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RESUMEN 
La papaya (Carica papaya) es una planta con crecimiento indeterminado, con  un solo tallo 

que sostiene el dosel, las estructuras florales y los frutos. Es una planta modelo para el 

estudio de las relaciones fuente:sumidero, debido a que puede sostener su etapa vegetativa, 

reproductiva y de fructificación al mismo tiempo. El inicio de la  antesis se presenta entre 

los 3-4 meses, y si las condiciones son favorables el desarrollo de las flores y los frutos es 

continuo. La planta depende de la fuente de carbohidratos proveniente de los tejidos 

fotosintéticos, especialmente las hojas, para sustentar todas las actividades fenológicas y el 

crecimiento de la raíz. La susceptibilidad de las hojas a cualquier tipo de agente biótico 

(herbivoría, ácaros, patógenos, virus, bacterias), abiótico (estrés por temperatura, luz, agua, 

salinidad) o daños mecánicos, puede limitar la producción y el flujo de fotoasimilados hacia 

los tejidos y órganos sumideros, y así comprometer el rendimiento y la calidad de los 

tejidos y órganos en formación. Para este experimento se  simuló la pérdida del área foliar 

mediante defoliaciones sostenidas mensuales de 25%, 50% y 75% más un control absoluto 

sin defoliación.  Los resultados muestran que las defoliaciones del 50 y 75% presentaron 

incrementos significativos (p<0.05) en la altura de la planta (~8%), la fotosíntesis media 

(~21%), máxima (~20%), y total (~23%), la esterilidad floral (~21%), la densidad del fruto 

(~20%), la firmeza de la epidermis (~55%) y de la pulpa (~35%), y la aparición de frutos 

con disminución en el número de carpelos (~15%); así mismo, ambos tratamientos 

causaron disminución  en el grosor del tallo (~10%), el número de flores perfectas (~28%), 

la carga de frutos (~50%), el volumen (~50), el peso (~40%) y los grados brix (~18%) de 

los frutos. El nivel de defoliación de 75% mostró la mayor tasa de producción mensual de 

hojas y un incremento en el índice de verdor, y se observó un comportamiento 

compensatorio en el crecimiento y en la actividad fotosintética en defoliaciones iguales o 

mayores al 50%.  La  defoliación provocó una reducción considerable en la producción y 

partición de asimilados que afectó principalmente la diferenciación  de las flores y la 

calidad y el rendimiento de los frutos. La aparición de flores sin ovario desarrollado, y de 

frutos con  reducida concentración de sólidos solubles hace suponer que la actividad 

enzimática y hormonal fue afectada también. Los resultados de esta tesis caracterizan la 

respuesta de la papaya a la pérdida del área foliar y muestran la existencia de un efecto 

compensatorio caracterizado por ajustes de la fotosíntesis, el crecimiento, cambios en la 

partición de asimilados y la expresión sexual. Estos cambios implicaron aumentos en la 

altura, reducciones en el diámetro, aumentos consecuentes en la producción de hojas y en el 

verdor de las mismas. Esta inversión de recursos en el crecimiento vegetativo causó plantas 

más esbeltas y probablemente más susceptibles al viento y al volcamiento. El fenómeno de 

crecimiento correlativo propio de la planta de papaya implicó un aumento inevitable en la 

producción de nudos y hojas, pero se evidenció un ajuste en el número de flores por axila 
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foliar y en aumentos en el número de flores estériles. El fenómeno descrito se encuentra 

probablemente bajo control hormonal. Se demostró que la respuesta compensatoria de la 

papaya es un proceso morfogenético correlativo condicionado por la arquitectura natural de 

la planta, en el que se ajusta el output reproductivo inicialmente a nivel de la expresión 

sexual de la yemas florales y en el número de flores diferenciadas en cada axila foliar. Esta 

respuesta compensatoria fue posible gracias a la estimulación de la fotosíntesis y de la 

apertura estomática en plantas defoliadas; la contribución más importante a este efecto 

fisiológico provino de un incremento en las fases bioquímicas de la fotosíntesis. El estímulo 

de la fotosíntesis pareció ser determinado por aumentos en la cantidad de clorofila, la 

conductancia estomática, y de la exportación de carbohidratos en el floema. Los 

componentes de rendimiento se afectaron desde el punto de vista cuantitativo y cualitativo, 

puesto que se redujo el volumen, el peso, y la dulzura de los mismos pero aumentaron la 

firmeza y el grosor de la pulpa y la epidermis; se produjeron frutos más densos y de 

coloración más amarillenta, indicando cambios en la síntesis de pigmentos conforme  la 

defoliación se incrementó. La síntesis de carotenoides superó la de antocianinas. Esto pudo 

ser resultado de la represión de enzimas catabólicas como la invertasas, pectinasas, y 

celulasas, cuya actividad responde a la disponibilidad de carbohidratos.  

Palabras clave: Carica papaya, defoliación, estrés, , fotosíntesis, floración, 

esterilidad floral, rendimiento, carbohidratos,  
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INTRODUCCIÓN 

La papaya (Carica papaya L.) es una especie originaria de las costas del Caribe de 

Mesoamérica. Su gran adaptabilidad le ha permitido extenderse por zonas tropicales y 

subtropicales, donde se caracteriza por presentar en etapas adultas tres formas sexuales: 

femenina, masculina y hermafrodita (Storey, 1941; Ying 2009).  Su gran adaptabilidad 

permite aprovechar su potencial genético y fisiológico como un cultivo alimenticio, 

altamente productivo, para un mercado en apertura, y actualmente es la fuente de ingreso 

para diversos productores debido a los altos rendimientos cuando se cultiva mediante 

buenas prácticas agrícolas (Bogantes et al. 2010) y en las condiciones agro-ecológicas 

favorables (Jiménez et al. 2014).  

Investigaciones recientes en el mejoramiento del cultivo de la planta de papaya, han 

dado como resultado el establecimiento de una amplia variedad de cultivares con altos 

rendimientos, que se adaptan a diversas localidades del trópico o con influencias del clima 

tropical, como es el caso de India, Filipinas, Brasil, Hawai, Colombia, Ecuador, Cuba, 

Portugal y Costa Rica (Arango et al. 2010; Bogantes et al. 2010). 

En Costa Rica, el cultivo de papaya tiene un gran potencial en el mercado nacional y 

de exportación. Muchas investigaciones se enfocan en comprender tanto la fisiología de la 

planta, como su adaptación a diferentes ambientes, lograr mejores rendimientos, y obtener 

frutos de mayor calidad (Vargas 2013; Mora y Bogantes, 2004). 

El desarrollo de la papaya híbrido Pococí también conocida como “papaya 

perfecta”, proviene de materiales de variedades criollas de la región y del grupo de papayas 

Hawaianas.  Se caracteriza  por presentar resistencia a la antracnosis (Colletotrichum spp.), 

una mayor vida  post cosecha, y un alto contenido de sólidos solubles (Bogantes et al. 

2010; Salazar  2012). 
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De acuerdo con los datos mostrados en el 2014 por el Consejo Nacional de 

Producción (CNP) los volúmenes exportación de papaya se incrementaron de 3183 a 4813 

toneladas, asimismo señalan una mejora en el precio por kilogramo de 0,72 a 0,82 US$/kg, 

y el INEC (2014) registró una extensión sembrada de 1393 ha, de las cuales 1070 se 

encuentran en edad de producción. El híbrido Pococí sobresale entre las variedades 

utilizadas, con rendimientos que han llegado a 130tm/ha en campos experimentales 

(Bogantes et al. 2010). La planta de papaya tiene una considerable apertura en el mercado, 

debido a lo cual permite ser una alternativa como cultivo para productores nacionales.   

El crecimiento y desarrollo de la  planta se encuentra sujeto a diversos tipos de 

estrés, que pueden resultar en alteraciones de la fisiología y reducciones del rendimiento del 

cultivo. Los tipos de estrés más comunes son el déficit hídrico, el exceso de agua, las altas 

temperaturas, la herbivoría, los desbalances nutricionales, las enfermedades, parásitos y 

daños mecánicos (Atkinson & Urwin, 2012; Falihzade et al. 2013). Todos estos tipos de 

estrés causan pérdidas o reducciones del área foliar, de la captura de radiación, de la 

fotosíntesis, y en última instancia del crecimiento y el rendimiento. El estrés ocasiona entre 

otras cosas desbalances en el suministro de carbohidratos, por ello se altera el flujo en las 

relaciones fuente:sumidero, de tal forma que  afecta los tejidos, órganos, y la distribución 

de asimilados durante el desarrollo.   

El flujo y disponibilidad de los carbohidratos determina la capacidad del desarrollo 

de tejidos y órganos, y la transición de la juvenilidad (aproximadamente 4 meses) a etapas 

de floración y fructificación. En la papaya la sacarosa es el principal carbohidrato 

movilizado vía floema (Koch,  1996), y actúa como fuente de energía principal, como 

regulador de la expresión génica, e indicador del estado nutricional de la planta. La 

cantidad de carbohidratos disponibles para la translocación desde las hojas a los tejidos y 

órganos sumideros se encuentra determinada por tres factores: la actividad fotosintética, la 

síntesis de almidón y el almacenamiento transitorio de la sacarosa en la vacuola (Helford et 

al. 2009). El agotamiento de carbohidratos en los tejidos en crecimiento estimula la 
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actividad fotosintética mediante la inducción de la expresión de genes, mientras que una 

acumulación de carbohidratos en los tejidos fotosintéticos disminuye la tasa del 

intercambio gaseoso en la planta (Elevand y Jackson, 2011). 

Cuando las plantas se encuentran sujetas por algún tipo de estrés desarrollan 

desbalances en las relaciones fuente:sumidero, y  las plantas  lo manifiestan como 

alteraciones en el patrón de desarrollo, crecimiento, cambios en la capacidad fotosintética y 

en la expresión sexual (Smeekens et al. 2000; Zhou et al. 2000). El movimiento de 

asimilados desde la fuente hasta el sumidero, para consumo o almacenamiento, depende de 

la capacidad de la fuente para producirlos y la capacidad del sumidero para consumirlos. La 

conductividad del xilema es también importante, y la proporcionalidad del área transversal 

del floema en relación con el volumen de los sumideros es un ejemplo de lo mismo,  

cuando la relación no es adecuada, el rendimiento será afectado. En el caso de la papaya, se 

ha propuesto que una hoja fotosintéticamente activa (fuente) sustenta el desarrollo de 4-5 

frutos (sumideros) simultáneamente, por lo tanto una disminución en el intercambio 

gaseoso de la planta, determinará su rendimiento (Campostrini & Glenn, 2007). 

Las relaciones fuente:sumidero son dependientes de dos factores: la capacidad 

genética del cultivar y el desarrollo bajo las condiciones ambientales imperantes (Koch, 

1996). La alteración del flujo de asimilados a través del floema en las relaciones 

fuente:sumidero puede ocasionar la activación de mecanismos fisiológicos para solventar la 

faltante o el exceso de asimilados en la planta. El transporte de azúcares hacia los 

sumideros es uno de los principales eventos del crecimiento vegetal, el transporte se realiza 

vía floema, y en condiciones normales la acumulación de carbohidratos genera el 

silenciamiento de genes relacionados a la activación de la fotosíntesis (Lemoine et al. 2013) 

y del anabolismo en general (“feast genes”), estimulándose genes relacionados con el 

catabolismo (“famine genes”) (Koch 1996). Una acumulación de hexosas y azucares 

solubles en las hojas de Arabidopsis thaliana, provocó un reducción en la actividad 

fotosintética, relacionado a una supresión de genes fotosintéticos (Strand et al. 1997).  
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Las plantas al estar sometidas a condiciones de estrés, responden con  una serie de 

ajustes en sus relaciones fuente:sumidero de acuerdo con la cantidad y capacidad de 

recursos  que el entorno le proporciona. Recientes investigaciones muestran la priorización 

en la translocación de las reservas de carbohidratos del tallo hacia los tejidos de primera 

necesidad, presentándose también deformaciones en la morfología floral que evitan el 

desarrollo de sumideros que comprometan el crecimiento de la planta, causen  maduración 

precoz del fruto y el desarrollo de semillas (Zhou et al. 2000; Falihzade et al. 2013; Xu et 

al. 2013).   

En la papaya, una vez iniciada la floración, la producción de flores y frutos es 

continua, las hojas envejecen y sufren abscisión antes de que el fruto alcance su madurez, y 

por tanto la continua disponibilidad de carbohidratos exportados de las hojas al fruto 

determinará su rendimiento y sabor. Disminuciones en la capacidad fotosintética de la 

planta de papaya pueden ocasionar variaciones en el número de flores y disminución en el 

crecimiento, desarrollo y calidad del fruto (Zhou et al. 2000). 

En el caso específico del híbrido Pococí, los daños causados por factores bióticos y 

abióticos pueden generar cambios en las relaciones fuente:sumidero, el comportamiento de 

la fotosíntesis y cambios en la morfología floral, lo cual se reduce en problemas 

productivos a nivel de las plantaciones. En este trabajo se ofrece mayor información con 

respecto a las respuestas que adopta la planta para sobrellevar el estrés y tomar medidas 

para su manejo agrícola.     
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2. ANTECEDENTES 

2.1 El cultivo de la papaya 

La planta de papaya es una dicotiledónea perteneciente a la familia Caricaceae, se 

encuentra compuesta  por cuatro géneros (Carica, Jacaratia, Jarilla y Vasconcellea) y 71 

especies, y es la Carica papaya la única especie en el género Carica. Esta especie es 

originaria de América Central, pero se encuentra ampliamente distribuida en diversas 

regiones del trópico y sub-trópico. De acuerdo con Malo y Campbell (1986) la planta de 

papaya  (Carica papaya L.) es descrita como una herbácea gigante debido a que puede 

alcanzar los 9 metros de altura, presenta un único tronco sobre el cual desarrolla sus hojas, 

flores y frutos, su producción de frutos se puede extender por 5-10 años, donde los 

primeros 3 años son los más viables a nivel comercial, ya que posteriormente la altura 

dificulta su cosecha.  

La papaya (nombre común) es también llamada papaw, pawpaw, papayer (Francia), 

kapaya (Filipinas), dangandan (Indonesia), melonenbaum (Alemania), lechosa 

(Centroamérica), mamón (Argentina), mamao, mamoeiro (Portugal), mugua (China) y betik 

(Singapur) (Ying, 2009; Teixeira da Silva et al. 2007). 

El cultivo de papaya se restringe al trópico y sub-trópico debido a  que las bajas 

temperaturas provocan cambios en su morfología floral y de crecimiento. La planta de 

papaya puede presentar tres tipos de planta de acuerdo al sexo de sus flores: pistiladas 

(femeninas), estaminadas (masculinas) y elongadas (hermafroditas). Las flores femeninas 

(Figura 11.A) pueden presentarse en racimos de hasta cinco flores, pero generalmente solo 

se desarrolla una, son flores grandes de forma acampanada, el cáliz es gamosépalo y la 

corola posee cinco pétalos grandes, de color blanco-cremoso, ligeramente carnosos, libres o 

soldados en su base, su ovario superior, grande y de forma redondeada; termina en un 

estigma, sentado y dividido en cinco lóbulos en forma de abanico (cinco estigmas en su 

terminación). Carece de estambres y órganos masculinos (Bogantes et al. 2010; Jiménez et 
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al. 2014). Las flores hermafroditas (Figura 11.B) son flores solitarias o en racimos, presenta 

un cuello o cintura por encima de su base, posee de cinco a diez estambres, de filamentos 

cortos y anteras de una coloración amarillo naranja, localizados en la cara inferior de los 

pétalos, el ovario es de tipo alargado o cilíndrico (Storey 1972; Bogantes et al. 2010).   La 

ventaja de su cultivo se determina por el ciclo corto para la cosecha,  con un inicio en su 

floración  alrededor de  los 3-4 meses y de recolección de frutos a los 8-10 meses 

(Campotrini y Glenn, 2007; Bogantes et al. 2010).  

