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RESUMEN

Esta es una revision de los estudios en ecofisiologia en plantas de zonas con clima tipo mediterraneo, con enfasis er
la fotosintesis frente a los multiples estrés de estos ambientes. Se hace un acercamiento ecofisiolégico al estudio de I:
distribucién de las formas de vida y de las especies, particularmente en la zona central de Chile. Se analiza el efecto
del estrés hidrico (sequia), térmico (temperaturas) y luminico (radiacién) en la fotosintesis. El estrés hidrico seria un

factor determinante en la distribucion de arboles siempreverdes y semideciduos en altitudes bajas, mientras que en
altitudes intermedias (en el limite arb6reo) o mayores, las temperaturas y/o el estrés hidrico junto con el estrés luminico
afectarian a arbustos y cojines. Se discutira el fenémeno de la fotoinhibicidn de la fotosintesis causada por los multiples
estrés que enfrentarian las plantas en zonas de clima tipo mediterraneo, explicando los conceptos teéricos basicos d
la emision de fluorescencia de la clorofila a y la fotoproteccion otorgada por las xantofilas. Se proponen hipétesis para

explicar como estos multiples estrés modulan la distribucién y los patrones fenoldgicos estacionales e interanuales en
plantas. Se comparan especies filogenéticamente cercanas (e.g., congenéricas) y con diferencias interespecificas en Ic
caracteres fenotipicos que se correlacionan con parametros del ambiente, que se explican mediante procesos
adaptativos y que no son producto de la inercia filogenética.

Palabras clave:ecofisiologia, fotosintesis, estrés hidrico, térmico y luminico.

ABSTRACT

This review highlights the studies on plant physiological ecology of Mediterranean-like climate zones, with interest in
the photosynthesis and in the multiple stress characteristics of these environments. It incorporates an eco-physiological
approach to the study of the distribution of the life forms and species of Mediterranean ecosystems, particularly in the
Mediterranean zone of central Chile. It is emphasized the effect of drought (water), thermal (temperatures) and luminic
stress (radiation) on photosynthesis. Drought stress would be the determinant factor in the distribution in evergreen and
deciduous trees at low altitudes, whereas in shrubs and cushions at intermediate altitudes -at the treeline- or higher, it
would be the temperatures and/or the combination of both stresses, moreover the light stress. The photoinhibition of
photosynthesis caused by the multiple stresses in Mediterranean-climate zones is also discussed, explaining the
theoretical basic conceptsin chlorophyll “a” fluorescence and photoprotection provided by the xanthophylls cycle. The
hypotheses to explain how these multiple stresses modulate the distribution and the seasonal and annual phenologica
patterns of plants are postulated. Finally, in order to avoid the clear ecological differences in the ecophysiological
responses of plants, comparisons are done among phylogenetically close species (i.e., congener) and interspecific
differences in phenotypic characters that are correlated with environmental parameters. These aspects are explainec
through examing the adaptative processes and not throughout the independence of the characteristics resulting from the
phylogenetic inertia.

Key words: ecophysiology, photosynthesis, water, temperature and light stress.

INTRODUCCION fotosintesis frente a los multiples estrés caracte-
risticos de estos ambientes. Con este propdsito,
El objetivo de esta revision es discutir los estuse incorpora un acercamiento ecofisiologico al
dios en ecofisiologia de plantas en ecosistema&studio de la distribucién de las formas de vida y
con clima tipo mediterraneo, con énfasis en lde las especies en los ecosistemas mediterraneos,
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particularmente en Chile central. Se destaca @977, Armesto et al. 1979, Hoffmann & Walker

papel en la fotosintesis del estrés hidrico (se:980, Arroyo et al. 1981, Arroyo et al. 1982,

quia), térmico (temperaturas) y luminico (radiaHoffmann & Hoffmann 1982, Montenegro 1987,

cién). En las altitudes bajas, el estrés hidricPereira & Chéavez 1993, Arroyo et al. 1995,

seria un factor determinante en la distribucion deamont 1995).

arboles siempreverdes y semideciduos, mientras

que en las altitudes intermedias -en el limite

arboreo- o mayores, en los arbustos y cojines, |0ECOFISIOLOGIA EN PLANTAS EN ECOSISTEMAS DE

serian las temperaturas y/o la combinacién de  ZONAS CON CLIMA TIPO MEDITERRANEO

ambos tipos de estrés. En esta revision se compa-

ran investigaciones entre especies filogenéticd&n los ecosistemas mediterraneos, la vegetacion,

mente cercanas (e.g., congenéricas) y caracteras especies y las formas de vida se hallan distri-

fenotipicos que se correlacionan con parametrdmiidas en un gradiente de aridez: las plantas sucu-

del ambiente, que logren explicarse mediante prdentas ocupando los sitios méas xéricos, los arbus-

cesos adaptativos y no debido a la inercitos de hoja pequefia, deciduos y/o siempreverdes

filogenética. esclerofilos de pequefio tamafio dominantes hacia
los extremos xéricos a baja altitud, las especies de
arbustos siempreverdes en los sitios mas mésicos

RESPUESTAS ADAPTATIVAS DE PLANTAS EN a baja elevacion y los arbustos de hojas
ECOSISTEMAS DE ZONAS CON CLIMA TIPO MEDITE- mesofiticas, deciduas de invierno, en los habitats
RRANEO himedos a mayor altitud (Mooney & Kummerow

