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INTRODUCCIÓN

El objetivo de esta revisión es discutir los estu-
dios en ecofisiología de plantas en ecosistemas
con clima tipo mediterráneo, con énfasis en la
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RESUMEN

Esta es una revisión de los estudios en ecofisiología en plantas de zonas con clima tipo mediterráneo, con enfásis en
la fotosíntesis frente a los múltiples estrés de estos ambientes. Se hace un acercamiento ecofisiológico al estudio de la
distribución de las formas de vida y de las especies, particularmente en la zona central de Chile. Se analiza el efecto
del estrés hídrico (sequía), térmico (temperaturas) y lumínico (radiación) en la fotosíntesis. El estrés hídrico sería un
factor determinante en la distribución de árboles siempreverdes y semideciduos en altitudes bajas, mientras que en
altitudes intermedias (en el límite arbóreo) o mayores, las temperaturas y/o el estrés hídrico junto con el estrés lumínico
afectarían a arbustos y cojines. Se discutirá el fenómeno de la fotoinhibición de la fotosíntesis causada por los múltiples
estrés que enfrentarían las plantas en zonas de clima tipo mediterráneo, explicando los conceptos teóricos básicos de
la emisión de fluorescencia de la clorofila a y la fotoprotección otorgada por las xantofilas. Se proponen hipótesis para
explicar como estos múltiples estrés modulan la distribución y los patrones fenológicos estacionales e interanuales en
plantas. Se comparan especies filogenéticamente cercanas (e.g., congenéricas) y con diferencias interespecíficas en los
caracteres fenotípicos que se correlacionan con parámetros del ambiente, que se explican mediante procesos
adaptativos y que no son producto de la inercia filogenética.

Palabras clave: ecofisiología, fotosíntesis, estrés hídrico, térmico y lumínico.

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 concepts in  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 phenological
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 explained
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.

fotosíntesis frente a los múltiples estrés caracte-
rísticos de estos ambientes. Con este propósito,
se incorpora un acercamiento ecofisiológico al
estudio de la distribución de las formas de vida y
de las especies en los ecosistemas mediterráneos,
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particularmente en Chile central. Se destaca el
papel en la fotosíntesis del estrés hídrico (se-
quía), térmico (temperaturas) y lumínico (radia-
ción). En las altitudes bajas, el estrés hídrico
sería un factor determinante en la distribución de
árboles siempreverdes y semideciduos, mientras
que en las altitudes intermedias -en el límite
arbóreo- o mayores, en los arbustos y cojines, lo
serían las temperaturas y/o la combinación de
ambos tipos de estrés. En esta revisión se compa-
ran investigaciones entre especies filogenética-
mente cercanas (e.g., congenéricas) y caracteres
fenotípicos que se correlacionan con parámetros
del ambiente, que logren explicarse mediante pro-
cesos adaptativos y no debido a la inercia
filogenética.

RESPUESTAS ADAPTATIVAS DE PLANTAS EN

ECOSISTEMAS DE ZONAS CON CLIMA TIPO MEDITE-

RRÁNEO

Las variables climáticas definen las áreas de dis-
tribución, los límites de sobrevivencia y los pisos
altitudinales de vegetación e influyen, a una esca-
la menor, en la distribución de especies y comu-
nidades (Nahal 1981, Woodward & Williams 1987,
Prentice et al. 1992). Los ecosistemas mediterrá-
neos son ejemplos clásicos de convergencia
(Mooney & Dunn 1970, di Castri 1973, 1990,
Pearson 1976, Mooney et al. 1977, Arroyo et al.
1995, Cowling et al. 1996) en que son semejantes
múltiples caracteres ecomorfológicos de las es-
pecies (Montenegro & Ginocchio 1995) apoyan-
do la hipótesis que bajo regímenes climáticos
similares, las respuestas adaptativas de las plan-
tas son l imi tadas,  dando como resu l tado
ecosistemas estructural y funcionalmente seme-
jantes (Mooney & Dunn 1970, Mooney et al.
1977, Cody  & Mooney 1978). En los ecosistemas
de zonas con clima tipo mediterráneo, se han
descrito diversos tipos de estrés que restringirían
las oportunidades de desarrollo y sobrevivencia
de las especies vegetales. Ejemplo de esto es la
zona central  de Chile, que abarca un amplio
rango altitudinal (Arroyo et al. 1995) y se carac-
teriza por una disponibilidad hídrica limitada, así
como por  d i ferencias notables,  d iurnas o
estacionales, en las temperaturas (Santibáñez &
Uribe 1992). Estos factores determinan que el
crecimiento y la reproducción estén restringidos
a las estaciones de primavera y verano (Mooney
et al. 1977), particularmente en las zonas con
clima de alta montaña (Arroyo et al. 1981). La
distribución altitudinal de formas de vida y patro-
nes fenológicos de las especies reflejarían la
interacción de estos dos factores (Mooney et al.

1977, Armesto et al. 1979, Hoffmann & Walker
1980, Arroyo et al. 1981, Arroyo et al. 1982,
Hoffmann & Hoffmann 1982, Montenegro 1987,
Pereira & Chávez 1993, Arroyo et al. 1995,
Lamont 1995).

