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1. Introducción. 
 

El alto grado de organización de los seres vivos, incluyendo las plantas, supone la 
presencia de relaciones complejas y múltiples en relación al ambiente. La influencia 
medioambiental sobre una planta estará determinada tanto por la intensidad como por la 
duración del correspondiente factor de estrés en interacción con los rasgos genéticos 
característicos de la planta. Para cada uno de los numerosos procesos fisiológicos que 
constituyen un sistema viviente existe siempre un “limite de estabilidad” (sensu Zlatev et al., 
2003) a partir del cual una determinada variable ambiental o factor biótico genera estrés en 
un organismo. El concepto de estrés vegetal es generalmente usado de forma imprecisa y la 
terminología utilizada confusa, existiendo además una amplia diversidad en cuanto a las 
definiciones enunciadas en la literatura. Algunas comparaciones entre las diferentes 
definiciones pueden verse en trabajos como los de Tambussi y colaboradores (2000) y 
Valladares y colaboradores (2004), entre otros. 

 
Sin una variabilidad periódica del entorno biológico (ambiente), la mayoría de los 

organismos no soportarían las cargas extremas que pequeños cambios podrían imponerles 
(Strasburger et al., 2002). Así, donde sea que las plantas crezcan están sujetas a una gran 
variedad de factores de estrés medioambiental tendientes a restringir sus chances de 
supervivencia y desarrollo. La mayor parte del tiempo las plantas no experimentan cantidades 
o intensidades biológicas óptimas por lo que las condiciones del “óptimo fisiológico” son 
generalmente una excepción y desviación de la regla (Schulze et al., 2005). 

 
Estas cargas ambientales estructuran y condicionan a las plantas, constituyendo así un 

factor constructivo (aunque reduzcan en parte la producción de biomasa; Lichtenthaler, 
1996). De estas oscilaciones necesarias para la vida se distingue el estrés destructivo 
(Strasburger et al., 2002). De esta forma y para dar una definición lo más aproximada posible, 
puede decirse que: estrés es el conjunto de respuestas bioquímicas o fisiológicas que definen 
un estado particular del organismo diferente al observado bajo un rango de condiciones 
óptimas (optimo fisiológico) en las cuales el límite de estabilidad ha sido sobrepasado, y que 
un factor de estrés es cualquier agente que produce un menor crecimiento respecto al óptimo 
de la planta (Kozlowski & Pallardy, 1997 a y b). 

 
Adicionalmente, puede hacerse una segunda división en cuanto a los grados de estrés, 

definiéndose como eu-estrés a aquel estrés que genera una activación o un estímulo y puede 
considerarse como un elemento positivo para el desarrollo de la planta, y dis-estrés a un 
estrés severo y real que causa daño y tiene así un efecto negativo en el desarrollo de la 
planta (Lichtenthaler, 1988). 

 
En general los factores de estrés pueden ser clasificados en físicos, químicos y bióticos, 

siendo los dos primeros agrupados bajo el término de abióticos. Ciertos factores, como por 
ejemplo la temperatura, pueden generar estrés en tan solo unos minutos. Otros como el 
contenido de agua en el suelo pueden tardar días a semanas y algunos factores como la 
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deficiencia en contenido de minerales del suelo pueden tardar meses en generar estrés. 
Sumado a las características intrínsecas de cada factor (severidad, duración, etc.) la 
interacción entre los diferentes factores determinan y/o limitan la distribución y los 
mecanismos de respuesta de una determinada especie. 

 
La mayor resistencia a un determinado tipo de estrés puede estar ligada no sólo a 

diferencias en el tipo de estrategias de respuesta utilizadas, sino también al hecho de poseer 
diferentes grados de plasticidad fenotípica (grado de adaptación de un mismo genotipo al 
ambiente) en relación con variables que conducen a la resistencia al estrés (Valladares et al., 
2002). Así, el concepto de estrés esta asociado con el de los distintos mecanismos de 
respuesta/resistencia que las plantas posean. Debido a la diversidad de agentes estresantes 
y de mecanismos de respuesta de las plantas no existe un esquema general que comprenda 
todas las combinaciones. Pese a ello, en la Figura 1 se hace una aproximación general a los 
mecanismos de respuesta de las plantas clasificándose éstos como mecanismos de escape, 
evasión y tolerancia. 

 
El primer grupo de mecanismos (escape) se presenta en plantas de gran plasticidad, 

con un desarrollo fenológico rápido, que adaptan su ciclo vegetativo y reproductivo a la 
disponibilidad de recursos y a las condiciones climáticas. Superan así los periodos 
desfavorables en forma de semillas, bulbos, rizomas, etc. Esto tiene como consecuencia una 
alta tasa de supervivencia pero muy baja productividad potencial, que en el caso de cultivos 
es aún más destacable. Los restantes grupos de mecanismos podrían ser pensados como un 
gran grupo de resistencia ante el estrés. Así el segundo grupo de mecanismos (evasión) 
están destinados a retrasar lo mas posible la acción del factor de estrés, impidiendo llegar a 
aquellos valores umbrales que comprometan la vida de la planta (concepto de límite de 
estabilidad). El tercer grupo de mecanismos (tolerancia) abarca aquellos que permiten que la 
planta siga siendo funcional aunque haya un efecto marcado del factor de estrés. 

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 1.  Esquema básico de los mecanismos de respuesta a estrés en una planta (Modificado a partir 
de Strasburger et al., 2002). 
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En sistemas biológicos se ha adoptado el concepto físico de tensión-deformación 
(stress-strain) para analizar los procesos que ocurren cuando una planta se encuentra 
sometida a una situación de estrés. Así, el estrés biológico sería cualquier factor ambiental 
capaz de producir una deformación (strain) potencialmente nociva en un organismo (Levitt, 
1980). La deformación o strain sería la respuesta a una tensión o estrés determinado al que 
está sometido la planta (Fig. 2). La respuesta del organismo puede ser un cambio físico (e.g. 
rotura de membranas celulares, flujo citoplasmático, etc.) o químico (e.g. cambios en la 
síntesis de metabolitos). Según este modelo conceptual, en una primera fase existe una 
respuesta proporcional que se establece entre el incremento del estrés y la deformación 
(Punto P, Fig. 2). Más allá del punto P, la respuesta no es proporcional y si el factor de estrés 
continúa de forma muy acentuada se llega a producir un efecto severo hasta llegar al punto 
de límite de resistencia o estabilidad (R); una vez traspasado, la planta sufrirá un daño 
permanente, pudiendo existir compromiso sobre su sobrevivencia. Entre los puntos P y R 
existen umbrales a partir de los cuales se condiciona la respuesta. Si no se sobrepasa el 
punto (E) automáticamente se vuelve a las condiciones iniciales cuando el estrés deja de 
actuar (e.g. cierre de los estomas ante la falta de agua).  

 
Los cambios estructurales o funcionales como respuesta al continuado incremento del 

estrés serán así de dos tipos: i) reversibles (hasta el punto E en la Fig. 2), donde se produce 
un cambio que, en caso de desaparecer recuperará las condiciones iniciales o ii) irreversibles 
(hasta el punto F de la Fig. 2), donde la deformación persistirá a pesar de desaparecer el 
estrés. La reversibilidad produciría la típica respuesta de rustificación de las plantas frente a 
unas condiciones ambientales adversas, muy aprovechada en la producción comercial de 
plantas en viveros, mientras que la irreversibilidad representaría aclimatación, generalmente 
mediada por rasgos fisiológicos (Valladares et al., 2004). Este concepto difiere del concepto 
de adaptación ya que no implica la variación de un carácter de forma que afecte al genotipo y 
pueda transmitirse a la descendencia. 