1971, Mooney et al. 1977). En parte, esta distri-
Las variables climaticas definen las areas de di®ucién se ha explicado por respuestas adaptativas
tribucién, los limites de sobrevivenciay los pisogle las plantas a la disponibilidad de agua (Armesto
altitudinales de vegetacién e influyen, a una esc&® Martinez 1978, Martinez & Armesto 1983).
la menor, en la distribucion de especies y comu- En arbustos siempreverdes, los cursos de estrés
nidades (Nahal 1981, Woodward & Williams 1987 hidrico a lo largo del afio estarian relacionados a
Prentice et al. 1992). Los ecosistemas mediterr&us hébitos de enraizamiento: las especies con
neos son ejemplos clasicos de convergencraiz profunda, tienen potenciales hidricos del
(Mooney & Dunn 1970, di Castri 1973, 1990,xilema altos y menos variables, en contraste con
Pearson 1976, Mooney et al. 1977, Arroyo et alas especies de sistemas radicales mas superficia-
1995, Cowling et al. 1996) en que son semejantdas -con mayores y mas variables niveles de estrés-
multiples caracteres ecomorfolégicos de las egGiliberto & Estay 1978). Las especies siem-
pecies (Montenegro & Ginocchio 1995) apoyanpreverdes, presentan una variacién estacional
do la hip6tesis que bajo regimenes climaticomenor que las deciduas al finalizar el periodo de
similares, las respuestas adaptativas de las plasequia -sin sintomas de sequia y/o con estrés
tas son limitadas, dando como resultaddidrico por un corto periodo- manteniendo altas
ecosistemas estructural y funcionalmente seméasas de transpiracién gracias al agua disponible
jantes (Mooney & Dunn 1970, Mooney et al.en los perfiles profundos del suelo (Canadell &
1977, Cody & Mooney 1978). En los ecosistemaZedler 1995). La importancia de esto para espe-
de zonas con clima tipo mediterraneo, se haties mediterrAneas siempreverdes, esta en que
descrito diversos tipos de estrés que restringirigmermite un balance de carbono positivo, princi-
las oportunidades de desarrollo y sobrevivencipalmente enla época seca-cuando el estado hidrico
de las especies vegetales. Ejemplo de esto esda las plantas podria limitar las tasas fotosin-
zona central de Chile, que abarca un amplitéticas- tal como fué descrito ddeteromeles
rango altitudinal (Arroyo et al. 1995) y se carac-arbutifolia, un arbusto siempreverde de California
teriza por una disponibilidad hidrica limitada, as{Mooney & Chu 1974). Igual comportamiento
como por diferencias notables, diurnas aescrito en Chile eQuillaja saponariay Lithrea
estacionales, en las temperaturas (Santibafezcaustica contrasta con el que presenta
Uribe 1992). Estos factores determinan que eTryptocariaalba, con un balance negativo debi-
crecimiento y la reproduccion estén restringidoslo a que la fotosintesis es muy baja en el nivel de
a las estaciones de primavera y verano (Moonegstrés hidrico encontrado en esta especie (Martinez
et al. 1977), particularmente en las zonas co& Armesto 1983) presumiblemente como conse-
clima de alta montafia (Arroyo et al. 1981). Lacuencia de suraiz superficial (Riveros etal. 1976).
distribucion altitudinal de formas de vida y patro-Esta limitacién hace dificil que esta especie al-
nes fenolégicos de las especies reflejarian leance el agua disponible en los niveles profundos
interaccion de estos dos factores (Mooney et atlel suelo durante la estacién seca e igualmente,
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explica las tasas fotosintéticas de verano@n coexistentes, estas diferencias podrian serimpor-
saponariay L. caustica(Martinez & Armesto tantes debido a la competencia entre ellas. Las
1983) con raices que llegan a profundidades de @species mas competitivas estarian activas en las
8 y 3-4 m, respectivamente (Giliberto & Estaycapas superficiales mas fértiles del suelo, obli-
1978). Los patrones de enraizamiento en plantamndo de esta forma a las especies menos compe-
-como otros aspectos de su morfologia- resultatitivas a explotar capas del suelo mas profundas
de la influencia del ambiente en el desarrollo déBerendse 1981, 1982). En este sentido, los
un plan genético basico y en este caso los factorgeadientes ambientales son importantes para es-
primarios que controlan estos patrones son ladiar la relacién entre la competencia y los fac-
humedad, los nutrientes y las propiedades fisicasres del ambiente, principalmente en ecosistemas
del suelo (Canadell & Zedler 1995) parametrogn que el agua limita fuertemente el crecimiento
gue cambian tanto en una escala espacial amplie las plantas y en que el suelo frecuentemente se
como local (Kummerow 1981). Estas estrategiasncuentra desnudo o la vegetacién se halla dis-
permiten a las especies siempreverdes con raicgsrsa (Pantastico-Caldas & Venable 1993, Hook
profundas, utilizar a lo largo del afio la humedaet al. 1994, Belcher et al. 1995, Nardini et al.
disponible en los horizontes mas bajos 999, Squeo et al. 1999, Coomes & Grubb 2000).
complementariamente, con un sistema menos pro-

fundo, acceder al mayor contenido de nutrientes

en suelos superficiales y usar el agua de lluvia EFECTO DEL ESTRES HIDRICO SOBRE LA

cuando los horizontes mas profundos no estan FOTOSINTESIS
totalmente recargados después del verano
(Canadell & Zedler 1995). Con unincremento de la sequia, las comunidades