ECOFISIOLOGÍA EN PLANTAS EN ECOSISTEMAS DE
ZONAS CON CLIMA TIPO MEDITERRÁNEO

En los ecosistemas mediterráneos, la vegetación,
las especies y las formas de vida se hallan distri-
buidas en un gradiente de aridez: las plantas sucu-
lentas ocupando los sitios más xéricos, los arbus-
tos de hoja pequeña, deciduos y/o siempreverdes
esclerófilos de pequeño tamaño dominantes hacia
los extremos xéricos a baja altitud, las especies de
arbustos siempreverdes en los sitios más mésicos
a baja e levación y los arbustos de hojas
mesofíticas, deciduas de invierno, en los hábitats
húmedos a mayor altitud (Mooney & Kummerow
1971, Mooney et al. 1977). En parte, esta distri-
bución se ha explicado por respuestas adaptativas
de las plantas a la disponibilidad de agua (Armesto
& Martínez 1978, Martínez & Armesto 1983).

En arbustos siempreverdes, los cursos de estrés
hídrico a lo largo del año estarían relacionados a
sus hábitos de enraizamiento: las especies con
raíz profunda, tienen potenciales hídricos del
xilema altos y menos variables, en contraste con
las especies de sistemas radicales más superficia-
les -con mayores y más variables niveles de estrés-
(Giliberto & Estay 1978). Las especies siem-
preverdes, presentan una variación estacional
menor que las deciduas al finalizar el período de
sequía -sin síntomas de sequía y/o con estrés
hídrico por un corto período- manteniendo altas
tasas de transpiración gracias al agua disponible
en los perfiles profundos del suelo (Canadell &
Zedler 1995). La importancia de esto para espe-
cies mediterráneas siempreverdes, está en que
permite un balance de carbono positivo, princi-
palmente en la época seca -cuando el estado hídrico
de las plantas podría limitar las tasas fotosin-
téticas- tal como fué descrito en Heteromeles
arbutifolia, un arbusto siempreverde de California
(Mooney & Chu 1974). Igual comportamiento
descrito en Chile en Quillaja saponaria y Lithrea
caust ica,  cont rasta  con e l  que presenta
Cryptocaria alba, con un balance negativo debi-
do a que la fotosíntesis es muy baja en el nivel de
estrés hídrico encontrado en esta especie (Martínez
& Armesto 1983) presumiblemente como conse-
cuencia de su raíz superficial (Riveros et al. 1976).
Esta limitación hace difícil que esta especie al-
cance el agua disponible en los niveles profundos
del suelo durante la estación seca e igualmente,
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explica las tasas fotosintéticas de verano en Q.
saponaria y L. caustica (Martínez & Armesto
1983) con raíces que llegan a profundidades de 7-
8 y 3-4 m, respectivamente (Giliberto & Estay
1978). Los patrones de enraizamiento en plantas
-como otros aspectos de su morfología- resultan
de la influencia del ambiente en el desarrollo de
un plan genético básico y en este caso los factores
primarios que controlan estos patrones son la
humedad, los nutrientes y las propiedades físicas
del suelo (Canadell & Zedler 1995) parámetros
que cambian tanto en una escala espacial amplia
como local (Kummerow 1981). Estas estrategias
permiten a las especies siempreverdes con raíces
profundas, utilizar a lo largo del año la humedad
disponible en los hor izontes más bajos y
complementariamente, con un sistema menos pro-
fundo, acceder al mayor contenido de nutrientes
en suelos superficiales y usar el agua de lluvia
cuando los horizontes más profundos no están
totalmente recargados después del  verano
(Canadell & Zedler 1995).

Muchas especies deciduas en las regiones me-
diterráneas presentan un sistema radicular super-
ficial (Mooney & Dunn 1970) ocupando los sitios
mas xéricos de disponibilidad de agua y hacién-
dose dormantes frente a la sequía (Canadell &
Zedler 1995). En arbustos deciduos, evasores de
la sequía y considerados mejor adaptados para
enfrentar prolongados períodos de déficit de agua,
la estrategia adaptativa común es la reducción del
área fol iar ,  pr incipalmente por la pérdida
estacional de las hojas (Pereira & Chávez 1993).
Estas respuestas adaptativas al estrés hídrico en
plantas esclerófilas siempreverdes y deciduas,
las dos formas de vida mayoritariamente repre-
sentadas por debajo del límite altitudinal de los
árboles en la vegetación de tipo mediterráneo,
han sido señaladas para explicar los patrones de
distribución de las especies y de los tipos de
vegetación en estos ecosistemas (Mooney & Dunn
1970, Mooney & Kummerow 1971, Parsons &
Moldenke 1975, Armesto & Martínez 1978,
Rundel 1981, Nardini et al. 1999, Squeo et al.
1999, Verdaguer et al. 2000).