De acuerdo a FAOSTAT (2012) la producción mundial se distribuye en: Asia 

(52.55%), América del Sur (23.09%), África (13.16%), América Central (9.56%). Y son 

India, Brasil e Indonesia los principales productores con una producción total de 11,22 

millones de toneladas. 

En las últimas décadas en Costa Rica, la fruta de papaya ha encontrado un mercado 

en constante apertura, debido a su buena calidad organoléptica y su alto valor nutricional. 

Según el CNP (2016) el mercado a nivel mundial apunta al mejoramiento en la calidad de 

la fruta, y las constantes investigaciones sobre el cultivo han logrado adaptar las 

características de la fruta a un mercado cada vez más exigente. A partir del 2013 el precio 

de la fruta muestra una tendencia al alza, con precios por debajo de los ¢300/kg hasta 

superar los ¢800/kg, tanto en agosto de 2014 como en enero del 2015, por lo que se 

reportan cifras de exportación superiores a las 1.000 tm de papaya,  y son Estados Unidos, 

Canadá y Nicaragua los principales socios comerciales.  

En regiones del sub-trópico se han desarrollado una gran cantidad de cultivares, 

entre los más conocidos se encuentran “Sunrise Solo” en Hawai; “Hortus Gold” en África; 

“Betty” en Florida, otras variedades como “Cartagena”, “Graham”, “Kapoho” y “Red 

Panamá” en Latinoamérica.  En Costa Rica se conocen los cultivares “Solo” o “Hawaiana”, 

“Lucia”, “Maradol”, “Red Lady” e Híbrido “Pococí”, este último ha tomado importancia de 

siembra desde 2004, por lo que obtiene una buena aceptación en el mercado nacional e 
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internacional, debido a su fruto de buen sabor y peso, que oscila entre 1 y 1,5 kilos (Mora y 

Bogantes, 2004; Campostrini y Glenn, 2007).  

2.2 Fotosíntesis en la planta de papaya 
 

La fotosíntesis es la base principal para el crecimiento y desarrollo de las plantas,  el 

aprovechamiento de la luz por parte de las plantas, hace que su adaptación y competencia 

sean factores importantes para el establecimiento en diversas regiones (Arango et al. 2010). 

El desarrollo de estrategias para optimizar el vigor y el rendimiento en la planta, 

promueven el estudio de su comportamiento ante variables morfológicas, fisiológicas, 

genéticas y ambientales. Parámetros como el intercambio gaseoso, el potencial hídrico, las 

modificaciones del genotipo y el crecimiento bajo ambientes protegidos, permiten 

comprender la influencia de los factores que limitan su capacidad (McNaughton et al. 1983; 

Grime 2006). La planta de papaya presenta un metabolismo C3, y en buenas condiciones de 

humedad del suelo y en etapas adultas de desarrollo se presentan tasas de asimilación 

máxima de fotosíntesis (AN) de 25 a 30 µmol CO2 m
-2 

s
-1

 registradas con 2000 µmol  m
-2 

s
-1 

de densidad de flujo fotosintético (Campostrini y Glenn, 2007; Jiménez et al. 2014).  En 

plantas de papaya bajo buenas condiciones de desarrollo fueron registradas tasas de 

asimilación de CO2 de 20-25 µmol CO2 m
-2 

s
-1

 (Campostrini y Yamanashi, 2001), de 21-25 

µmol CO2 m
-2 

s
-1

 (Migliaccio et al. 2010), tasa máxima de 18 µmol CO2 m
-2 

s
-1 

 en la 

estación lluviosa (Machado et al. 2006), tasa máxima de 15 µmol CO2 m
-2 

s
-1 

 (Clemente y 

Marler 2001), y los valores absolutos del máximo en hojas bien expuestas en el dosel 

oscilan desde 20,0 CO2 m
-2 

s
-1 

hasta 24,2 CO2 m
-2 

s
-1 

(Wang et al. 2014).
 
  

Diversos factores pueden ocasionar una disminución de la capacidad fotosintética de 

la planta de papaya, entre ellos la fotoinhibición, la respuesta a los cambios de luz, la 

regulación del cierre estomático y desbalances en las relaciones fuente:sumidero. La 

fotoinhibición se presenta debido a la exposición prolongada a altos niveles de luz, que 

excede la capacidad del mecanismo fotosintético para aprovechar el máximo de energía 
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absorbida (Adams et al. 2013). De acuerdo con Clemente y Marler (2001), la planta de 

papaya puede reducir su AN  en cuestión de segundos, al responer a cambios de luz para 

evitar el estrés, lo que muestra la dependencia de la maquinaría fotosintética a la luz. La 

regulación del cierre estomático en plantas de papaya a medio día o altas temperaturas, 

provoca una reducción de la actividad fotosintética, el ajuste evita la pérdida de agua bajo 

condiciones de sequía o bajos regímenes de humedad del suelo (Fontes et al. 2008).  

Un mecanismo encontrado por Torres et al. (2009) muestra como el cultivar de 

papaya “Golden” presenta menos contenido de clorofila en la hoja, lo que le permite 

aumentar la reflexión de la luz, de tal forma que reduce la temperatura y por este motivo se 

provocan aumentos en la conductividad estomática (gs). Las plantas de papaya establecidas 

en regiones con climas fríos muestran una reducción en su AN, debido a que la planta es una 

especie sensible a las bajas temperaturas, lo que también provoca cambios en la morfología 

floral. La posición de la hoja en el dosel también puede afectar la capacidad fotosintética, 

no por efecto de la edad de la hoja, sino por la captación de luz por los estratos superiores, 

aun así las hojas maduras en estado senescente presentan disminuciones en su capacidad 

fotosintética (Wang et al. 2014).  

 

2.3 Carbohidratos  en la planta  
 

La captación de la luz por organelos especializados en las células vegetales permite 

obtener energía para la conversión bioquímica del CO2 atmosférico y el H2O en 

compuestos orgánicos como los carbohidratos,  estos a su vez son transportados hacia los 

tejidos no fotosintéticos. La producción, la partición y la movilización de carbohidratos a 

través de los tejidos de la planta es controlada por diversos mecanismos  de señalización 

como lo son la activación de las enzimas y la detección y  transducción de genes 

(Ainsworth y Bush, 2011; Smeekens 2000; Silpi et al. 2007). 
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 Los carbohidratos pueden ser utilizados de dos formas: como producto de 

almacenamiento o como precursores de respuesta a los cambios fisiológicos o ambientales 

(Koch 1996). El almacenamiento se refiere a los recursos que se acumulan en la planta y se 

pueden movilizar en el futuro para apoyar la biosíntesis de crecimiento u otras funciones de 

la planta (Halford et al. 2011). El tallo, ramas y raíces tienen la capacidad de ser tejidos de 

almacenamiento de polímeros como almidón, triacilgliceridos o polipeptidos, o también ser 

tejidos de transición de los carbohidratos producto de la fotosíntesis, como lo son: los 

disacáridos entre ellos la sacarosa y la maltosa, o los monosacáridos como la glucosa y 

fructosa.  Es la sacarosa (gluc+fruc) el azúcar transportado más importante en las plantas 

(Patrick et al. 2013). Los carbohidratos son proveedores de energía, e indicadores del 

estado de nutrientes, son reguladores del crecimiento y de transición floral (Koch 1996; 

Halford et al. 2011). Durante el crecimiento de la planta pueden ocurrir cambios relevantes 

en el balance de carbohidratos, generados por algún tipo de estrés biótico o abiótico,  lo que 

desencadena mecanismos de ajuste en  la partición de las reservas hacia los tejidos y 

órganos (Turgeon, 1989). La señalización de la respuesta en este tipo de eventos es 

mediada por enzimas catalizadoras de la sacarosa como lo son la sacarosa sintetasa y las 

invertasas (Koch 2004). 

La sacarosa puede ser almacenada en la vacuola o ser metabolizada en el citosol, en 

la mitocondria o en el cloroplasto. Su transporte hacia los tejidos sumideros se realiza a 

través del floema, y puede ser por la vía plasmodesmo o por la vía del apoplasto. La 

sacarosa es sintetizada a partir de tres fuentes: 1) los procesos fotosintéticos, 2)  las reservas 

de almidón y 3) de los lípidos, y su utilización como fuente de carbono y energía depende 

de su disociación en hexosas por medio de reacciones  catalizadas  por  enzimas como la 

sacarosa-fosfato sintetasa,  la sacarosa sintetasa y las invertasas. La sacarosa sintetasa es 

una enzima citoplasmática que cataliza la sacarosa en fructuosa+UDPglucosa, y presenta 

una mayor actividad en los los tejidos sumideros. La sacarosa puede ser hidrolizada por 

invertasas localizadas en la pared celular (PCIN), en el citoplasma (CIN) y en la vacuola 

(VIN), por lo que se obtiene glucosa+fructuosa, al obtener glucosa se presenta una mayor 
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capacidad de formar hexosas en el proceso (Koch 2004; Gibson 2005). Cada tipo de 

invertasa es codificada por diferentes familias de genes, la expresión de estos genes es 

específica en los tejidos, órganos y etapas del desarrollo, y está regulada por las 

concentraciones de sacarosa, las hormonas, y el estrés biótico y abiótico (Zhao 2016).  

El incremento en la actividad de las invertasas muestra una mayor disponibilidad de 

hexosas, esto quiere decir que hay más energía disponible para los tejidos y  órganos en 

formación, sin embrago, una acumulación de sacarosa  más el incremento de las invertasas 

activa las vías de señalización en la expresión génica a nivel del núcleo de la célula, y 

estimula una disminución en la capacidad del intercambio gaseoso de la planta, lo que evita 

una acumulación excesiva de carbohidratos en condiciones normales de crecimiento. Al 

reducirse los niveles de sacarosa en las células, la actividad invertasa disminuye y se 

activan las vías de señalización para normalizar la actividad fotosintética de acuerdo a la 

demanda de carbohidratos. Así mismo, si la demanda de carbohidratos aumenta y no hay 

acumulación  de invertasas por la constante  síntesis de sacarosa, se estimula un incremento 

en la capacidad fotosintética para suplir las necesidades estacionales de la planta (Heineke 

et al. 1994; Koch 2004; Chikov et al. 2011)   

La actividad de las invertasas se puede suprimir al afectar los diversos mecanismos 

fisiológicos de la planta, de acuerdo con Zhao (2016) las señalizaciones por el estrés 

abiótico pueden inhibir directamente la actividad invertasa (independiente de los niveles de 

sacarosa), el otro panorama se presenta cuando el contenido de sacarosa en el tejido de 

sumidero se reduce debido al  transporte de la sacarosa.  

Cuando la sacarosa es descargada del floema a la célula vía apoplasto o simplasto, 

puede ser hidrolizada en glucosa, fructuosa y otras hexosas por la invertasa en tres 

regiones: En la pared celular (PCIN) donde la gluc+fruc son detectadas por un receptor y 

absorbidas en el citoplasma. La sacarosa absorbida en la célula vía plasmodesmo o por 

transportadores es degradada por la invertasa en el citoplasma (CIN) por invertasas y 

sacarosas sintetasas. La sacarosa que es transportada al citosol  es degradada por las 
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invertasas (VIN). Las hexosas formadas en todo el proceso de degradación son utilizadas 

para la glucolisis y la síntesis de polímeros de azúcar tales como  almidón, celulosa y 

fructano. Los niveles de hexosas en la célula pueden ser detectadas en el núcleo por las 

hexoquinasas (HXK) u otras proteínas que regulan la expresión génica (Ruan, 2014). 

En general las hexosas estimulan la división y expansión celular, y la sacarosa 

favorece la diferenciación y maduración, por lo que las invertasas median la iniciación y 

formación de nuevos tejidos sumideros. Durante la maduración se presenta gran actividad 

de las invertasas en la pared celular, por tanto se estimula la concentración de pigmentos 

(Wind et al. 2010). De acuerdo con Koch (1996) la activación de los genes se encuentra 

relacionada a eventos de agotamiento o de abundancia de carbohidratos, y la capacidad 

fotosintética  responde a la expresión de los genes  cuando se encuentra comprometida. 

En general, los cambios ambientales o de desarrollo en las plantas, exponen 

regulaciones de acuerdo con la concentración de carbohidratos: los tejidos sumideros al 

llenar su capacidad de almacenamiento, provocan la concentración de los carbohidratos en 

los tejidos de las hojas y el mesófilo, los altos niveles de  almidón en la vacuola activan la 

regulación de genes relacionados a la capacidad fotosintética, por esta razón se presenta una 

reducción en el intercambio gaseoso.  Al estabilizarse las condiciones en el consumo de 

carbohidratos por los tejidos sumideros disminuye la turgencia en el floema y se acelera la 

descarga con un aumento en el flujo de carbohidratos de la fuente al sumidero, por lo que 

disminuye la concentración de carbohidratos en el mesófilo, lo que estimula la actividad 

fotosintética (Koch 1996; Evans 2013). 

La planta de papaya en condiciones de invierno y bajas  temperaturas,  presenta  una 

acumulación de azúcares y almidón, en los pecíolos y tallo en particular, y en menor 

medida en las raíces. Los azúcares reductores se almacenan en porcentajes del 15 al 17%, 

con la entrada del verano  se reanudan las condiciones favorables para el desarrollo de 

todos los tejidos, y debido a la cantidad reducida de hojas para suministrar fotoasimilados 

se consumen primero las reservas de azúcar, almidón y carbohidratos, al no restablecerse la 
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cantidad de hojas en el corto plazo, la planta responde con una baja en la formación de 

flores y frutos (Allan, 2001). En condiciones tropicales la planta de papaya presenta un 

almacenamiento disminuido de carbohidratos en sus tejidos, su capacidad de sostener las 

etapas de crecimiento vegetativo, desarrollo de las estructuras florales y la fructificación al 

mismo tiempo, estimula un continuo flujo de asimilados hacia los tejidos y órganos 

sumideros, por lo que se presenta un intercambio gaseoso con incrementos de acuerdo con 

la demanda  de azúcares por los sumideros y a la etapa fenológica (Campostrini y Glenn 

2007; Bogantes et al. 2010; Jiménez et al. 2014).  

 

2.4 Relaciones fuente:sumidero  

El crecimiento de las plantas puede ser estacional o con una amplia variación 

durante su ciclo de vida, en condiciones ambientales constantes la dinámica de crecimiento 

se encuentra controlada por mecanismos fisiológicos, adaptaciones de su entorno y su 

historia evolutiva. La variación en la tasa de crecimiento depende para todas las especies de 

factores internos (moleculares, fisiológicos y de desarrollo) y externos (nutrientes, luz, 

temperatura, herbivoría), todos influyen en la partición de los recursos. Los factores 

internos comprenden la relación con las tasas metabólicas y la asignación de recursos a 

procesos como la división celular, desarrollo y transiciones del crecimiento vegetativo al 

reproductivo (Nozue et al. 2007; Poorter y Nagel, 2000). Este conocimiento es importante 

para comprender el marco de la relaciones fuente:sumidero y la participación de los 

recursos en el desarrollo de la planta. 