Muchas especies deciduas en las regiones m&empreverdes dominadas por arboles son reem-
diterraneas presentan un sistema radicular supgrtazadas por arbustos y posteriormente, por ar-
ficial (Mooney & Dunn 1970) ocupando los sitiosbustos deciduos, los primeros con una capacidad
mas xéricos de disponibilidad de agua y haciérfoetosintética menor en comparacion a las tasas en
dose dormantes frente a la sequia (Canadell ®s deciduos (Mooney & Dunn 1970). En estos
Zedler 1995). En arbustos deciduos, evasores diétimos, el sistema fotosintético no presentaria
la sequia y considerados mejor adaptados pamsecanismos importantes para controlar la pérdi-
enfrentar prolongados periodos de déficit de aguda de agua, con mayores tasas transpiratorias y
la estrategia adaptativa comun es la reduccion deiveles de estrés hidrico mas tempranos que en
area foliar, principalmente por la pérdidalos siempreverdes (Canadell & Zedler 1995), que
estacional de las hojas (Pereira & Chavez 1993)ienen una densidad de hojas mayor, importante
Estas respuestas adaptativas al estrés hidrico emla conservacion de agua, en la duraciény en la
plantas esclerofilas siempreverdes y deciduaproteccion a la predacion foliar (Mooney & Dunn
las dos formas de vida mayoritariamente repret970, Mooney et al. 1977). Se ha sugerido para
sentadas por debajo del limite altitudinal de lotos elementos siempreverdes, que tanto el despla-
arboles en la vegetacion de tipo mediterrAne@amiento competitivo por la luz en los ambientes
han sido sefialadas para explicar los patrones de&s mésicos y frente a la sequia, la disminucion
distribucion de las especies y de los tipos destacional de la ganancia potencial de carbono,
vegetacion en estos ecosistemas (Mooney & Durfavorecerian que los elementos deciduos se en-
1970, Mooney & Kummerow 1971, Parsons &cuentren en habitats mas secos (Mooney & Dunn
Moldenke 1975, Armesto & Martinez 1978,1970, Armesto & Martinez 1978, Nardini et al.
Rundel 1981, Nardini et al. 1999, Squeo et all999). Un andlisis en la capacidad fotosintética
1999, Verdaguer et al. 2000). en especies escleréfilas siempreverdes de

La coexistencia de plantas ha sido también rezalifornia (Mooney et al. 1975) y en arboles de
lacionada con diferencias entre las especies &ortugal (Faria et al. 1998) sugiere que la dispo-
caracteristicas tales como fenologia, requerimiemibilidad de agua y el cierre estomatico es la
tos nutricionales y la distribucion de las raicesimitacion primaria y la explicacion principal en
con la profundidad (Al-Muftietal. 1977, Berendsela ganancia potencial de carbono. Estudios en
1982). Estas diferencias tienden a reducir la contiferentes especies dguercus sugieren que no
petencia entre las especies, permitiendo la cdrabria diferencias en la eficiencia intrinseca del
existencia de plantas, como ha sido descrito pateso del agua entre las especies de arboles deciduos
dos especies mediterraneas@eercus(Nardini  (Q. pubescensy siempreverdes. ilex) que
et al. 1999). Muchas especies de plantas difierexoexisten en sitios con diferencias en disponibili-
en el tiempo y la profundidad del suelo al cual sdad hidrica (Damesin et al. 1997). Bnilex, el
sistema radicular esta activo y en especiedéficit hidrico estacional por la sequia de verano



