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INTRODUCCION Y CONCEPTO.

En los dltimos 10 afios se incrementd enormemente el nimero de publicaciones cientificas que
aparecieron en revistas de botanica, fisiologia vegetal, ecofisiologia y bioquimica vegetal relacionadas
con el estrés vegetal y su deteccion.

La mayoria de los autores usan el término de “estrés vegetal” en un sentido muy amplio, lo cual justifica
establecer una unificacion del concepto de estrés vegetal. Esto es correcto ya que una multitud de agentes
de estrés con diferentes modos de accién pueden inducir, ademas de efectos muy especificos, una
respuesta igual o muy similar en la planta. Las plantas no tienen muchas posibilidades de respuesta ante
un estrés, pero ademas de una aclimatacion especifica, responden en general con un crecimiento o
respuesta de adaptacion del tipo alta-luminosidad o baja-luminosidad. De la literatura se desprende, sin
embargo, que varios autores consideran casi cada pequefia modificacion y cambio de vias metabolicas,
respuestas de crecimiento y patrones de desarrollo de la planta como respuestas y efectos del estrés. En
este sentido, los términos “estrés vegetal” y “respuesta al estrés” son exagerados. El término estrés no
deberia aplicarse a meros y rapidos reajustes del flujo metabolico, por ejemplo a la tasa fotosintética o de
respiracién o transpiracion inducidos por cambios en la densidad de flujo fotonico (luz de sol =
nubosidad), una disminucion en la temperatura o un incremento en la humedad del aire. Las plantas estan
aclimatadas a tales disparadores del metabolismo celular y actividades fisiolégicas que ocurren
frecuentemente y responden de manera flexible a las condiciones ambientales cambiantes. Ademas, los
cambios diurnos en las actividades metabdlicas, patrones de crecimiento y division celular que se
encuentran regularmente en los cambios dia - noche en el atardecer y noche - dia en la mafiana, no
representan efectos de estrés, y pueden ser considerados como una reordenacion en las actividades
metabdlicas y de crecimiento de acuerdo a la ocurrencia de ciertos procesos metabélicos preferentemente
durante el dia o la noche. Ademas, las plantas no s6lo responden a cambios ambientales mediante una
rapida aclimatacion, sino por adaptaciones particulares a largo plazo, por ejemplo el tamafio y grosor de
la hoja, la densidad estomatica, la estructura y funcién de los cloroplastos, los niveles enzimaticos ya sea
con alta o baja luminosidad durante el crecimiento. De acuerdo con el tipo y naturaleza de las
aclimataciones, éstas pueden tener lugar entre 1 o 2 dias hasta una semana. Con tales respuestas de
adaptacion las plantas pueden evitar los limites impuestos por el estrés y adaptarse de una manera 6ptima
a condiciones ambientales nuevas y cambiantes.

Las plantas a menudo estan expuestas a eventos de estrés repentinos o a largo plazo los cuales reducen la
actividad celular y el crecimiento de las plantas al minimo, a pesar de su capacidad para una rapida
aclimatacion de los flujos metabdlicos y otros tipos de respuestas de adaptacién mas lentas asi como
ciertos mecanismos de tolerancia al estrés. Esto puede llevar a un dafio severo y eventualmente causar la
muerte celular si los mecanismos para enfrentar o reparar el estrés se ven demasiado exigidos. Existen
muchos factores naturales o antropogénicos de estrés los cuales, dependiendo de su intensidad y duracion,
pueden causar dafio a las plantas. Los factores de estrés también pueden ser clasificados como bi6ticos o
abidticos. Con el fin de diferenciar entre respuesta regular de aclimatacién y adaptacion, por un lado, vy
efectos del estrés, factores causantes de estrés y limitaciones impuestas por el estrés, por otro lado, se
necesita un concepto unificado general de estrés vegetal. En los pasados 60 afios, los conceptos de estrés
vegetal han sido sucesivamente desarrollados por varios autores. Este concepto parece ser apenas
conocido por la comunidad boténica, aunque el término estrés esta siendo usado en el presente en muchas
publicaciones. Durante la primer "Vegetation Stress Conference”, en Munich, junio de 1995, el concepto
de estrés vegetal actual fue presentado como una charla introductoria y también se expone aqui al
comienzo del volumen sobre estrés vegetal. Esta revision no solamente examina los diferentes ensayos
sobre estrés sino que también da algunos ejemplos de deteccion de estrés en plantas, por ejemplo las
técnicas no destructivas de fluorescencia de la clorofila.

Definicion de estrés vegetal

H. Selye (1936, 1956) desarroll6 el concepto general de estrés para organismos vivos, que puede ser
resumido en los 2 conceptos siguientes: “Todos los agentes pueden actuar como estresantes, produciendo
estrés y una accion especifica” y = “Existen respuestas especificas y respuestas generales no especificas
para cada estrés”. J. Levitt (1980) definié estrés como: “Cualquier factor ambiental potencialmente
desfavorable para los organismos vivos”.



Sobre la base de varias observaciones en plantas, y también bajo la inclusion del concepto original de
resistencia a la sequia de Stocker (1932 y 1947), el ecofisidlogo vegetal Larcher (1987) resumio el
concepto de estrés vegetal y enuncié que “Todos los organismos experimentan estrés, aunque el camino
mediante el cual lo expresan difiere de acuerdo a su nivel de organizacion”. A partir del punto de vista
boténico, él describi6 estrés como “un estado en el cual las demandas crecientes sobre una planta tienden
a una desestabilizacion inicial de las funciones, seguido por una normalizacidn y resistencia mejorada” y
también “Si se exceden los limites de tolerancia y la capacidad de adaptacion se satura, el resultado puede
ser un dafio permanente e incluso la muerte”. Larcher (1987) manifestd que “el estrés contiene elementos
destructivos y constructivos y que es un factor de seleccién como asi también una fuerza conductora para
mejorar la resistencia y evolucion adaptativa.”.