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 2.  Esquema conceptual empleado para describir los procesos que ocurren en una planta en 
condiciones de estrés. P, fase de respuesta proporcional entre la intensidad de estrés y la respuesta 
vegetal; E, límite de reversibilidad automática de la respuesta; F, límite de la respuesta irreversible 
(deformación plástica); R, límite de resistencia del vegetal. Modificado a partir de Valladares et al. 
2004, elaborado a partir de Levitt (1980); Lichtenthaler (1996); Glaser (2001) y Larcher (2003). 
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La interacción entre factores de estrés genera en muchos casos que la respuesta a un 
determinado tipo de estrés esté estrechamente correlacionada con la respuesta a otros tipos 
de estrés (e.g. térmico, lumínico). Esto suele generar un estado de menor susceptibilidad de 
la planta aún antes de que un determinado tipo de estrés llegue a producirse (Valladares & 
Pearcy, 1997). La ocurrencia simultánea de estreses hídricos, lumínicos y térmicos y las 
correlaciones e interacciones encontradas en las respuestas ecofisiológicas correspondientes 
hacen que sean necesarios estudios experimentales con manipulaciones o diseños 
factoriales en condiciones naturales o al menos realistas, para disociar los efectos de cada 
uno de los factores y ver hasta qué punto es la respuesta a un factor específico y no a otros 
factores o a la combinación de los mismos lo que realmente determina las estrategias 
funcionales de la planta frente al estrés (Valladares et al., 2004). Frente a un tipo determinado 
de estrés, los mecanismos de resistencia pueden involucrar estrategias que comprendan a la 
planta en su totalidad, partes de la misma e incluso, sólo un nivel celular o bioquímico. 
 
 
2. Estrés hídrico. 
 
 En términos biológicos y aplicados a la ecofisiología de plantas, el término sequía 
puede ser definido como el conjunto de circunstancias bajo las cuales las plantas sufren una 
reducción del crecimiento o producción por causa de insuficientes recursos hídricos o, porque 
a pesar de que aparentemente hay suficiente agua en el suelo, el déficit hídrico es demasiado 
elevado (la demanda evaporativa es muy alta y supera la capacidad de la planta de 
aprovisionar agua a las hojas) o bien el agua no está físicamente disponible (por ej. por estar 
congelada o fuertemente retenida por sales o partículas de suelo muy finas) (Passioura, 
1996; Savé et al., 1999).  

 
Para describir el estado de un material o una forma de energía, como lo es el agua, 

hacen falta dos tipos de variables. Un tipo describe la cantidad mientras que el otro describe 
la intensidad (Campbell & Norman, 1998). La variable extensiva que describe la cantidad de 
agua presente en el suelo es llamada “contenido hídrico”. Esta variable no informa acerca de 
la dirección o la velocidad en que el agua fluirá hacia o desde el medio circundante, mientras 
que la que sí lo hace es la variable intensiva, que da una idea de la energía libre que posee 
dicha sustancia  (Trillo & Fernández, 2005). La magnitud más empleada para expresar y 
medir el estado de energía libre del agua es el potencial hídrico (ψH2O) que da una idea de la 
disponibilidad de esta sustancia en una determinada muestra. Dicha magnitud es la suma de 
cuatro componentes: potencial osmótico, de presión, mátrico y gravitacional (ψH2O = ψo+ ψp+ 
ψm + ψg). El potencial osmótico está relacionado con la osmolaridad de la disolución acuosa,  
dependiendo así su valor de los osmolitos disueltos en el agua; el potencial de presión esta 
relacionado con la presión que ejercen las paredes celulares vegetales contra la célula, 
siendo máximo cuando alcanza la turgencia plena y mínimo cuando alcanza el valor de 
plasmolisis incipiente; el potencial matricial o mátrico está relacionado con la adsorción por 
capilaridad del agua y el potencial gravitacional es aquel relacionado con la fuerza de 
gravedad. 

 
Desde que es absorbida en las raíces hasta que es perdida por transpiración en las 

hojas, el transporte de agua en las plantas se realiza a través del xilema. El ascenso del agua 
a través de estos conductos se explica mediante la teoría coheso-tenso-transpiratoria del 
agua (Dixon & Joly, 1894), que postula que la pérdida de agua por transpiración genera 
tensiones suficientemente grandes como para producir el movimiento de agua de la raíz a las 
hojas, y que la cohesión entre moléculas de agua es más que suficiente para mantener la 
continuidad de las columnas de agua que circulan en este trayecto siendo la fuerza motora el 
gradiente de potencial existente entre las raíces y la superficie foliar. Bajo condiciones que 
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permitan la manifestación de presión radical, el agua en el xilema puede hallarse bajo presión 
hidrostática positiva, y se mueve siguiendo gradientes de presión positiva.  

 
El continuo suelo-planta-atmósfera (Jones, 1992) puede pensarse como un modelo 

análogo a la ley de Ohm (Fig. 3) que describe cuantitativamente el flujo hídrico a lo largo de 
todo el sistema, relacionándolo con la fuerza motriz (ψH2O) y las resistencias al flujo en cada 
uno de los compartimentos que son atravesados. El flujo de agua a través de los tallos 
generalmente sigue la ley de Darcy donde la tasa de flujo volumétrico es función de la 
conductancia hidráulica (k; inversa de la resistencia) y de la diferencia de presión entre los 
extremos de la ruta de flujo. 

 
La pérdida de agua desde las hojas hacia la atmósfera (transpiración) esta asociada al 

intercambio de CO2 necesario para el crecimiento y desarrollo de la planta, siendo los 
estomas la principal vía de intercambio de carbono y agua. Así, la transpiración tiene efectos 
positivos y negativos. Dicho proceso proporciona la energía capaz de transportar agua, 
minerales y nutrientes a las hojas en la parte superior de la planta, mientras que al mismo 
tiempo es la mayor fuente de pérdida de agua. Esta pérdida puede amenazar la 
supervivencia de la planta, especialmente en climas muy secos y cálidos. Casi toda el agua 
se transpira por los estomas de las hojas y del tallo, por lo tanto una planta al abrir y cerrar 
los mismos debe lograr un equilibrio entre la absorción de dióxido de carbono para la 
fotosíntesis y la pérdida de agua por transpiración. De esta manera, se logra un flujo 
unidireccional desde el sistema de absorción de agua hasta las superficies por las cuales los 
individuos transpiran. 