628 CABRERA

es importante en las plantas por el efecto sobre las otros ecosistemas (Cabrera 1996, Rada et al.
relaciones hidricas, la transpiracion y el compori996, Cavieres et al. 2000).
tamiento estomatico (Tognetti et al. 1998). En
diferentes especies se han descrito los cambios
tanto en la fotosintesis como en la conductancia  EFECTOS DEL ESTRES TERMICO SOBRE LA
de los estomas en relacién a una condicién méas FOTOSINTESIS
célida y seca producto del cambio climatico glo-
bal (Penuelas et al. 1998) sugiriéndose un ajustea estacionalidad de las lluvias y las temperatu-
hacia abajo en la capacidad fotosintética frenteras afectan la fotosintesis en las especies. A pesar
una mayor concentracion de C(Tognetti et al. de que los patrones fenoldgicos son claras adap-
2000). taciones que permiten el crecimiento vegetativo
Encelia canescensina especie decidua de seen primavera y verano (Arroyo et al. 1981,
quia, posee mayores angulos foliares en cond®livares & Squeo 1999) cuando la humedad del
ciones de mayor falta de agua -como una estrauelo es abundante y las temperaturas permane-
tegia para reducir la carga energética y la tasa @¢en favorables para la fotosintesis, son escasos
transpiracion sin un cierre estomatico- lo que léos estudios ecofisiol6gicos en ambientes de alta
permite mantener altas tasas de fotosintesis (Squemntafia con déficit hidrico y baja temperatura
etal. 1994). En las especies deciduas, se ha sug€habot & Billings 1972). Ademas, en plantas de
rido que la capacidad para ocupar un rango médta montafia no se han realizado investigaciones
grande de distribucion, estaria relacionada a quara estimar el efecto de la altitud en el potencial
habilidad para cambiar su morfologia (tamafio) yotosintético de fijacion del CO(Smith &
la duracion de sus actividades estacionaleBonahue 1991) y/o el impacto de temperaturas no
(fenologias) con respuestas especie-especificasngelantes en la fotosintesis de las plantas en
(Hoffmann & Walker 1980). En Chile, hasta aho-estos ambientes (Allen & Donald 2001). Los estu-
ra no se ha evaluado la estacionalidad de laBos fenoldgicosy reproductivos de la vegetacion
hojas, siempreverdes y deciduas, con requerandina en Chile central (Arroyo et al. 1981, Arro-
mientos especificos y limitaciones estacionalego et al. 1982, Arroyo et al. 1995) desconoce la
de la disponibilidad del agua en la actividadelacion entre las temperaturas, la disponibilidad
fotosintética a lo largo del afio en un gradientéidrica estacional y las respuestas adaptativas de
altitudinal. Para evaluar estas respuestas en lls plantas. Excepto por los trabajos de Squeo et
plantas, como estrategias para mantener al. (1996) y Radaetal. (1999), no se hanrealizado
optimizar el balance de agua y de carbono frentatros trabajos de investigacion sobre los mecanis-
a la sequia estacional (Mooney 1983, Nardini ehos de tolerancia o evasion tanto a la sequia y/o
al. 1999) se deben caracterizar paradmetros hidricadas temperaturas bajas en especies de alta mon-
y fotosintéticos, estacionalmente y a lo largo deflafia. Asi mismo, tampoco se ha considerado al
afio, en especies congenéricas: una siempreverdé&ficit hidrico estacional y la mayor sensibilidad
(e.g., Kageneckiaoblongg y otra semidecidua en la vegetacion a las temperaturas bajas, como
(e.g.,K. angustifolig. Estos arboles, endémicosfactores principales en limitar los rangos de dis-
de la zona mediterranea de Chile, estan distribuiribucién altitudinal de las especies: En Chile
dos ocupando ambientes diferentes, desde el mientral, los arboles y arbustos estan restringidos
vel del mar hasta los ca. 1.800 m y desde los ca.elevaciones por debajo de 2.600 m y los cojines
1.300 hasta los ca. 2.200 m de altitud, respectivaon dominantes en la vegetacién por arriba de los
mente. Ya que los rangos de su distribucié@.600-2.700 m.
altitudinal se superponen, esto permitiria expli- En las plantas de alta montafia, principalmente
car los factores ambientales que separan la distpor arriba del limite arb6reo, se presentarian otras
bucién de estas especies entre los pisdanitantes. En plantas bajo sequia y/o temperatu-
altitudinales de la vegetacion (ca. 1.600 m) enas bajas, debido a las tensiones negativas en el
que abruptamente cambia la proporcién de lasilema, los tallos se hacen mas sensibles a
formas de vida (Hoffmann & Hoffmann 1982, cavitacion (Grace 1993). Respecto al embolismo
Arroyo & Uslar 1993). Ademas, debido a que einducido por estrés hidrico, las evidencias sugie-
género alcanza el limite de la vegetacidn arbdraan que la formacién de gas y el rompimiento de
(Arroyo et al. 1981), se comprenderia lda columna de agua en los tallos no estaria en
interaccion de los factores de estrés en limitar lfuncién directa con el tamafio de los conductos,
distribucion de la forma de vida arborescentsino mas bien con el maximo tamafio del poro en
hacia altitudes mayores. Esto ocurre p&a lasparedescelularesdevasosy traqueidas (Sperry
angustifoliaen los 2.200 m, altitudinalmente mas& Tyrre 1988, Jarbeau et al. 1995). En contraste,
abajo al compararlo con el limite arb6reo descritel embolismo inducido por congelamiento esta
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fuertemente relacionado con el didmetro o volui996, Cavieres et al. 2000, Rada et al. 2001). Para