Los tejidos fuente son aquellos con capacidad de exportar un recurso primordial 

para el crecimiento vegetal, como los compuestos de carbono y nitrógeno, en tanto los 

tejidos sumideros son los importadores de esos recursos y los encargados para su 

asimilación (Falihzade et al. 2013). La primera fuente de carbono proviene de las hojas, 

donde el dióxido de carbono se fija para generar triosa fosfato mediante el proceso de 

fotosíntesis, ahí toma dos rutas: el almacenamiento de almidón en la vacuola, o la 
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exportación como sacarosa hacia los tejidos (Smith y Sitt, 2007). El  almidón tiene la 

capacidad de almacenarse en los cloroplastos y en tejidos como el tallo, ramas, tubérculos, 

raíces  y granos, la importancia en el almacenamiento de este compuesto, se encuentra en 

su función como sistema de reserva para recursos que serán utilizados en el futuro. La 

sacarosa se utiliza como herramienta de energía inmediata por medio de su biosíntesis  con 

enzimas (Rolland et al. 2006).  

El balance adecuado de las relaciones fuente:sumidero  proporciona a la planta la 

capacidad de optimizar su desarrollo, sin embargo las condiciones ambientales generan 

complicaciones para lograr este equilibrio. La tasa de crecimiento puede estimularse en 

cuanto todos los tejidos aumenten sus actividades por igual, la planta actúa al reasignar 

recursos a los tejidos con mayor exigencia, y limita el crecimiento y desarrollo de los 

tejidos con menos influencia.  En cuanto a la transición de etapas de crecimiento a 

reproductivas, se genera una presión por los recursos, por lo que se priorizan los elementos 

como la estructura floral o la formación del fruto (Smith y Sitt, 2007). 

En condiciones favorables, la planta de papaya puede sobrellevar el crecimiento 

vegetativo, el desarrollo floral y la fructificación al mismo tiempo, calificándola como una 

planta modelo en el manejo de las relaciones fuente:sumidero (Morton 1987; Campostrini y 

Glenn, 2007; Bogantes et al. 2010).   

 

2.4.1 Alteración de las relaciones fuente:sumidero  

La manipulación de los tejidos y órganos de las plantas permiten recrear 

condiciones que limiten o favorezcan su desarrollo, y por lo tanto estudiar las variaciones 

en el rendimiento y las estrategias de ajuste en las relaciones fuente:sumidero (Smith y Sitt, 

2007). 

La manipulación del balance en las relaciones fuente:sumidero, puede estimular o 

inhibir los procesos de crecimiento y desarrollo en la planta de papaya. Reducir la 
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capacidad de la fuente de asimilados provoca alteraciones en la morfología floral y en los 

componentes de rendimiento (Kazan y Lyons, 2016). La remoción de hojas por tiempo 

prolongado ocasiona una disminución en la acumulación de carbohidratos en los tejidos de 

la planta de papaya. De acuerdo con Zhou et al (2000) un 75% de defoliación en plantas de 

papaya redujo significativamente la formación de flores, el tamaño de los frutos y la 

cantidad de sólidos solubles en los mismos.  

El comportamiento de la planta de papaya bajo condiciones de desarrollo con 

decrecientes intensidades de luz, provocan la disminución en su crecimiento, con tallos y 

hojas más delgadas, pero una mayor concentración de clorofila (Buisson y Lee, 1993). Al 

aplicar láminas de riego crecientes en condiciones estables, se estimula un mayor 

crecimiento radical, lo que relaciona el crecimiento vegetativo y el vigor de la planta para 

adaptarse a las etapas reproductivas y de fructificación, por lo que se obtiene frutos con 

mayor concentración de sólidos solubles (Fontes et al. 2008). La restricción en el 

crecimiento de la raíz provocan disminuciones en la AN en Carica papaya (Campostrini y 

Yamanashi, 2001).  

 

2.4.2.1 Fotosíntesis compensatoria 

 

La capacidad de compensar daños provocados por una situación de estrés se 

relaciona directamente con la estimulación de mecanismos fisiológicos, un incremento de la 

AN conlleva a un evento llamado “fotosíntesis compensatoria”, causado por factores 

externos o procesos fisiológicos de la planta. Por ejemplo, la remoción parcial  de hojas por 

herbivoría o daños mecánicos, provoca la penetración de la luz a estratos inferiores de la 

planta, lo que ocasiona una estimulación en su actividad fotosintética, relacionado a la 

disponibilidad de nutrientes, agua y hormonas en los tejidos restantes. También se puede 

estimular la actividad fotosintética lo que provoca un desbalance en las relaciones 

fuente:sumidero producto de la remoción parcial o total de hojas que representan un 
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importante aporte fotosintético, y la existencia de sumideros activos que exigen recursos 

para su continuo desarrollo, este mecanismo de respuesta presenta la siguiente dinámica: el 

consumo de reservas de carbohidratos por la reducción de fotoasimilados genera la 

estimulación de la síntesis de azúcares  en el cloroplasto de las células de las hojas, lo cual 

provoca un mayor flujo de sacarosa de la fuente hacia el sumidero vía el floema, al llegar a 

los tejidos sumideros la sacarosa se cataboliza por medio de las invertasas del 

plasmodesmo, del citoplasma y de la vacuola y de la sacarosa sintetasa del citoplasma, el 

consumo recurrente de hexosas producidas  por las invertasas estimula la expresión de 

genes que estimulan la actividad fotosintética, las hexosas son aprovechadas como fuente 

de energía para los sumideros en desarrollo (Anten y Ackerly, 2001; JiangTao et al. 2011; 

Koch, 2004).  

Los insectos pueden disponer de los fotoasimilados a través de los tejidos de 

transporte vía floema, por lo tanto se genera la formación de sumideros adicionales a través 

de la succión, esto provoca un desbalance en las relaciones fuente:sumidero en 

consecuencia se incrementa la demanda de carbohidratos, lo que estimula la actividad 

fotosintética de la planta (Retuerto et al. 2003). 

La disminución del área foliar no siempre promueve una compensación 

fotosintética, la herbivoría en especial puede causar la expresión de genes de defensa. La 

herbivoría reduce la abundancia de la RuPBCase activase (RCA) que regula la fijación del 

carbono mediante la enzima ribulosa-1,5-bisfosfato carboxilasa / oxigenasa, también 

provoca la evapotranspiración por los cortes realizados, por esta razón se deshidrata la hoja 

y se induce el cierre de los estomas, la deshidratación estimula la inducción de genes por el 

ácido abscísico endógeno y los jasmonatos, por tanto se reduce la capacidad fotosintética y 

la asimilación de carbono, y compromete el crecimiento vegetativo y finalmente se inicia la 

señalización de la senescencia (Anderson et al. 2004; Giri et al. 2006). 

La tolerancia a la defoliación también puede estar determinada genéticamente, y la 

reserva de carbohidratos tiene un papel importante para satisfacer las demandas de los 
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tejidos sumideros. Según Vargas et al. (2013), se mostraron niveles de tolerancia a la 

defoliación en dos especies de Amaranthus con origen genético distinto, donde A. 

hypochondriacus fue la única especie que mostró una tolerancia del 100% de defoliación, 

lo cual mostró mayores acumulaciones de reservas de carbohidratos para lograr sobrellevar 

las condiciones de estrés, en cambio la especie  A. cruentus fue susceptible  a los patógenos 

transmitidos por el suelo, y conduce a la pudrición de la raíz, debido a una pérdida de vigor 

y restricción del crecimiento por falta de reservas y suministro de carbohidratos. 

La fotosíntesis compensatoria es un mecanismo de ajuste para regular la fuente de 

asimilados y suplir la demanda de carbohidratos hacia los tejidos sumideros, por lo tanto 

permite el continuo desarrollo y crecimiento en cuanto la capacidad fotosintética de la 

planta lo permita.  

 

2.5 Floración  bajo estrés 
 

La floración es el evento de transición del crecimiento vegetativo al reproductivo, se 

encuentra regulado por una compleja red de vías genéticas que responden a los estímulos 

endógenos y ambientales, por lo que coincide con condiciones favorables para su 

desarrollo. La mayoría de las plantas utilizan señales ambientales para regular la transición 

a la floración,  los factores principales son el fotoperiodo, la  temperatura, y la 

disponibilidad de agua. La interacción de los anteriores factores puede variar el umbral con 

el que intervengan en la activación de mecanismos fisiológicos para inducir la floración 

(Bernier et al. 1993).  

El estímulo de floración podría involucrar parcialmente sustancias de estrés que 

incluyen: las especies reactivas del oxígeno, el óxido nítrico, el ácido jasmónico, ácido 

salicílico, etileno y ácido abscísico, que regulan la expresión de genes para adaptarse a las 

condiciones de estrés (Takeno 2016; Elevand y Jackson, 2011).   
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La floración regulada por el estrés no es reconocida oficialmente como una vía de 

transición floral per se, sin embargo, factores de estrés biótico y abiótico generan estímulos 

para el desarrollo floral. Entre los tipos de estrés abióticos se encuentran: la sequía, la 

salinidad, las altas y bajas temperaturas, y las limitaciones de nutrientes. Entre los tipos de 

estrés bióticos: las infecciones por patógenos, los virus, las bacterias y la herbivoría (Kazan 

y Lyons, 2016). La floración inducida estimulada por tipos de estrés biótico o abiótico, 

puede ser un tipo de respuesta natural en algunas especies que quieren asegurar su 

sobrevivencia lo cual acelera el periodo hacia la formación de semillas (Wada y Takeno, 

2013). 

La floración en los árboles de mango (Mangifera indica L.) y cítricos (Citrus 

sinensis) puede ser estimulada por la exposición a bajas temperaturas y al estrés hídrico, y 

el vigor de la floración en ambos se encuentra relacionada con el estado de  carbohidratos 

del árbol (Ramírez  y Davenport, 2010; García et al. 1995). Durante la inducción floral en 

el mango se registra una disminución en las concentraciones de almidón, y sus productos 

hidrolizados conducen a la señalización para el desarrollo y la diferenciación de los órganos 

que estimulan la rotura de los brotes. En la formación de la panícula  se registra una 

acumulación de azúcares y sus compuestos hidrolizados, con incrementos en las relaciones 

sacarosa: hexosa. La actividad de la invertasa ácida  se ha correlacionado con la 

acumulación de sacarosa, y el aumento en los azúcares reductores proporciona a las células 

de un flujo de energía para la síntesis de diferentes complejos esenciales (Prassad et al. 

2014).  La inducción de la floración en cítricos puede ser estimulada por periodos 

prolongados de estrés hídrico medido con un potencial  de presión en el xilema de la hoja 

de ψp -3.5 megapascales (Southwick y Davenport, 1986), y la intensidad de la floración se 

encuentra relacionada con el nivel de estrés que el árbol presente (Manzi et al. 2012), así 

mismo, la calidad en la floración se encuentra determinada por la acumulación de 

carbohidratos en los ápices meristematicos, y las concentraciones de sacarosa, glucosa y 

fructuosa presentan un aumento transitorio durante la antesis (Mehuoachi et al. 1995). 
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Variaciones en los niveles de carbohidratos pueden comprometer los mecanismos y 

procesos de floración,  los tipos de estrés biótico y abiótico afectan de manera directa o 

indirecta la capacidad fotosintética de la planta, por lo que se provoca desbalances en las 

relaciones fuente:sumidero (Pfannschmidt, 2003;  Elevand y Jackson, 2011).  En 

Arabidopsis, las bajas concentraciones de sacarosa promueven la floración, mientras altas 

concentraciones retrasan la floración (Ohto et al. 2001). Al reducirse el suministro de 

carbohidratos por defoliaciones en arboles de kiwi (Actinida deliciosa) se comprometió el 

desarrollo de flores, por tanto disminuye su número en más de un 50% con defoliaciones 

del 75% (Cruz et al. 2010).  

Una reducción en el suministro de fotoasimilados provocó el aborto de flores y 

granos en el cultivo de maíz, de tal forma que se relaciona este evento a una limitación en 

la hidrolisis de sacarosas  por las invertasas en la pared celular de los ovarios en formación  

(Oury et al. 2016). 

El sexo de la planta de papaya se encuentra determinado genéticamente, y el 

desarrollo en la morfología floral se encuentra sujeto a modificaciones por factores 

ambientales como la exposición a altas o bajas temperaturas,  la alta intensidad de luz UV, 

la alta humedad relativa, la disponibilidad excesiva de nitrógeno en el suelo, el bajo vigor 

vegetativo y desbalances en las relaciones fuente:sumidero (Ying 2009; Martelleto et al. 

2011). La susceptibilidad de la papaya a sufrir esterilidad femenina  y carpeloidía, ha sido 

una limitante para la adaptación de este cultivo a diversas regiones, y estimular su siembra 

con  posibilidades de un desarrollo económico relevante (da Silva et al. 2007).  

Cuando el sexo “se invierte” producto de las anteriores variaciones, se provoca un 

evento llamado “esterilidad femenina”, que se caracteriza por la atrofia de los ovarios sin la 

formación de la fruta. En el caso de la carpeloidía, los estambres se fusionan a las paredes 

del ovario lo que ocasiona frutos deformes (Bogantes et al. 2010).  
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De acuerdo con Almeida et al. (2003), las plantas de papaya a bajas temperaturas y 

altas humedades en el suelo provocan la formación de frutos con carpeloidía. Por otro lado, 

las plantas expuestas a altas temperaturas y bajos regímenes de humedad en el suelo 

generan flores estériles. La defoliación en plantas de papaya por periodos prolongados, 

causa un desbalance en las relacion fuente:sumidero, por tanto se provoca una limitación en 

el flujo de carbohidratos hacia los sumideros, por esta razón se relaciona este evento con la 

formación de flores estériles (Zhou et al. 2000; Storey, 1972; Almeida et al. 2003).  

La floración es un evento importante durante el desarrollo y crecimiento de  las 

plantas, el estímulo de la floración puede provenir de fuentes ambientales como exógenas, 

así mismo, la planta al sufrir algún tipo de estrés que comprometa su desarrollo puede 

integrar respuestas para acelerar o reprimir su floración. El suministro de carbohidratos y la 

actividad enzimática juegan un papel muy importante en la señalización, estimulación y 

mantenimiento de los mecanismos de formación de las estructuras florales y el desarrollo 

posterior de los frutos. 

2.6 Efectos sobre el rendimiento y calidad del fruto 
 

 La palabra calidad proviene del latín qualitas, que significa atributo, propiedad o 

naturaleza básica de un objeto. El consumidor presenta exigencias en las características y 

propiedades del producto. La apariencia, el sabor, el aroma y la frescura son parte de los 

parámetros principales para cumplir los estándares de calidad y así, la aceptación del 

mercado (Valero y Serrano. 2010).  

 Los frutos de papaya son perecederos y antes de ser recolectados su calidad depende 

de factores ambientales, genéticos y agronómicos. Entre los factores de campo que pueden 

influir directamente en la calidad, se encuentran: la altitud donde se desarrolle el cultivo, la 

luminosidad durante el desarrollo de la fruta, daños mecánicos por viento, limitaciones por 

crecimiento de la planta en suelos pesados y con encharcamientos, baja fertilidad del suelo, 



20 
 

 
 

mal manejo de enfermedades y desbalances en las relaciones fuente:sumidero (Arango et 

al. 2010; Bogantes et al. 2010). 

 La maduración del fruto es un mecanismo complejo que envuelve aspectos 

genéticos, bioquímicos y fisiológicos. El ablandamiento de la papaya implica la síntesis de 

azúcares, etileno, y mediante enzimas, la degradación de la pared celular del mesocarpio y 

endocarpio es regulada por enzimas catalizadoras, el cambio de color se relaciona a la 

biosíntesis y oxidación de licopeno (Silva et al. 2005).  

 La regulación del etileno durante la maduración se realiza a partir de la metionina y 

de la síntesis y oxidación de la ACC (ácido 1-aminociclopropano-1-carboxílico) por dos 

enzimas principales: la ACC sintetasa y la ACC oxidasa. Este evento desencadena algunas 

vías de señalización en cascada que conducen al fruto a transformaciones inmediatas, por 

tanto incluye la degradación de la clorofila, el aumento en la respiración y el ablandamiento 

de la pulpa (Sañudo et al. 2009). 