La coexistencia de plantas ha sido también re-
lacionada con diferencias entre las especies en
características tales como fenología, requerimien-
tos nutricionales y la distribución de las raíces
con la profundidad (Al-Mufti et al. 1977, Berendse
1982). Estas diferencias tienden a reducir la com-
petencia entre las especies, permitiendo la co-
existencia de plantas, como ha sido descrito para
dos especies mediterráneas de Quercus (Nardini
et al. 1999). Muchas especies de plantas difieren
en el tiempo y la profundidad del suelo al cual su
sistema radicular está activo y en especies

coexistentes, estas diferencias podrían ser impor-
tantes debido a la competencia entre ellas. Las
especies más competitivas estarían activas en las
capas superficiales más fértiles del suelo, obli-
gando de esta forma a las especies menos compe-
titivas a explotar capas del suelo más profundas
(Berendse 1981, 1982). En este sentido, los
gradientes ambientales son importantes para es-
tudiar la relación entre la competencia y los fac-
tores del ambiente, principalmente en ecosistemas
en que el agua limita fuertemente el crecimiento
de las plantas y en que el suelo frecuentemente se
encuentra desnudo o la vegetación se halla dis-
persa (Pantastico-Caldas & Venable 1993, Hook
et al. 1994, Belcher et al. 1995, Nardini et al.
1999, Squeo et al. 1999, Coomes & Grubb 2000).

EFECTO DEL ESTRÉS HÍDRICO SOBRE LA

FOTOSÍNTESIS

Con un incremento de la sequía, las comunidades
siempreverdes dominadas por árboles son reem-
plazadas por arbustos y posteriormente, por ar-
bustos deciduos, los primeros con una capacidad
fotosintética menor en comparación a las tasas en
los deciduos (Mooney & Dunn 1970). En estos
últimos, el sistema fotosintético no presentaría
mecanismos importantes para controlar la pérdi-
da de agua, con mayores tasas transpiratorias y
niveles de estrés hídrico más tempranos que en
los siempreverdes (Canadell & Zedler 1995), que
tienen una densidad de hojas mayor, importante
en la conservación de agua, en la duración y en la
protección a la predación foliar (Mooney & Dunn
1970, Mooney et al. 1977). Se ha sugerido para
los elementos siempreverdes, que tanto el despla-
zamiento competitivo por la luz en los ambientes
más mésicos y frente a la sequía, la disminución
estacional de la ganancia potencial de carbono,
favorecerían que los elementos deciduos se en-
cuentren en hábitats más secos (Mooney & Dunn
1970, Armesto & Martínez 1978, Nardini et al.
1999). Un análisis en la capacidad fotosintética
en especies escleróf i las s iempreverdes de
California (Mooney et al. 1975) y en árboles de
Portugal (Faria et al. 1998) sugiere que la dispo-
nibilidad de agua y el cierre estomático es la
limitación primaria y la explicación principal en
la ganancia potencial de carbono. Estudios en
diferentes especies de Quercus, sugieren que no
habría diferencias en la eficiencia intrínseca del
uso del agua entre las especies de árboles decíduos
(Q. pubescens) y siempreverdes (Q. ilex) que
coexisten en sitios con diferencias en disponibili-
dad hídrica (Damesin et al. 1997). En Q. ilex, el
déficit hídrico estacional por la sequía de verano
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es importante en las plantas por el efecto sobre las
relaciones hídricas, la transpiración y el compor-
tamiento estomático (Tognetti et al. 1998). En
diferentes especies se han descrito los cambios
tanto en la fotosíntesis como en la conductancia
de los estomas en relación a una condición más
cálida y seca producto del cambio climático glo-
bal (Penuelas et al. 1998) sugiriéndose un ajuste
hacia abajo en la capacidad fotosintética frente a
una mayor concentración de CO

2
 (Tognetti et al.

2000).
Encelia canescens, una especie decidua de se-

quía, posee mayores ángulos foliares en condi-
ciones de mayor falta de agua   -como una estra-
tegia para reducir la carga energética y la tasa de
transpiración sin un cierre estomático- lo que le
permite mantener altas tasas de fotosíntesis (Squeo
et al. 1994). En las especies deciduas, se ha suge-
rido que la capacidad para ocupar un rango más
grande de distribución, estaría relacionada a su
habilidad para cambiar su morfología (tamaño) y
la duración de sus actividades estacionales
(fenologías) con respuestas especie-específicas
(Hoffmann & Walker 1980). En Chile, hasta aho-
ra no se ha evaluado la estacionalidad de las
hojas, siempreverdes y deciduas, con requeri-
mientos específicos y limitaciones estacionales
de la disponibilidad del agua en la actividad
fotosintética a lo largo del año en un gradiente
altitudinal. Para evaluar estas respuestas en las
plantas, como estrategias para mantener y
optimizar el balance de agua y de carbono frente
a la sequía estacional (Mooney 1983, Nardini et
al. 1999) se deben caracterizar parámetros hídricos
y fotosintéticos, estacionalmente y a lo largo del
año, en especies congenéricas: una siempreverde
(e.g., Kageneckia oblonga) y otra semidecidua
(e.g., K. angustifolia). Estos árboles, endémicos
de la zona mediterránea de Chile, están distribui-
dos ocupando ambientes diferentes, desde el ni-
vel del mar hasta los ca. 1.800 m y desde los ca.
1.300 hasta los ca. 2.200 m de altitud, respectiva-
mente. Ya que los rangos de su distribución
altitudinal se superponen, esto permitiría expli-
car los factores ambientales que separan la distri-
buc ión de estas espec ies ent re  los  p isos
altitudinales de la vegetación (ca. 1.600 m) en
que abruptamente cambia la proporción de las
formas de vida (Hoffmann & Hoffmann 1982,
Arroyo & Uslar 1993). Además, debido a que el
género alcanza el límite de la vegetación arbórea
(Arroyo et  a l .  1981),  se comprendería la
interacción de los factores de estrés en limitar la
distribución de la forma de vida arborescente
hacia altitudes mayores. Esto ocurre para K.
angustifolia en los 2.200 m, altitudinalmente más
abajo al compararlo con el límite arbóreo descrito

en otros ecosistemas (Cabrera 1996, Rada et al.
1996, Cavieres et al. 2000).