men de los conductos xilematicos (Sperry &ormas de vida mas pequefias, ademas de laresis-
Sullivan 1992, LoGullo & Salleo 1993). El signi- tencia al frio, en la capacidad para adaptarse a las
ficado ecoldgico y evolutivo del embolismo en elcondiciones térmicas a mayor altura (Chabot &
xilema por estrés hidrico y/o por congelamientoBillings 1972) es determinante la plasticidad en
aun permanece poco claro (Sperry & Tyree 1988a fotosintesis -en respuesta a la temperatura-
asi como el mecanismo de la formacion de gas ppara el éxito de las especies en diferentes ambien-
embolismo en tallos lefiosos de las plantagesy microclimas (Cabreraetal. 1998). En la alta
vasculares, que parece depender del tipo de estm@sntafia de Chile central, a diferencia de lo sefia-
ambiental (Wang et al. 1992, Kolb & Davis 1994 lado en otros ecosistemas en que el factor limitante
Redtfeldt & Davis 1996, Sperry 1995). Ambosseria principalmente la temperatura (Koérner &
factores son capaces de inducir embolismo en Idsarcher 1988), una menor disponibilidad hidrica
tallos, potenciandose sinérgicay estacionalmentamitaria el desarrollo de las formas de vida
(Langan et al. 1997). Se destaca el papel de &bustivas a mayor altitud, afectando principal-
fotoprotecciéon en las condiciones de inviernanente el balance hidrico y de carbono.
(Garcia-Plazaola et al. 1999a) asi como las dife-
rencias en la vulnerabilidad y la respuesta a se-
guia y/o congelamiento como factores limitantes ESTRES HIDRICO, TERMICO Y LUMINICO:
en la distribucién en juveniles dguercus ilexa FOTOINHIBICION, FOTOPROTECCION Y FOTOSINTESIS
lo largo de un gradiente latitudinal (Nardini et al.
2000). En los géneroBinus y Abiesn la Sierra Fotoinhibicién y fotoproteccién
Nevada en California, se han descrito diferencias
en el patrén de uso del agua en respuesta aNachas especies de lavegetacion de alta montafa
variacion estacional del climay se harelacionadpresentan una actividad vegetativa restringida a
esto con el efecto sobre la distribuciéon de laks meses de primavera y verano (e.g., Arroyo et
especies en un clima mediterraneo, inusual paed. 1981) y en altitudes menores, las especies
bosques de coniferas (Royce & Barbour 2001&jempreverdes e incluso deciduas, presentan la
2001b). mayor actividad vegetativa previo a la pérdida de
Respecto a los mecanismos adaptativos de toles hojas, con la mayor cantidad de hojas a lo
rancia y evasion a temperaturas bajas, estos skargo del afio (Mooney et al. 1977, Hoffmann &
considerados importantes en limites altitudinale¥/alker 1980, Montenegro 1987). En climas me-
de los ecosistemas y en las respuestas de ldiserraneos, es en el verano en que las plantas
especies en altas montafias tropicales en Los Aestan sometidas a estrés hidrico, altas temperatu-
des, Hawaii, Africa y subtropicales en Chile, corras, con una mayor frecuencia de dias claros, con
una relacion entre la duracion de las bajas tempatta radiacion solar (Nahal 1981, Santibafiez &
raturas nocturnas y las formas de vida de ladribe 1992). Esta combinacién de factores de
plantas. Las que crecen a nivel del suelo preseastrés puede resultar en una disminucién en la
tarian tolerancia, las arborescentes lo evaderoductividad fotosintética (Long etal. 1994). En
(superenfrian) y las del estrato intermedio exhilkas plantas, altos niveles de radiacion, provocan
ben ambos mecanismos (Cabrera 1996). Exceptotoinhibicion de la fotosintesis y destruccion
por el trabajo de Hoffmann & Walker (1980),fotooxidativa del aparato fotosintético (Osmond
respecto a que la baja temperatura y una prolod994) caracterizado por una reducciéon en la efi-
gada cobertura de nieve constituirian severasencia de la utilizacion de la luz (Krause & Weis
limitantes para la sobrevivencia de la vegetacioh991). La fotoinhibicion es provocada por la pér-
a mayor altitud, se desconoce la tolerancia al fridida del funcionamiento de los fotosistemas Il
en las especies altoandinas con distintas form#&BSIl) que se manifiesta como una disminucién,
de vida en Chile central y como ambos factores @nansitoria o permanente, en la eficiencia cuantica
el invierno determinan en este ecosistema laoge la fotosintesis (mol de G@ijado por mol de
limites altitudinales de la distribucion de las esfotones absorbido) en niveles de luz de baja in-
pecies y de las formas de vida. Es fundamenta¢nsidad (Osmond 1994). Esta disminucién en la
gue las plantas presenten un balance de carboeficiencia de la fotosintesis y en el funcionamien-
positivo en ambientes con temperaturas bajas de los FSII, podria estar o no, bajo luz saturante,
(Kérner & Larcher 1988) lo que explicaria porqueacompafiada por una disminuciéon en la maxima
Polylepiscrece hasta los 4.600 m, en que junto adapacidad fotosintética (A), en que bajo dife-
eficiente mecanismo de resistencia a las tempereentes estrés o inherentes limitaciones en la capa-
turas, permite ser el inico arbol por sobre la lineadad para utilizar altos niveles de radiacion, las
del bosque continuo en Los Andes (Rada et ahojas absorben mas energia luminica de la utili-
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zada en la fotosintesis (Osmond 1981). Lg&quenching-gN). En las hojas bajo alta radiacion,