Eu-estrés y dis-estrés

Lichtenthaler (1988) sigui6 con el propdsito que W. Larcher le habia dado en una discusidn personal y
extendio el concepto de estrés vegetal diferenciando entre eu-estrés y dis-estrés, en cuyo caso eu-estrés es
un estrés activador y estimulante y un elemento positivo para el desarrollo de la planta, mientras que dis-
estrés es un estrés severo y real que causa dafio, por lo tanto tiene un efecto negativo sobre la planta y su
desarrollo. Como formulara Lichtenthaler (1988): “un estrés suave puede activar el metabolismo celular,
incrementar la actividad fisiol6gica de una planta, y no causar ningin efecto dafiino adn a largo plazo. Tal
estrés suave y estimulante es favorable para la planta”. En cualquier caso uno debe considerar que el
estrés es un tema dependiente de la dosis. A dosis bajas convenientes, un agente estresante, por ejemplo
un herbicida, puede estimular el metabolismo y crecimiento celular, como se ha observado en el caso de
varios herbicidas y reguladores del crecimiento vegetal. Entonces, muy bajas dosis de un agente de estrés
y de un xenobiotico pueden, de hecho, tener el efecto opuesto a las dosis altas. Pero la generalizacion de
este concepto para todos los agentes estresantes aun debe ser probada. Sin embargo, a una concentracién
10 6 100 veces mayor, los mismos Xxenobidticos causaran dafio a la planta e inducirdn senescencia
temprana y finalmente la muerte si el agente de estrés no se retira. Tales concentraciones dafiinas del
agente de estrés y todas las otras limitaciones causadas por estrés a altas dosis son negativas para la
fisiologia y desarrollo de las plantas y por lo tanto representan un estrés definido en el término de dis-
estrés. Dentro de este concepto, el estrés real aparece cuando se excede un cierto umbral de un agente
estresante, el cual ya no puede ser compensado por la planta. Cuando este umbral de tolerancia al estrés
o resistencia al estrés se ha pasado, un corto periodo de alto nivel de estrés induce el mismo dafio que un
largo periodo de bajo nivel de estrés. La aplicacion de la "relacion dosis del agente de estrés-efecto del
estrés" parece obvia, pero no ha sido probada en todos los casos, por lo tanto se requiere mas
investigacion en el tema.

Uno deberia tener en mente que la transicion entre eu-estrés y dis-estrés es fluida. La posicion relativa del
umbral de tolerancia al estrés depende no solamente de la especie vegetal sino también del tipo de agente
estresante aplicado y de la predisposicion de la planta, esto es la condicion de crecimiento vy vitalidad
antes de que el agente de estrés comience a actuar. Las plantas también difieren en su capacidad de
detectar el estrés. Esto puede ser ilustrado con el ejemplo de la aplicacién de herbicidas en cultivos
agricolas con el fin de eliminar malezas. Muchos cultivos poseen la capacidad de detoxificar los
herbicidas mediante la introduccion de un grupo hidroxilo al anillo aromatico del herbicida, el cual es
entonces glicosilado y convertido en un compuesto inactivo que ya no puede unirse a su proteina de
reconocimiento. Sin embargo, esta capacidad detoxificadora a menudo no esta presente en las malezas a
ser controladas por lo que causa su muerte. En la figura 1 se muestra el ejemplo de la aplicacion del
herbicida bentazon, el cual bloquea el transporte fotosintético de electrones mediante su unién con la
proteina de ligamiento la Qg en el Fotosistema Il. Luego de la aplicacion de bentazon, la tasa
fotosintética inicialmente decae en las plantas de maiz y trigo tanto como en las malezas Galium y Sinpsis
Luego de varias horas, la capacidad fotosintética de maiz y trigo se restablece, ya que ambas especies
poseen la capacidad de hidroxilar, glicosilar y detoxificar el bentazén. Como consecuencia, las malezas
poseen una tolerancia mucho menor al estrés que las plantas de maiz y trigo, las cuales poseen la via
metabdlica capaz de detoxificar al herbicida.



Concepto de estrés en fisica y botanica

De acuerdo con la definicién fisica, los significados de los términos estrés, tensién y dafio son los
siguientes:
Estrés: es un estado de la planta bajo la condicidn de una fuerza aplicada (causa)
Tensidn o deformacion: es la respuesta al estrés y a la fuerza aplicada a la planta (esto es la
expresién o efecto del estrés antes del dafio).
Dafio: es el resultado de un estrés demasiado alto, el cual ya no puede ser compensado.
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horas luego de la aplicacion

Figura 1. Inhibicion de la asimilacion fotosintética en plantas de cultivos de maiz y trigo y de las malezas
Galium sp y Sinapsis sp., luego de pulverizar las hojas con el herbicida bentanzon en dosis equivalentes a
1 kg ha™.
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En botanica y fisiologia vegetal, el término tension se usa raramente y a menudo no se conoce. Tension
normalmente se conoce como respuestas al estrés. Sobre la base del concepto de estrés en fisica, queda
claro que puede haber estrés y tension en plantas, y que un dafio no necesariamente ocurre adn cuando la
planta sufre largos periodos de estrés y continua tension. Con una tensidn especifica (y limitada vitalidad)
la planta puede sobrevivir también bajo continuas limitaciones por estrés, aunque lo hace con
actividades metabdlicas y tasas de crecimiento muy reducidas. Por ejemplo, en la Northen Black Forest
en Herrenalb, un pino (Pinus silvestris L.) de 170 afios de edad crece en el portal y paredes de la iglesia
de un monasterio Romanico primitivo, aproximadamente 4 m sobre el suelo, pero sus raices se
encuentran solamente en las rocas de esta pared, hasta 2 m sobre el suelo y no tienen acceso al suelo ni al
agua. Por lo tanto, bajo continuo estrés, (principalmente estrés hidrico) y tensién, este pino funciond de
manera tal que crecié hasta los 9 m de altura en los 170 afios y visualmente aparece como un arbol
totalmente intacto y sano. Las limitaciones del crecimiento debido a esta ubicacién estan documentadas
por muchas menos agujas en el afio, tanto como por ramificaciones mas cortas y finas, en comparacion
con pinos que crecen en mejores condiciones. La reduccién del area de la hoja o aguja, o sea de la
superficie de transpiracion, es uno de los principales mecanismos para superar el estrés hidrico que se ha
encontrado en arboles de hoja ancha y coniferas.



Las diferentes fases inducidas por el estrés

En base al concepto original de estrés de Selye (1936,1956) y tomando en cuenta los resultados de
Stocker (1932, 1956), uno debe diferenciar tres fases en las respuestas de las plantas al estrés, a las cuales
ha sido agregada una cuarta respuesta por Lichtenthaler (1988). Antes de la exposicion al estrés las
plantas se encuentran en una situacion fisioldgica estandar, la cual es un 6ptimo dentro del conjunto de
limites impuestos por las condiciones de crecimiento, luz y aporte de minerales del lugar. Los agentes
estresantes o eventos complejos de estrés tenderan a las tres fases de respuesta y, por Gltimo, a la fase de
regeneracion, luego de quitar el agente de estrés, si el dafio no ha sido demasiado severo. Las siguientes
son las cuatro fases consecutivas:
1. Fase de respuesta: reaccion de alarma
(Al principio del estrés)
»  Desviacion de la norma funcional
o Disminucion de la vitalidad
»  Los procesos catabolicos exceden el anabolismo

2. Fase de restitucion: estado de resistencia
(Continta el estrés)

»  Proceso de adaptacion

»  Proceso de reparacion

* Rustificacion (reactivacion)

3. Fase final: estado de agotamiento

(estrés a largo plazo)
* Intensidad del estrés demasiado alta
»  Sobrecarga de la capacidad de adaptacion
»  Enfermedad crénica o muerte

4. Fase de regeneracion: regeneracion parcial o completa de la funcidn fisiolégica cuando
el agente estresante desaparece y el dafio no fue demasiado grave.