 
A través de la apertura y cierre de sus estomas, las plantas regulan la tasa de 

transpiración y la diferencia de potencial agua entre las distintas partes del xilema (Sperry & 
Pockman, 1993; Cochard et al., 1996; Salleo et al., 2000). Así, las especies isohídricas 
(sensu Tardieu & Simoneau, 1998), ante condiciones de sequía mantienen un grado de 
apertura estomática tal que se evite caer por debajo de valores umbrales de potencial agua 
relacionados con pérdidas significativas de conductividad hidráulica (Sperry et al., 2002) o 
turgencia de las células (Cochard et al., 2002). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 3.  Simplificación del flujo de agua a 
través del continuo suelo-planta-atmósfera 
incluyendo las resistencias a la circulación 
hídrica (Ri) y valor del potencial agua en 
cada compartimiento (Ψi). Tomado de 
Gyenge, 2005, modificado de Jones, 1992. 
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Aunque el cierre estomático suponga una gran ventaja a la hora de evitar pérdidas de 
agua, tiene como contrapartida una reducción en la captación de CO2 y el calentamiento de la 
hoja, que pueden conducir a la debilidad de la planta, a daños en la estructura celular e 
incluso a la muerte del individuo (Bohnert & Jensen, 1996). A la vez, gracias a la liberación de 
energía durante el proceso de evaporación del agua de los tejidos se produce la 
“refrigeración” de la misma. Así, la temperatura de la hoja puede ser de 10 a 15 ºC menor que 
la del aire circundante. 

  
Dependiendo del valor umbral en el cual se produce el cierre estomático y otras 

variables o mecanismos relacionados con la capacidad de alimentar con agua a las hojas, 
Jones & Sutherland (1991) proponen la siguiente clasificación: 
i) plantas ahorradoras (water savers), cuya estrategia se define por un fuerte control 
estomático de las pérdidas de agua, alta capacidad de evitar la transpiración cuticular, 
superficies transpiratorias bajas, relativamente altos valores de resistencia hidráulica de las 
raíces y/o alta capacidad de acumulación de agua (capacitancia). Estas plantas, en general 
mantienen un estricto control estomático del potencial hídrico foliar, de manera de evitar toda 
pérdida de conductividad hidráulica. Estas plantas son, por lo tanto, isohídricas, llegando 
siempre a valores similares de potencial hídrico mínimo. 
ii) plantas derrochadoras (water spenders) cuya estrategia se basa en poseer sistemas 
eficientes de absorción de agua con el fin de poder mantener tasas de crecimiento y 
fotosíntesis elevadas, además de poseer elevados contenidos relativos de agua en los 
tejidos. Esto se logra gracias a una amplia superficie radicular y una reducción de la 
resistencia hidráulica total. Dentro de este grupo hay especies que pueden ser isohídricas 
(llegan siempre al mismo potencial mínimo), y otras anisohídricas (Tardieu & Simoneau, 
1998). En este último caso, el potencial mínimo al que llegan al mediodía puede variar 
dependiendo del contenido de agua en el suelo. En estas especies pueden verificarse 
pérdidas de conductividad hidráulica a medida que desciende el potencial mínimo diario. Las 
plantas derrochadoras de agua pueden agotar los recursos hídricos, por lo que esta 
estrategia sólo puede mantenerse por períodos de sequía moderada o de corta duración. 
Cuando los recursos hídricos del suelo se agotan, muchas especies derrochadoras se 
convierten en ahorradoras. En cualquier caso existen muchas situaciones intermedias a estos 
dos extremos.  
 
2.1. Estrategias de resistencia al estrés hídrico a  nivel celular: Ajuste osmótico y 
elástico. 
 

En términos generales, las perspectivas de sobrevivencia y desarrollo de una planta 
bajo estrés hídrico serán mejores cuanto más tiempo pueda ser retrasada una reducción en 
el contenido relativo de agua del protoplasma (evasión de la desecación) y/o cuanto más sea 
posible desecar este protoplasma sin resultar en un daño (tolerancia a la sequía), existiendo 
así diferentes mecanismos de respuesta (Herralde Traveria, 2000). Así, los mecanismos 
pueden ser clasificados en dos grupos (Turner, 1986): los destinados al mantenimiento de la 
turgencia celular (ajuste osmótico y ajuste elástico) y los que permiten la tolerancia a la 
deshidratación (tolerancia protoplasmática). 

 
Como se mencionó anteriormente, el potencial osmótico (ψo) depende de la 

concentración de sustancias disueltas en el agua (Alarcon & Díaz, 1993; Sen & Metha, 1998). 
El ajuste osmótico es un proceso que consiste en la acumulación activa de solutos en tejidos 
de la planta en respuesta a una disminución de la disponibilidad de agua. Con ello disminuye 
el potencial osmótico y el potencial hídrico total de tallos, hojas, y raíces (Girma & Krieg 
1992). Como resultado, las plantas pueden absorber agua a potenciales hídricos del suelo 
menores y mantener la presión de turgor y la actividad fisiológica relacionada al contenido 
hídrico en los tejidos (Turner & Jones 1980; Schonfeld et al., 1988; Acevedo et al. 1999). El 
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potencial osmótico puede disminuir porque se reduce el volumen de agua simplástica 
originando una mayor concentración de los solutos existentes en proporción a la cantidad de 
agua perdida, este proceso es el que se conoce como osmoregulación. Los solutos que se 
acumulan activamente son básicamente azúcares solubles y aminoácidos, aunque en 
algunos casos también el potasio juega un papel importante (Morgan, 1992). 

 
Bajo condiciones de estrés hídrico se ha demostrado una fuerte asociación entre la 

capacidad de ajuste osmótico y una mayor supervivencia y/o crecimiento en distintas 
especies (Clifford et al., 1998; Corcuera et al., 2002; Nguyen- Queyrens & Bouchet-Lannat, 
2003; Aranda et al., 2004). Dentro de una misma especie o variedad pueden existir diferentes 
capacidades de ajuste osmótico, pudiendo también cambiar a lo largo del ciclo ontogénico. 
Así, la capacidad de ajuste osmótico depende tanto de factores inherentes a la planta 
(diferencias entre poblaciones, tipo de tejido estudiado y su edad, el grado y la velocidad de 
desarrollo del estrés y la historia previa de la planta), como de factores ambientales 
(principalmente precipitaciones, Herralde Traveria, 2000). 

 
Por otro lado, las paredes de las células vegetales presentan propiedades plásticas y 

elásticas y son estas últimas las que generan el potencial de turgencia (presión) en células 
vivas. La plasticidad de las paredes celulares vegetales posibilita la extensión permanente de 
las células en crecimiento. El módulo de elasticidad máximo (εmax) describe los cambios del 
potencial de turgencia en función de las variaciones de volumen celular. Valores bajos de 
módulo de elasticidad indican una mayor elasticidad de las paredes celulares. El incremento 
de la elasticidad tisular permite el mantenimiento de la turgencia a contenidos relativos de 
agua bajos, pudiéndose considerar así como un mecanismo de tolerancia. Asimismo, la 
disminución de la elasticidad permite el desarrollo de potenciales hídricos foliares menores 
para una determinada disminución del contenido relativo de agua; ello permite una mayor 
capacidad de extracción de agua del suelo en condiciones de desecación, pudiendo así 
considerarse como un mecanismo de evasión (Savé et al., 1994). 