EFECTOS DEL ESTRÉS TÉRMICO SOBRE LA
FOTOSÍNTESIS

La estacionalidad de las lluvias y las temperatu-
ras afectan la fotosíntesis en las especies. A pesar
de que los patrones fenológicos son claras adap-
taciones que permiten el crecimiento vegetativo
en primavera y verano (Arroyo et al. 1981,
Olivares & Squeo 1999) cuando la humedad del
suelo es abundante y las temperaturas permane-
cen favorables para la fotosíntesis, son escasos
los estudios ecofisiológicos en ambientes de alta
montaña con déficit hídrico y baja temperatura
(Chabot & Billings 1972). Además, en plantas de
alta montaña no se han realizado investigaciones
para estimar el efecto de la altitud en el potencial
fotosintético de fi jación del CO

2
 (Smith &

Donahue 1991) y/o el impacto de temperaturas no
congelantes en la fotosíntesis de las plantas en
estos ambientes (Allen & Donald 2001). Los estu-
dios fenológicos y reproductivos de la vegetación
andina en Chile central (Arroyo et al. 1981, Arro-
yo et al. 1982, Arroyo et al. 1995) desconoce la
relación entre las temperaturas, la disponibilidad
hídrica estacional y las respuestas adaptativas de
las plantas. Excepto por los trabajos de Squeo et
al. (1996) y Rada et al. (1999), no se han realizado
otros trabajos de investigación sobre los mecanis-
mos de tolerancia o evasión tanto a la sequía y/o
a las temperaturas bajas en especies de alta mon-
taña. Así mismo, tampoco se ha considerado al
déficit hídrico estacional y la mayor sensibilidad
en la vegetación a las temperaturas bajas, como
factores principales en limitar los rangos de dis-
tribución altitudinal de las especies: En Chile
central, los árboles y arbustos están restringidos
a elevaciones por debajo de 2.600 m y los cojines
son dominantes en la vegetación por arriba de los
2.600-2.700 m.

En las plantas de alta montaña, principalmente
por arriba del límite arbóreo, se presentarían otras
limitantes. En plantas bajo sequía y/o temperatu-
ras bajas, debido a las tensiones negativas en el
xilema, los tallos se hacen más sensibles a
cavitación (Grace 1993). Respecto al embolismo
inducido por estrés hídrico, las evidencias sugie-
ren que la formación de gas y el rompimiento de
la columna de agua en los tallos no estaría en
función directa con el tamaño de los conductos,
sino más bien con el máximo tamaño del poro en
las paredes celulares de vasos y traqueidas (Sperry
& Tyrre 1988, Jarbeau et al. 1995). En contraste,
el embolismo inducido por congelamiento está

CABRERA
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fuertemente relacionado con el diámetro o volu-
men de los conductos xilemáticos (Sperry &
Sullivan 1992, LoGullo & Salleo 1993). El signi-
ficado ecológico y evolutivo del embolismo en el
xilema por estrés hídrico y/o por congelamiento,
aún permanece poco claro (Sperry & Tyree 1988)
así como el mecanismo de la formación de gas por
embolismo en tallos leñosos de las plantas
vasculares, que parece depender del tipo de estrés
ambiental (Wang et al. 1992, Kolb & Davis 1994,
Redtfeldt & Davis 1996, Sperry 1995). Ambos
factores son capaces de inducir embolismo en los
tallos, potenciándose sinérgica y estacionalmente
(Langan et al. 1997). Se destaca el papel de la
fotoprotección en las condiciones de invierno
(García-Plazaola et al. 1999a) así como las dife-
rencias en la vulnerabilidad y la respuesta a se-
quía y/o congelamiento como factores limitantes
en la distribución en juveniles de Quercus ilex a
lo largo de un gradiente latitudinal (Nardini et al.
2000). En los géneros Pinus y Abies en la Sierra
Nevada en California, se han descrito diferencias
en el patrón de uso del agua en respuesta a la
variación estacional del clima y se ha relacionado
esto con el efecto sobre la distribución de las
especies en un clima mediterráneo, inusual para
bosques de coníferas (Royce & Barbour 2001a,
2001b).

Respecto a los mecanismos adaptativos de tole-
rancia y evasión a temperaturas bajas, estos son
considerados importantes en límites altitudinales
de los ecosistemas y en las respuestas de las
especies en altas montañas tropicales en Los An-
des, Hawaii, África y subtropicales en Chile, con
una relación entre la duración de las bajas tempe-
raturas nocturnas y las formas de vida de las
plantas. Las que crecen a nivel del suelo presen-
tarían tolerancia, las arborescentes lo evaden
(superenfrían) y las del estrato intermedio exhi-
ben ambos mecanismos (Cabrera 1996). Excepto
por el trabajo de Hoffmann & Walker (1980),
respecto a que la baja temperatura y una prolon-
gada cobertura de nieve constituirían severos
limitantes para la sobrevivencia de la vegetación
a mayor altitud, se desconoce la tolerancia al frío
en las especies altoandinas con distintas formas
de vida en Chile central y como ambos factores en
el invierno determinan en este ecosistema los
limites altitudinales de la distribución de las es-
pecies y de las formas de vida. Es fundamental
que las plantas presenten un balance de carbono
positivo en ambientes con temperaturas bajas
(Körner & Larcher 1988) lo que explicaría porque
Polylepis crece hasta los 4.600 m, en que junto al
eficiente mecanismo de resistencia a las tempera-
turas, permite ser el único árbol por sobre la línea
del bosque continuo en Los Andes (Rada et al.