Al comienzo del estrés las plantas reaccionan con una disminucion de varias funciones fisiologicas, tales
como el funcionamiento de la fotosintesis, transporte y acumulacion de metabolitos y/o absorcién y
translocacion de iones. Debido a esta disminucion de las actividades metabdlicas, las plantas se desvian
de su fisiologia estandar normal y declina su vitalidad. En las plantas que no poseen mecanismos de
tolerancia al estrés 0 cuyos mecanismos de tolerancia son escasos, rapidamente ocurrird dafio agudo, por
lo tanto tendran una resistencia minima baja (figura 2).

Durante esta fase de alarma la mayoria de las plantas activaran, sin embargo, sus mecanismos de
enfrentamiento al estrés mediante aclimataciones rapidas de sus flujos metabdlicos y por activacién de
sus procesos de reparacion y adaptaciones metabdlicas y morfoldgicas a largo plazo. Esta fase también se
conoce con el nombre de sindrome de alarma general (SAG). EI SAG también puede valer para el
sindrome de aclimatacién general o sindrome de adaptacion general. Los procesos de reparacion y
adaptaciones no solamente tenderan a la restitucion de las funciones fisioldgicas previas sino también a
una rustificacion de las plantas mediante el establecimiento de un nuevo estandar fisioldgico. Este es un
estado optimo de fisiologia 0 nuevo estandar fisiolégico bajo las condiciones ambientales cambiadas, el
cual corresponde al maximo de resistencia de las plantas (Figura 2). Ante un largo periodo de estrés y
una dosis que provoca una sobrecarga de los mecanismos de enfrentamiento al estrés, el estado de
agotamiento (fase final) muestra de qué manera la fisiologia y vitalidad se pierden progresivamente. Esto
causa dafio y finalmente muerte celular. Sin embargo, cuando los agentes de estrés se quitan en el
momento justo antes de que el proceso de senescencia se torne dominante, las plantas se regeneraran y
ajustaran a nuevos estandares fisiolégicos (fase de regeneracién). El momento y estado de agotamiento
en que los agentes estresantes se remueven define el nuevo estandar fisiolégico hacia el cual se moveran
las plantas, entre el minimo y maximo de resistencia (Fig. 2).

El periodo que la planta permanezca en el nuevo estandar fisioldgico depende de factores externos e
internos. En plantas a campo, este es definitivamente no demasiado largo. Los cambios enddgenos en el
programa de desarrollo de las plantas siempre han estado asociados con cambios en su programa
fisioldgico y actividad, lo cual resulta, nuevamente, en un nuevo estandar fisiologico. Ademas, los
siguientes eventos de estrés se haran visibles rapidamente y estos requieren nuevamente una reordenacion
del estandar fisiol6gico de la planta a un nuevo “6ptimo” dentro del conjunto de posibilidades limitadas
por las restricciones del estrés. Uno podria pensa que la exposicion de las plantas al estrés es un evento



comun, que puede ocurrir diariamente, ya que existen muchos agentes que causan estrés, los cuales a
menudo actGan simultdneamente. Por lo tanto, el estrés y la tensién son eventos rutinarios en la vida de
una planta. ElI hecho de que la planta se encuentre bajo estrés y tensién continuos, sin embargo, no
significa que necesariamente deba ocurrir un dafio. Si el estrés no es demasiado largo en duracién o alto
en intensidad, las plantas se orientaran ellas mismas dentro del rango marcado por el maximo y minimo
de resistencia (Fig. 2), y en tales casos los sintomas de dafio no se detectan. Con respecto a tales hallazgos
se debe diferenciar entre la deteccion del estrés y la tensidn por un lado y la deteccién de sintomas claros
de estrés por otro lado. Ambos procesos pueden requerir diferentes métodos de deteccion, ya que los
métodos de deteccion de dafios pueden no permitir controlar el estrés y la tensién en plantas. Si se quiere
tener medida del estrés y tensién con el fin de evitar dafio y garantizar un crecimiento y rendimiento
optimos, no se debe esperar hasta que los sintomas de dafio se detecten visualmente, sino responder
mucho antes. Esto requiere una deteccion temprana del estrés y la tension es plantas.

RESPUESTAS AL SINDROME DE ESTRES EN PLANTAS

Fase sin estrés Fase de alarma Estado de Estado de Fase de
resistencia agotamiento regeneracion
Resistencia
méaxima
Respuesta Desaparicion del
al estrés agente de estrés
| Estandar

Nuevos estandares

.

Resistencia minima
Dafio agudo Dafio cronico,
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Figura 2. Concepto general de secuencias de fases y respuestas inducidas en plantas por exposicién al
estrés. Las plantas que crecen en condiciones fisioldgicas estandar responderan y combatiran el estrés.
Luego de la remocion del agente de estrés, se pueden alcanzar nuevos estandares fisioldgicos que
dependeran tanto del momento de remocién del estrés como de la duracién e intensidad del estrés.

Restricciones impuestas por el estrés y agentes de estrés.

Existen varios eventos causantes de estrés y una multitud de agentes de estrés durante el ciclo de vida de
las plantas. Los diferentes tipos de factores de estrés que actlan sobre las plantas terrestres se listan en la
tabla 1, agrupados en naturales y antropogénicos. También es valido clasificar los factores de estrés en
bidticos y abioticos. Con respecto a la nueva declinacion en gran escala de arboles y bosques que se
detectd en 1983 en el hemisferio Norte (Europa, USA, Rusia, China) y que aln esta en progreso, fue
interesante contrastar los factores antropogénicos de estrés (muchos de los cuales aparecieron en los
ultimos 40 afios) contra muchos factores de estrés natural bidticos y abidticos, a los cuales estuvieron
expuestos los arboles durante un largo tiempo. Uno debe considerar que los factores de estrés listados en
la tabla 1 raramente actlan en forma individual y separadamente sobre la planta. En general, varios
factores de estrés acttan simultaneamente, por ejemplo la combinacion frecuente de estrés por calor, agua
y alta irradiancia que se produce en periodos secos, soleados y calurosos durante el verano. Ademas, a
menudo actGan factores primarios de estrés o eventos de estrés que reducen considerablemente la
vitalidad de las plantas, tales como contaminacion del aire seguidos por factores secundarios de estrés,



tales como coledpteros de la corteza u hongos especificos, los cuales disminuyen atin mas la vitalidad de
la planta y pueden eventualmente llevar a volcar un arbol.