 
Por todo lo antes mencionado, el valor adaptativo del ajuste osmótico ha sido señalado 

por distintos autores en diferentes especies. Así, por ejemplo, estudios desarrollados por 
Aranda et al. (2004) sobre el comportamiento adaptativo ante la sequía de dos especies de 
roble (Quercus petraea y Q. pyrenaica) mostraron disminuciones significativas en los valores 
de potencial osmótico a plena turgencia y en plasmólisis conjuntamente con un aumento en el 
módulo de elasticidad. Al comparar plantines bien regados y estresados, Q. pyrenaica mostró 
una disminución de 0.8 MPa en el potencial osmótico en turgencia plena respecto a 0.3 MPa 
en Q. petraea. Estos resultados ponen de manifiesto la presencia de ajuste osmótico en 
ambas especies. Sin embargo estos autores destacan que la capacidad de osmorregulación 
fue superior en Q. pyrenaica, lo cual señala una mayor capacidad de puesta en marcha de 
mecanismos de tolerancia al estrés hídrico. 
 
 
2.2. Vulnerabilidad a la cavitación y su relación c on la resistencia al estrés hídrico 
 
 En situaciones de estrés hídrico, el estado hídrico foliar se ve afectado a causa de las 
limitaciones físicas en el transporte xilemático. Según la teoría coheso-tenso-transpiratoria, el 
agua es extraída del suelo y conducida hacia las hojas para reponer la que se evapora a 
través de los estomas. Esto sitúa al agua que hay en los conductos xilemáticos bajo 
presiones negativas. A presiones por debajo de la presión de vapor, el agua líquida está en 
un estado "metaestable" (Zimmermann, 1983) y es vulnerable a un rápido paso a la fase 
estable (vapor), es decir, al fenómeno de cavitación. La hipótesis más comúnmente aceptada 
para explicar el mecanismo por el cual el estrés hídrico produce cavitación en las plantas es 
la de sembrado de aire o "air-seeding " (Zimmermann, 1983). Según esta teoría, la cavitación 
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tiene lugar cuando el aire del exterior es aspirado a través de los poros de la pared de los 
conductos xilemáticos, siendo necesaria una diferencia de presión mínima entre el agua 
xilemática y el aire para que se produzca el desplazamiento del menisco gas-agua a través 
de los poros (Zimmermann, 1983; Sperry 1995). La vulnerabilidad a la cavitación de una 
planta limita, sin duda alguna, el rango de presiones xilemáticas a las cuales el transporte de 
agua es posible, influyendo así sobre el rango de distribución de las especies en diferentes 
ambientes. 

 
Estudios como los de Maherali et al. (2004) o Pockman & Sperry (2000) destacan el 

hecho de que existe una asociación adaptativa entre la resistencia a la cavitación y la 
disponibilidad de agua. La resistencia a la cavitación es creciente al aumentar la aridez de un 
determinado sitio (disminución en los valores de la precipitación media anual) y ocurre a lo 
largo de distintos grupos funcionales aún cuando existen marcadas diferencias en la 
anatomía del xilema. La vulnerabilidad a la cavitación limita así la distribución de una 
determinada especie a un determinado gradiente de condiciones ambientales, definiendo un 
valor máximo de tolerancia e influenciando la habilidad competitiva de las especies tolerantes 
en hábitats mésicos.  
 
 
2.3. Cambios morfométricos en respuesta al estrés h ídrico 
 

Las características xeromórficas son todas aquellas características morfológicas que 
permiten que las plantas resistan la sequía. Este carácter cuantitativo puede estar fijado de 
forma hereditaria o desarrollarse como respuesta de aclimatación a las condiciones 
ambientales (Herralde Traveria, 2000). El cómo las plantas pueden modificar su morfología y 
fisiología en respuesta a cambios ambientales (plasticidad fenotípica) ha sido un punto de 
interés en la ciencia en general y en la ciencia forestal en particular por los últimos doscientos 
años (Herralde Traveria, 2000). En este contexto se han hecho grandes esfuerzos en el 
estudio de la habilidad de un determinado genotipo, en el sentido más amplio de la palabra, 
de alterar dichos atributos (Monserrat-Martí et al., 2009). De acuerdo a la teoría de partición 
óptima, las plantas responden a las condiciones de un ambiente estresante a través de la 
asignación o translocación del carbono a aquel órgano que colecte el recurso más limitante. 
Asimismo, diferentes estudios han mostrado que el estrés por sequía puede afectar el 
crecimiento de los órganos de la planta diferencialmente (e.g. Spollen et al., 1993) pudiendo 
alterar rasgos morfológicos de las mismas. 

 
 Como se mencionó anteriormente, el efecto de desecamiento es retrasado por todos 

aquellos mecanismos que permitan a la planta mantener contenidos favorables de agua en 
los tejidos el mayor tiempo posible a pesar de la aridez del aire y el suelo (Blum, 1996). Este 
retraso puede lograrse 1) aumentando la toma de agua del suelo, 2) a través de la reducción 
de la pérdida de agua (incremento temprano y efectivo en la resistencia a la difusión, 
reducción de la superficie transpiratoria), o 3) por una alta capacidad de conducción de agua 
o almacenado de la misma en tejidos (capacitancia). Estas medidas funcionales para evitar la 
desecación se ven reflejadas también en la morfología de la planta (Larcher, 2003). Así los 
ajustes estructurales tendientes a la reducción de la superficie transpiratoria con respecto al 
área de absorción y elementos conductivos, entre otros, establecen un buen control de las 
pérdidas de agua (Bréda et al., 2006).  

 
La modificación estructural hacia un sistema de raíces profundas y el desarrollo de un 

amplio gradiente de potencial agua entre el suelo y las hojas permite maximizar la capacidad 
de toma de agua (e.g. Bachelard 1986; Li & Wang, 2003; Serrano & Pañuelas, 2005; 
Susiluoto & Berninger, 2007). Los plantines de especies arbóreas en regiones secas, por 
ejemplo, (dependiendo de su plasticidad fenotípica, ver a continuación) pueden desarrollar 
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raíces diez veces más largas que el tallo, incrementando la toma de agua a través de un 
sistema de raíces extensivo, con un área activa, alcanzado a través de un crecimiento rápido 
horizontes mas profundos del suelo (Larcher, 2003). Adicionalmente, muchas plantas de 
zonas semiáridas tienen sistemas radicales muy extendidos lateralmente y no tanto en 
profundidad. Esto les permitiría captar mucha mas agua ante eventos de precipitación y 
competir mejor con sus vecinos, sumado a una alta capacitancia (Fowler, 1986). 

 
Asimismo, la capacidad de conducción de agua es incrementada a través del 

incremento del área de xilema activo y una mayor densidad de venación en las hojas 
(sistema conductivo), reduciendo además la distancia de conducción (internodos más cortos). 
Si la superficie transpiratoria se reduce al mismo tiempo, el área relativa del sistema 
conductivo es incrementada incluso considerando que el área absoluta (sección transversal 
conductiva) no cambia. 

 
A nivel foliar el enrollamiento o pliegue para reducir la superficie expuesta, la abscisión 

foliar y la reorientación de las hojas y brotes para reducir la captación de energía implican una 
menor tasa de transpiración por unidad de superficie (Elheringer & Werk, 1986). Otra de las 
modificaciones observadas ante la sequía es la reducción del área foliar específica (AFE), un 
indicador de la densidad de la hoja. La reducción en el AFE en plantas bajo sequía puede 
deberse a sensibilidades diferenciales en los procesos de fotosíntesis y expansión del área 
foliar, afectando este fenómeno la expansión foliar antes que la fotosíntesis (Tardieu et al., 
1999). Se asume que la reducción en el AFE es una forma de mejorar la eficiencia en el uso 
del agua (EUA; Craufurd, 1999). Esto se debe a que hojas más densas usualmente poseen 
una mayor densidad de clorofila y proteínas por unidad de área, por ende, poseen una mayor 
capacidad fotosintética (por unidad de área foliar) que hojas más delgadas.  