1996, Cavieres et al. 2000, Rada et al. 2001). Para
formas de vida más pequeñas, además de la resis-
tencia al frío, en la capacidad para adaptarse a las
condiciones térmicas a mayor altura (Chabot &
Billings 1972) es determinante la plasticidad en
la fotosíntesis -en respuesta a la temperatura-
para el éxito de las especies en diferentes ambien-
tes y microclimas (Cabrera et al. 1998). En la alta
montaña de Chile central, a diferencia de lo seña-
lado en otros ecosistemas en que el factor limitante
sería principalmente la temperatura (Körner &
Larcher 1988), una menor disponibilidad hídrica
limitaría el desarrollo de las formas de vida
arbustivas a mayor altitud, afectando principal-
mente el balance hídrico y de carbono.

ESTRÉS HÍDRICO, TÉRMICO Y LUMÍNICO:

FOTOINHIBICIÓN, FOTOPROTECCIÓN Y FOTOSÍNTESIS

Fotoinhibición y fotoprotección

Muchas especies de la vegetación de alta montaña
presentan una actividad vegetativa restringida a
los meses de primavera y verano (e.g., Arroyo et
al. 1981) y en altitudes menores, las especies
siempreverdes e incluso deciduas, presentan la
mayor actividad vegetativa previo a la pérdida de
las hojas, con la mayor cantidad de hojas a lo
largo del año (Mooney et al. 1977, Hoffmann &
Walker 1980, Montenegro 1987). En climas me-
diterráneos, es en el verano en que las plantas
están sometidas a estrés hídrico, altas temperatu-
ras, con una mayor frecuencia de días claros, con
alta radiación solar (Nahal 1981, Santibáñez &
Uribe 1992). Esta combinación de factores de
estrés puede resultar en una disminución en la
productividad fotosintética (Long et al. 1994). En
las plantas, altos niveles de radiación, provocan
fotoinhibición de la fotosíntesis y destrucción
fotooxidativa del aparato fotosintético (Osmond
1994) caracterizado por una reducción en la efi-
ciencia de la utilización de la luz (Krause & Weis
1991). La fotoinhibición es provocada por la pér-
dida del funcionamiento de los fotosistemas II
(FSII) que se manifiesta como una disminución,
transitoria o permanente, en la eficiencia cuántica
de la fotosíntesis (mol de CO

2
 fijado por mol de

fotones absorbido) en niveles de luz de baja in-
tensidad (Osmond 1994). Esta disminución en la
eficiencia de la fotosíntesis y en el funcionamien-
to de los FSII, podría estar o no, bajo luz saturante,
acompañada por una disminución en la máxima
capacidad fotosintética (A

max
), en que bajo dife-

rentes estrés o inherentes limitaciones en la capa-
cidad para utilizar altos niveles de radiación, las
hojas absorben más energía lumínica de la utili-
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zada en la fotosíntesis (Osmond 1981). La
foto inhib ic ión puede ser  e l  resul tado del
“fotodaño” directo en los FSII y producto de la
“fotoprotección” en la cual la excesiva energía de
excitación es reorientada y disipada principal-
mente como calor, procesos que logran un balan-
ce entre la energía recibida por los FSII con la
capacidad de éstos para utilizarla (Baker 1991,
Demmig-Adams & Adams 1992, Aro et al. 1993,
Long et al. 1994, Osmond 1994).

La protección ocurre mayoritariamente por
medio de un mecanismo donde interviene un
gradiente de pH transtilacoidal y pigmentos del
ciclo de la xantofila (Demmig-Adams 1990,
Pfündel  & B i lger  1994)  que actuar ían,
sinérgicamente, en la disipación del exceso de
energía. A pesar de que el mecanismo preciso de
fotoprotección no se conoce (Bilger & Björkman
1994, Osmond 1994),  se evi tar ía e l  daño
fotoinhibitorio por exceso de luz, protegiendo así
a los FS II (Eickmeier et al. 1993, Horton et al.
1994, Pfündel & Bilger 1994, Dekker & Van
Grondelle 2000). En la disipación del exceso de
energía desde los complejos antena colectores de
luz de carotenoides-clorofilas de los FS I y FS II,
se requiere una alta concentración de protones
dentro del tilacoide y es dependiente de la presen-
cia de componentes de-epoxidados del ciclo de la
xantofila (Demmig-Adams et al. 1995). Estos
pigmentos (viola, antera y zeaxantina) tendrían
un papel clave en la fotoprotección (Demmig-
Adams 1990) debido a que en hojas bajo exceso
de luz, la zeaxantina se acumula estimulándose su
síntesis, formándose dentro de pocos minutos en
respuesta a las condiciones de estrés lumínico,
correlacionándose al incremento en la tasa cons-
tante de disipación de calor, como una vía para
“descargar” el cloroplasto de la energía en exceso
(Björkman & Demmig-Adams 1994). Se ha suge-
rido que la concentración de los pigmentos del
ciclo de la xantofila determinaría la máxima can-
tidad de zeaxantina que podría acumularse y así
mismo, la máxima protección disponible a través
de este proceso disipativo (Demmig-Adams &
Adams 1992). La mayor parte de la información
del  papel  del  c ic lo de la xantof i la  en la
fotoprotección ha sido obtenida del análisis de la
fluorescencia de la clorofila a, la que corresponde
a una pequeña parte de la energía de la luz captu-
rada por los pigmentos fotosintéticos y es predo-
minantemente emitida por los FSII (Krause &
Weis 1991). Esta fluorescencia es baja cuando la
energía de excitación absorbida es efectivamente
convertida en fotoquímica, es decir alto consumo
o “quenching” fotoquímico (quenching-qP) y por
otros procesos diferentes al quenching-qP, los
llamados en conjunto consumo no-fotoquímico