Tabla 1. Lista de factores de estrés natural y antropogénico que actiian sobre la vegetacidn terrestre.

I Factores naturales de estrés:
» Altairradiancia (fotoinhibicién, fotooxidacion),
e Calor (incremento de la temperatura),
» Bajas temperaturas (enfriamiento),
» Heladas inesperadas y tardias,
» Falta de agua (problemas de desecacion),
» Deficiencia natural de minerales (p. Ej. deficiencia de nutrientes),
e Largos periodos de lluvia,
* Insectos,
» Patdgenos virales, fingicos y bacterianos.

1. Factores antropogénicos de estrés:
» Herbicidas, pesticidas y fungicidas,
» Contaminantes del aire (p. Ej. SO,, NO, NO,, NO,),
» 0Ozono (O3) y smog fotoquimico,
«  Formacion de especies de oxigeno altamente reactivo (* O, radicales O, , OH, H,0,),
» Fotooxidantes (p. Ej. peroxiacilnitratos),
* Lluvia &cida, humo &cido, rocio &cido,
e pH &cido del suelo y agua,
»  Deficiencia mineral del suelo, a menudo inducida por la lluvia &cida (deficiencia de
cationes K, Mg, Ca, a menudo Mn y a veces Zn),
»  Exceso de Nitrégeno (depdsitos secos y himedos de NO,),
*  Acumulacién de metales pesados (cadmio, plomo),
+  Sobreproduccion de NH,",
* Incremento de radiacion UV,
* Incremento del nivel de CO, y cambio global del clima.

Adaptacién a la luz y tolerancia al estrés

Las plantas pueden adaptar su morfologia foliar tanto como su aparato fotosintético a la intensidad de luz
incidente. Esta respuesta de adaptacidon se visualiza mejor en la formacion de hojas de sol (alta
irradiancia) y de sombra (baja irradiancia) en los arboles, las cuales no solo poseen diferente morfologia y
composicién quimica sino también diferentes tasas de fotosintesis. Las plantas de sol y las hojas de sol
exhiben un area foliar menor (menor tasa de transpiracion) y son mas gruesas (p. €j. , tienen mas largas
las células del parénquima en empalizada, o dos filas de células en empalizada como en el arbol de haya)
que las hojas sombreadas o las hojas de plantas de sombra. Las plantas y hojas de sol poseen cloroplastos
caracteristicos, con mayores tasas de conversion cuantica fotosintética y de asimilacion neta de CO, y
también un mayor punto de compensacion luz y un mayor punto de saturacion de luz de todo el proceso
fotosintético. Los cloroplastos tipo sol o alta luz poseen mucho menores cantidades de las proteinas
LHCP de las clorofilas a/b captadoras de luz, un menor grado de apilamiento de los tilacoides, menos
tilacoides por cloroplasto, pero mas cadenas de transporte de electrones y centros de reaccion con relacion
a la clorofila total, comparados con los cloroplastos tipo sombra. Los ultimos, en cambio, exhiben
apilamientos de grana mucho mas altos y anchos y han invertido en una gran antena captadora, lo cual
compensa la disminucidn de luz en su ubicacién sombreada o de baja irradiancia.

La modificacién de hojas y cloroplastos tipo sol o tipo sombra es una verdadera respuesta de adaptacion
de las plantas. La modificacion de hoja de sol y de sombra sélo puede ser expresada durante el
crecimiento de la hoja, pero la adaptacion de la ultraestructura del cloroplasto y de la funcién
fotosintética en respuesta a una condicién de alta luz (sol) o baja luz (sombra) durante el periodo de
crecimiento se puede producir a lo largo de todo el periodo vegetativo y tarda alrededor de una semana
la conversién de completa de cloroplastos de sol en cloroplastos de sombra y viceversa. Estas
adaptaciones ya sean a alta o baja irradiancia, tienen sentido desde un punto de vista fisiolégico. Las
plantas de sol y las hojas de sol estan mejor adaptadas a una exposicién a altas irradiancias que las plantas



y hojas de sombra. Las hojas de sol con una exposicion extrema a la luz plena del sol pueden reducir sus
proteinas LHC a muy bajas cantidades lo cual evita la absorcién de luz excesiva que no podria ser
utilizada para la conversion cuantica fotosintética.

En otras palabras, las plantas de sol y las hojas de sol estan mucho mejor protegidas contra el estrés
producido por altas irradiancias que las plantas u hojas de sombra. Debido a una cuticula mas gruesa, mas
flavonoides en su epidermis, etc., ellas estan también mejor protegidas contra el estrés o dafio producido
por las radiaciones UV-A y UV-B, como se muestra por medio del espectro de excitacion fluorescente.
Esto indica que la adaptacién de las hojas y cloroplastos a alta luz esta también asociada con una mayor
tolerancia al estrés.

La capacidad de adaptacion de las plantas a la luz esta determinada genéticamente. Muchas plantas crecen
en la sombra de otras o en lugares con baja irradiancia y se llaman "plantas de sombra". Su capacidad de
adaptacion es relativamente baja y ellas no pueden crecer o directamente no sobreviven a pleno sol en el
campo (plantas del grupo 1 en la figura 3A). Otras plantas, la mayoria de los cultivos, son plantas de sol,
las cuales necesitan una alta irradiancia para tener un razonable crecimiento y rendimiento en granos,
pero su capacidad de adaptacion es mas bien estrecha (plantas grupo 3 en la figura 3A). Ademas, existen
plantas que poseen un amplio rango de adaptacion, tales como los arboles de haya (planta del grupo 2),
con sus hojas tipo sol y hojas tipo sombra y una extrema capacidad de modificacion de la funcion y
ultraestructura de los cloroplastos.

A Adaptacion a la luz
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Figura 3. Adaptacion a la luz y rango de tolerancia al estrés en plantas. A) La capacidad de adaptacion
de hojas y cloroplastos a condiciones de crecimiento con alta luz o baja luz es baja para las plantas del
grupo 1y 3y alta para las del grupo 4. B) Las plantas a, b y ¢ poseen tolerancia al estrés baja, media o
alta, respectivamente.



