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Resumen

La especie Cercidium praecox se encuentra distribuida en las regiones &ridas y semi-
aridas del norte de Venezuela y presenta diferentes adaptaciones o estrategias que le permiten
sobrevivir en condiciones ambientales extremas; una de ellas es la presencia de tallo
fotosintético. El principal objetivo de este trabajo fue evaluar caracteristicas ecofisiologicas y
el papel del tallo en la ganancia de carbono de C. praecox, en un bosque seco tropical en
Nueva Esparta. Se determino el intercambio gaseoso, la actividad fotoquimica, pardmetros
bioquimicos y morfoanatémicos de hojas y tallos en condiciones naturales. En lluvia la tasa
de fotosintesis foliar (A) fue de 15 umol m? s™ para una conductancia estomatica de 290
mmol m? s, A se satur6 a una DFF de 1500 umol m? s y presenté un éptimo de
temperatura de 30°C. Se encontr6 una tasa de fotosintesis del tipo cortical en el tallo (Ac) de
2,6 pmol m? s y un porcentaje de re-asimilacion de 41%. La ®pg), y el gp fueron mayores en
las hojas que en el tallo. La sequia tuvo un efecto negativo significativo sobre ¥, A foliar,
eficiencia de carboxilaciéon, Acozsat Y la actividad fotoquimica de la hoja y el tallo. La sequia
causo una disminucién de gs y un aumento marginal de C;, mientras que Ls se mantuvo
constante y L aumenté en un 51%; sugiriendo que la limitacion no estomatica es mas
importante en sequia. La Dps; Y el gp de hojas fueron mayores en lluvia que en sequia,
mientras que gy fue mayor en sequia, indicando que hubo regulacién descendente del aparato
fotoquimico. F./F, del tallo disminuyé en sequia, indicando que éste 6rgano es mas
susceptible a la fotoinhibicion. La hoja tuvo una mayor concentracion de clorofilas, PST y N
que el tallo. Estos resultados indican que el tallo podria contribuir positivamente en el
balance de carbono de la especie a través de Ac, ya que se disminuye la cantidad de CO, que

es liberado a la atmosfera producto de la respiracion de los tejidos no fotosinteticos. Esta



contribucion podria ser incluso mayor durante la época de déficit hidrico cuando los

individuos se encuentran parcialmente desprovistos de hojas.
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Lista de abreviaturas

A: Tasa de fotosintesis.
Ac: tasa de fotosintesis cortical.
Acoz sat: A a CO, saturante.

Abprrsat: A a densidad de flujo fotonico
saturante.

Anmsx: tasa maxima de fotosintesis.

Aq: fotosintesis del tallo.

AFE: area foliar especifica.

ATP: adenosin trifosfato.

C: contenido de carbono.

C.: concentracion atmosférica de CO,.
CAM: metabolismo &cido de crasuléceas.
Ci: concentracion intercelular de CO..
Cla: concentracion de clorofila a.

Clb: concentracion de clorofila b.

Cla+b: Concentracién de clorofilas totales.

Cla/b: relacion de clorofilas a y b.

DFF: densidad de flujo foténico

DH: déficit hidrico.

83C: composicién isotépica de carbono.
A: discriminacion isotdpica de carbono.
E: tasa de transpiracion.

EC: eficiencia de carboxilacion.

EUA: eficiencia de uso de agua.

F: fluorescencia estable de 6rganos
adaptados a luz.

Fm: fluorescencia maxima de 6rganos
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F’m: fluorescencia maxima de érganos
adaptados a luz.

Fo: fluorescencia minima de érganos
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adaptados a luz.
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dcoy: eficiencia cuantica aparente de la
fotosintesis.

®pg;: eficiencia cuantica relativa del PSII.
GF: grosor foliar.

GCLT: grosor del clorénquima del tallo.
GCT: grosor de la corteza del tallo.

GPE: grosos del parénquima en
empalizada de la hoja.

gs: conductancia estomatica a la difusion
de CO..