(quenching-qN). En las hojas bajo alta radiación,
se ha correlacionado el incremento en qN con la
formación de zeaxantina, lo que ocurriría de ma-
nera lineal proporcionalmente en respuesta al ni-
vel de luz (Demmig-Adams 1990, Demmig-Adams
et al. 1996, Müller et al. 2001). La emisión de
fluorescencia de la clorofila a se ha convertido en
uno de los métodos más importantes para evaluar
el comportamiento fotosintético (Seaton & Walker
1990, Agati et al. 1995). La fluorescencia míni-
ma, F

0
, es determinada cuando todos los centros

de reacción están abiertos (Q
A
 totalmente oxida-

dos) y la fluorescencia máxima, F
M
, cuando todos

los centros están cerrados (Q
A
 totalmente reduci-

dos). La diferencia entre F
0
 y F

M
 es llamada fluo-

rescencia variable, F
V
. La razón F

V
/F

M
 en prome-

dio es de 0,8-0,83 en hojas no fotoinhibidas,
siendo una medida de la máxima eficiencia
cuántica potencial de los FSII (Krause & Weis
1991). Así como F

V
/F

M
 es la eficiencia intrínseca

de los FSII en hojas en oscuridad cuando todos los
centros de los FSII están abiertos, F

V
’/F

M
’ lo es

durante iluminación bajo radiación fotosinté-
ticamente activa. Una disminución en la razón de
la fluorescencia variable y máxima de la clorofila
(F

V
/F

M
 o F

V
’/F

M
’) es frecuentemente utilizada para

monitorear cambios en la eficiencia fotoquímica
del FSII. Esta última también refleja la eficiencia
con la cual la energía de excitación capturada por
la antena colectora de luz es traspasada hacia los
centros de reacción de los FSII (Demmig-Adams
et al. 1995).

Diferentes tipos de estrés ambiental que afec-
tan la eficiencia del FSII, producen una disminu-
ción característica de la razón F

V
/F

M
, la que es

usada como una manera de medir la eficiencia
fotoquímica de los FSII (Baker 1991, Krause &
Weis 1991). En forma similar a la fotoinhibición
que ocurre en hojas bajo exceso de luz (disminu-
ción en F

V
/F

M
) es que la fotoprotección también

disminuye la eficiencia cuántica de la fotosíntesis
y son estos procesos preventivos en las antenas
colectoras de luz los que también causan una
disminución en F

V
/F

M
 y en F

V
’/F

M
’ por períodos

variables de tiempo. Esto ocurre porque el proce-
so de disipación de la energía de excitación, antes
que alcance los centros de reacción del FSII,
compite con el fotoquímico por la energía de
excitación y por esto la fotoprotección es asocia-
da con una d isminuc ión en la  e f ic ienc ia
fotosintética intrínseca de los FSII (Melis 1999).

Fotosíntesis

En las  espec ies,  la  suscept ib i l idad a la
fotoinhibición de la fotosíntesis varia amplia-
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mente con la adaptación genética, el estado fisio-
lógico y la historia de vida de las plantas y depen-
de, además de la luz, de otras condiciones am-
bientales, en particular las temperaturas, la se-
quía o la deficiencia de CO

2
 (Aro et al. 1993). Una

fotoinhibición crónica, en que la eficiencia
fotosintética en la planta no se recupera, provoca
una disminución a largo plazo de la fotosíntesis y
el crecimiento, lo que podría estar generalmente
relacionado a otro estrés ambiental, e.g., por se-
quía o temperaturas, siendo en este caso posible
que ocurra incluso a intensidades de luz modera-
das (Long et al. 1994). En plantas bajo sequía, la
reducción en la fotosíntesis resulta de una baja
disponibilidad de CO

2
 debido al cierre estomáti-

co, e incapacidad de disipar la radiación solar
como calor latente, con lo que, consecuentemen-
te, la temperatura foliar se incrementa. El estrés
hídrico predispone a las hojas a sufrir foto-
inhibición, debido a que en potenciales hídricos
bajos, la fotosíntesis puede ser alterada por efec-
tos no-estomáticos, principalmente por reducción
en la actividad de los FSII y las reacciones de
transferencia de electrones (Cornic 1994). Por lo
tanto, una reducción intracelular de CO