Cuanto mayor es el rango de capacidad de adaptacion de la planta, ésta esta mejor protegida contra varios
factores de estrés. Las "plantas de sol" (grupo 3 en la figura 3A), estaran bajo estrés cuando la irradiancia
caiga debajo de su rango de adaptacion genéticamente posible. Las "plantas de sombra” (grupo 1 en la
figura 3A), en cambio, estan bajo estrés cuando la irradiancia excede su capacidad de adaptacién. Sin
embargo, las plantas con un amplio rango de capacidad de adaptacion (grupo 2) pueden responder de
manera muy flexible a los cambios en la irradiancia, por lo tanto estdn mucho mejor protegidas contra el
estrés producido por alta luz y la fotoinhibicion. Este principio basico de rango de capacidad de
adaptacion y tolerancia relativa al estrés expuesto aqui para adaptacion a la luz, también puede ser
aplicado a todas las otras respuestas de adaptacion que la planta pueda tener. Asi como la capacidad de
adaptacion de las plantas esta determinada genéticamente, también lo esta la capacidad de tolerancia.

Las plantas pueden poseer tolerancia al estrés baja, media o alta, como se muestra en la figura 3B.
Aungue el proceso de adaptacion a la luz es un factor esencial en la tolerancia relativa al estrés de una
planta, existen muchos mas factores que determinan la tolerancia total al estrés, tales como los
mecanismos para enfrentar el estrés, y su capacidad de procesos de reparacion. La flexibilidad del
metabolismo celular y su rapida aclimatacién a los cambios de las condiciones ambientales es el primer
paso esencial para evitar el estrés. En plantas con una baja tolerancia al estrés, la capacidad de los
diferentes mecanismos capaces de enfrentar el estrés es muy baja, inclusive algunos de los mecanismos
pueden directamente no existir. Por lo tanto, dichas plantas alcanzan muy rapidamente un estado de dafio
agudo, debido a que su minimo de resistencia al estrés ya se ha acortado a un bajo umbral de estrés.

Mecanismos para superar el estrés

Existen varios mecanismos a través de los cuales las plantas son capaces enfrentar un estrés. Estos
dependen del tipo y grado del estrés, como acumulacion de prolina durante un periodo de sequia o
salinidad, la acumulacién de polioles (p. €j., manitol, sorbitol, etc.) durante condiciones de estrés hidrico,
la formacién de proteinas en respuesta al estrés por calor, la formacién de compuestos que recogen los
radicales libres (ascorbato, glutation, a-tocoferol), incremento del nivel de superéxido dismutasa,
formacion de pigmentos que absorben la luz UV-A y UV-B en la capa epidérmica, los cuales protegen el
aparato fotosintético del mesofilo de la hoja contra el dafio por radiacion UV, o dentro de los tilacoides la
rapida fotorreduccion (en minutos) del carotenoide violaxantina a zeaxantina que interviene en la
fotoproteccion del aparato fotosintético en condiciones de alta radiacion.

A. Condicion fisiologica

fotosintesis
Cl* —_— emision de calor

\ fluorescencia de la clorofila

B. Condicion fisiologica

fotosintesis
CI* —) emision de calor

\ fluorescencia de la clorofila

Figura 4. Desexcitacion de estados excitados de la clorofila a por conversion cuantica fotosintética
(fotosintesis), emision de calor y fluorescencia rojo lejana de la clorofila a. A) Bajo condiciones
fisioldgicas y B) bajo condiciones de estrés. El grosor de la flecha indica la proporcion relativa de los tres
procesos de desexcitacion.



Aquellas plantas que son particularmente tolerantes a la fotoinhibicién, tales como el tabaco aurea
mutante Su/su, llegan a duplicar su cantidad de zeaxantina por biosintesis de novo dentro de las 5 horas
de exposicion a una alta irradiancia. EI mecanismo exacto de accidn fotoprotectora de la zeaxantina no se
conoce aun, pero se ha observado, en algunos casos, una influencia indirecta sobre la disminucion de la
intensidad de la fluorescencia de la clorofila. Sin embargo, varios procesos de extincion de la
fluorescencia de la clorofila se producen independientemente de la zeaxantina.

Otro posible mecanismo propuesto para explicar la accién fotoprotectora de la zeaxantina es una
oxidacién no enzimatica de la zeaxantina a violaxantina, ya sea por especies altamente reactivas de
oxigeno (*O,, O,”, OH) formadas en condiciones de alta irradiancia y/o mediante la detoxificacion de
grupos epoxy formados en los dobles enlaces de los lipidos de los tilacoides. También han sido
propuestos como un mecanismo esencial en la preservacién de tasas de fotosintesis razonables, aunque
reducidas, bajo intensidades excesivas de luz, la desactivacion parcial de los centros del Fotosistema Il
por fotoinhibicion, un proceso que protege el resto de los centros del Fotosistema Il de la
fotodestruccién.  Por lo tanto, la fotoinhibicion parcial garantiza una asimilacion neta de CO, que
permite el crecimiento y desarrollo de la planta ain en condiciones de alta irradiancia.

DETECCION DE ESTRES MEDIANTE FLUORESCENCIA DE LA CLOROFILA.
Introduccion

Las condiciones de estrés y el dafio inducido por estrés en plantas pueden detectarse usando métodos
ecofisioldgicos clasicos de medicion de tasas de fotosintesis, respiracion y transpiracion, conductividad
estomatica y potencial hidrico, tanto como contenido y relacion de pigmentos fotosintéticos (clorofila y
carotenoides) o la concentracion de metabolitos que aparecen en condiciones de estrés. La mayoria de los
factores de estrés, aun si ellos no afectan directamente la composicion del aparato fotosintético o sus
funciones, afectaran el proceso fotosintético a largo plazo
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Figura 5. Espectro de emisién de fluorescencia inducida por laser UV de una hoja de maiz, con picos en
el azul (F440), verde (F520), rojo (F690) y rojo lejano (F740) de la region del espectro. Se indican las
cuatro bandas de fluorescencia aplicadas en la captacion de imagenes de fluorescencia y deteccion de
estrés en plantas.