Los estados de maduración de los frutos de papaya comprenden desde días después 

de la antesis hasta entrar en etapas de senescencia, la cual se caracteriza  por cambios  en el 

color, el dulzor y la textura de la epidermis y pulpa  (Kader, 2004; Grierson, 2002). Para 

mantener la alta productividad de la planta de papaya además de obtener frutos que 

cumplan los parámetros de calidad se deben propiciar las condiciones para la máxima 

capacidad fotosintética,  además de un alcance efectivo del índice de área foliar (Wang et 

al. 2014).  

 

2.6.1 Color 

 

 Durante la maduración del fruto se presenta un cambio de color de verde a amarillo 

en la epidermis, y de blanco a naranja-rojo en la pulpa. Este evento es regulado por los 

genes que codifican las clorofilasas (Jacob et al. 1999) y los procesos que incluyen la 
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biosíntesis de etileno que estimula la disminución de la clorofila y la síntesis de hidrolasas 

(Barreto et al. 2011), los mecanismos anteriores activan  la biosíntesis de licopeno, que se 

encuentra relacionado al cambio de color rojo-naranja en la pulpa. El licopeno promueve la 

formación de los carotenoides amarillos, β-caroteno y β-criptoxantina, que son pigmentos 

predominantes en el color amarillo en la fruta (Devitt et al. 2005; Barreto et al. 2011; 

Schweiggert et al. 2011a).  

Las etapas de maduración temprana se caracterizan por cantidades muy bajas de β-

caroteno, isómeros Z-licopeno, E-licopeno, β-criptoxantina, laurato y ésteres de caprato, 

mientras que en el curso de la maduración del fruto se presentaron compuestos biosintéticos 

como fitoeno, fitoflueno, β-caroteno y altos niveles de E-licopeno y β-criptoxantina 

(Schweiggert et al. 2011b). 

De acuerdo con  Bron et al. (2004) la fluorescencia de la clorofila es una medida 

indirecta de la condición fisiológica de los tejidos verdes del fruto, cuando el PSII es 

dañado por algún tipo de estrés, las características de fluorescencia se alteran, de tal forma 

que se demuestra una desorganización en la grana y  una reducida capacidad para re-oxidar 

la plastoquinona, por lo que aumenta la biosíntesis y acumulación de carotenoides. 

El espacio de color L*a*b también llamado (CIELAB) es actualmente uno de los 

principales parámetros para medir el color de los objetos y se utiliza ampliamente en los 

campos de investigación.  En efecto L* indica luminosidad (L*=0 negro y L*=100 indica 

blanco) y a* b* son las coordenadas de cromaticidad, donde a*(valores negativos indican 

verde y los positivos indican magenta) y b* (valores negativos indican azul y los positivos 

indican amarillo). El espacio de color L*a*b también puede ser integrado bajo los valores 

de C* y h, que corresponden respectivamente con croma (chroma) y tono o matiz (hue). El 

valor de h es el ángulo del tono, y se expresa en grados que van de 0º (inclusive) a 360º 

(McGuire, 1992; Pilar et al. 1996). 

 Los estados de maduración de la papaya son importantes para seleccionar y 

cosechar frutos que acumulen la cantidad de sólidos solubles necesarios para su 
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comercialización (Marcos et al. 2003). Salazar  (2012)  propuso para la papaya híbrido 

Pococí una escala de maduración dividida en 7 estados, con base en el color amarillo en la 

epidermis las cuales son: E1: 0-15%, E2: 16-25% E3: 26-40%, E4: 41-55%, E5: 56-70%, 

E6:71-80%, E7:81-100% de color amarillo (Anexo 2). 

 

2.6.2 Firmeza 

 

La pérdida de la firmeza se encuentra relacionada con la maduración del fruto, y es 

una consecuencia de los cambios en los componentes de la pared celular que mantienen las 

células unidas entre sí por pectinas y celulosas, la  despolimerización y la consecuente 

solubilización de estos compuestos que reducen el enlace de la pared celular provoca que el 

sistema de adhesión celular colapse de tal forma que resulta en un ablandamiento de la 

pulpa,  este evento se encuentra  relacionado por la acción de la papaína y de las 

glucosidasas (Pereira et al. 2009).  

Uno de los principales marcadores de la maduración del fruto es la síntesis de 

etileno que a la vez estimula aumentos en la tasa de respiración. El intercambio gaseoso 

hacia el tejido del fruto se produce por difusión, y se relaciona por el tamaño y número de 

canales para la aeración y metabolismo (Pereira et al. 2009). Durante la maduración del 

fruto se registra una disminución en el coeficiente de difusión, debido a una acidificación 

apoplástica relacionada con la activación de hidrolasas de la pared celular, que provoca su 

ruptura o colapso, por tanto los espacios intercelulares del tejido se llenan con el contenido 

de la célula, lo que representa una barrera para la difusión de gases (Almeida y Huber, 

1999; Azevedo et al. 2008). 

 Una disminución de la firmeza de la fruta también coincide con la disolución de 

polisacáridos solubles en agua y despolimerización de las pectinas  por la síntesis 

simultanea de enzimas pectinolíticas, como: la enzima endo-poligogalacturonasa, (1→4)-β-

glucanasa, β-galactanasa, pectin metilesterasa, β-galactosidasa, xilanasa, endogluconasa y 
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endoxilanasa, ácido 1-aminociclopropano-1-carboxílico sintetasa, y pectinesterasa  

(Brummell y Harpster, 2001; Thumdee et al. 2010; Schweiggert et al. 2011a; do Prado et 

al. 2016). Algunos trabajos han demostrado que las pectinas pueden sufrir producto de 

cambios de degradación en el pH o la fuerza iónica de la solución que rodea a la pared 

celular (Paull et al. 1999; Manrique y Lajolo, 2004). De acuerdo con Zerpa et al. (2017)  el 

ablandamiento de la fruta se encuentra correlacionado con el aumento en la actividad de  

genes que transcriben la endoxilanasa y la poligogalacturonasa, estando implicadas en la 

expansión de la pared celular mediante la hidrolisis de hemicelulosas. Además mostraron 

como una mayor transcripción de la pectinesterasa se relaciona con una mayor firmeza de 

la epidermis.   

La medición de la firmeza se realiza con penetrómetros, el cual es una herramienta 

que mide la resistencia a la penetración, la unidad de fuerza que se utiliza en frutos es el 

Newton (N).  De acuerdo a Salazar (2012) en la papaya híbrido Pococí, la transición de la 

firmeza  en los estados de la madurez es la siguiente en la epidermis: E1: 73-85 

Newton(N/cm
2
), E2: 68-85N, E3: 60-85N, E4: 42-74N, E5: 35-65N, E6:24-48, E7:13-33N; 

y en la Pulpa: E1: 61-71N, E2: 55-72N, E3: 46-72N, E4: 29-59N, E5: 20-50N, E6:13-33, 

E7:10-30N. Según Bron y Jacomino (2006) el ablandamiento de la pulpa presenta una alta 

correlación en el proceso de concentración de sólidos solubles. 

 

2.6.3. Grados brix o sólidos solubles 

 

El fruto de papaya al presentar bajos niveles de almidón, la fuente de carbono para  

síntesis de azúcares se origina a partir de la fotosíntesis de las hojas, cuando el fruto se 

encuentra todavía en la planta presenta acumulaciones de  fructosa, galactosa, xilosa, 

manosa, ribosa, glucosa, y sacarosa, y se acumulan en mayores concentraciones entre los 

100 y 140 días después de antesis, por tanto exhibe una mayor actividad de la sacarosa 

sintetasa y de la invertasa ácida (Zhou y Paull, 2001; Gómez et al. 2002). 
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 Cuando la epidermis de los frutos presenta un cambio de color, la glucosa es 

predominante en las primeras etapas de maduración, sin embargo, con el cambio de color 

en la pulpa tiende a disminuir su concentración y la sacarosa se vuelve el azúcar principal 

con mayores acumulaciones que representan el 40-50% de los azúcares totales (Zhou y 

Paull, 2001; Gómez et al. 2002; Bron y Jacomino, 2006), tanto la glucosa y la sacarosa  son 

utilizadas para proveer energía a las reacciones metabólicas del fruto (Fabi et al. 2007). La 

mayor demanda de azúcares  en toda la planta se encuentra entre los 20 y 30 días antes de 

la maduración del fruto, la sacarosa sintetasa se encuentra relacionada con la respiración de 

la fruta, la tasa de importación de carbono y el crecimiento de la fruta. La invertasa ácida 

muestra actividad entre las 2-4 semanas antes de  la maduración de la fruta, con una alta 

correlación en la acumulación de azúcares (Zhou y Paull, 2001; Zhou et al. 2003).  

La reducción en la concentración de los azúcares en etapas de desarrollo y 

maduración del fruto, es influenciada por desbalances en las relaciones fuente:sumidero, 

provocados por eventos como la herbivoría, los días nublados, el sombreado y el manejo 

agrícola inadecuado. En la planta de papaya, la remoción de frutos y hojas provoca 

alteraciones en las concentraciones de la invertasa ácida (Zhou et al. 2001). De acuerdo con 

Zhou et al. (2003), las invertasas tienen un papel fundamental en la descarga de sacarosa 

vía floema, por lo que permite su transporte al apoplasto y la vacuola a través de  la 

membrana plasmática y el tonoplasto. Mantiene además un gradiente de concentración  de 

sacarosa entre la fuente y el sumidero. La síntesis de etileno y las concentraciones de 

azúcares regulan la expresión génica de la invertasa ácida (Chikov et al. 2011).  

Los grados brix (°brix) o sólidos solubles  miden el cociente total de sacarosa 

disuelta en un líquido. Una solución de 25 °brix tiene 25 g de azúcar (sacarosa) por 100 g 

de líquido o, dicho de otro modo, hay 25 g de sacarosa y 75 g de agua en los 100 g de la 

solución, para realizar este tipo de mediciones se utiliza un refractometro. De acuerdo a 

Salazar (2012) la papaya híbrido Pococí la concentración de solidos solubles en los estados 

de la madurez es la siguiente: E1: 7,8-11, E2: 8,6-11,2, E3-E4-E5-E6-E7 (8,6-11,2). 
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Las relaciones fuente:sumidero tienen un papel importante durante el desarrollo  y 

crecimiento de la planta. La transición de la etapa vegetativa hacia la reproductiva y de 

fructificación genera un creciente flujo de carbohidratos desde la fuente hacia la 

estructuración y formación de los tejidos y órganos sumideros. Los carbohidratos pueden 

ser almacenados o utilizados como fuente de energía para los diversos mecanismos 

fisiológicos. Los niveles de carbohidratos en la planta tienen la capacidad de regular el 

intercambio gaseoso, y la reducción en la capacidad fotosintética puede responder a una 

acumulación de carbohidratos en los tejidos, así mismo, un incremento se relaciona con una 

mayor demanda de fotoasimilados. Diversos tipos de estrés bióticos pueden alterar los 

flujos en el intercambio gaseoso, lo cual provoca una reducción de fotoasimilados. Entre 

los daños más comunes se encuentran: la herbivoría, el ataque por ácaros o pulgones, e 

infección de patógenos  y virus en las hojas. Si los daños son ocasionados por periodos 

prolongados pueden afectar la floración y el rendimiento posterior de las plantas. La 

partición de asimilados en condiciones de estrés, muestra mecanismos de adaptación para 

completar la formación de las semillas, aun así se disminuyen los parámetros de calidad y 

rendimiento. Los diversos tipos de estrés en la planta conducen a largo plazo en una 

reducción considerable en las relaciones sacarosa: hexosa, de tal forma que afecta las 

fuentes de energía inmediata para el metabolismo, construcción  y formación de tejidos y 

órganos, por tanto reprime los mecanismos fisiológicos durante la estructuración de la flor 

y la maduración.  

El conocimiento de la respuesta del cultivo bajo condiciones de estrés permite tomar 

acción para proteger  y corregir eventos que pongan en riesgo a la plantación y la calidad de 

la cosecha. 
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OBJETIVOS 

Objetivo general  

 El objetivo general es determinar el efecto de las relaciones fuente:sumidero 

decrecientes sobre la expresión sexual y el rendimiento de la papaya híbrido Pococí.  

 

Objetivos específicos  

 Determinar el efecto de relaciones fuente:sumidero decrecientes sobre la expresión 

sexual y el rendimiento de la papaya. 

 Determinar el efecto de relaciones fuente:sumidero decrecientes sobre la 

fotosíntesis y el crecimiento compensatorio de la papaya.   

 Determinar el efecto de relaciones fuente:sumidero sobre los componentes del 

rendimiento y de la calidad del fruto.  
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MATERIALES Y MÉTODOS 
 

El presente trabajo se realizó en la Estación Experimental Fabio Baudrit Moreno, de 

la Universidad de Costa Rica, localizada en el distrito de San José, cantón de Alajuela, 

Costa Rica. Las coordenadas geográficas de este centro de investigación corresponden a 10º 

0.187' Latitud Norte y 84º15.887' Longitud Oeste; la altitud es de 840 msnm. El periodo 

comprendido para el presente trabajo corresponde de febrero del 2014 a febrero del 2015, y 

se realizó en una parcela de 2400 m
2
 en el lote número 42.  

3.1 Material vegetal 
 

Se utilizaron plantas de papaya hermafroditas del híbrido “Pococí”,  de semilla 

proveniente de la EEFBM. Esta variedad fue obtenida por investigaciones realizadas por la 

Universidad de Costa Rica durante el periodo 1995-2001, y fue validada mediante el 

convenio UCR-INTA (Mora y Bogantes, 2004). 

En etapas tempranas de desarrollo de las plantas de papaya, se les realizó un sexado 

mediante técnicas moleculares para identificar las plantas hermafroditas, por tanto, se 

procedió con un muestreo foliar para la extracción del ADN y se utilizó la metodología de 

extracción CTAB, de tal forma que se realiza la amplificación de ADN por la técnica de 

PCR múltiple (Saalau et al. 2009) en el Centro de Investigaciones Agronómicas (CIA). Una 

vez que las plantas superaron la etapa de almácigo, las identificadas como plantas 

hermafroditas se llevaron al campo para ser trasplantadas. 

3.2 Diseño experimental y tratamientos  
 

Los tratamientos constaron de defoliaciones parciales en los porcentajes de 0% 

(denominado control de aquí en adelante),  25%, 50%, 75%, los cuales se aplicaron una vez 

que el 80% de la plantación de papaya se encontró en el estado de fructificación. Se realizó 

una remoción de las hojas consecutivas a la hoja más joven completamente expandida que 
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soporta la flor más próxima a su apertura (Figura 1), debido a que se usa como referencia 

en investigaciones para diagnósticos nutricionales foliares y deterioro visual por 

alteraciones en la fisiología de la planta, y  además de ser la hoja  que pasa de ser un 

sumidero de recursos a ser una fuente de asimilados (Bogantes et al. 2010; Campostrini y 

Glenn, 2007). 

 

 

Figura 1. Componentes de la región apical de la planta de papaya (Carica papaya), (A) 

Botón floral, (B) Flor más próxima a su apertura, (C) Primera flor abierta.  

La aplicación de los tratamientos iniciaron a los 120 días después del trasplante 

(ddt), y el periodo de cosecha inició a los 279 ddt. El ensayo en campo se extendió hasta los 

340 ddt, donde se incluyó la recolección de frutos para la evaluación de parámetros de 

rendimiento y calidad de cosecha. 