fotoinhibicion puede ser el resultado delse ha correlacionado el incremento en gN con la
“fotodafio” directo en los FSIl y producto de laformacién de zeaxantina, lo que ocurriria de ma-
“fotoproteccion” en la cual la excesiva energia deera lineal proporcionalmente en respuesta al ni-
excitacion es reorientada y disipada principalvel de luz (Demmig-Adams 1990, Demmig-Adams
mente como calor, procesos que logran un balaet al. 1996, Miller et al. 2001). La emisién de
ce entre la energia recibida por los FSIl con l8uorescencia de la clorofila a se ha convertido en
capacidad de éstos para utilizarla (Baker 1991ino de los métodos mas importantes para evaluar
Demmig-Adams & Adams 1992, Aro et al. 1993,el comportamiento fotosintético (Seaton & Walker
Long et al. 1994, Osmond 1994). 1990, Agati et al. 1995). La fluorescencia mini-
La proteccion ocurre mayoritariamente poma, F, es determinada cuando todos los centros
medio de un mecanismo donde interviene ude reaccion estan abierto® (totalmente oxida-
gradiente de pH transtilacoidal y pigmentos dedlos) y la fluorescencia maxima, Fcuando todos
ciclo de la xantofila (Demmig-Adams 1990, los centros estan cerraddd,(totalmente reduci-
Pfundel & Bilger 1994) que actuarian,dos). La diferencia entrely F, es llamada fluo-
sinérgicamente, en la disipacion del exceso descencia variable, FLa razén E/F,, en prome-
energia. A pesar de que el mecanismo preciso déo es de 0,8-0,83 en hojas no fotoinhibidas,
fotoproteccion no se conoce (Bilger & Bjérkmansiendo una medida de la méaxima eficiencia
1994, Osmond 1994), se evitaria el dafieuantica potencial de los FSII (Krause & Weis
fotoinhibitorio por exceso de luz, protegiendo asi991). Asi como FF,, es la eficiencia intrinseca
a los FS Il (Eickmeier et al. 1993, Horton et alde los FSIl en hojas en oscuridad cuando todos los
1994, Pfiindel & Bilger 1994, Dekker & Van centros de los FSII estan abiertos,;/F,’ lo es
Grondelle 2000). En la disipacion del exceso ddurante iluminacion bajo radiacién fotosinté-
energia desde los complejos antena colectores deamente activa. Una disminucién en larazén de
luz de carotenoides-clorofilas de los FS | y FS llla fluorescencia variable y maxima de la clorofila
se requiere una alta concentracion de protongs, /F, o F '/F,’) es frecuentemente utilizada para
dentro del tilacoide y es dependiente de la presemonitorear cambios en la eficiencia fotoquimica
cia de componentes de-epoxidados del ciclo de bel FSII. Esta Gltima también refleja la eficiencia
xantofila (Demmig-Adams et al. 1995). Estoscon la cual la energia de excitacion capturada por
pigmentos (viola, antera y zeaxantina) tendriata antena colectora de luz es traspasada hacia los
un papel clave en la fotoproteccion (Demmig-centros de reaccién de los FSII (Demmig-Adams
Adams 1990) debido a que en hojas bajo excesd al. 1995).
de luz, la zeaxantina se acumula estimulandose swDiferentes tipos de estrés ambiental que afec-
sintesis, formandose dentro de pocos minutos aan la eficiencia del FSII, producen una disminu-
respuesta a las condiciones de estrés luminicoion caracteristica de la razon/F,, la que es
correlacionandose al incremento en la tasa congsada como una manera de medir la eficiencia
tante de disipacion de calor, como una via parfatoquimica de los FSII (Baker 1991, Krause &
“descargar” el cloroplasto de la energia en excedeis 1991). En forma similar a la fotoinhibicion
(Bjorkman & Demmig-Adams 1994). Se ha sugegqgue ocurre en hojas bajo exceso de luz (disminu-
rido que la concentracion de los pigmentos dedion en E/F ) es que la fotoproteccién también
ciclo de la xantofila determinaria la maxima candisminuye la eficiencia cuantica de la fotosintesis
tidad de zeaxantina que podria acumularse y agison estos procesos preventivos en las antenas
mismo, la maxima proteccién disponible a travésolectoras de luz los que también causan una
de este proceso disipativo (Demmig-Adams &lisminucion en F/F, y en E'/F ' por periodos
Adams 1992). La mayor parte de la informaciérvariables de tiempo. Esto ocurre porque el proce-
del papel del ciclo de la xantofila en lasode disipacién de la energia de excitacion, antes
fotoproteccién ha sido obtenida del analisis de lque alcance los centros de reaccion del FSIl,
fluorescencia de la clorofila a, la que correspondeompite con el fotoquimico por la energia de
a una pequefia parte de la energia de la luz captxcitacién y por esto la fotoprotecciéon es asocia-
rada por los pigmentos fotosintéticos y es predada con una disminucion en la eficiencia
minantemente emitida por los FSIlI (Krause &fotosintética intrinseca de los FSII (Melis 1999).
Weis 1991). Esta fluorescencia es baja cuando la
energia de excitaciéon absorbida es efectivamente
convertida en fotoquimica, es decir alto consumbotosintesis
o “quenching” fotoquimico (quenching-qP) y por
otros procesos diferentes al quenching-gP, IoEn las especies, la susceptibilidad a la
lamados en conjunto consumo no-fotoquimicdotoinhibicion de la fotosintesis varia amplia-
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mente con la adaptaciéon genética, el estado fisiole multiples tipos de estrés, algunas investigacio-
l6gico y la historia de vida de las plantas y depemes han sido realizadas con el propésito de com-