I': punto de compensacion de CO..
HR: humedad relativa del aire.

J: tasa de transporte de electrones.
Lm: limitacion mesofilar relativa.

Ls: limitacion estomatica relativa.



N: contenido de nitrdgeno.

NADPH: nicotinamida adenina
dinucleotido fosfato.
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PSII: fotosistema II.
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Introduccion

Las plantas que crecen en ambientes aridos o semiaridos se han adaptado en una
variedad de formas a las condiciones ambientales extremas existentes en esos habitats. A fin
de sobrevivir en estas condiciones, las plantas deben resistir 0 evadir sequias periddicas
(Weier y col., 1974), por lo que deben presentar respuestas fisiologicas a estas condiciones.
Las adaptaciones incluyen: (1) minimizar la pérdida de agua a través del cierre estomatico,
poseer paredes celulares poco elasticas, disminucion del area foliar, baja relacion
area/volumen de las hojas, aumento de la reflectancia foliar debido a una alta densidad de
tricomas (Larcher, 2002; Valladares y col., 2004; Tezara y col., 2010a, 2010b), movimientos
foliares con los que se reduce parcialmente la radiacion incidente (Ehleringer y Cooper,
1992) y mecanismos de fotoproteccion asociados a ajustes fisioldgicos, bioquimicos y
morfoanatomicos foliares (Tezara y col., 2010a, 2010b); (2) maximizar la absorcion de agua
a traveés de cambios en la asignacion de biomasa, por ejemplo, el incremento en la superficie
de absorcion radical (Jackson y col., 2000), el desarrollo de un sistema radical profundo
(\Valladares y col., 2004) y/o (3) optimizar la ganancia de carbono en periodos desfavorables
a través de la presencia de tallos fotosintéticos, suculencia, alta eficiencia de uso de agua
(EUA), bajos potenciales osméticos (¥s), metabolismo &cido de crasulaceas (CAM) , etc.
(Tezara y col., 2010a).

El déficit hidrico (DH), la temperatura, la radiacion y la condicion nutricional del
suelo son los factores ecolégicos mas importantes a los que deben adaptarse las plantas
(Strasburger y col., 1974), siendo el primero el principal factor limitante de la fotosintesis (A)
en la mayoria de los ecosistemas terrestres (Schulze y col., 1987). La sequia disminuye la
apertura estomatica limitando A y la pérdida de agua por transpiracion (E), contribuye asi

con un aumento en EUA y el mantenimiento del estado hidrico, limitando ademas el
1



crecimiento (Chaves y Pereira, 1992; Tezara y col., 2010a). Sin embargo, otros autores
sefialan que el DH afecta la A debido a cambios metabolicos (no estomaticos) (Lawlor, 1995,
Lawlor y Tezara 2009; Tezara y col., 2010a, 2010b).

La curva de respuesta de A a C; ha sido una de las herramientas més dtiles en el
estudio de la A en una variedad de especies (von Caemmerer, 2000). Por muchos afios se han
utilizado las curvas A/C; como una herramienta importante en la determinacion del efecto
que tiene la sequia sobre varios aspectos metabdlicos de la fotosintesis. A partir de estas
curvas se puede determinar el peso que tienen las limitaciones relativas estomaticas (Ls) y
mesofilares (L) a medida que avanza el DH (Farquhar y Sharkey, 1982; Jacob y Lawilor,
1991).

La hoja es el 6rgano fotosintético predominante en la mayoria de las plantas C; y Cy;
sin embargo, en muchas especies de desierto que permanecen la mayor parte del afio sin
hojas, el tallo fotosintético tiene una contribucién importante en el mantenimiento de las
actividades fisiologicas de la planta. La contribucién de la fotosintesis del tallo (A1) a la
ganancia total de carbono de especies xerofitas ha sido investigada en Cercidium floridium
(Adams vy col., 1967), Eriogonum inflatum (Osmond y col., 1987; Smith y Osmond, 1987),
Hymenoclea salsola (Comstock y Ehleringer, 1988), Psorothamnus spinosus (Nilsen y col.,
1989), Glycine max y Sparteum junceum (Nilsen y Bao, 1990), Cytisius scoparius (Bossard y
Rejmanek, 1992), Caesalpina virgata y Senna armata (Nilsen y Sharifi, 1994; 1997) y
Justicia californica (Tinoco-Ojanguren, 2008).