Al aplicarse los tratamientos, cada nivel de defoliación mantuvo un número de hojas 

significativamente diferente. La media de las hojas por planta en el periodo de evaluación 

corresponde: Control con 28 hojas; 25% con 22 hojas; 50% con 15 hojas y 75% con 9 

hojas. La remoción de hojas se realizó de la siguiente forma:  
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1. Tratamiento control, se mantuvo el número natural de hojas. 

2. Tratamiento con 25% de remoción de hojas, una hoja de cada cuatro.  

3. Tratamiento con 50% de remoción de hojas, dos hojas de cada cuatro. 

4. Tratamiento con 75% de remoción de hojas,  tres hojas de cada cuatro. 

Esta remoción se realizó cada tres semanas para mantener los porcentajes 

respectivos a la defoliación según el tratamiento correspondiente, con el objetivo de 

mantenerlos constantes durante el periodo comprendido para el ensayo (Zhou et al. 2000). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Distribución de las hojas en plantas de papaya (Carica papaya) sometidas a 

cuatro porcentajes de defoliación: Control, 25%, 50%, 75%, en la Estación Experimental 

Fabio Baudrit, Alajuela, Costa Rica. La flecha amarilla señala a la hoja más joven 

completamente expandida que soporta la flor más próxima a su apertura, los círculos anaranjados 

corresponden a las hojas remanentes en la planta.  

Se utilizó un diseño experimental irrestricto al azar con 4 tratamientos y 20 

repeticiones por tratamiento (Figura 3). El campo experimental se conformó por 80 plantas 
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de papaya y cada bloque estuvo bordeado por una hilera de plantas femeninas de papaya. El 

sistema de distribución de la siembra que se adoptó fue el de “Tresbolillo” (Bogantes et al. 

2010), con un distanciamiento entre planta de 2.5m y entre calle de 2m. 

 

 

Figura 3.Distribución espacial de cuatro tratamientos de defoliación: Control, 25%, 50%, 

75%, aplicados a plantas de papaya (Carica papaya) en el bloque experimental. En la 

Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela, Costa Rica. 

 

3.3 Condiciones climáticas  
 

Las condiciones climáticas del periodo de 1995-2009 (Anexo 1), muestran valores 

acumulados anuales de   precipitación  de 1823 mm, con 188 días de lluvia. Las mayores 

precipitaciones se registran en los meses de setiembre y octubre con valores de 310-318 

mm, asimismo son los meses que presentan mayor humedad relativa, con un valor medio 

anual del 80%.  La temperatura máxima anual es de 29
o 

C, y son los meses de febrero y 

abril los que registran las temperaturas más altas. En contraste, las temperaturas más bajas 

se obtuvieron en los meses correspondientes al periodo de diciembre-febrero, la media 

anual es de 23,9
o
C;  los vientos dominantes de la zona son de componente este-noroeste 

con velocidades de 9,8 km/h. 

Hileras  

1 F F F F F F F F F

2 F

3 F Trat. Control

4 F Trat. 25%

5 F Trat. 50%

6 F Trat.75%

7 F F Planta femenina

8 F

9 F

10 F

11 F

12 F F F F F F F F F
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3.3.1 Condiciones climáticas del sitio 

 

Durante el periodo de desarrollo del ensayo de campo, de febrero de 2014 a febrero 

de 2015, según los registros de la Estación Experimental Fabio Baudrit (Figura 4), se 

presentaron tres periodos de bajas precipitaciones. El primero se extendió de enero 2014 a 

inicios del mes mayo; el segundo en el mes de julio, y el tercero contempla de diciembre 

hasta la finalización del trabajo en febrero del 2015. En estos tres periodos se registraron 

temperaturas máximas de 28°C, mínima de 18°C y promedio de 24°C. Al presentarse estas 

condiciones, se implementó el riego por gravedad para mantener las condiciones de 

humedad del suelo en capacidad de campo. De acuerdo con Bogantes et al. 2010, la papaya 

requiere temperaturas promedios anuales de 23-27°C, y las temperaturas bajas pueden 

inducir al desarrollo de la carpeloidía. La papaya también puede ser afectada por fuertes 

ráfagas de viento. Para este experimento se registraron ráfagas máximas de 32 m/s, aun así, 

la plantación se encontraba cercada por árboles con función de barrera rompeviento, para 

evitar volcamiento o el estrés.  
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Figura 4.Condiciones climáticas en el periodo entre enero 2014 - enero 2015, Temperatura 

y humedad relativa: Máxima (—), Promedio (—), Mínima (-----). Estación Experimental 

Fabio Baudrit Moreno, Alajuela, Costa Rica.  

3.4 Manejo técnico  
 

El experimento mantuvo las prácticas recomendadas  de fertilización, del control de 

arvenses, y de la intervención sobre las plagas y enfermedades, mencionadas por Bogantes 

et al. (2010). El lote donde se realizó el ensayo  presentó una pendiente del 2%, y de 

acuerdo con el análisis químico del suelo (Cuadro 1), los niveles de los diferentes 

elementos estaban en rangos medios-óptimos, por lo que proporciona las condiciones 
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básicas de fertilidad para el crecimiento inicial de la planta de papaya. Por este motivo, se 

adoptó un programa de fertilización para llenar las necesidades de una producción de 120 

t/ha, donde se suministró al suelo 333kg/ha de N, 150kg/ha de P2O5 y 434 kg/ha 

fraccionados en 13 meses de desarrollo de las plantas de papaya según lo recomendado por 

Bogantes et al (2010).  

Cuadro 1. Análisis del contenido de nutrimentos del suelo por el Centro de Investigaciones 

Agronómicas (CIA).  Los datos  corresponden al lote #42 de la EEFBM, Alajuela, Costa 

Rica. 

 

Durante las primeras etapas de crecimiento vegetativo, se utilizaron aplicaciones 

semanales de fertilizantes foliares con elementos mayores y menores para prevenir 

deficiencias y fortalecer el desarrollo. Una vez alcanzada la etapa reproductiva y de 

fructificación se realizaron aplicaciones semanales de Calcio-Boro. Para la prevención del 

daño causado por la avispa Toxotrypana curvicauda  se realizaron aplicaciones semanales 

del insecticida Orizal® 25 EC (Cipermetrina), y para el control de poblaciones de 

Tetranychus urticae se utilizó el insecticida Vertimec® (Abamectina). 

 

3.5 Variables morfológicas y crecimiento 
 

La primera semana de febrero de 2014, las plantas terminaron la etapa de almácigo 

y se trasplantaron al campo. Se iniciaron evaluaciones de las variables de crecimiento: 

Altura de la planta, grosor del tallo, tasa de producción de hojas y largo de los entrenudos 

con una frecuencia de cada cuatro semanas. 

pH %

H2O ACIDEZ Ca Mg K CICE SA P Zn Cu Fe Mn

ID LAB 5,5 0,5 4 1 0,2 5 10 3 1 10 5

S-13-08066 6,5 0,11 14,05 3,31 0,45 17,92 0,6 43 5,4 17 98 11
Los v alores debajo de cada elemento corresponden con los Niv eles Críticos generales para la solución ex tractora usada

CICE=Capacidad de intercambio de Cationes Efectiv a=Acidez+Ca+Mg+K SA=Porcentaje de Saturación de Acidez=(Acidez/CICE)*100

ANÁLISIS QUÍMICO DE SUELOS
cmol(+)/L mg/L

ID USUARIO

Solución Extractora:

KCl-Olsen Modificado

LOTE UNICO
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Altura: Se evaluó con una cinta métrica desde la base de la planta de papaya hasta su 

extremo apical. 

Grosor del tallo: Se evaluó con un Caliper digital Vernier a una altura de 40cm sobre la 

base de la planta de papaya.  

Tasa de producción de hojas: Se realizó un conteo de hojas a partir del botón floral más 

pequeño (4 mm) en dirección a la hoja más vieja, de tal forma que se finaliza el conteo en 

la última marca de la evaluación anterior (Parés et al. 2002; Rodríguez et al. 2010). 

 

3.6 Expresión sexual y caracterización de las flores 

Se realizó un inventario de las categorías florales basados en la expresión sexual y la 

caracterización de las flores. Las evaluaciones se realizaron mensualmente una vez 

iniciados los tratamientos.  El inventario se realizó al marcar el botón floral más pequeño (4 

mm) y luego se evaluó en dirección a la hoja más vieja (Parés et al. 2002) hasta llegar al 

punto marcado en la evaluación anterior (Figura 5). Cada sección de crecimiento con su 

inventario respectivo de la expresión sexual se registró para tener un control sobre el de 

desarrollo y formación de las estructuras florales. 

Se evaluaron las siguientes variables: botones florales, flores perfectas, flores 

estaminadas, frutos, axilas que soportan 1 fruto, axilas que soportan 2 frutos, axilas que 

soportan 3 frutos, frutos con disminución en el número de carpelos (DNC), y frutos con 

carpeloidía. Para la determinación del porcentaje de esterilidad floral presentada en las 

plantas de papaya,  se utilizó la siguiente fórmula:  

Ecuación 1. Porcentaje de esterilidad floral 

𝐸𝑠𝑡𝑒𝑟𝑖𝑙𝑖𝑑𝑎𝑑 𝐹𝑙𝑜𝑟𝑎𝑙 (%) = (
𝑁° 𝑑𝑒 𝑓𝑙𝑜𝑟𝑒𝑠 𝑒𝑠𝑡𝑎𝑚𝑖𝑛𝑎𝑑𝑎𝑠

𝑁° 𝑓𝑙𝑜𝑟𝑒𝑠 𝑒𝑠𝑡𝑎𝑚𝑖𝑛𝑎𝑑𝑎𝑠 + 𝑁° 𝑓𝑙𝑜𝑟𝑒𝑠 𝑝𝑒𝑟𝑓𝑒𝑐𝑡𝑎𝑠
) ∗ 100 
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Figura 5. Planta de papaya (Carica papaya) con un botón floral de 10mm marcado para la  

evaluación de la morfología floral. La flecha indica la dirección de la evaluación.   

3.7 Rendimiento y cosecha 
 

A los 150 días después de la primera antesis, se realizó la primera cosecha de frutos. 

Durante los 55 días posteriores se realizaron dos cosechas semanales, se cuantificó la 

cantidad de frutos por planta, el peso promedio de los frutos cosechados y la cantidad de 

frutos por cosechar (expectativa de la cosecha).  

3.8 Calidad de la cosecha 
 

  Los frutos fueron cosechados según el criterio de Bogantes et al. (2011),  en el cual 

se cosechan los frutos que presenten una, dos o tres franjas longitudinales  de color naranja-

amarillo. Cuando el 80% de la plantación se encontró en etapa de cosecha,  se recolectaron 

frutos en tres periodos: 7, 14, 21 días. Se evaluaron en total 25 frutos por tratamiento. El 

mismo día de la cosecha los frutos se trasladaron al Laboratorio de Tecnología Poscosecha, 
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perteneciente al Centro de Investigaciones Agronómicas de la Universidad de Costa Rica, 

ubicado en San Pedro de Montes de Oca.  

Los frutos fueron almacenados en cámaras de refrigeración con temperaturas de 12- 

14°C, con una humedad del 80-90%, durante 14 días. Luego se almacenaron a una 

temperatura de 22°C, con una humedad del 80-90% (Umaña et al. 2011), hasta que 

alcanzaron una etapa de madurez correspondiente a la E7 (Salazar, 2012), donde se 

evaluaron las siguientes variables:  

Peso del fruto: Se evaluó el peso del fruto con una balanza electrónica OHAUS Adventurer  

(ARC-120) con una precisión de 0,01 gramos. 

Enfermedades del fruto: Se evaluó la incidencia y severidad de la antracnosis 

(Colletotrichum gloesporioides) y otras enfermedades por lo que se utilizó la escala visual  

presentada por Navarro y Arauz (1999).  

Color de la epidermis y la pulpa: Se cortó el fruto en su longitud y se tomaron 3 puntos de 

medición correspondientes a la zona  apical, ecuatorial  y distal en cada fruto para las 

variables de epidermis y pulpa. En ambos casos el color se evaluó por medio de un 

colorímetro Minolta CR-300, por lo que se utilizó la escala CIE L*a*b*. Los datos de color 

se expresaron como Matiz, Chroma y L* de la escala CIELAB (McGuire, 1992). Se 

determinaron los valores de Matiz y Chroma mediante las siguientes ecuaciones: 

 

Ecuación 2. Cuantificación de Chroma a partir del componente “a” y “b”. 

𝐴) 𝐶ℎ𝑟𝑜𝑚𝑎 = [(𝑎2 + 𝑏2)1/2] 

 

Ecuación 3. Cuantificación de Matiz a partir del componente “a” y “b”. 

𝐵) 𝑀𝑎𝑡𝑖𝑧 = (
𝑎𝑟𝑐𝑜𝑡𝑎𝑛𝑔𝑒𝑛𝑡𝑒 (

𝑏
𝑎)

6.2832
) ∗ 360 
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Se tomó en cuenta las siguientes correcciones para calcular Matiz:  

Si a <0  y b  igual o mayores al  0 entonces sumar al resultado 180 

Si a < 0 y b  <  0 entonces sumar al resultado 180 

Si a > 0 y b  <  0 entonces sumar al resultado 180 

 

 

Firmeza de la epidermis y la pulpa: Se determinó al utilizar un penetrómetro marca 

Chatillon con punta en forma de diente. Se cortó el fruto  en su longitud y se tomaron 3 

puntos de medición correspondientes a la zona apical, ecuatorial y distal.  La firmeza de la 

pulpa se determinó al remover una porción de la epidermis cercana a los puntos donde se 

evaluó la firmeza de cáscara. 

°Brix (% de sólidos solubles): Se tomó una rodaja de la región ecuatorial del fruto, se le 

extrajeron las semillas, se maceró la pulpa y se filtró con una gasa para obtener el jugo. La 

medición se realizó con un refractómetro digital (modelo Pallet  100, Atago PAL-1, Japón).  

Volumen del fruto: Se realizó mediante el método de desplazamiento del agua. Se colocó la 

fruta en un recipiente cilíndrico lleno con agua. Esta cantidad de líquido fue medido 

previamente y así se hizo con la cantidad desplazada por la papaya. Esta última medida 

correspondió al volumen de la papaya. 

 

3.9 Determinación de las variables fotosintéticas 
 

 Con el sistema de fotosíntesis portátil Li-Cor 6400XT (Li-Cor  Inc., Lincoln NE, 

EEUU) (Ralph & Gademann, 2005) se midió la tasa instantánea de fotosíntesis neta (AN), y 

la tasa de conductividad estomática (gs) en hojas de papaya. El equipo también permitió el 

monitoreo de variables ambientales como temperatura, humedad relativa, radiación 

fotosintéticamente activa (PAR) y concentración de CO2 ambiental.  
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Se utilizó el lóbulo central de la hoja más joven completamente expandida que 

soporta la flor más próxima a su apertura (Figura 6), para obtener cuatro cursos diurnos de 

actividad fotosintética, durante las principales etapas fenológicas de la papaya: etapa 

vegetativa (abril), inicio de etapa reproductiva (junio) y etapa plena reproductiva y de 

fructificación (setiembre, octubre). Se seleccionaron cuatro repeticiones (plantas) por 

tratamiento y se realizaron cinco mediciones por repetición; las evaluaciones se realizaron 

cada hora durante el periodo comprendido entre las 6:00 h y las 17:00 h. Sin embargo, para 

los meses de setiembre y octubre al presentarse precipitaciones prolongadas en horas de la 

tarde las mediciones comprendieron entre las 6:00 h y las 14:00 h.  

 

Figura 6. Sistema portátil de medición de fotosíntesis, Li-Cor 6400XT, (A) Consola del 

sistema de fotosíntesis (compuesto por un desecante, un filtro de gases, una fuente de CO2), (B) 

Cámara del sistema al evaluar las hojas de papaya (compuesta por un analizador infrarrojo de 

gases IRGA, un sensor de temperatura ambiental y de la hoja, un sensor PAR ). 