En condiciones fisioldgicas, alrededor del 80 al 90% de la energia luminosa absorbida por la clorofila a se
disipara a partir de la clorofila a excitada (CI*) via conversion cuantica fotosintética, mientras que la
pérdida de excitacion por transmision de calor (5 a 15%) y fluorescencia rojo y rojo lejano de la clorofila
(0,5 a 2%) es mucho menor (figura 4A). Bajo estrés, la conversion cuantica fotosintética declina vy, de



manera correspondiente, aumentan considerablemente la emision de calor y la fluorescencia de la
clorofila (figura 4B).
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OH s H202 y

sequia, alta luz, Luz del sol Fluorescencia de la
UV-A, UV-B, Uv + VIS + IR clorofila (F690 y F740)

( Fosforescencia
REFLEXION
TRANSMISION

herbicidas
_ Fluorescencia azul -
verde (F440 y F520)
ABSORCION é

Emisién de calor
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fotosintética
ATP
NADPH
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Asimilacién de CO,,
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Esquema del flujo de energia de fotones en hojas vegetales

Figura 6. Esquema del flujo fotonico de energia y disipacion en hojas de plantas, la cual es modificada
(ya sea blogueada o mejorada) por una multitud de agentes naturales o antropogénicos de estrés, tales
como especies altamente reactivas de oxigeno, herbicidas, radiacion UV-A y UV-B o alta irradiacion o
sequia. Una declinacion inducida por estrés en la fisiologia de la hoja y en la conversién cuantica
fotosintética puede ser monitoreada por mediciones no destructivas de la fluorescencia rojo + rojo
lejano de la clorofila y la fluorescencia azul - verde.

Flujo fotonico de energia en hojas

El estrés vegetal modifica de multiples maneras el flujo de energia de fotones (luz del sol) a través de la
hoja, de manera tal que cambia las propiedades de absorcion, reflexion y transmisién. El estrés también
modifica las proporciones relativas de energia luminosa absorbida, la cual se usa en conversion cuantica
fotosintética, fluorescencia de la clorofila, fluorescencia verde - azul y/o emisién de calor, como se
muestra en la figura 6. Por esta razon, la cinética e imagenes de la fluorescencia rojo - rojo lejano de la
clorofila y de la fluorescencia azul - verde pueden usarse para deteccion de estrés en plantas.
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Fig. 8. Imagenes de la fluorescencia
inducida por UV-laser (LIF) en el azul
(F440), verde (F520), rojo (F690) y
rojo lejano (solamente las dos dltimas
coresponden a fluorescencia de la
clorofila), tomadas de la cara abaxial
de una hoja verde del mutante de
tabaco aurea (Su/su). La intensidad de
la fluorescencia esta representada por
una escala en falsos colores que va
desde el azul oscuro (menor
intensidad) al rojo (mayor intensidad),
pasando por el verde y el amarillo).

Fig. 9. Imagenes de las relaciones de la
fluorescencia inducida por UV-laser
(LIF) de azul/verde (F440/F520),
_ - & A : azul/rojo (F440/F690), rojo/rojo lejano,
F440/F520 : 1 Fa40. NIy azul/rojo lejano (F440/F770), tomadas
broverrFir - A de la cara abaxial de una hoja verde del
A : - mutante de tabaco aurea (Su/su). La
intensidad de la fluorescencia esta
representada por una escala en falsos
colores que va desde el azul oscuro
(menor intensidad) al rojo (mayor
intensidad), pasando por el verde y el

\ .
F440/ F740 '\ amarillo).

{
LRRERE
0

Fig. 10. Iméagenes LIF de la evolucion de la
absorcion del herbicida diuron (MCPU, inhibe el
fotosistema 2), en la parte izquierda de hojas de
tabaco verde. La intensidad de la fluorescencia
incrementa desde el azul oscuro al rojo, pasando por
el verde y el amarillo.

Fig. 11. A. Iméagenes de fluorescencia de la
clorofila en escala de falsos colores, B. Foto color
de la planta variegada en blancp y verde
Campelia zonania L. Note que las fluorescencias
de la clorofila (F690 y F740) solo se emiten de las
lineas verdes, mientras que los 2 bordes blancos
no estan visibles en la imagen LIF.
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Deteccion de estrés mediante la fluorescencia inducida por laser (método LIF)

Luego de la excitacion con radiacién ultravioleta, las hojas verdes no solamente emiten fluorescencia en
el rojo y rojo lejano sino que también muestran una emisién de fluorescencia en el rango visible y casi en
el infrarrojo del espectro, entre los 400 y 800 nm. El espectro de emision de fluorescencia de las plantas
posee una banda azul en el rango de los 430 a 440 nm (F440), una banda verde entre los 520 y 530
(F520), un maximo rojo entre los 684 y 695 nm (F690) y un maximo en el rojo lejano entre los 730 y 740
nm (F740) (figura 5). Las fluorescencias rojo y rojo lejano emanan de las moléculas de clorofila a ligadas
a las proteinas de los tilacoides fotoquimicamente activos de los cloroplastos en las células del meséfilo
de las hojas. En contraste, la emision de fluorescencia azul y verde proviene principalmente de varios
compuestos fenolicos de las paredes celulares de la epidermis abaxial. Las nervaduras principales y
secundarias también contribuyen considerablemente a la emision de fluorescencia azul-verde de las hojas.
Si bien los métodos de medicién de la fluorescencia proveen informacion valiosa sobre el estado de salud
0 exposicién al estrés del aparato fotosintético, ellos tienen la desventaja esencial de poder evaluar
solamente un punto de la hoja por medida, y se necesitaria determinar las sefiales de fluorescencia de
varios puntos de la hoja para obtener un cuadro real del estado funcional o dafio del aparato fotosintético
y su funcién. Las diferencias locales en la emisién de fluorescencia tanto como los gradientes de
fluorescencia en la superficie de la hoja, que representan verdaderos sintomas de estrés, no pueden ser
detectados por los datos de medidas puntuales. Aln cuando se midieran varios puntos de las hojas, el
estrés y el dafio se determinarian recién en un estado relativamente avanzado.

Deteccion de estrés por imagen de la fluorescencia inducida por laser (A = 355 nm)

Con el fin de evitar este problema se ha desarrollado, en estrecha relacion con fisicos, el primer sistema
de alta resolucion de fluorescencia inducida por laser (método de imagen LIF), el cual permite tomar las
imagenes de fluorescencia de la clorofila F690 y F740 simultaneamente en todos los puntos de la hoja.
También se han incluido en las imagenes la fluorescencia azul (F440) y verde (F520). En contraste a la
fluorescencia de la clorofila, las fluorescencias azul y verde no muestran ninguna variacién sino que
permanecen constantes durante la cinética de induccién de fluorescencia inducida por laser.

A continuacion se describe el sistema de captacién de imagenes LIF y algunos ejemplos de su aplicacién:

1. Metodologia

El sistema de captacion de imagen es un sistema de alta resolucién (figura 12) para examinar hojas y

plantas enteras. Contiene las siguientes partes:

< Fuente de excitacidn: es un laser que emite a 355 nm de longitud de onda. Los pulsos de UV-A se
emiten a una tasa de repeticion ajustable y tienen una energia de 10 pJ. El rayo laser se expande
para que abarque toda la superficie foliar.