La amplia distribucion de plantas con tallos fotosintéticos en diversos desiertos y
ecosistemas con clima mediterraneo en el mundo es una evidencia de la importancia de estos
organos para las plantas (Nilsen y Sharifi, 1997). Estos tipos de habitats estan caracterizados

por periodos prolongados de DH, altas temperaturas y elevada densidad de flujo fotonico
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(DFF), por lo que se ha sugerido que las especies que poseen tallos fotosintéticos tienen
varias ventajas:

1.- En especies C3 que permanecen parte del afio sin hojas o con hojas no funcionales,
At puede ser de gran importancia en la ganancia de carbono durante el DH (Osmond y col.,
1987; Nilsen y col., 1989; Nilsen y Bao, 1990).

2.- La posible existencia de un balance de los costos respiratorios durante los periodos

de DH cuando las ramas estan sin hojas, es decir, una re-asimilacion del CO, (fotosintesis
cortical) liberado por tejidos no fotosintéticos, que puede compensar un alto porcentaje de la
pérdida de carbono por respiracién (Smith y Nobel, 1986; Pfanz y col., 2002).
3.- Una mejora en la EUA de la planta principalmente a través de dos procesos: (a) los
cloroplastos del tallo pueden reutilizar el CO, proveniente de la respiracion de tejidos no
fotosintéticos (del tallo y la raiz), reduciendo por lo tanto el requerimiento de CO, externoy a
su vez la concomitante pérdida de agua (mejorando la EUA instantanea); y (b) si los tallos
tienen mayor EUA que las hojas y éstos son el unico 6rgano presente al menos durante un
periodo del afio, entonces existe una mejora de la EUA de la planta cuando el CO, proviene
de la atmoésfera (Nilsen y Sharifi, 1997).

Las especies con tallo fotosintético (no cladodios ni filocladios) generalmente
corresponden a leguminosas sucesionales tempranas (Allen y Allen, 1981). Este grupo
funcional junto con las especies pioneras presenta ventajas fisiologicas frente a las
sucesionales tardias. Estas ventajas son: mayor contenido de nitrogeno foliar, alta actividad
de la nitrato-reductasa, maximas tasas de fotosintesis (Amsx) Yy altas tasas relativas de
crecimiento (Aidar y col., 2003), de alli la importancia que podria tener la presencia de estos
tallos puesto que representa una ganancia de carbono adicional que es indispensable durante

el proceso de nodulacion y para el mantenimiento de los nodulos.



Las plantas que poseen tallo fotosintético presentan un clorénquima que generalmente
forma parte de la corteza (Francino y col., 2006; Yiotis y col., 2006). Los cloroplastos
también han sido encontrados en los tallos en el xilema secundario, especificamente en los
radios medulares y en el parénquima interfascicular, e incluso en la médula de los mismos
(Berveiller y col., 2007; Rentzou y Psaras, 2008). Estos tejidos que contienen clorofila
pueden actuar como lo hace el mesofilo de una hoja, es decir, pueden fotosintetizar (Pfanz y
col., 2002).

Se han definido dos tipos de asimilacion de CO, en los tallos: (1) fotosintesis del tallo
propiamente dicha (A7), en la cual estos organos tienen abundantes estomas y existe una
asimilacion neta de CO,, y (2) fotosintesis cortical, caracteristica de tallos con una baja
densidad estomatica y en los cuales no hay una asimilacion neta de CO,, sino una re-
asimilacion interna del CO, liberado por la respiracion de los tejidos no fotosintéticos (Nilsen
y Sharifi, 1994; Aschan y Pfanz, 2003).