de, ademas de la luz, de otras condiciones armpfrender las respuestas a largo plazo en la fotosin-
bientales, en particular las temperaturas, la seéesis, en la eficiencia fotoquimica del FSIl y en
quia o la deficiencia de CQAro etal. 1993). Una los mecanismos o sistemas de fotoproteccién en
fotoinhibicién crénica, en que la eficiencialas especies de zonas con clima tipo mediterra-
fotosintética en la planta no se recupera, provoazo.
una disminucioén a largo plazo de la fotosintesis y Estudios erQuercusilex L. frente a la exposi-
el crecimiento, lo que podria estar generalmentgion a una elevada concentracion de,GOmeti-
relacionado a otro estrés ambiental, e.g., por sdo adiferentes niveles de estrés hidrico (Scarascia-
quia o temperaturas, siendo en este caso posilNrignozza et al. 1996) y €Q. suber, en relacion
gue ocurra incluso a intensidades de luz modera- los cambios diurnos en los mecanismos de
das (Long et al. 1994). En plantas bajo sequia, fatoproteccion en esta especie, sugieren que aun-
reduccion en la fotosintesis resulta de una bajgue el cierre de los estomas explica la mayor parte
disponibilidad de CQdebido al cierre estomati- de la variacion en la asimilacion de carbono a lo
co, e incapacidad de disipar la radiacién soldargo del verano, existe una disminucion en el
como calor latente, con lo que, consecuentemenendimiento fotoquimico del FSII como resultado
te, la temperatura foliar se incrementa. El estrédel exceso de luz solar interceptada (Faria et al.
hidrico predispone a las hojas a sufrir foto1998). Esto, precisamente, cuando la fotosintesis
inhibicién, debido a que en potenciales hidricoes limitada por el cierre estomatico debido al alto
bajos, la fotosintesis puede ser alterada por efedéficit de presion de vapor y/o de agua en el
tos no-estomaticos, principalmente por reducciéauelo. Ademas, se encontré que la conversién de
en la actividad de los FSIl y las reacciones deiola hacia antera y zeaxantina, estaba correla-
transferencia de electrones (Cornic 1994). Por lcionada con la disipacién térmica del exceso de
tanto, una reduccion intracelular de CPuna energia luminica absorbida. Estos cambios, su-
disfuncidon bioquimica del cloroplasto, podriangieren, un alto grado de coordinacién entre el
reducir la tasa de asimilacion de OY0la eficien- comportamiento estomatico, la capacidad
cia cuéantica del transporte de electronefotosintéticaylos mecanismos de fotoproteccion
fotosintéticos (Baker 1993). En esto, lareduccidofFaria et al. 1998). Este efecto de la fotoinhibicién
en la conductancia estomatica, frecuente en arben la ganancia total de carbono en las plantas, ha
les esclerdfilos durante el periodo mas calurossido estimado por medio de modelos. Simulacio-
del dia -incluso en ausencia de un significativmes realizadas eQuercus cocciferauna especie
déficit hidrico- da como resultado una disminusiempreverde, bajo condiciones climaticas que
cién de la fotosintesis neta (Tenhunen et al. 1984producen una fotoinhibicion moderada, muestran
Aunque las causas de esta disminucion no sma pérdida de la ganancia potencial de carbono
comprenden y estan involucrados mecanismade ca. 10 % en capas del dosel expuestas al sol
regulatorios a nivel del estoma y del cloroplasto(Werner et al. 2001). E@. subery Q. ilex han
tasas de fotosintesis limitadas por un cierre estsido descritos cambios estacionales en la compo-
matico podrian provocar un dafio irreversible esicién de pigmentos del ciclo de las xantofilas en
el aparato fotosintético por alta radiacién. Bajdas hojas de sol y de sombra, encontrandose una
estas condiciones, en que el cloroplasto esta smayor concentracion al final del verano y en
metido a un exceso de luz, se presentaria umavierno, cuando la fotosintesis esta limitada por
regulacién en la fotosintesis en que intervieneal estrés hidrico y el congelamiento, respectiva-
las xantofilas disipando el exceso de energianente (Garcia-Plazaola et al. 1997). Ademas de
alcanzandose la proteccién y evitando el dafio eancontrar una relacién en ambos tipos de hojas
los FSII (Demming-Adams 1990). Estos mecaentre estos pigmentos y el “quenching” o consu-
nismos de fotoproteccion serian de una importamo no-fotoquimico, e®. subery enQ. ilex han
cia mayor para la sobrevivencia en ambientesido descritos cambios diurnos en la composicién
donde la planta esta sometida a periodos prolode antioxidantes y carotenoides durante el verano
gados de estrés ambiental (Ball et al. 1994). o el invierno, respectivamente (Faria et al. 1996,
En las especies de climas mediterraneos, l@arcia-Plazaola et al. 1999a).
sequia, laradiacion y las temperaturas en el vera-El aumento del contenido de zeaxantina duran-
no o en el invierno, son todos factores que pae el periodo del dia de mayor radiacion bajo
drian directamente limitar la asimilacion de £O sequia, fue descrito inicialmente en las hojas de
A pesar de que en estos ecosistemas son escafoButus unedd.., un arbusto esclerdéfilo, junto a
los estudios tendientes a comprender lak disminucion reversible en la eficiencia
implicaciones ecolégicas del efecto interactivdotoquimica del FSIl relacionada con la disminu-
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cion en la asimilacion de COa medio dia un area de interés en los ecosistemas de alta