< Fuente de luz fotosintéticamente activa: emite luz blanca adicional con un flujo de fotones de 1000
pumol.m?.s™ que simula las condiciones de luz de dia.

< Sistema sensor de emision de la imagen de la fluorescencia, a una distancia de 0,5 m.

« Filtros de interferencia intercambiables (para seleccionar longitudes de onda de 440 nm, 520 nm,
690 nm o 740 nm).

¢ Intensificador de imagen con un lente.

e Camara digital.

« Computadora que posee un software adecuado para procesar la imagen, que incluye correccidon de
la imagen para una excitacion desuniforme, formacién de iméagenes de las relaciones de
fluorescencia y célculo de las intensidades de fluorescencia. También permite seleccionar regiones
rectangulares de tamafios ajustables y determinar su promedio de intensidad de fluorescencia y
desviacion estandar. Para los valores cuantitativos que se muestran en las figuras o tablas se
usaron areas de 100 a 400 pixeles. La resolucién de la imagen LIF (tamafio de pixel) depende de la
distancia de la hoja a la cdmara digital y mide 0,25 mm? a una distancia de 0,5 m. Las
intensidades de fluorescencia en el azul, verde, rojo y rojo lejano de las imagenes LIF se presentan
en falsos colores (Fig. 8), con una escala que va del azul oscuro (0 de fluorescencia), pasando por
el verde y amarillo hasta el rojo ( la mayor intensidad de fluorescencia). Ademas, las imagenes de
las relaciones de fluorescencia (imagenes de las relaciones LIF, Fig. 9) azul/rojo, azul/rojo lejano,
rojo/rojo lejano y azul/verde se presentan usando el mismo procedimiento de colores falsos desde
el azul (punto cero) al rojo como mayor valor de la relacién de fluorescencias. Las diferentes
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intensidades de fluorescencia de las imagenes LIF y los diferentes valores de las relaciones de
fluorescencia de las imagenes LIF también se pueden presentar en escalas de gris desde el negro
(fluorescencia 0 o valor 0) hasta el blanco (fluorescencia maxima o valor maximo). Sin embargo,
las imagenes en colores falsos proveen una visién mucho mejor de los gradientes en la superficie
de la hoja que las escalas de gris.

Este sistema permite tomar grandes areas foliares, de 25 a 30 cm transversalmente y en didmetro
longitudinal, o varias hojas mas pequefias. Ademas, podria ser operado a distancias de varios
metros a partir de las hojas. Con laseres mas potentes y un telescopio, este sistema ha sido usado
para tomar imagenes de buena resolucién a una distancia de 100 m. Esta posibilidad lo convierte
en un equipo potencialmente (til como instrumento de campo para censar vegetacion terrestre.

LUZ BLANCA excitacion /

\ \ fluorescencia

procesador
'> de imagen

[<5]
1= intensificador camara
FILTROS: £ de imagen
440nm
520 nm
690 nm
740 nm

Figura 12. Esquema del sistema de imagen de la fluorescencia inducida por laser para distancias cercanas
y censado remoto de hojas y plantas enteras.

2. Aplicaciones
a. Iméagenes de relaciones LIF

Por medio del procesamiento de imagenes por computadora también se pueden imprimir sefiales
de fluorescencia en la forma de diferentes relaciones de fluorescencia, éstas son imagenes de
relaciones LIF. De esta manera, pueden formarse las siguientes relaciones de fluorescencia:
azul/rojo, azul/rojo lejano, verde/rojo, verde/rojo lejano, azul/verde, verde/azul y las relaciones
de fluorescencia de la clorofila rojo/rojo lejano y rojo lejano/rojo. Las imagenes de estas
relaciones (figura 9) proveen una informacion abundante sobre las intensidades relativas de las
diferentes fluorescencias.
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a.l. Relacion de fluorescencia rojo/rojo lejano

Los valores de la relacién de fluorescencia de la clorofila rojo/rojo lejano estan
inversamente correlacionados con el contenido de clorofila de las hojas. Esto se debe a
la reabsorcién parcial de la fluorescencia emitida en 690 nm, la cual se superpone con
las bandas de absorcién de la clorofila. Este no es el caso de la banda de fluorescencia
de la clorofila en 740 nm. En las plantas C3 con hojas bifaciales esta relacién se aplica
particularmente a la excitacion y censado de la fluorescencia de la clorofila en la cara
adaxial de la hoja. El hecho es que la fluorescencia emitida proviene principalmente de
la mitad de la hoja que ha sido excitada. En plantas con hojas bifaciales la cara adaxial
contiene las células parenquimaticas en empalizada densamente dispuestas, con un gran
nimero de cloroplastos. Por este motivo la mitad superior tiene un contenido de
clorofila mucho mayor que la cara abaxial, compuesta por parénquima esponjoso, con
grandes espacios intercelulares. Como consecuencia, la relacién de fluorescencia
rojo/rojo lejano de la cara adaxial refleja aproximadamente el total de contenido de
clorofila de las hojas, no asi la cara abaxial.

a.2. Relaciones de fluorescencia azul/verde y verde/azul

En el tabaco aurea Su/su (planta tolerante a la fotoinhibicién) se encontr6 que la
fluorescencia azul generalmente es mayor (particularmente en las zonas vasculares) que
la emisién de fluorescencia verde, como se observa en la Fig. 8 (compare F440 con
F520). La imagen de la relacion LIF azul/verde (Fig. 9) muestra que la fluorescencia
azul es particularmente alta en las regiones vasculares, comparada con la fluorescencia
verde.

La disminucion en los valores de F440/F520 coincide con el aumento de los valores de
la relacién inversa F520/F440 y reflejan el gradiente en el contenido de clorofila por
unidad de area foliar a partir de las nervaduras (con el menor contenido de clorofila: 12
g cl a + b por cm?) hacia las partes exteriores libres de nervaduras, cerca del limite de
la hoja con el mayor contenido de clorofila que varia entre 15 y 18 pg por cm?. Este
gradiente en los valores de las relaciones de fluorescencia azul/verde y verde/azul
indican que la intensidad de la fluorescencia azul decrece con el incremento del
contenido de clorofila y carotenoides de las diferentes posiciones de la hoja. De hecho,
la fluorescencia azul emitida (F430/F450) es reabsorbida in vivo por las clorofilas y
carotenoides, los cuales exhiben una amplia absorcién en la region azul entre 430 y 470
nm. La fluorescencia verde (F520 a F530), en cambio, es mucho menos afectada por la
reabsorcion de los pigmentos fotosintéticos. Por lo tanto, su proporcion relativa con
respecto a la fluorescencia azul aumenta desde las nervaduras hacia las partes de la hoja
libres de nervaduras, pero nunca excede la intensidad de la fluorescencia azul.