El género Cercidium (Leguminosae: Caesalpinioideae) abarca de 10 a 12 especies
propias de América subtropical y esta representado en Venezuela por la especie Cercidium
praecox (R. & P.) (Aristeguieta, 1973). C. praecox es nativo de Sonora Central, México y
Baja California (AzArboretum, 2008), aunque puede encontrarse en América del Sur,
generalmente en areas perturbadas, dadas sus caracteristicas de especie pionera (Alesso y

col., 2003) (Fig. 1).



Figura 1. Los paises con verde indican la distribucion de C. praecox (Tomado y modificado
de http://www.tropicos.org).

En Venezuela es comdn encontrarla en las regiones aridas y semi-aridas del norte del
pais (Fig. 2). Es un arbusto o arbol pequefio caducifolio, con tallo verde muy ramificado
desde la base, espinas caulinares y hojas compuestas de segundo orden (Aristeguieta, 1973).

Es frecuente en zonas calidas y en muchas partes forma parte del bosque xerofitico (Hoyos,

1985).
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Figura 2. Distribucién de C. praecox en el pais (Tomado y modificado de Medina y col.,
1985).

Los arbustos caducifolios tienden a ser comunes en desiertos y han sido sefialados

junto a las hierbas perennes como plantas que evaden la sequia (Smith y Nobel, 1986); este



tipo de estrategia ayuda a evadir el DH en plantas con o sin limitacion de crecimiento
(\Valladares y col., 2004). El hecho de que C. praecox pierda parcial o totalmente sus hojas
durante el DH (minimiza la pérdida de agua) la caracteriza como una especie evasora.

La A esta relacionada con diferentes caracteristicas funcionales y estructurales de la
hoja, por ejemplo, concentracion de clorofilas (Cl a y b), contenido de nitrogeno (N), area
foliar especifica (AFE) y disposicion del parénquima en empalizada (Fleischer, 1935;
Pachepsky y Acock, 1998; Mediavilla y col., 2001). Estas correlaciones también se han
encontrado en tallos de diferentes especies, por lo que se ha sugerido que la seleccién de las
caracteristicas fotosintéticas en ambos 6rganos ha operado bajo fuerzas evolutivas similares
(Berveiller y col., 2007).

Las técnicas que han sido utilizadas para determinar la At van desde la acumulacién
de *C en tejidos fotosintéticos (Adams y col., 1967; Osmond y Smith, 1987), hasta el uso de
electrodos de O, (Osmond y Smith, 1987) y de sistemas abiertos de intercambio gaseoso, lo
que ha permitido que las medidas de A puedan ser tomadas en campo sin dafar el érgano;
mas recientemente la determinacion de la eficiencia cuéantica del PSIl (Damesin, 2003;
Alessio y col., 2005; Aschan y col., 2005; Yiotis y col., 2008).

Para caracterizar ecofisiologicamente una especie es necesario conocer la respuesta de
A a diferentes variables: DFF, C; y temperatura, asi como también la actividad fotoquimica
del PSII. La DFF saturante y la temperatura optima (Tep) Son caracteristicas importantes en
la determinacion de la capacidad fotosintética de una especie. Ademas, se deben realizar
medidas del potencial hidrico (¥) en la mafana y al mediodia. E1 ¥ matutino es una medida
de la disponibilidad hidrica que tiene la planta, mientras que el ¥ al mediodia expresa la

capacidad de resistencia de la planta a la cavitacion (¥ minimo) (Sperry, 1995).



El uso de técnicas de intercambio de gases permite estimar los cambios en la
capacidad fotosintética producidos por algun estrés ambiental (Farquhar y von Caemmerer,
1982; Wang y Kelloméki, 1997); sin embargo, Wang y Kelloméki (1997) sefialan que estas
medidas no definen completamente los efectos impuestos por el estrés sobre los procesos no
estomaticos, como lo son los procesos bioguimicos y fotoquimicos de A. Existe un método
alternativo para estimar A in vivo mediante la medida de la actividad fotoquimica: la
fluorescencia de la Cl a, con la cual se puede estimar A a través del transporte de electrones
(Genty y col., 1989; Cornic y Briantais, 1991).