3.10 Índice de verdor 
 

El color de las hojas se midió al seleccionar la parte adaxial del lóbulo central  de la 

hoja más joven completamente expandida que soporta la flor más próxima a su apertura con 

el medidor CCM-200 (Optic Sciences, Tyngsboro, Massachusetts, EEUU). Se tomaron 
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cinco puntos de medición en el lóbulo de la hoja, y las mediciones se realizaron con 

intervalos mensuales una vez iniciados los tratamientos.  

 

3.11 Análisis de datos 
 

Se utilizaron 20 plantas por tratamiento. Los valores obtenidos por unidad de tiempo  

fueron sometidos a un análisis de varianza mediante pruebas de diferencia significativa con 

la prueba de Tukey con un nivel de confianza simultáneo del 95%. El conjunto de datos 

también fue sometido a un análisis de mediciones repetidas. 

Los datos de asimilación de CO2 y conductancia estomática fueron sometidos a un 

análisis de varianza mediante pruebas de diferencia significativa con la prueba de Tukey, 

con un nivel de confianza simultáneo del 95%, y se calculó la integral bajo la curva para 

cada tratamiento.  

Para los parámetros de calidad de la fruta (peso el fruto, ancho del fruto, largo del 

fruto, °brix, grosor de la pulpa, firmeza de la epidermis y pulpa, volumen del fruto, 

porcentaje de materia seca, densidad del fruto, matiz y chroma de epidermis y pulpa)  se 

construyeron modelos de regresión que describen la relación entre las variables evaluadas y 

el nivel de defoliación,  y se seleccionó el modelo de mejor ajuste con un nivel de confianza 

del 95%. Se sometieron las medias de los parámetros a un análisis de varianza mediante 

pruebas de diferencia significativa con la prueba de Tukey, con un nivel de confianza 

simultáneo del 95%. 

El análisis estadístico se realizó mediante el programa estadístico JMP 9.0.2. El 

software utilizado para el análisis dimensional  y de manipulación de imágenes fue GIMP 

(v 2.8.10 The GIMP Development Team).  
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RESULTADOS 
 

 

4.1 Crecimiento y desarrollo 
 

Se observaron diferencias significativas (p<0.05) en el efecto de los niveles de 

defoliación y el tiempo sobre el diámetro del tallo, la altura de la planta, las hojas por árbol, 

la tasa de producción de hojas y el índice de verdor (Figura 7).  

Las defoliaciones del 50 y 75% presentaron una disminución significativa (p<0.05) 

en el grosor del tallo de aproximadamente un 10% (~1cm) entre los 61 y 96 dit (181-

216ddt) con respecto al control. Asimismo estos niveles de defoliación mostraron un 

incremento significativo (p<0.05) aproximado del 8% (~26cm) en la altura de la planta a 

los 159 dit (279 ddt) 

 La producción mensual de hojas presentó diferencias significativas a partir de los 96 

dit (216ddt). El nivel de defoliación del 75% alcanzó la mayor producción de hojas con 

respecto a al Control y 25% de defoliación. Se midieron los mayores valores en el índice de 

verdor por defoliaciones igual o mayores al 50%, y es el nivel de defoliación del 75% el 

que obtuvo mayores valores con respecto al Control.  

 En general se observó un efecto compensatorio  causado por el incremento de la 

defoliación: Defoliaciones  mayores al 50% mostraron mayor altura, más producción de 

hojas y un incremento en el índice de verdor.  
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Figura 7. Crecimiento y desarrollo de plantas de papaya (Carica papaya) híbrido Pococí, 

sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: (Control: ), (25%: ),             

(50%:  ) y (75%: ), en la Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela, Costa 

Rica. 2014. Letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos, según la prueba 

de Tukey (p<0.05). 
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4.2 Intercambio gaseoso 

 Los datos de intercambio gaseoso (Cuadro 2) en los tres cursos diurnos realizados a 

los 23 dit, 90 dit y 146 dit, presentaron diferencias estadísticamente significativas (p<0.05)  

en la tasa media, máxima y total. En la tasa de asimilación de CO2 las defoliaciones del 

50% y 75% obtuvieron incrementos del 21% en la tasa media a los 90 dit y del 16% a los 

146 dit; y para los tres periodos evaluados se registraron incrementos en la tasa máxima de 

asimilación del 21, 19 y 12%; y en la tasa total de asimilación del 23, 19 y 18% 

respectivamente. 

 Cuadro 2. Parámetros del intercambio gaseoso, asimilación de CO2 (AN) y 

conductancia estomatica (gs) neta, máxima y total (Sumatoria de fotosíntesis a lo largo del día)  en 

plantas de papaya (Carica papaya) híbrido Pococí, sometidas a cuatro porcentajes de 

defoliación: control, 25%, 50%, 75%, en tres edades de desarrollo, reportadas a los 139, 210, 

266 días después del trasplante. Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela, Costa Rica. 

2014. ddt: Días después del trasplante, dit: Días después de iniciado el tratamiento. Letras 

diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos, según la prueba de Tukey (p<0.05). 

 

 

Mes

ddt*

dit**

Tratamiento Media Max Total Media Max Total Media Max Total

Control 13,52 a 18,19 a 96,68  a 15,99 a 18,5 a 108,07  a 17,46  a 20,8 a 110,81  a

25% 14,76 a 20,06 a 104,47 ab 15 a 17,83 a 102,64 ab 17,91  a 22,65 b 114,08 ab

50% 17,78 a 23,79 b 129,55 cd 19,07 b 21,93 b 125,41  c 21,58 b 24,43 c 132,94 cd

75% 18,47 a 25,02 b 131,26  d 20,24 b 22,7 b 133,31  d 22,94 b 24,97 c 141,09  d

Control 0,34 a 0,39 ab 0,43 ab 0,53 ab 0,51 a 0,65 a

25% 0,31 a 0,36   a 0,38   a 0,47   a 0,56 a 0,70 a

50% 0,41 a 0,49   b 0,49 ab 0,61 ab 0,56 a 0,69 a

75% 0,35 a 0,42 ab 0,57   b 0,69   b 0,61 a 0,74 a

 ddt: Días despues del Trasplante

 

 

266
146

210
90

139
23

Letras diferentes representan diferencias significativas a ≤ 0,05

ddi: Días despues de iniciado el tratamiento

NoviembreSetiembreJunio

AN (umol CO2m-2s-1)

gs (mmol H2O m-2s-1)
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4.3 Cursos diurnos de fotosíntesis 
 

La actividad fotosintética es un parámetro compuesto de diferentes variables, como 

los son la asimilación de CO2, la conductancia estomática (gs), la transpiración (E), la luz 

fotosintéticamente activa (PAR) entre otros. Los cursos diurnos fueron obtenidos en los 

meses de junio, septiembre y octubre del 2014, bajo condiciones de estación lluviosa. El  

inicio de las mediciones en campo se realizó entre las 6  y 8 h y finalizó entre  las 14 h y 

15h. Para todos los tratamientos la tasa de fotosíntesis respondió al curso de la luz PAR 

(Figura 8). Se observaron diferencias en la tasa de asimilación de CO2 (AN) y conductancia 

estomática. Defoliaciones igual o mayores al 50% mostraron los mayores valores en la tasa 

de asimilación de CO2. El nivel de defoliación del 75% alcanzó el máximo de fotosíntesis 

con 27 mmol CO2 m
-2

s
-1

. La conductividad estomática para los niveles de defoliación del 50 

y 75% fue mayor significativamente, pero no fue tan pronunciado como el aumento en AN.  
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Figura 8. Comparación de tres cursos diurnos de fotosíntesis de plantas de papaya (Carica 

papaya) híbrido Pococí,  sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: (Control: ),    

(25%: ), (50%: ) y (75%: ), en edad reproductiva-fructificación, 

reportada a los  23días (Junio), 90días (Setiembre), y 146 días (Octubre) después de 

iniciados los tratamientos, en la Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela, Costa 

Rica, 2014.  
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Figura 9. Relación entre la conductancia estomática (gs) y la fotosíntesis (AN) en plantas 

de papaya (Carica papaya) híbrido Pococí, sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: 

(Control: ), (25%: ), (50%: ) y (75%: ), en edad reproductiva-

fructificación. Los modelos que describen las relaciones son los siguientes: Control 

(R
2
=0,79, y=2,9+31,7*gs ̶ 53,3*(gs ̶ 0,43)

2
), 25% (R

2
=0.56, y=3,2+ 31,3* gs ̶ 34,8*(gs ̶ 

0,43)
2
, 50% (R

2
=0.80, y=4+34,4*gs ̶ 96,5*(gs ̶ 0,5)

2
) y 75% (R

2
=0.72, y=0,9+20,8*gs ̶ 

41,7*(gs ̶ 0,5)
2
). Todos los modelos presentan significancia del p≤0,0001. El conjunto de 

datos representan los datos obtenidos durante 3 cursos diurnos a los 23 días (Junio), 90 

días (Setiembre), y 146 días (Octubre) después de iniciados los tratamientos, en la 

Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela, Costa Rica, 2014.  

 
 

La información obtenida durante los tres cursos diurnos, mostró diferencias 

significativas en la relación AN/gs a causa de un incremento en la defoliación (Figura 9). Se 

observó un efecto compensatorio por defoliaciones mayores al 50%, se mostró una  mayor 

actividad fotosintética con incrementos en las tasas de asimilación de CO2. No se presentó 

un aumento significativo en la conductancia estomática con respecto al control, la relación 

AN/gs  más alta se agrupa con un nivel de defoliación del 75%. Los modelos de ajuste 
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presentan variaciones en la predicción de los datos por el nivel de defoliación, llegando a 

ser el control y el 50% de defoliación los tratamientos con mejor ajuste en sus modelos de 

regresión, seguido por el tratamiento de 75%, sin embargo se presentan diferencias 

significativas (p≤0,0001) entre los niveles de defoliación. 

4.4 Diferenciación  floral 

El inventario de la morfología floral fue evaluado durante 159 días una vez 

iniciados los tratamientos (Figura 10). Se obtuvo un registro del desarrollo floral y 

fructificación de las plantas de papaya con niveles de defoliación del 25%, 50%, 75% y el 

control. Las variables evaluadas incluyeron  el desarrollo de botones, flores perfectas, flores 

estaminadas y cantidad de frutos. Los resultados del ANDEVA mostraron un efecto 

significativo (p<0.05) de la interacción del tiempo y los niveles de defoliación en todas las 

variables evaluadas en la morfología floral y el rendimiento de la planta (Figura 11). 

El efecto de la defoliación que se reflejó en el desarrollo de la planta y en el 

intercambio de gaseoso (Figura 8 y 9). Así como alteraciones en el parámetro de la 

morfología floral (Figura 10). Las defoliaciones igual o mayores al 50%  presentaron 

incrementos en la formación y desarrollo de botones florales, flores totales,  flores 

estaminadas (Figura 11c), esterilidad floral y frutos con disminución en el número de 

carpelos (DNC). Además, se presentó una tendencia a sostener un mayor porcentaje de 

axilas con 1 fruto, sin embargo, muestran disminuciones en la cantidad de flores perfectas y 

número de frutos. 

Defoliaciones del 50 y 75% obtuvieron incrementos del 26 y 16% en la formación 

de botones florales (Figura 10). Para estos mismos niveles de defoliación, el número de 

flores totales muestra una tendencia a ser superior, siendo significativa a los 129 dit (244 

ddt). Asimismo, las defoliaciones igual o mayores al 50%  mostraron incrementos en las 

flores perfectas en los primeros 61 dit (181ddt), para luego presentar una tendencia 

decreciente que se extendió hasta finalizar la evaluación, con una disminución alrededor del  

28%.  



47 
 

 
 

Las defoliaciones igual o mayores al 50% provocaron un incremento en la cantidad 

de las flores estaminadas (Figura 10) a partir de los 61 ddt (181ddt), comportamiento que se  

extendió hasta los 129 dit (244 ddt), y para la última evaluación se presentó una 

disminución del 50%. El aumento en las flores estaminadas a partir de los 61dit (181ddt) 

provocó un incremento en el porcentaje de esterilidad floral, con una diferencia máxima del 

21% a los 129dit (244 ddt). A partir de los 159 dit (279 ddt) se observó una disminución 

significativa en la formación de flores perfectas  y estaminadas. 

El efecto de la defoliación también influyó en la formación de frutos (Figura 10). 

No hubo diferencias significativa en cuanto a la producción de frutos entre el control y el 

nivel de defoliación de 25%,  presentando una producción estimada de 71 frutos por planta 

al final del ciclo evaluativo. Al contrario, defoliaciones igual o mayores al 50% presentaron 

una disminución significativa del 49% en el rendimiento, con un aproximado de 33 frutos 

por planta. Todos los niveles de defoliación tuvieron frutos con disminución en el número 

de carpelos (DNC), sin embargo las defoliaciones igual o mayores al 50%  exhibieron un 

15% del total de frutos, y niveles de defoliación menores al 25% constituyeron solo un 3% 

del total de frutos. 

La distribución de los frutos en la planta estuvo afectada por los incrementos en los 

niveles de defoliación (Figura 10).  Niveles de defoliación del 25% y control conservaron 

por encima del 50% a 2 frutos/axila es decir más de 18 axilas con 2 frutos, asimismo el 

tratamiento Control mostró 38%  de 3 frutos/axila lo que corresponde a más de 9 axilas que 

sostienen 3 frutos. Por el contrario el efecto de la defoliación influyó en la partición de 

recursos lo que provocó que las defoliaciones igual o mayores al 50% mostrarán 78% con 1 

fruto/axila alrededor de 26 axilas que sostienen un fruto,  y menos del 20% con 2 

frutos/axila es decir cerca de 4 axilas en la planta que sostiene 2 frutos.  
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Figura 10. Expresión sexual y determinación del rendimiento de plantas de papaya (Carica 

papaya) híbrido Pococí, sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: (Control: ),    

(25%: ), (50%: ) y (75%: ), en la Estación Experimental Fabio Baudrit, 

Alajuela. Costa Rica. 2015. DNC: Disminución en el número de carpelos. Letras diferentes  indican 

diferencias significativas entre tratamientos, según la prueba de Tukey (p<0.05). 
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Figura 11. Flores de plantas papaya (Carica papaya) híbrido Pococí, (A) Flor femenina, 

(B) Flor hermafrodita, (C) Flor hermafrodita con esterilidad femenina completa. En las 

flores situadas a la derecha los pétalos fueron removidos para facilitar su caracterización. 

(A) 

(B) 

(C) 
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Figura 12. Distribución y características de frutos de plantas de papaya (Carica papaya) 

híbrido Pococí, sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: Control, 25%, 50%, 75%, a 

los 273 días después de trasplante. En la Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela, 

Costa Rica. 2014.  
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Las flores hermafroditas pueden presentar esterilidad o masculinización (Figura 

11.C), sus flores son muy parecidas a las masculinas, y su corola es gamopétala, por lo que 

presenta forma tubular, no posee ovario fértil, este es filamentoso y no funcional (Jiménez 

et al. 2014) 

La defoliación permanente a partir de la etapa reproductiva en las plantas de papaya 

(Carica papaya)  híbrido Pococí, indujo cambios morfológicos y fisiológicos donde la 

planta con defoliaciones igual o mayor al 50% muestran una disminución considerable de 

frutos, con una distribución  disminuida gradualmente hacia la región apical, provocada por 

incrementos en la esterilidad floral y aborto de frutos, por tanto se exhibió el soporte 

mayoritario de 1 fruto/axila (Figura 12).  