(Demmig-Adams et al. 1989). Estos, son similamontafia con clima tipo mediterraneo, debido a
res a los cambios diurnos en el comportamientias limitaciones estacionales (sequia, temperatu-
de los estomas, de la fotosintesis y los mecanisas y luz) tanto en el crecimiento en adultos como
mos de fotoproteccion basados en la actividad deara el establecimiento en los juveniles de las
enzimas antioxidantes (superéxido dismutasa gspecies.
ascorbato peroxidasa) en las hojas Qlgercus Koniger et al. (1995) determinaron un mayor
suber(Faria et al. 1996). Un estudio comparativacontenido de pigmentos de xantofilas en hojas de
sobre los cambios inducidos, tanto en primaversol en especies del dosel y mas bajos en plantas
como en el verano, en el intercambio gaseoso y el sotobosque. Plantas en claros presentan valo-
la fotobiologia deQ. ilex, arbol mediterraneo res intermedios en la fotosintesis y contenido de
siempreverde, muestra una similar disminuciépigmentos menor que los del dosel, patron que
en la fotosintesis y en la conductancia estomatieaxplica diferencias en el nivel de fotoinhibicion y
relacionada con el estrés hidrico (Penuelas et alapacidad de recuperacién que presentarian las
1998). En California, asi como dtheteromeles especies en ambientes con diferente nivel de luz
arbutifolia, un arbusto del chaparral, las altagOquist et al. 1992, Lovelock et al. 1994). Es
temperaturas foliares en el verano son el factatecir, debido a que la fotoproteccidn es un proce-
limitante para la sobrevivencia en los juvenileso de disipacién de energia mediado por el ciclo
de sombra que carecen de la fotoproteccion ede las xantofilas, la aclimatacion y la tolerancia a
tructural otorgada por los Angulos foliares (Vallaaltos niveles de luz estarian asociadas a una ma-
dares & Percy 1997), el reclutamiento €n yor concentracion de estos pigmentos. Publica-
douglasii es limitado por la disponibilidad de ciones en macroalgas, musgos, helechos, cactusy
agua en el suelo (Gordon & Rice 2000). En laarboles confirman laimportancia de la disipacion
plantulas, una similar vulnerabilidad a latérmica de la energia y su relacién con estos
fotoinhibicién inducida por temperatura o sequigpigmentos (Eickmeier et al. 1993, Franklin et al.
en el limite arb6reo -con reduccién en la ganancih996, Baker & Adams 1997, Scholes et al. 1997,
de carbono asociada a una fotoinhibicién crénicBeltoro et al. 1999).
por carencia de recursos almacenados- explica-Una especie semideciduaKdgeneckia
ria, en algunas especies, la limitada capacidad dagustifolig en niveles altos de radiacion en el
regeneracion en condiciones extremas (Ball et alerano, presenta diariamente un mayor y mas
1991). rapido incremento en el nivel de disipacion de
En la alta montafia, bajo condiciones ambientanergia en la antena colectora de luz, mostrando
les extremas con una corta estacion de crecimienna rapida disminucién en ¥F 'y alto poten-
to, las plantas requieren una asimilacion eficienteial fotoprotectivo (concentracion de pigmentos)
de carbono (Kdérner & Larcher 1988) cuando lapara la disipacion de energia. Cuando las tempe-
bajas temperaturas nocturnas y los altos nivelgaturas nocturnas son congelantes o frente a la
de radiacion en el verano alteran la capacidasequia de verano, con altos niveles de radiaciény
fotosintética de las especies (Halgren et al. 1990gs altas temperaturas diurnas, la especie no pre-
Welander et al. 1994). Excepto por investigaciosentan una fotoinhibicién crénica de la fotosinte-
nes en especies de alta montafia en Los Alpess (H.M. Cabrera resultados no publicados). Sin
(Lutz 1996, Streb et al. 1997) no he encontradembargo, esta combinaciéon de condiciones po-
trabajos en que se describa el impacto de lkria explicar el limite altitudinal superior absolu-
fotoinhibicién en el balance de carbono y/o lao (ca. 2.200 m) alcanzado plirangustifoliaen
importancia de la fotoproteccion en plantas d€hile central. Asi mismo, en especies de alta
ambientes de alta montafia en zonas con clima deontafia en zonas de clima tipo mediterraneo, el
tipo mediterraneo. En estos, las plantas se pomenor Ilimite altitudinal del arbusto
drian encontrar sometidas a condiciones extréknarthropyllum cumingién comparacion al d&
mas de temperatura, sequia y radiacion, todaggmyanum se deberia a su mayor sensibilidad al
factores que favorecen y predisponen a las pladéficit hidrico estacional y a las bajas temperatu-
tas a la fotoinhibicion. Recientemente, s6lo haas (H.M. Cabrera resultados no publicados). Una
sido descrito el efecto de los micrositios, lasnenor sensibilidad a sufrir fotoinhibicion por luz
formas de vida de las plantas y de las bajasn excesoy la mayor tolerancia a la sequia, esta-
temperaturas en la fotoinhibicion en especieda relacionado a diferencias entre las especies
alpinas (Manuel et al. 1999) y en las montafiasanto en la capacidad de utilizacion de la luz por
Rocosas (Germino & Smith 2000)as conse- la fotosintesis, en la capacidad de disipacion de
cuencias de una disminucién en la activida@&nergia por pigmentos del ciclo de las xantofilas,
fotosintética en plantas de ambientes extremos asi como por un adecuado balance hidrico en las
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