La energia luminica absorbida por las moléculas de clorofila puede seguir cuatro rutas
diferentes: (1) ser utilizada para trabajo fotoquimico, (2) ser transferida como energia de
excitacion a otros pigmentos, (3) ser disipada como calor y/o (4) ser re-emitida a una longitud
de onda mayor, proceso conocido como fluorescencia. La fluorescencia se origina
principalmente de la Cl a asociada al fotosistema Il (PSII) y disminuye como resultado de la
competencia entre reacciones fotoquimicas y no fotoquimicas (Krause y Weis, 1991).

Las medidas de la fluorescencia de la Cl a del PSII estan relacionadas con la
actividad fotoquimica, la cual incluye la reduccion-oxidacién de las proteinas de la
membrana del tilacoide que forman parte de las reacciones fotoquimicas. EI| NADPH y ATP
gue son producidos al final de las reacciones fotoquimicas son utilizados en la reduccion del
CO, y en la regeneracion de la ribulosa-1,5-bisfosfato (RuBP) en el ciclo de Calvin, por lo
que los parametros derivados de la fluorescencia pueden expresar la capacidad potencial que
tiene una planta de fotosintetizar. La eficiencia cuantica maxima del PSII (F./Fn, eficiencia
fotoquimica de los centros abiertos del PSII) estd correlacionada positivamente con la
eficiencia cuantica de la A (®co,) medida como la cantidad de CO, fijado o de O, producido

a bajas DFF en G. max (Kao y Forseth, 1992).



Derivado de las medidas de fluorescencia se pueden obtener varios parametros que
describen la relacion entre la captura de luz y la disipacion del exceso de energia: la Fu/Fr y
la eficiencia cuantica relativa del transporte lineal de los electrones a través del PSII (®pgy)),
los coeficientes de extincion fotoquimica (gp) y no fotoquimica (qy) de la fluorescencia y el
transporte de electrones a través del PSII (J) (Genty y col., 1989).

La ®pg; expresa el numero de electrones transportados a través del PSII relativo al
numero de fotones absorbido por PSII, representando una medida relativa del rendimiento
fotoquimico del PSII (Genty y col., 1989).

Los coeficientes de extincion (q) denotan todos los procesos que disminuyen la
fluorescencia por debajo de su maximo (Krause y Weis, 1991) y toman valores entre 0 y 1.
El gp esta relacionado con el estado redox de la quinona primaria (el aceptor de electrones del
PSII, Qa), este coeficiente denota la proporcién de Qa oxidadas que se encuentran en el
centro de reaccion del PSII (Krause y Weis, 1991). La extincion no fotoquimica puede ser
causada in vivo bajo condiciones fisiologicas por tres mecanismos principalmente: 1)
extinciéon dependiente de energia (ge) causada por la acidificacion intratilacoide durante las
reacciones luminicas; 2) extincion relacionada con la transicion estado 1l-estado 2 (qr)
regulado por la fosforilacién del complejo antena del PSII; y 3) extincién fotoinhibitoria (q;)
relacionada con la fotoinhibicién de A (Krause y Weis, 1991).

El uso de la fluorescencia en hojas intactas ha incrementado como un método no
invasivo de monitoreo de los eventos fotosintéticos para determinar el estado fisiologico de la
planta (Krause y Weis, 1991).