 
 
2.4. Estrés hídrico y fotoinhibición. Efecto sobre la fijación de CO 2 y la fluorescencia de 
la clorofila a 
 

El impacto negativo del déficit hídrico sobre la productividad de plantas ha sido 
estudiado extensivamente (Kozlowski, 1982; Jones, 1998). En muchos casos, a medida que 
el déficit hídrico se incrementa durante la sequía la limitación del crecimiento es primero 
ejercida a través de una reducción en el crecimiento de la superficie asimilatoria y luego a 
través de la inhibición de la fotosíntesis (Ephrath & Hesketh, 1991). La fotosíntesis es el 
proceso más importante en la productividad vegetal y la habilidad para mantener la tasa de 
asimilación de CO2 en condiciones de estrés ambiental es fundamental para el crecimiento y 
la producción de la planta (Lawlor, 2002). Dicha tasa de asimilación se ve reducida por el 
déficit hídrico, principalmente y como se mencionó anteriormente, por su efecto sobre la 
apertura o cierre estomático. En condiciones de déficit hídrico, dependiendo de la especie y la 
intensidad del estrés, la tasa de asimilación puede disminuir hasta valores cercanos a cero, 
sin que se detecte daño de la maquinaria fotosintética del mesófilo (Chaves, 1991). Los 
daños permanentes en dicha capacidad suelen desarrollarse cuando además se superponen 
a éste otros factores de estrés, como por ejemplo excesos de radiación y altas temperaturas, 
que se traducen en procesos inhibitorios de las enzimas fotosintéticas y en la cadena de 
transporte de electrones (Boyer et al., 1987). 

 
Para evitar el daño, las hojas deben disipar o utilizar toda la energía absorbida de 

alguna manera. Existen tres procesos principales por las cuales se disipa la energía 
absorbida por la clorofila (principal pigmento del aparato fotosintético de una planta). Un 
primer proceso, definido como mitigación fotoquímica (qP, del ingles “photochemical 
quenching”), consiste en convertir la energía lumínica a energía química, que posteriormente 
es utilizada para la fotosíntesis. Dado que los requerimientos lumínicos de una planta para la 
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fotosíntesis son usualmente bajos en relación a la luz absorbida, mucha de esta energía extra 
es disipada como calor. Este segundo proceso es denominado como mitigación no 
fotoquímica (qN, del ingles “non photochemical quenching”). Finalmente, una baja pero 
importante porción del exceso de energía es mitigada (emitida) como fluorescencia desde las 
moléculas de clorofila (qF, del ingles “fluorescente quenching”). Algunas veces, bajo 
condiciones de alta radiación, la planta puede ser incapaz de mitigar toda la energía que 
absorbe. Cuando esto ocurre, la energía en exceso actúa como combustible de reacciones 
metabólicas que generan radicales libres como peróxidos y otras especies reactivas del 
oxígeno (Björkman & Demmig-Adams, 1994; Ritchie, 2006). Estos tres procesos compiten 
simultáneamente, con lo cual el incremento de uno da como resultado la disminución de los 
dos restantes. 

 
Una alteración en cualquiera de las tasas que gobiernan la relajación o mitigación de 

los estados individuales de excitación de las clorofilas modifica el rendimiento de la 
fluorescencia de la clorofila a y, de esta forma, su intensidad. Este es el principio básico para 
utilizar la fluorescencia de la clorofila a para el monitoreo de procesos fisiológicos in vivo. Por 
este motivo esta variable puede ser utilizada para obtener información de los cambios en la 
eficiencia fotoquímica y en la disipación de calor (Maxwell & Johnson, 2000).  A mayor 
intensidad de fluorescencia de la clorofila menor actividad de disipación por procesos de 
mitigación fotoquímica (qP) y mitigación no fotoquímica (qN). De esta forma la fluorescencia 
puede dar valiosa información respecto al daño que se produce sobre el aparato fotosintético 
(PSII) y a su tolerancia ante el estrés ambiental (Bilger et al., 1995). En aquellos casos en los 
que pueden llegar a conjugarse todos los factores ambientales promotores de estrés al 
mismo tiempo, en función de mantener una buena asimilación de CO2 la planta debe 
establecer un compromiso entre el gasto hídrico, la fijación de materia y energía y la 
disipación de la energía excesiva, aplicando todos estos mecanismos para poder mantener la 
productividad de la especie. 
 
 
2.5. Plasticidad fenotípica 
 
 La plasticidad fenotípica se define como la capacidad de un organismo de producir 
fenotipos diferentes en respuesta a cambios en el ambiente. Este concepto se visualiza en la 
norma de reacción, que es el rango de respuestas fenotípicas de un genotipo expresado en 
un gradiente ambiental. El significado funcional de un cambio particular en la morfología, 
fisiología o patrones de asignación de biomasa puede estimarse a partir del conocimiento de 
la ecofisiología de la adquisición de recursos de la planta. La plasticidad fenotípica también 
tiene un significado evolutivo, dado que actúa modulando la selección natural y tiene 
consecuencias en el desempeño y éxito reproductivo, afectando las generaciones siguientes. 
En los últimos años la plasticidad fenotípica ha sido de gran interés en el estudio para 
predecir la respuesta de las especies o poblaciones al cambio climático y en la variación de 
su distribución natural. Para su estimación, existen numerosos índices, cada uno con distintos 
grados de dificultad para su cálculo y con ventajas y desventajas que depende del sistema 
que se quiera evaluar (Valladares et al., 2006). Por ejemplo, uno de los índices de plasticidad 
fenotípica utilizados (PIv) en la bibliografía y en éste estudio se basa en las medias máximas 
y mínimas de los diferentes tratamientos considerados (Valladares et al, 2006).  
 
 
3. Radiación y estrés lumínico. 
 
 La radiación solar es la principal fuente de energía para la fotosíntesis, siendo esencial 
para todas las plantas y en última instancia para la vida de los animales. A la vez, esta fuente 
de energía puede pasar de ser un factor limitante a bajas intensidades a un factor de estrés 
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cuando es excesiva (Gómez-Aparicio et al.; 2006). Existen cuatro procesos principales en los 
cuales la radiación juega un importante rol para la vida vegetal:  
 
1) fotosíntesis:  parte de la radiación absorbida por las plantas es usada para la síntesis de 
compuestos carbonados ricos en energía química. Este proceso es característico de las 
plantas y provee la principal entrada de energía libre en la biosfera. 
 
2) flujos térmicos:  son el mayor modo de intercambio de energía entre las plantas y el 
ambiente aéreo. La radiación solar provee la principal entrada de energía a las plantas. 
Mucha de esa energía se convierte en calor, conduciendo a otros intercambios y procesos 
como por ejemplo la transpiración, determinando la temperatura de la hoja y así las tasas de 
procesos metabólicos y el balance entre ellos. 
 
3) fotomorfogénesis:  la calidad de luz (aumento de la distribución espectral de radiación de 
onda corta) juega un rol importante en la regulación del crecimiento y desarrollo vegetal. 
 