2
 y una

disfunción bioquímica del cloroplasto, podrían
reducir la tasa de asimilación de CO

2
 y la eficien-

c ia  cuánt ica del  t ranspor te de e lect rones
fotosintéticos (Baker 1993). En esto, la reducción
en la conductancia estomática, frecuente en árbo-
les esclerófilos durante el período más caluroso
del día -incluso en ausencia de un significativo
déficit hídrico- da como resultado una disminu-
ción de la fotosíntesis neta (Tenhunen et al. 1984).
Aunque las causas de esta disminución no se
comprenden y están involucrados mecanismos
regulatorios a nivel del estoma y del cloroplasto,
tasas de fotosíntesis limitadas por un cierre esto-
mático podrían provocar un daño irreversible en
el aparato fotosintético por alta radiación. Bajo
estas condiciones, en que el cloroplasto está so-
metido a un exceso de luz, se presentaría una
regulación en la fotosíntesis en que intervienen
las xantofilas disipando el exceso de energía,
alcanzándose la protección y evitando el daño en
los FSII (Demming-Adams 1990). Estos meca-
nismos de fotoprotección serían de una importan-
cia mayor para la sobrevivencia en ambientes
donde la planta está sometida a períodos prolon-
gados de estrés ambiental (Ball et al. 1994).

En las especies de climas mediterráneos, la
sequía, la radiación y las temperaturas en el vera-
no o en el invierno, son todos factores que po-
drían directamente limitar la asimilación de CO

2
.

A pesar de que en estos ecosistemas son escasos
los estudios tendientes a comprender  las
implicaciones ecológicas del efecto interactivo

de múltiples tipos de estrés, algunas investigacio-
nes han sido realizadas con el propósito de com-
prender las respuestas a largo plazo en la fotosín-
tesis, en la eficiencia fotoquímica del FSII y en
los mecanismos o sistemas de fotoprotección en
las especies de zonas con clima tipo mediterrá-
neo.

Estudios en Quercus ilex L. frente a la exposi-
ción a una elevada concentración de CO

2
 someti-

do a diferentes niveles de estrés hídrico (Scarascia-
Mugnozza et al. 1996) y en Q. suber, en relación
a los cambios diurnos en los mecanismos de
fotoprotección en esta especie, sugieren que aun-
que el cierre de los estomas explica la mayor parte
de la variación en la asimilación de carbono a lo
largo del verano, existe una disminución en el
rendimiento fotoquímico del FSII como resultado
del exceso de luz solar interceptada (Faria et al.
1998). Esto, precisamente, cuando la fotosíntesis
es limitada por el cierre estomático debido al alto
déficit de presión de vapor y/o de agua en el
suelo. Además, se encontró que la conversión de
viola hacia antera y zeaxantina, estaba correla-
cionada con la disipación térmica del exceso de
energía lumínica absorbida. Estos cambios, su-
gieren, un alto grado de coordinación entre el
compor tamiento estomát ico,  la  capac idad
fotosintética y los mecanismos de fotoprotección
(Faria et al. 1998). Este efecto de la fotoinhibición
en la ganancia total de carbono en las plantas, ha
sido estimado por medio de modelos. Simulacio-
nes realizadas en Quercus coccifera, una especie
siempreverde, bajo condiciones climáticas que
producen una fotoinhibición moderada, muestran
una pérdida de la ganancia potencial de carbono
de ca. 10 % en capas del dosel expuestas al sol
(Werner et al. 2001). En Q. suber y Q. ilex han
sido descritos cambios estacionales en la compo-
sición de pigmentos del ciclo de las xantofilas en
las hojas de sol y de sombra, encontrándose una
mayor concentración al final del verano y en
invierno, cuando la fotosíntesis está limitada por
el estrés hídrico y el congelamiento, respectiva-
mente (García-Plazaola et al. 1997).  Además de
encontrar una relación en ambos tipos de hojas
entre estos pigmentos y el “quenching” o consu-
mo no-fotoquímico, en Q. suber y en Q. ilex han
sido descritos cambios diurnos en la composición
de antioxidantes y carotenoides durante el verano
o el invierno, respectivamente (Faria et al. 1996,
García-Plazaola et al. 1999a).

El aumento del contenido de zeaxantina duran-
te el período del día de mayor radiación bajo
sequía, fue descrito inicialmente en las hojas de
Arbutus unedo L., un arbusto esclerófilo, junto a
la disminución reversible en la ef ic iencia
fotoquímica del FSII relacionada con la disminu-
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ción en la asimilación de CO
2
 a medio día

(Demmig-Adams et al. 1989). Estos, son simila-
res a los cambios diurnos en el comportamiento
de los estomas, de la fotosíntesis y los mecanis-
mos de fotoprotección basados en la actividad de
enzimas antioxidantes (superóxido dismutasa y
ascorbato peroxidasa) en las hojas de Quercus
suber (Faria et al. 1996). Un estudio comparativo
sobre los cambios inducidos, tanto en primavera
como en el verano, en el intercambio gaseoso y en
la fotobiología de Q. ilex, árbol mediterráneo
siempreverde, muestra una similar disminución
en la fotosíntesis y en la conductancia estomática
relacionada con el estrés hídrico (Penuelas et al.
1998). En California, así como en Heteromeles
arbutifolia, un arbusto del chaparral, las altas
temperaturas foliares en el verano son el factor
limitante para la sobrevivencia en los juveniles
de sombra que carecen de la fotoprotección es-
tructural otorgada por los ángulos foliares (Valla-
dares & Percy 1997), el reclutamiento en Q.
douglasii es limitado por la disponibilidad de
agua en el suelo (Gordon & Rice 2000). En las
plántulas,  una simi lar  vulnerabi l idad a la
fotoinhibición inducida por temperatura o sequía
en el límite arbóreo -con reducción en la ganancia
de carbono asociada a una fotoinhibición crónica
por carencia de recursos almacenados- explica-
ría, en algunas especies, la limitada capacidad de
regeneración en condiciones extremas (Ball et al.
1991).