 

4.5 Componentes de rendimiento y características de los frutos 

 

La planta de papaya al someterse a defoliaciones donde se removieron hasta el 75% 

de sus hojas por periodos prolongados, muestran cambios en sus patrones de crecimiento 

(Figura 7), incrementos en su capacidad fotosintética (Figura 8), y alteraciones en su 

morfología floral con un principal aumento en la esterilidad floral (Figura 10 y 11). 

Tambien hay cambios durante la formación del fruto, donde se mostró una disminución 

significativa en los parámetros de °brix, el peso, el largo, el ancho y el grosor del fruto, la 

firmeza de la epidermis y pulpa, el volumen, la materia seca y densidad del fruto (Figura 

13). 

Las principales variaciones de los parámetros evaluados son estadísticamente 

significativos (p<0,05) a partir del 25% de defoliación, sin embargo, los parámetros de 

calidad del fruto se ven comprometidos comercialmente con porcentajes de defoliación 

mayores o iguales al 50%. Un nivel de defoliación del 75% mostró una reducción del 

volumen de 2 litros a 0.74 litros (~34%), y los niveles de defoliación del 50 y 75% muestra 
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Figura 13. Dimensiones y calidad de los frutos provenientes de plantas de  papaya (Carica 

papaya) híbrido Pococí, sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: 0% (Control), 25%, 

50% y 75%,  en la Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela. Costa Rica, 2014. Las 
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letras diferentes  indican diferencias significativas entre tratamientos, según la prueba de Tukey (p<0.05). 

 

 

Figura 14. Componentes “Matiz” y  “Chroma”, de la epidermis y la pulpa de frutos de 

papaya (Carica papaya) híbrido Pococí, provenientes de plantas sometidas a cuatro 

porcentajes  e defoliación: 0% Control, 25%, 50% y 75%,  en la Estación Experimental 

Fabio Baudrit, Alajuela. Costa Rica, 2014. Las letras diferentes  indican diferencias significativas entre 

tratamientos, según la prueba de Tukey (p<0.05). 
 

 

disminuciones del peso del fruto alrededor de 750 gramos respecto al Control (~54%), una 

reducción del largo y largo del fruto del (~30%), asimismo se muestra una disminución 

importante de 2.5 grados Brix, y la. El fruto al disminuir su tamaño aumentó en su densidad 
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y su firmeza de epidermis y pulpa, como resultado se obtienen frutos pequeños, sin 

ablandar y con reducido dulzor. 

 En los frutos se observó un cambio en la coloración de la epidermis y de la pulpa, se 

muestran colores más pálidos en cuanto el nivel de defoliación se incrementa. Los 

componentes “Matiz” y  “Chroma” mostraron con respecto al nivel de defoliación un efecto 

significativo (p<0,05) en los modelos de regresión simple y múltiple (Figura 14), y en el 

análisis de varianza con la prueba de Tukey.  

 El componente matiz tanto en la epidermis como en la pulpa mostró una tendencia 

creciente con el aumento de la defoliación, y mediante el análisis de medias indicó que a 

partir del 25% de defoliación hay diferencias estadísticamente significativas (p<0,05), sin 

embargo, defoliaciones igual o mayores al 50% muestran los mayores valores con respecto 

al control. El matiz en la pulpa muestra también una tendencia creciente con el nivel de 

defoliación, pero es a partir del 50% de defoliación donde se encuentran las diferencias 

significativas, y el nivel de defoliación del 75% es el que presenta el mayor valor. 

 El componente chroma a diferencia del matiz, en la epidermis presenta una 

tendencia decreciente con el aumento de la defoliación, y se indican diferencias 

significativas a partir  del 25% de defoliación (p<0,05), y defoliaciones igual o mayores al 

50% presentan los menores valores. El chroma en la pulpa no muestra ninguna tendencia, 

aun así, el nivel de defoliación del 75% presenta el mayor valor con respecto al control.  

 El diagrama del cambio del color (Figura 15), mostró en la epidermis que a mayor 

nivel defoliación se obtuvo un color  más amarillento con baja intensidad, y en la pulpa 

mostró un cambio de color naranja a un naranja con tonalidades amarillas.  
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Figura 15. Diagrama del espacio de color y cromaticidad para los componentes “Matiz” y 

“Chroma”, para la epidermis y pulpa de frutos de plantas de papaya (Carica papaya) 

híbrido Pococí, provenientes de plantas sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: 0% 

(Control),  25%, 50% y 75%. Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela. Costa Rica, 

2014. 

 
 El incremento en el nivel de defoliación causó en el fruto  una serie de cambios en 

el color en la pulpa y la epidermis con un efecto significativo (p<0,05) (Figura 14). Las 

diferencias de largo y ancho de la fruta, así como el grosor de la pulpa y la pigmentación, 

pueden observarse en la (Figura 16).   
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Figura 16. Frutos de  papaya (Carica papaya) híbrido Pococí, provenientes de plantas 

sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: (A) Control, (B) 25%, (C) 50%, (D) 75%, en 

la Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela. Costa Rica, 2014. 
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4.6 Cosecha y rendimiento 

La defoliación causó un cambio en el crecimiento de la planta, en la morfología 

floral y la formación de los frutos. Se presentó una diferencia de cosecha de 12 días (Figura 

18) con respecto al Control y el 25% de defoliación. El 50% de los frutos de los niveles de 

defoliación del  50 y 75% de defoliación fueron cosechados entre los 20 y 26 días de haber 

iniciado la cosecha, mientras que los frutos provenientes del Control y 25% de defoliación 

mostraron tan solo el 10% de los frutos cosechados. El periodo de evaluación de cosecha 

finalizó a los 55 días con un 100% (~31 frutos) de frutos cosechados por los niveles de 

defoliación del 50 y 75%, y el  26% (~19 frutos) de los frutos cosechados por el control y 

25% de defoliación. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 17. Cosecha y rendimiento de plantas de papaya (Carica papaya) híbrido Pococí, 

sometidas a cuatro porcentajes de defoliación: (Control: ), (25%: ),             

(50%:  ) y (75%: ), en la Estación Experimental Fabio Baudrit, Alajuela, Costa 

Rica. 2014. Los tratamientos de 50 y 75% de defoliación iniciaron cosecha 12 días antes, y se cosecharon 

el 100% de los frutos en la planta a los 55 días. 
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DISCUSION 
 

La pérdida del área foliar es perjudicial porque reduce el área de captación de 

radiación fotosintéticamente activa, la tasa fotosintética y el crecimiento y porque los 

órganos foliares deben ser remplazados a un alto costo energético (Falihzade 2013). Con la 

reducción de la fotosíntesis decrece la disponibilidad de carbohidratos y se desencadenan 

una serie de ajustes bioquímicos, fisiológicos y estructurales que permiten compensar en 

alguna medida los efectos del estrés y alcanzar un nuevo estado de homeostasis (Grime 

2006). En la planta de papaya esta recuperación del área foliar ocurre a costa del esfuerzo 

reproductivo, ya que estimula la producción de flores estaminadas   y se reduce el número 

de flores por axila,  que desde el punto de vista agronómico resultan en reducciones en la 

producción de frutos y en el rendimiento (Iglesias et al. 2002). 

La planta de papaya es un cultivo modelo en el ajuste y regulación de recursos en 

las relaciones fuente:sumidero, debido a que puede soportar el desarrollo de las etapas 

fenológicas de crecimiento, reproducción y de fructificación al mismo tiempo (Campostrini 

y Glenn, 2007). Los tejidos fotosintéticos cumplen la necesidad de suplir la demanda de 

fotoasimilados hacia los tejidos y órganos sumideros, por tanto el crecimiento de la planta 

se encuentra limitado por la actividad de la fuente y la capacidad de adaptación y 

regulación a los cambios por los factores ambientales o endógenos (Ying 2009). 

La manipulación de las relaciones fuente:sumidero en papaya ha sido objeto de 

estudio, comprendiendo las estrategias de recuperación  y respuesta por parte de las plantas 

en sus etapas de crecimiento vegetativo, reproductivo y fructificación. (Zhou et al. 2000; 

Fontes et al. 2008; Hung et al. 2013). Por ejemplo, la remoción de flores permitió disminuir 

la cantidad de sumideros,   lo cual desvió mayores recursos a los sumideros restantes, y 

como resultado se obtienen frutos con mayores cualidades para el mercado (Hung et al. 

2013). Según Machado et al. (2006) las plantas de papaya con regímenes de humedad de 

suelo del 25% a capacidad de campo mostraron una disminución en su capacidad 
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fotosintética, lo cual compromete su desarrollo vegetativo. La remoción de los frutos viejos 

en plantas de papaya promovió el desarrollo de frutos más grandes, con mayor cantidad de 

sólidos solubles, bajas tasas de respiración del fruto  y menor tiempo de maduración para 

cosecha. Por ultimo Zhou et al. (2000) realizaron defoliaciones en las plantas de papaya 

que se mantuvieron por tiempos prolongados, lo que afectó el desarrollo de flores y frutos 

con reducciones en los sólidos solubles  y disminuciones en el rendimiento. 

5.1 Crecimiento y desarrollo 
 

En la planta de papaya los requerimientos de nutrimentos presentan su mayor 

demanda entre los 200 y 250 días después del trasplante,  debido al desarrollo y aumento en 

la cantidad de sumideros como las estructuras florales, los frutos en formación y el 

crecimiento vegetativo (Fallas y Bertsch 2014; Jiménez et al. 2008).   Esto concuerda con 

los resultados obtenidos en este trabajo. De acuerdo al comportamiento presentado por  la  

planta a la defoliación aplicada, los cambios significativos tuvieron lugar durante desarrollo 

de estructuras florales y frutos.  Según Khan et al. (2007) para estimular el crecimiento 

después de un evento de estrés biótico o abiótico, las plantas priorizan la translocación de  

fuentes de carbono y nitrógeno. La activación de las fases de crecimiento y los mecanismos 

fisiológicos  después de sufrir algún tipo de estrés, permite la adaptación y la supervivencia. 

De acuerdo con Collin et al. (2000), la defoliación provoca un crecimiento compensatorio a 

partir de cambios morfológicos y fisiológicos con el objetivo de restaurar los tejidos y 

órganos afectados.  

El crecimiento compensatorio mostrado en este experimento responde a las 

necesidades de la planta por reponer el tejido afectado, con el objetivo de no comprometer 

su desarrollo. Son diversos los mecanismos que influyen en la restructuración, lo que 

implica la reasignación de reservas, la síntesis de hormonas y la señalización por los niveles 

de azúcares. En este experimento la planta de papaya como primera respuesta a 

defoliaciones del 50% y 75%,  presentó una disminución en el grosor del tallo, y un 



60 
 

 
 

incremento posterior en la de altura de la planta (Figura 7). Este evento implicó una 

reasignación de recursos en la planta. Según Gifford  y Marshall (1973), la defoliación 

provoca una reducción en el crecimiento de la raíz y la translocación de asimilados como el 

nitrógeno a los brotes y hojas. Se ha mostrado una relación entre las hojas, el cambium y el 

meristema apical. Las hojas son fuente de carbohidratos para el cámbium y son fuente de 

inhibición para el meristema apical, pero al defoliarse la planta, la actividad del cámbium 

cambial disminuye mientras que la del meristema se mejora (Collin et al. 2000). De 

acuerdo con McNaughton (1983), la defoliación provoca cambios en la biosíntesis y 

metabolismo de hormonas, especialmente la relación de auxinas/citoquininas. Según este 

autor, una disminución de auxinas producidas en las hojas lo relaciona con un aumento en 

la producción de citoquininas en las raíces, lo cual promueve la división celular en los 

tejidos que antes crecían más lento, y acelera la activación de meristemas al estimular la 

brotación. Los azúcares también pueden regular  mecanismos específicos de desarrollo, 

debido a su requerimiento en los procesos de división y diferenciación celular. La 

defoliación limita la fuente de recursos, como la sacarosa, cuya disminución estimula el 

incremento en la asimilación de CO2 y la conductancia estomática; esto estimula que el 

flujo de fotoasimilados aumente hacia los tejidos sumideros y se  promuevan los 

mecanismos para la síntesis de hexosas (Eveland y Jackson, 2011). Un crecimiento 

vegetativo y compensatorio producto de la defoliación, fue registrado en Leymus chinensis 

(Zhao et al. 2008) y Trifolium repens (Marriot y Haystead, 1990), o como consecuencia por 

el ajuste en la competición de la luz (Järemo et al. 1996).   

Los incrementos obtenidos en el índice de verdor por defoliaciones del 50 y 75% 

(Figura 7), se encuentran relacionados con el comportamiento compensatorio en la 

actividad fotosintética de ambos tratamientos (Cuadro 2). De acuerdo con Yordanov et al. 

(2008) al inducir la defoliación en el frijol (Phaseolus vulgaris) se presentó un efecto 

compensatorio en el verdor de las hojas y en la actividad fotosintética. El estudio demostró 

un enriquecimiento de los tilacoides en la grana y un aumento en el tamaño de la 

plastoquinona, lo que estimuló la aceleración en la cadena de transporte de electrones en los 
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fotosistemas I y II, por lo que causa una mayor actividad de la rubisco en las reacciones del 

ciclo de Calvin-Benson. Por tanto, se sugiere que la planta  de papaya a causa de la 

defoliación y a la demanda de carbono por parte de los sumideros, concentra una mayor 

pigmentación en las hojas como respuesta a la mayor actividad de la rubisco. 

En general, la planta de papaya tiene la capacidad de presentar un crecimiento 

compensatorio, mediante la activación de mecanismos diversos que se regulan de acuerdo 

con las condiciones endógenas. Se debe considerar que su respuesta es acelerada para no 

comprometer los tejidos ni órganos en formación, y puede limitarse por la falta de recursos 

en eventos de estrés prolongados. 

  

5.2 Intercambio gaseoso 

 

La asociación entre la disminución de la cantidad de hojas provocada por la 

defoliación y la gradual exigencia de carbohidratos por los sumideros en formación, tuvo 

un  efecto significativo en la actividad fotosintética de la planta de papaya, al estimular la 

capacidad en el intercambio gaseoso. La asimilación del CO2 (AN) muestra incrementos del 

21% por defoliaciones iguales o mayores al 50%. Este comportamiento se denomina 

“fotosíntesis compensatoria”. Respuestas similares se han obtenido con incrementos del 

26% en la AN causado por defoliaciones manuales en Agropyron cristatum,  

Psuedoroegnaria spicata (Hamerlynck et al. 2016), del 36% en Eucalyptus globulus (Eyles 

et al. 2016) y por herbivoría en alfalfa (JiangTao et al. 2011). Se sugieren  diversos 

mecanismos ligados al incremento en la actividad fotosintética, entre ellos la 

removilización de nitrógeno y su equilibrio con el carbono. Otros mecanismos 

compensatorios son el aumento en la clorofila en los tejidos fotosintéticos; un gradiente 

fuente:sumidero con una creciente demanda de fotoasimilados; incrementos en la 

conductancia estomática; la actividad de la Rubisco  y la anhidrasa carbónica, además de la 
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mayor acción de otras enzimas como la invertasa que son reguladas por la concentración de 

carbohidratos en la planta (Khan, 2002; Chikov, 2011).  