4) mutagénesis:  mucha de la radiación de alta energía (radiación de onda corta), incluyendo 
los rayos ultravioletas, radiación X y ץ pueden generar daño en las células vivas, afectando 
particularmente la estructura del material genético y causando mutaciones. 
 
 
 Como se mencionó, la radiación puede ser perjudicial para los vegetales cuando 
alcanza niveles excesivos, dañando el aparato fotosintético hasta puntos extremos de causar 
la fotooxidación de las clorofilas (Jones, 1992). Existe entonces un compromiso para los 
organismos fotosintéticos de optimizar la interceptación de la radiación para la fotosíntesis 
minimizando a su vez, el daño potencial que ésta puede causar. Evolutivamente las plantas 
han desarrollado un amplio número de estrategias para combinar la absorción de luz con la 
capacidad para utilizar ésta en el proceso fotosintético.  
 
 La luz es probablemente la más heterogénea espacial y temporalmente de todas las 
variables ambientales que afectan a las plantas (Osmond, 1994; Pearcy et al., 1996). Por 
ejemplo, existen diferencias espaciales debidas a la latitud, elevación, niveles de 
contaminación del aire, sombreo, así como debidas a cambios temporales tanto a nivel diario 
como a nivel estacional. Esta gran variabilidad permite la segregación de nichos y la 
coexistencia de especies vegetales en distintos momentos o en distintos micrositios (Nicotra 
et al., 1999; Beckage et al., 2000, Beckage & Clark 2003). La heterogeneidad espacial de 
radiación crea variación en la disponibilidad de este recurso, afectando los niveles de 
fotosíntesis y la tasa de crecimiento (Pearcy, 1999). 
 Aproximadamente sólo un 5% de la radiación solar que llega a la Tierra es del tipo 
fotosintéticamente activa (RFA) comprendida en el espectro visible (380-680 nm; Fig. 4.). 
Alrededor de un 85 a 90% de la RAF es absorbida por la hoja, siendo la restante reflejada por 
su superficie o transmitida a través de la misma (Taiz & Zeiger, 1998). La radiación solar 
también contiene longitudes de onda del rango ultravioleta (UV), las que son absorbidas por 
las plantas y pueden resultar nocivas, especialmente a nivel molecular (Jansen et al., 1998). 
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Figura 4.  Espectro de longitudes de onda de la radiación solar detallando el espectro 
electromagnético, rayos gamma, rayos x, UV, luz visible, Infrarrojo y ondas de radio (extraído y 
modificado de Taiz & Zeiger, 1998). 
 
3.1. Exceso de radiación. 
 
 El exceso de radiación esta determinado por la energía que sobrepasa los 
requerimientos fotoquímicos de la planta y que debe ser disipada en forma segura para evitar 
el daño (Osmond, 1994; Adir et al., 2003). Por lo tanto, la cantidad absoluta del exceso de 
radiación dependerá de la capacidad fotosintética de la planta. En términos generales podría 
decirse que las plantas adaptadas a crecer en ambientes con altos niveles de radiación 
poseen una alta capacidad fotosintética y los umbrales de exceso de energía son mayores a 
los de las adaptadas a crecer en ambientes de baja radiación, correspondiéndose con 
capacidades fotosintéticas menores (Wright et al., 2003). Por lo tanto, en términos generales, 
es normal que una planta tenga que soportar excesos de energía. Por ejemplo, la mayoría de 
las plantas C3 se saturan aproximadamente con un 25% de los valores de radiación solar total 
(exposición total) sugiriendo que aún ante condiciones normales, las plantas experimentan 
períodos con excesos de radiación (Larcher, 2003). 
  

Las plantas poseen en general, mecanismos para afrontar fluctuaciones diurnas de los 
niveles de radiación, pudiéndose aclimatar a cambios estacionales en el tiempo. Pese a ello, 
los incrementos repentinos en los niveles de radiación presentan grandes desafíos para las 
plantas (e.g. la transición de bajos a altos niveles de radiación que ocurren cuando se crea un 
claro frente a la caída de un árbol en el bosque o en función de niveles de luz variables o 
"sunflecks"; Pearcy et al., 1996). También se ha observado que las plantas experimentan 
exceso de luz en los momentos en que un estrés medioambiental o biótico reduce su 
capacidad fotosintética (por ejemplo, momentos de estrés hídrico), y por consiguiente, se 
reduce el umbral de radiación a partir del cual la energía recibida pasa a constituir un exceso 
de radiación (Osmond, 1994; Mullieaux & Karpinski, 2002). 
 
 Siempre que la cantidad de radiación absorbida por las plantas sobrepase los niveles 
requeridos para la fotosíntesis, la planta deberá asegurar estrategias de protección para 
reducir el fotodaño potencial. Estas estrategias pueden dividirse en a) aquellas que operan 
reduciendo la absorción lumínica de la hoja (mecanismos de protección externa) y b) aquellas 
que actúan dentro de la hoja previniendo el daño dentro del cloroplasto (mecanismos de 
protección interna) (Larcher et al., 2003). 
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Los mecanismos de protección externa  son la primera línea de defensa contra el 
exceso de luz, reduciendo la absorción de fotones hasta equipararse con los valores 
requeridos para una actividad fotosintética adecuada. Este tipo de mecanismos es empleado 
en plantas creciendo bajo una condición continua de alta irradiancia; poseen hojas con un 
área foliar reducida (hojas pequeñas y estrechas) y pueden disminuir la interceptación de 
radiación mediante la orientación vertical de las hojas. Otra estrategia posible es la de 
incrementar la reflactancia mediante la producción de ceras o pelos. Estos mecanismos 
reducen la absorción de luz de todo el espectro lumínico, protegiendo así los tejidos del 
exceso de la energía por radiación visible junto a los UV, rayos X, etc. La reducción del área 
foliar y el incremento en la reflactancia también reducen el sobrecalentamiento y la pérdida de 
agua de las plantas siendo rasgos comunes en plantas xerófitas. Pese a que estos 
mecanismos son muy efectivos en reducir la interceptación de luz, usualmente son 
determinados durante el desarrollo de la hoja y no son reversibles. Esta permanencia 
significa que son sólo adecuados en plantas bajo ambientes constantes de alta irradiancia. 
En plantas expuestas a niveles de luz fluctuantes es necesaria una respuesta más rápida y 
reversible de protección. También pueden observarse otros mecanismos, tales como la 
posibilidad de mover sus hojas para evitar períodos intensos de radiación (Taiz & Zeiger, 
1998). 

 
Los mecanismos de protección interna  están en estrecha relación al proceso de 

fotosíntesis. En dicho proceso el oxígeno es generado como producto de la fotólisis del agua, 
esto ocurre cuando el complejo hidrolítico asociado a la cara luminal del fotosistema dos 
(producto de la absorción de luz), adquiere un potencial redox capaz de oxidar a la molécula 
de agua. El metabolismo de las plantas debe estar altamente regulado de manera de permitir 
una integración efectiva de un espectro diverso de pasos biosintéticos. Esta regulación no 
evade completamente la activación del oxígeno molecular y la formación de especies 
reactivas de oxígeno, particularmente el superóxido, el peróxido (H2O2) y el oxígeno 
molecular (Foyer & Noctor, 2005) causantes de daño oxidativo en las plantas. 