En la alta montaña, bajo condiciones ambienta-
les extremas con una corta estación de crecimien-
to, las plantas requieren una asimilación eficiente
de carbono (Körner & Larcher 1988) cuando las
bajas temperaturas nocturnas y los altos niveles
de radiación en el verano alteran la capacidad
fotosintética de las especies (Hälgren et al. 1990,
Welander et al. 1994). Excepto por investigacio-
nes en especies de alta montaña en Los Alpes
(Lütz 1996, Streb et al. 1997) no he encontrado
trabajos en que se describa el impacto de la
fotoinhibición en el balance de carbono y/o la
importancia de la fotoprotección en plantas de
ambientes de alta montaña en zonas con clima de
tipo mediterráneo. En estos, las plantas se po-
drían encontrar sometidas a condiciones extre-
mas de temperatura, sequía y radiación, todos
factores que favorecen y predisponen a las plan-
tas a la fotoinhibición. Recientemente, sólo ha
sido descrito el efecto de los micrositios, las
formas de vida de las plantas y de las bajas
temperaturas en la fotoinhibición en especies
alpinas (Manuel et al. 1999) y en las montañas
Rocosas (Germino & Smith 2000). Las conse-
cuencias de una disminución en la actividad
fotosintética en plantas de ambientes extremos es

un área de interés en los ecosistemas de alta
montaña con clima tipo mediterráneo, debido a
las limitaciones estacionales (sequía, temperatu-
ras y luz) tanto en el crecimiento en adultos como
para el establecimiento en los juveniles de las
especies.

Königer et al. (1995) determinaron un mayor
contenido de pigmentos de xantofilas en hojas de
sol en especies del dosel y más bajos en plantas
del sotobosque. Plantas en claros presentan valo-
res intermedios en la fotosíntesis y contenido de
pigmentos menor que los del dosel, patrón que
explica diferencias en el nivel de fotoinhibición y
capacidad de recuperación que presentarían las
especies en ambientes con diferente nivel de luz
(Oqüist et al. 1992, Lovelock et al. 1994). Es
decir, debido a que la fotoprotección es un proce-
so de disipación de energía mediado por el ciclo
de las xantofilas, la aclimatación y la tolerancia a
altos niveles de luz estarían asociadas a una ma-
yor concentración de estos pigmentos. Publica-
ciones en macroalgas, musgos, helechos, cactus y
árboles confirman la importancia de la disipación
térmica de la energía y su relación con estos
pigmentos (Eickmeier et al. 1993, Franklin et al.
1996, Baker & Adams 1997, Scholes et al. 1997,
Deltoro et al. 1999).

Una espec ie  semidec idua (Kageneck ia
angustifolia) en niveles altos de radiación en el
verano, presenta diariamente un mayor y más
rápido incremento en el nivel de disipación de
energía en la antena colectora de luz, mostrando
una rápida disminución en F

V
’/F

M
’ y alto poten-

cial fotoprotectivo (concentración de pigmentos)
para la disipación de energía. Cuando las tempe-
raturas nocturnas son congelantes o frente a la
sequía de verano, con altos niveles de radiación y
las altas temperaturas diurnas, la especie no pre-
sentan una fotoinhibición crónica de la fotosínte-
sis (H.M. Cabrera resultados no publicados). Sin
embargo, esta combinación de condiciones po-
dría explicar el límite altitudinal superior absolu-
to (ca. 2.200 m) alcanzado por K. angustifolia en
Chile central. Así mismo, en especies de alta
montaña en zonas de clima tipo mediterráneo, el
menor  l ími te  a l t i tud ina l  de l  arbusto
Anarthropyllum cumingii en comparación al de A.
gayanum, se debería a su mayor sensibilidad al
déficit hídrico estacional y a las bajas temperatu-
ras (H.M. Cabrera resultados no publicados). Una
menor sensibilidad a sufrir fotoinhibición por luz
en exceso y la mayor tolerancia a la sequía, esta-
ría relacionado a diferencias entre las especies
tanto en la capacidad de utilización de la luz por
la fotosíntesis, en la capacidad de disipación de
energía por pigmentos del ciclo de las xantofilas,
así como por un adecuado balance hídrico en las
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plantas. Las mayores tasas fotosintéticas, niveles
de fotoprotección (concentración de pigmentos)
y mecanismos de transporte-conservación de agua
se encontrarían en las especies que siendo
semideciduas (K. angustifolia) y arbustivas (A.
cummingii) estarían por períodos mayores ex-
puestas a sequía, alta radiación y altas temperatu-
ras en los ecosistemas con clima tipo mediterrá-
neo.
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