Los isOtopos estables en la actualidad proveen herramientas utiles en estudios
ecologicos y fisiologicos (Squeo y Ehleringer, 2004). El andlisis por medio de is6topos

estables permite obtener informacion ecofisioldgica en intervalos de escalas espaciales y

8



temporales (Dawson y col., 2002). La composicién isotépica de carbono (5'°C), medida
mediante espectrometria de masa, se expresa en relacion a un estandar secundario que provee
el National Institute of Standards and Technology (NIST), una agencia gubernamental que
crea estandares siguiendo las directrices del la International Atomic Energy Agency (IAEA),

segun la siguiente ecuacion:

8"°C = ((Rmuestra/Restandar) = 1) X 1000 (%o)
donde, Rmuesra Y Restandar SON 1as relaciones molares *C/*2C presentes en la muestra y el
estandar, respectivamente.
La EUA instantanea esta relacionada principalmente con la concentracion intercelular
de CO; (Cj) y el gradiente de vapor de agua hoja-aire (VPD) mediante la siguiente ecuacion:
EUA = A/E = (C,/1,6 x VPD) x (1 — (C;/C,)) (Farquhar y col., 1989)

ya que bajo condiciones naturales la concentracion atmosférica de CO, (C,) tiende a ser
constante (Squeo y Ehleringer, 1994). La EUA en plantas C3 también se puede estimar a
largo plazo utilizando la discriminacién isotopica de carbono (A), ya que esta relacionada con
el intercambio gaseoso:

A= (44 +22,6(C;/Cy) % 1072 (%o)
siendo 4,4%o el fraccionamiento que ocurre debido a la difusion en el aire y 22,6%o la
diferencia entre el fraccionamiento que ocurre durante la carboxilacion (principalmente por
Rubisco, ~27%o) y el correspondiente a la difusion (Farquhar y col., 1982; 1989). La
discriminacion esta relacionada con 5'°C de la siguiente manera:

A=(3"C,— 8C,) /(1 +38"C,) (%o)
donde los subindices a y p se refieren al aire y la planta, respectivamente (Squeo y

Ehleringer, 2004).



Debido a la relacion entre §°C y A, el 8'3C ha sido utilizado en plantas C3 como un
estimador de la EUA integrada (Farquhar y col., 1989; Ehleringer y col., 1992; Squeo y
Ehleringer, 2004); por lo tanto, si los tallos tienen una EUA diferente a la de las hojas, se

deberia reflejar en sus valores de 8*3C (Nilsen y Sharifi, 1997).
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Antecedentes

En 1900 fueron publicadas las primeras observaciones de la presencia de un tejido
con cloroplastos en tallos. Cannon (1908) describid la ubicacién de estos organelos en los
tallos de 19 especies perennes (caducifolias y siempreverdes), incluidas tres especies de
Parkinsonia (Cercidium): P. aculeata, P. microphylla y P. torreyana, todas pertenecientes a
la region de Tucson (Arizona, EUA). Los cloroplastos estaban presentes principalmente en
tallos jovenes (menos de 1 cm de didmetro) y estaban distribuidos desde la epidermis hasta la
médula, siendo la corteza el tejido que contenia la mayor cantidad de cloroplastos. Cannon
relaciond la presencia de clorofila con una posible capacidad del tallo de hacer fotosintesis.

La At en Cercidium floridum (determinada como la incorporacién de *C) fue
comparable a la A foliar cuando las medidas eran expresadas por unidad de area (Adams y
col., 1967). Ademas, el contenido de clorofila por unidad de area fue mayor para el tallo que
para las hojas (4,1 vs 3,4 mg dm™) (Adams y col., 1967).

Se ha propuesto que los arbustos caducifolios de desiertos pueden tener mayores Amax
que otras plantas lefiosas (Smith y Nobel, 1986); sin embargo, se ha encontrado para especies
de Cercidium una A menor de 10 pmol m?s™ (Adams y Strain, 1968), cuando generalmente
las tasas de estos tipos de arbustos varian entre 15 y 45 pmol m?s™ (Smith y Nobel, 1986).
En arbustos caducifolios de zonas semi-aridas de Venezuela se han reportado valores de Amax
entre 10 y 20 umol m?s™ (Tezara y col., 20104a).