 
La liberación de oxígeno es proporcional a la velocidad de transporte de electrones, la 

cual está asociada a la fijación de CO2 mediante la reducción del NADP a NADPH y la 
síntesis de ATP. La fotosíntesis involucra procesos fotofísicos y fotoquímicos, que dependen 
de la intensidad lumínica, concentración de CO2, y de la temperatura. Una planta mantenida a 
temperatura óptima y CO2 atmosférico (380 ppm) en oscuridad presentará una tasa negativa 
de evolución de oxígeno equivalente al consumo de oxígeno en el proceso respiratorio. Si 
paulatinamente se ilumina una superficie foliar determinada con intensidad lumínica 
creciente, la Aneta aumentará linealmente con la intensidad lumínica hasta alcanzar una 
meseta (Fig. 5) (Taiz & Zeiger, 1998). El punto en que Aneta es igual a 0 (cero), es decir, la 
intensidad lumínica a la cual la respiración y la fotosíntesis bruta se igualan se denomina 
punto de compensación lumínico (PCL). Por otro lado, la intensidad lumínica a la que se 
alcanza la meseta (valor máximo) en la tasa de fotosíntesis neta (Amax) se conoce como punto 
de saturación lumínica (PSL). La pendiente de la región lineal indica el rendimiento cuántico 
de la fotosíntesis (RC). La declinación en el incremento de la tasa de Aneta y su mantenimiento 
en valores constantes con el aumento de la intensidad lumínica por sobre el PSL se atribuye 
a que la velocidad de carboxilación a nivel enzimático (Rubisco) se torna limitante. Tanto el 
PSL como el PCL dependen fundamentalmente del grado de sensibilidad de cada planta a la 
luz, como se mencionó anteriormente. Es así como las plantas adaptadas a la sombra 
presentan PSL y PCL más bajos que aquellas adaptadas a pleno sol. 
  
  

Una vez que la energía provista por la radiación solar penetra en la hoja puede ser 
absorbida por los pigmentos fotosintéticos en las membranas tilacoidales del cloroplasto, 
alterando su estado de excitación. Las plantas superiores contienen dos tipos de pigmentos 
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fotosintéticos: clorofilas a y b y un rango de pigmentos carotenoides (xantofilas, carotenos, 
etc.). Estos últimos, en caso de mantenerse un buen estado del fotosistema dos (PSII), 
transfieren la energía absorbida a las moléculas de clorofila. Una vez que la energía lumínica 
alcanza el centro de reacción de la clorofila es utilizada por uno de tres procesos 
competitivos: 1) procesos fotoquímicos asimilatorios y no asimilatorios, 2) disipación como 
calor y 3) fluorescencia de la clorofila a. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 5.  Tasa de asimilación fotosintética de CO2 neta (Aneta) vs. RFA absorbida por la hoja, 
detallando en la curva de respuesta la limitación por luz, limitación por concentración de CO2, punto de 
compensación lumínica (PCL), punto de saturación lumínica (PSL) y tasa de respiración en oscuridad 
(Rd). 
 

Como se mencionó anteriormente, el aumento de energía utilizado en procesos 
fotoquímicos asimilatorios y no asimilatorios varía dependiendo de la disponibilidad de luz y 
dióxido de carbono. Las reacciones de foto-respiración permiten que el transporte de 
electrones proceda y los fotones sean utilizados bajo condiciones donde el CO2 limite la 
asimilación fotoquímica. Ha sido sugerido que estas reacciones fotoquímicas no asimilatorias 
pueden canalizar una gran porción del exceso de energía lumínica absorbido por las plantas 
(Osmond & Grace, 1995; Grace & Logan, 1996).  
  

Toda la energía lumínica por sobre el punto de saturación lumínica (PSL) se considera 
en exceso, lo que resulta en la regulación negativa y disipación de este exceso por parte de 
la planta. Esto generalmente conduce a un descenso en el rendimiento cuántico 
(fotoinhibición dinámica) o en casos extremos puede llegar a dañar al aparato fotosintético 
causando fotoinhibición crónica (Adir et al., 2003). Este fenómeno se manifiesta a través de 
una baja tasa de fijación de CO2 y un bajo rendimiento cuántico de la fotosíntesis. La 
fotoinhibición crónica involucra la formación de centros de reacción no funcionales en los 
PSII, que se acumulan en la membrana y promueven la disipación de calor. 

 
Las especies que están genéticamente adaptadas a la sombra tienen una capacidad 

restringida para aclimatarse a altas irradiancias. Las plantas no aclimatadas a altos niveles de 
radiación tienden a ser dañadas por los altos niveles de irradiancia cuando la energía 
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absorbida por los fotosistemas excede la energía que puede ser usada en procesos 
fotoquímicos (fotodaño). Contrariamente, las especies evolutivamente adaptadas a altos 
niveles de luz poseen un mecanismo que evita el fotodaño. Existen especies que generan los 
mecanismos fotoprotectivos en un corto plazo (ej. Quercus suber, Faria et al., 1996), 
aclimatando sus hojas en función del nuevo ambiente lumínico mientras que en otras 
especies se da la muerte y abscisión de las hojas (Addicott, 1968), generándose nuevas 
hojas aclimatadas al nuevo medio (Guédon et al., 2006; Puntieri et al., 2007). 

 
La energía es disipada en el sistema de captación lumínica del PSII, involucrando el 

ciclo de las xantofilas. La fuerte acidificación del lumen induce una conversión enzimática de 
los carotenoides violaxantina a zeaxantina. El exceso de energía es transferido desde la 
clorofila a las zeaxantinas que pierden dicho exceso como calor. Esta disipación de energía 
puede ser medida por la fluorescencia de la clorofila a. La presencia del ciclo de las xantofilas 
dentro de la membrana tilacoidal y su sensibilidad provee una rápida y efectiva respuesta a 
las condiciones de exceso de luz. El mecanismo exacto por el cual la zeaxantina disipa la 
energía es aún discutido pero existe un amplio consenso de que esta molécula esta 
involucrada en la mitigación de exceso de energía dentro de la membrana tilacoidal, tanto 
directa como indirectamente (Owens, 1994; Horton, 1996). 

 
Es sabido que en ambientes con bajos niveles de déficit hídrico, los niveles de 

radiación son el principal factor determinante de la composición de especies en las distintas 
etapas sucesionales de los sistemas boscosos (Pacala & Tilman, 1994; Gómez-Aparicio et 
al., 2006; Rodriguez-Calcerrada et al., 2008). Debido al porte de las especies arbustivas y 
arbóreas, que en algunos casos forman estratos de diversas alturas dentro de los bosques, la 
heterogeneidad en la disponibilidad de radiación es muy amplia, tanto a nivel vertical como 
horizontal (Pearcy, 1999; Valladares, 2003). Por ello, durante la ontogenia de una especie 
arbórea que regenera en el sotobosque debe variar su tolerancia a niveles de radiación bajos 
y altos. A su vez, existen diferencias intrínsecas en la tolerancia a la sombra y excesos de 
radiación de las distintas especies, determinando en gran medida su comportamiento como 
pioneras o especies que aparecen en las etapas tardías de la sucesión (King, 2003).  
 