La defoliación altera la relación carbono:nitrógeno,  debido a que se reduce el 

suministro de carbono la planta.  Como mecanismo de respuesta se reasignan las reservas 

disponibles hacia los tejidos y órganos sumideros, con el objetivo de reponer el tejido 

dañado o removido. Para mantener el crecimiento de las hojas se requiere una gran cantidad 

de nitrógeno, este puede provenir de las raíces o ser aprovechado mediante la optimización 

de la actividad fotosintética (Khan et al. 2007). Anteriormente se mencionó como el 

reverdecimiento de la hoja relacionado con una translocación de nitrógeno enriqueció la 

actividad de los tilacoides de la grana por tanto se acelera la cadena trasportadora de 

electrones, por lo que se incrementa la actividad de la rubisco (Yordanov et al. 2008). La 

demanda de carbohidratos por los tejidos sumideros, estimula un gradiente de difusión 

desde los tejidos fotosintéticos, provocando una reducción de las concentraciones de 

carbohidratos en el mesófilo. Estas condiciones generan una baja actividad enzimática, por 

tanto se reduce la síntesis de sacarosa,  y al acumularse la sacarosa en el líquido apoplástico 

disminuye la osmolaridad del medio; por tanto aumenta así la turgencia de las células 

guarda, lo que ocasiona una apertura estomática y como resultado se aumenta la 

transpiración y se eleva la concentración de CO2 (Chikov, 2011; Proels y Hückelhoven. 

2014; Chikov, 2015; Kocal et al. 2008). Las mediciones en el intercambio gaseoso en este 

experimento mostraron a los 23 dit un incremento significativo en la fotosíntesis por 

defoliaciones del 50 y 75%, esto hace sugerir que se activan mecanismos en la apertura 

estomática como el anteriormente descrito.   

El incremento del gradiente de fotoasimilados en la dirección fuente:sumidero  es 

también regulado por la actividad de las invertasas y de la sacarosa sintetasa, y es la 

invertasa vacuolar la que regula la importación de sacarosa. El gradiente provocado por la 

demanda de fotoasimilados de los sumideros genera un incremento en el consumo de 

energía de la maquinaria fotosintética, por lo tanto se acelera la asimilación de CO2.  Al no 
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acumularse hexosas en la células fotosintéticas, ocurre un transporte de fotoasimilados vía 

apoplasto y simplasto en el floema hacia las células de los tejidos sumideros. Este 

transporte por el floema es posible debido a que se reducen los carbohidratos de reserva y 

por esta razón disminuye la turgencia en los tejidos, por tanto se facilita las vías de 

transporte. Además el floema permite la acumulación y movilización de fotoasimilados 

mediante el co-transporte  de sacarosa hacia los tejidos y órganos sumideros  para su 

consumo (Turgeon, 1989; Scholas et al. 1996).  

Para este experimento el aumento en el nivel de defoliación obtuvo un incremento 

en la asimilación de CO2  sin un aumento significativo en la conductancia (Figura 9). Este 

comportamiento sugiere una mayor actividad fotosintética a partir de un incremento en los 

mecanismos bioquímicos de las células, estimulado por un gradiente mayor 

fuente:sumidero. Así la descarga y exportación de carbohidratos no permite su acumulación 

en los tejidos fotosintéticos ni del floema, por ello se acelera el consumo de CO2 por las 

reacciones fotoquímicas (enriquecimiento de tilacoides, y mayor actividad de la Rubisco). 

El efecto compensatorio en la actividad fotosintética en la planta de papaya es 

posible en cuanto la demanda de carbohidratos por los sumideros sea significativa. El 

desarrollo de estructuras florales y la formación de los frutos, demandan a la planta utilizar 

estrategias para obtener los recursos suficientes para su continuo desarrollo. 

5.3 Morfología floral 

 

 Las defoliaciones del 50 y 75%, causaron un estrés gradual que estimuló un 

incremento en la tasa de formación de flores totales (Figura 10), relacionado a un 

crecimiento vegetativo. De acuerdo a Wada y Takeno (2010) este comportamiento se 

produce cuando la planta se encuentra sujeta a algún tipo de estrés, lo cual al comprometer 

su crecimiento y desarrollo  acelera  los mecanismos fisiológicos para la translocación de 

reservas y suministros a las regiones en crecimiento.  



64 
 

 
 

Como primera respuesta a niveles de defoliación igual o mayores al 50% se presenta 

el incremento de su capacidad fotosintética mediante un evento de “fotosíntesis 

compensatoria”, relacionado a una optimización en la fase bioquímica de la fotosíntesis. 

Luego se observó la translocación preferencial de recursos del tallo hacia las hojas nuevas, 

con el objetivo de compensar las faltantes. Al mismo tiempo se presentó un incremento del 

número de flores como consecuencia indirecta del mayor crecimiento de la planta. Al 

estimular la producción de nudos, se produce un mayor número de flores. Es probable que 

la aparición de flores sin ovario responda a una limitación energética, debido a que la 

actividad enzimática para la síntesis de sacarosa se redujo. Al no lograr equilibrar sus 

relaciones fuente:sumidero se limita la formación de nuevos frutos, debido a la escasez de 

recursos, por lo que soporta el mínimo de frutos por axila, y por este motivo el rendimiento 

se comprometió.   

 Entre los 90dit (216 ddt)  y los 124dit (244ddt) se observó un incremento en la 

esterilidad floral en los tratamientos de 50 y 75% de defoliación (Figura 10). Este 

comportamiento responde a una estrategia de la planta  para sobrellevar el estrés inducido 

por la defoliación y por la reducida cantidad de carbohidratos en sus tejidos. Se debe 

considerar que la esterilidad floral tuvo su máximo valor cuando  los primeros frutos en 

formación llevaban alrededor de 124 días desde la antesis (alrededor de 35 días antes de 

iniciar la cosecha). Según a Zhou et al. (2000) la mayor acumulación de azúcares en el 

fruto tiene inicio entre los 20-30 días antes de cosecha,  por tanto en esta etapa las plantas 

se encuentran sujetas a una alta exigencia de carbohidratos por los sumideros. Esto puede 

explicar el porqué durante esta etapa las plantas sometidas a mayor defoliación presentaron  

problemas para diferenciar ovarios en flores.  

De acuerdo a Zhao (2016) la alta sensibilidad del desarrollo reproductivo de las 

plantas al estrés abiótico puede estar asociada con la alteración del metabolismo de la 

sacarosa. En plantas de maíz un periodo de sequía ocasionó un desbalance en el llenado de 

carbohidratos en la mazorca, sobre todo el  almidón. El aborto de los ovarios apicales se 

presenta debido a la dependencia de las estructuras florales a las reservas en los tejidos, y a 
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la reducida actividad enzimática (McLaughlin y Boyer, 2004). El papel de las hexosas en la 

formación del ovario es fundamental ya que son moléculas de señalización para la división 

celular. La aplicación de sacarosa en el cultivo de maíz bajo condiciones de sequía, no pudo 

revertir la esterilidad floral, debido a la reducida disponibilidad de invertasas encargadas de 

la síntesis de sacarosa,  afectando la formación del ovario por la reducida fuente de energía  

(Ruan et al. 2010).  

El incremento floral que presentan las defoliaciones del 50 y 75% puede ser 

consecuencia  de un evento compensatorio relacionado con la translocación de 

carbohidratos hacia el crecimiento del tallo y la producción de hojas nuevas, tal y como se 

ha reportado en casos de herbivoría (McNaughton, 1983). La esterilidad floral presentada 

en este experimento por las plantas de papaya, pudo ser estimulada por la alta competencia 

de carbohidratos y la poca disponibilidad de los mismos. Esta competencia pudo haber 

limitado la cantidad de energía disponible para el proceso de diferenciación de los ovarios. 

En este sentido, se demostrado que la alteración de las relaciones fuente:sumidero redujo 

significativamente la cantidad de azúcares destinados a la floración en maíz y kiwi (Cruz et 

al. 2010; Oury et al. 2016),  

 

5.4 Formación y distribución de frutos en la planta 

 

 Durante la formación y llenado de frutos se observó  una disminución en la 

capacidad de la planta para formar frutos nuevos  entre los 90dit (216 ddt)  y los 124dit 

(244ddt). Los niveles de defoliación del 50 y 75% presentaron una reducción en la 

capacidad de soportar 3 frutos/axila y 2 frutos/axila, por lo que se mantiene en mayor 

porcentaje 1 fruto/axila. La partición de recursos por parte de la planta en los niveles de 

defoliación mayores o igual al 50% llega a un punto crítico a los 159 dit (279ddt). Por 

tanto, la planta mostró una disminución en la formación de flores perfectas y estaminadas. 
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Se forma similar,  la aparición de flores con disminución en el número de carpelos afectó la 

calidad de frutos.  

 De acuerdo a Zhou et al. (2000) el estímulo y estrés generado por la defoliación,  

presentó una diminución evidente en la calidad del fruto. La partición de recursos en la 

planta hacia la numerosa cantidad de sumideros provocó una reducción en la concentración 

de azúcares en los frutos. Este autor registra una alta actividad de enzimas invertasas entre 

los 20-30 días antes de la cosecha, lo cual sugiere que esta etapa es relevante para el llenado 

del fruto y la acumulación de azucares.  

  Los ajustes en los componentes de calidad del fruto fueron proporcionales a la 

extensión de la defoliación. Niveles de defoliación mayores al 50%  presentaron frutos más 

pequeños, firmes y densos,  debido a que el ablandamiento del fruto está relacionado  con la 

disolución de polisacáridos solubles en agua y despolimerización de las pectinas  por la 

síntesis simultánea de enzimas pectinolíticas hacia los azúcares acumulados por el fruto en 

su formación (Zhou et al. 2003). Producto de la defoliación se obtuvieron resultados 

similares en la calidad del fruto en Colliguaya odorifera (Poiani y del Pozo, 1986), Cornus 

florida (Boyd y Pitzer, 1991), Capsicum annum L., Carica papaya (Zhou et al. 2000),  

Vaccinium corymbosum  (Ye y Chiang, 2001), Lolium perenne (Arias, 2009), y Glycine 

max (Islam, 2015). 

  La maduración precoz de los frutos provenientes de defoliaciones igual o mayores al 

50%, fue probablemente el resultado de una alteración en el metabolismo de la maduración 

provocado en un principio por la reducida acumulación de carbohidratos en el fruto, la 

activación temprana de la síntesis de etileno y un aumento en la respiración,  procesos que 

afectan también la síntesis de carotenoides y xantofilas (Schweiggert et al. 2011b). Se debe 

considerar  que las plantas  defoliadas permitieron mayor penetración de la luz hacia los 

frutos, y de acuerdo a Solovchenko et al. (2006) que experimentaron un aumento de la  

temperatura, una disminución en la  clorofila y la retención o un aumento en el contenido 

total de carotenoides, lo que ocasionó una maduración temprana en la epidermis del fruto. 
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La calidad se vio afectada significativamente, la partición de fotoasimilados por la 

defoliación provocó una reducida concentración de azúcares en el fruto y la alteración del 

metabolismo en el llenado. Se obtuvo un fruto de menor tamaño y reducido desarrollo, que 

al madurar no ablandó, además mostro tonalidades pálidas tanto en la pulpa como en la 

epidermis. Como resultado final, el rendimiento se comprometió y no logró alcanzar las 

características que exige el mercado.  

La papaya tiene la capacidad de mostrar adaptaciones compensatorias bajo la 

influencia de algún tipo de estrés biótico o abiótico, la facilidad de movilizar recursos y 

priorizar su desarrollo le permite responder rápidamente a los cambios en su entorno. La 

diversidad de respuestas  muestra por excelencia  el fluido manejo en sus relaciones 

fuente:sumidero.  

CONCLUSIONES 
 

La pérdida del área foliar en plantas de papaya  muestra un efecto compensatorio 

caracterizado por ajustes del crecimiento, cambios en la expresión sexual, la formación de 

frutos y la actividad fotosintética. 

 La planta de papaya toleró niveles de defoliación del 25% sin afectación de las 

variables evaluadas. Niveles mayores de defoliación, indujeron en la planta de 

papaya a cambios significativos en el metabolismo y diferenciación de los tejidos 

y órganos. 

 De acuerdo al comportamiento presentado por  la  planta a la defoliación aplicada, 

los cambios significativos tuvieron lugar durante desarrollo de estructuras florales 

y frutos. 

  Estos cambios implicaron aumentos en la altura, reducciones en el diámetro del 

tallo, e incrementos consecuentes en la producción de hojas y en el verdor de las 

mismas. 



68 
 

 
 

  El incremento en la altura y en la producción de hojas por defoliaciones del 50 y 

75% se encuentran relacionados con la capacidad de la planta en translocar 

recursos hacia los tejidos u órganos de primera necesidad en condiciones de estrés.  

 Los incrementos obtenidos en el índice de verdor por defoliaciones del 50 y 75% 

se encuentran relacionados con el comportamiento compensatorio en la actividad 

fotosintética de ambos tratamientos. 

 Niveles de defoliación del 50 y 75% mostraron un efecto significativo en la 

actividad fotosintética de la planta de papaya, al estimular la capacidad en el 

intercambio gaseoso inclusive a tres semanas de iniciados los tratamientos. 

 El aumento en el nivel de defoliación obtuvo un incremento en la asimilación de 

CO2  sin un aumento significativo en la conductancia. Este comportamiento sugiere 

una mayor actividad fotosintética a partir de un incremento en los mecanismos 

bioquímicos de las células, estimulados por un gradiente mayor fuente:sumidero. 

  El agotamiento de las reservas producto de la interacción de la alta defoliación y 

los crecientes órganos sumideros, mostró el efecto negativo sobre la expresión 

sexual y posterior desarollo de los frutos. 

 Defoliaciones  igual o mayores al 50%  provocaron incrementos en el número de 

flores totales, en las flores estaminadas, en la esterilidad floral y en los frutos con 

DNC, en cambio hubo una disminución en las flores perfectas, en los frutos por 

planta, y en la cantidad de frutos por axila. 

  Los niveles de defoliación del 50 y 75% presentaron un incremento del número de 

flores como consecuencia indirecta del mayor crecimiento de la planta. Al 

estimular la producción de nudos, se produce un mayor número de flores. Este 

crecimiento vegetativo ocurre a costa del esfuerzo reproductivo, ya que estimula la 

producción de flores estaminadas y se reduce el número de flores perfectas por 

axila. Es probable que la aparición de flores con disminución en el numero de 

carpelos y sin ovario responda a una limitación energética, debido al reducido 

suministro de carbohidratos producto de la defoliación. 
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  La calidad de los frutos se vio afectada significativamente, la partición de 

fotoasimilados por defoliaciones igual o mayores al 50% provocó una reducida 

concentración de azúcares en el fruto y la alteración del metabolismo en el llenado. 

Se obtuvo un fruto de menor tamaño y reducido desarrollo, que al madurar no 

ablandó, además mostro tonalidades pálidas tanto en la pulpa como en la 

epidermis. 

  La maduración precoz de los frutos provenientes de defoliaciones igual o mayores 

al 50%, fue probablemente el resultado de una alteración en el metabolismo de la 

maduración provocado en un principio por la reducida acumulación de 

carbohidratos en el fruto. 

  El rendimiento fue perjudicado por los niveles de defoliación del 50 y 75%, 

disminuyendo hasta en un 50% la carga de frutos en la planta, además la 

esterilidad floral y el desprendimiento de frutos producto de la defoliación provocó 

la disminución de frutos por axila de la planta. 

 La planta de papaya (Carica papaya L.) es una especie modelo en sus relaciones 

fuente:sumidero, debido a que puede soportar el crecimiento vegetativo, 

reproductivo y de fructificación al mismo tiempo, además en condiciones de estrés 

producto de la defoliación la planta tiene la capacidad ajustar estrategias de 

crecimiento, de formación de estructuras florales y  formación de frutos que se 

adapten a eventos con un reducido suministro de fotoasimilados. 
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ANEXOS 
Anexo 1. Promedios mensuales de datos climáticos de la EEAFBM (1995-2009).  

 

 

Anexo 2. Aspecto visual de frutos de papaya ‘Pococí’ para cada estado de madurez (E1, 

E2, E3, E4, E5, E6 y E7). 

Fuente: (Salazar 2012). 