Sin embargo, se debe considerar también otro punto que es independiente de las
diferencias en el contenido de clorofila y carotenoides, tal como el hecho de que las
nervaduras principales y secundarias la cara abaxial de la hoja del tabaco aurea
sobresalen de la superficie de la hoja. Como consecuencia, la fluorescencia azul -verde,
la cual se refleja, refracta y dispersa varias veces antes de dejar la epidermis de la hoja,
en las nervaduras posee una probabilidad mucho mayor de dejar la hoja sin reabsorcion
por clorofilas y carotenoides, en comparacion a la fluorescencia azul-verde emitida en
las zonas intercostales libres de nervaduras.

Ademas, en las nervaduras principales y secundarias, la emision de fluorescencia azul-
verde de las paredes de las células del haz vascular contribuye considerablemente a la
emision total de fluorescencia azul-verde en la hoja. En contraste, en las regiones
exteriores de las hojas, donde los haces vasculares muy delgados estan completamente
embebidos y rodeados por las células verdes del meséfilo, la emision de fluorescencia
azul y verde es mucho menor. Alli, emana principalmente a partir de las paredes
celulares de la epidermis de la hoja, ya que la fluorescencia azul-verde emitida por las
paredes celulares de los hacecillos vasculares y de las células verdes del mesdfilo es
reabsorbida por las clorofilas y carotenoides, como ha sido demostrado con anterioridad
mediante datos de medidas puntuales.
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b. Imagen LIF de la absorcién del herbicida diuron

El diuron o DCMU es eficiente como inhibidor del transporte de electrones catalizado por el
Fotosistema 11, mediante la unién con el sitio de ligamiento de la Qg, en lugar del compuesto Qg
enddgeno, la plastoquinona-9. Como consecuencia, la conversién cuantica fotosintética de la
energia luminosa absorbida decae, dando origen a un considerable incremento en la emisién de
fluorescencia rojo-rojo lejano, tal como se demostré con anterioridad mediante datos de
mediciones puntuales. Con las imagenes LIF se puede obtener una vista mas realista de la
absorcion gradual del DCMU vy la progresiva inhibicion de la conversion cuantica fotosintética.
Con este objetivo, se aplicé una solucién de DCMU en agua con 1% de etanol (5 x 10°M) enla
cara abaxial de la mitad izquierda de una hoja de tabaco de 20 cm de longitud unida a la planta.
La mitad derecha no tratada representa el control. La fluorescencia se excit6 y evalu6 en la cara
adaxial. Luego de 10 minutos de aplicado el herbicida, las bandas de fluorescencia F690 y F740
tuvieron un incremento significativo en la mitad tratada de la hoja, el cual se acentu6 luego de 30
minutos. En contraste, en la mitad no tratada de la hoja las fluorescencias F690 y F740
permanecieron bajas como al comienzo del experimento. Las imagenes LIF demostraron
claramente que el herbicida fue absorbido y distribuido de manera heterogénea en las células
verdes del meséfilo y no fue transportado a la mitad no tratada de la hoja (figura 10).

Estos datos demuestran que las imagenes LIF pueden ser aplicadas rutinariamente en estudios
referentes a la velocidad de absorcion y penetracion tanto como al transporte o translocacion de
herbicidas y otros quimicos que afecten el proceso fotosintético. La emision de fluorescencia
azul y verde de la mitad de la hoja tratada con diurén aumento ligeramente (10%) en
comparacion con el control no tratado. Por lo tanto, la fluorescencia azul-verde puede ser usada
como un estandar interno para comparar la fluorescencia de la clorofila. Como consecuencia del
tratamiento con el herbicida, las relaciones de fluorescencia azul/rojo y azul/rojo lejano
disminuyeron alrededor de 4 veces, mientras que la relacion de fluorescencia de la clorofila
rojo/rojo lejano aumento significativamente (hasta el 30%) solamente en las zonas de la hoja
inhibidas por el diurén.

La relacién azul/verde no cambié luego del tratamiento con diurén. Las relaciones de las
imagenes LIF azul/rojo y azul/rojo lejano fueron muy sensibles aln a pequefios cambios en la
emision de fluorescencia de la clorofila. Por lo tanto son indicadores muy dtiles de los cambios
en la conversion cuantica fotosintética y en las tasas de transporte de electrones. Las relaciones
LIF también son indicadores validos de otros factores de estrés que afectan el aparato
fotosintético. Las relaciones LIF verde/rojo y verde/rojo lejano mostraron cambios equivalentes
a las relaciones azul/rojo y azul/rojo lejano y también son muy sensibles e indicadores Utiles del
tratamiento con herbicida u otros factores de estrés que afecten la funcién fotosintética.

c. Emision de fluorescencia de tejidos variegados

Existen muchas plantas con hojas variegadas, las cuales pueden ser de color verde y amarillo o
verde y blanco. Estas plantas contienen diferentes formas de plastidios. Algunos plastidios
forman clorofilas y carotenoides y son, por lo tanto, cloroplastos funcionales, mientras que
otros son solamente capaces de formar algunos carotenoides amarillos (tal como se encuentra en
las partes amarillas de las hojas variegadas en verde y amarillo) y otros son incapaces de
acumular carotenoides y clorofilas, tales como los leucoplastos incoloros en las partes blancas de
las hojas variegadas en verde y blanco. Durante las numerosas divisiones celulares que se
producen en el transcurso del desarrollo de una planta y de una hoja, las diferentes formas de
plastidios pueden comenzar a separarse. En las plantas variegadas en verde y blanco, esto
eventualmente da lugar a lineas de células y tejidos blancos (lineas verticales) los cuales poseen
solamente leucoplastos y son incapaces de acumular clorofilas y carotenoides.

Las células epidérmicas de la mayoria de las plantas superiores contienen leucoplastos y estan
libres de clorofilas y carotenoides, excepto las células estométicas que poseen cloroplastos.

En Campelia zonania L., especie variegada en blanco y verde, en las zonas completamente
verdes la emision de fluorescencia azul-verde fue significativamente menor (-33%), mientras que
la emisién de fluorescencia rojo/rojo lejano fue, tal como se esperaba, mucho mayor que en las
partes blancas de las hojas (figura 11).
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