 
4. Altas y bajas temperaturas como factores de estr és. 
 
 En términos generales, el crecimiento de una planta es promovido por un aumento de 
temperatura y es inhibido si la temperatura cae o supera un valor óptimo (ver definición de 
óptimo fisiológico en el Capítulo 1, sección 1.3). Es por ello que el incremento en la tasa de 
crecimiento no puede seguir indefinidamente con el aumento de la temperatura (Kositsup et 
al., 2009), ya que, a partir de un cierto valor o a partir de un rango de temperaturas, el 
aumento de esta variable puede generar lesiones sobre la planta (Falk et al., 1996). Ello se 
debe a diversos factores que pueden ocurrir al mismo tiempo como la deshidratación de los 
tejidos y/o la inhibición de enzimas claves que producen una reducción de la tasa metabólica 
de la planta, modificando procesos tales como la fijación de CO2, la translocación, la 
respiración, y la construcción de nuevas células, entre otros. 
 

Cada especie tiene un umbral de temperatura mínima, por debajo del cual el crecimiento 
cesa, un rango de temperaturas óptimo en el que la tasa de crecimiento es la más alta, y un 
umbral máximo, por encima del cual, el crecimiento llega a su fin. A la vez, el rango de 
temperaturas óptimas también puede variar en cada etapa del desarrollo, así como la 
duración en que esa temperatura prevalece. La temperatura óptima para la fotosíntesis de 
una planta es generalmente mayor a aquella en la que las plantas crecen (Li, 1980). Este 
óptimo refleja el rango de temperaturas ambientales al cual la planta se adapta (Berry & 
Björkman, 1980; Falk et al., 1996). Por ejemplo, especies arbóreas de climas tropicales 



 

 

18 

muestran un menor rango de temperaturas óptimas que aquellas de ambientes templados, en 
donde la fluctuación de temperaturas es mayor (Cunningham & Read, 2003). 

 
La temperatura afecta no sólo la tasa sino también el tipo de crecimiento, jugando un 

papel importante en el ciclo de actividad y de inactividad conocido como latencia en las 
plantas de climas templados. La latencia es especialmente notoria en las plantas leñosas 
deciduas, donde se da la caída de las hojas en otoño y el árbol permanece inactivo durante el 
invierno, renovando su actividad y crecimiento con la llegada de la primavera. La longitud del 
período de latencia es variable, y para muchas especies un período de bajas temperaturas es 
necesario para romper el letargo permitiendo reanudar el crecimiento (Perry, 1971).  
  

La aclimatación de la planta a cualquier variable que cause alteraciones fenotípicas 
representa una integración temporal a fluctuaciones ambientales de corto y largo plazo, como 
lo pueden ser los cambios de temperatura (Ensminger et al., 2006). La fotosíntesis representa 
una integración de procesos fotoquímicos y bioquímicos dependientes de reacciones 
catalizadas y procesos a nivel de membrana (Taiz & Zeiger, 1998). Dado que la energía de 
activación de diferentes reacciones difiere entre plantas aclimatadas o adaptadas a diferentes 
regímenes de temperatura, la fotosíntesis puede ser afectada acorde a ello (Atkin et al., 
2006). Así las fluctuaciones de la temperatura ambiental pueden tener un amplio impacto en 
las tasas de actividad fotosintética, debido a la sensibilidad de los procesos en los que se 
divide, incluyendo : a) la reducción fotosintética del carbono, b) la síntesis de sacarosa, c) la 
partición del carbono y d) el funcionamiento del inter-sistema (PSI y PSII) del transporte de 
electrones debido al efecto sobre la actividad de las enzimas transportadoras de electrones, 
como son la plastoquinona y la plastocianina (Falk et al., 1996). Los efectos combinados de la 
luz y la sensibilidad diferencial a la temperatura en procesos foto y termoquímicos de la 
fotosíntesis pueden conducir así a desbalances metabólicos que, en definitiva, pueden 
resultar en significativos deterioros como resultado de la fotoinhibición (Savitch et al., 2000). 
Finalmente, la temperatura a la cual una planta crezca puede inducir aclimatación de la 
fotosíntesis gracias a la plasticidad de algunos de los procesos mencionados (Bunce, 2000; 
Sage & Kubien, 2007). 
  

Los organismos autótrofos exhiben en general un amplio grado de plasticidad con 
respecto a la respuesta a la temperatura a corto plazo, dependiendo tanto de la especie 
vegetal en sí como del tiempo de exposición al nuevo régimen térmico (Öquist & Huner, 
2003). Como se mencionó anteriormente, muchas plantas muestran una temperatura óptima 
para la fotosíntesis cercana a la de la temperatura normal de crecimiento, con hojas 
activamente transpirantes a temperaturas menores a la temperatura del aire. Las altas 
temperaturas afectan adversamente el crecimiento y supervivencia de las plantas de varias 
maneras, pero el impacto de las altas temperaturas sobre el aparato fotosintético es 
considerado como particularmente significativo debido a que la fotosíntesis es a menudo 
inhibida antes que cualquier otra función celular sea dañada (Berry & Björkman, 1980; 
Haldimann & Feller, 2004). 

 
En general, bajo condiciones de alta irradiancia solar, la temperatura de la hoja puede 

incrementarse varios grados centígrados por sobre la temperatura del aire (Leaky et al., 
2003), pudiendo afectar la asimilación de carbono. A temperaturas altas las reacciones de 
oxigenación de la Rubisco se incrementan más que las de carboxilación, por lo que la foto-
respiración se vuelve proporcionalmente más importante. Esto es, en cierto modo, debido a 
que la solubilidad del CO2 se reduce con el incremento de la temperatura más marcadamente 
que lo que lo hace el O2. Adicionalmente, la temperatura actúa sobre las propiedades 
cinéticas de la enzima Rubisco. Este efecto combinado causa reducciones en las tasas de 
fotosíntesis neta a altas temperaturas (Loveys et al., 2002). A la vez, estas enzimas 
asociadas con las reacciones de la etapa oscura también se encuentran limitadas cuando la 
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temperatura disminuye por debajo de cierto umbral. Muchas plantas crecen pobremente o 
son dañadas por temperaturas levemente por sobre los 0° C (daño por enfriamiento), 
mientras que otras lo son a temperaturas aún menores (< 0° C, daño por congelamiento).  

 
Parte del daño por enfriamiento está asociado al aparato fotosintético (disminución en la 

fluidez de las membranas, cambios en la actividad de los procesos mediados por enzimas 
asociadas a membrana y pérdida de la actividad de enzimas sensibles al frío, entre otros) 
mientras que el daño por congelamiento esta asociado principalmente a la formación de 
cristales de hielo dentro de las células y órganos. La resistencia al congelamiento en ciertas 
especies se debe a que: 1) pueden limitar el crecimiento de los cristales en espacios 
extracelulares, realizar ajuste osmótico y bajar el contenido de agua para reducir el punto de 
congelamiento  (Levitt, 1980; Griffit & Antikainen, 1996), 2) pueden acumular sustancias 
crioprotectoras y cambiar la composición de lípidos estabilizando las membranas a 
contenidos hídricos celulares bajos (Santarius, 1982; Lynch & Steponkus, 1987; Hincha et al., 
1989) y 3) generando ajustes en el metabolismo celular para optimizar su habilidad para 
fotosintetizar y funcionar bajo condiciones de ciclos de congelamiento y descongelamiento 
(Hällgren & Öquist, 1990). 
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