Se ha encontrado que varias especies de plantas presentan fotosintesis en el tallo
(Tabla 1), mientras que en otras especies la reduccion de la pérdida de carbono liberado
durante la respiracion es la hipotesis mas aceptada (Tabla 2). Generalmente estas especies
corresponden a habitats de desierto o de bosque templado, ambos tipos de ecosistemas

relacionados con periodos de estrés, ya sea hidrico o térmico. La Ar es menor que la de las
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hojas debido principalmente al menor contenido de clorofilas (Tabla 1) y de N que tienen los
tallos en comparacion con las hojas.

Ademas de la contribucion del tallo al balance de carbono de la planta, la aclimatacion
estacional de A y la influencia del DH en la misma es importante para conocer la
ecofisiologia completa de la especie. En estas condiciones la Ar puede contribuir con la
ganancia de carbono durante el periodo de estrés ambiental (Nilsen y col., 1989; Tinoco-
Ojanguren, 2008).

Ademas del tallo, se ha encontrado actividad fotosintética en raices, flores y frutos
verdes, y aunque en algunas especies estos drganos no manifiestan una A neta, la re-
asimilacion interna de CO; es considerada como una estrategia importante en la economia del
carbono para la planta (Aschan y Pfanz, 2003; Aschan y col., 2005).

La fotosintesis del tallo presenta varias propiedades similares a la fotosintesis foliar
como: la presencia del metabolismo Cj, abundantes estomas en la epidermis y curvas
similares de respuesta de A a factores ambientales (DFF, C;, VPD) (Osmond vy col., 1987,
Nilsen y col., 1989; Nilsen y Sharifi, 1994; Aschan y Pfanz, 2003). Sin embargo, se ha
encontrado en tallos y peciolos de tabaco (Hibberd y Quick, 2002) y en tallos de nueve
especies arbdreas de un bosque templado (Berveiller y Damesin, 2008) una alta actividad de
enzimas caracteristicas del metabolismo C,, que permiten la descarboxilacion de compuestos
de cuatro carbonos presentes en el xilema y floema y la consecuente liberacién del CO, que
luego es re-asimilado internamente.

La Ac, también llamada tasa de re-asimilacion interna, ha sido calculada como la
diferencia entre la tasa de respiracion en luz (R)) y la misma en oscuridad (Rp), y esta puede

0 no estar expresada como un porcentaje de la Rp (Ac/Rp = % de re-asimilacion; Tabla 2)
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Tabla 1. Fotosintesis y contenido de clorofilas de diferentes especies con tallo fotosintético del mundo.

Amiax Contenido de clorofilas
Especie Localizacién (umol CO, m*s™) (@m?) Autor
Tallo Hoja Tallo Hoja
Eriogonum inflatum Desierto de Mojave, EUA  10* 20 0,33 0,54 Osmond y col., 1987
Hymenoclea salsola Arizona, EUA 18 30 Comstock y Ehleringer, 1988
Psorothamnus spinosus  Desierto de Sonora, EUA 7,8 £0,5 Nilsen y col., 1989
Sparteum junceum Regiones mediterraneas 6,5 17 0,196 0,450 Nilsen y Bao, 1990
Cytisus scoparius California, EUA 1,7-11,6 1,3+0,02 Bossard y Rejmanek, 1992
Caesalpinia virgata Desierto, California, EUA 7,8 Nilsen y Sharifi, 1994
Senna armata 58
Prunus persica Bosque templado, Italia 0,40-0,83 Alessio y col., 2005
- I . 123+32 123+0,2 . .
Justicia californica Desierto de Sonora 209+28F 162+12 0,1-0,3 0,3 Tinoco-Ojanguren, 2008

La fotosintesis maxima (Ana) medida a DFF saturante y C,
* Tallo cortado: seccion aplanada de un lado del tallo
T Medidas realizadas en dos afios diferentes
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Tabla 2. Tasas de respiracion en luz (R;) y oscuridad (Rp), tasa de fotosintesis cortical o de re-asimilacion de CO, (Ac) y % de re-
asimilacién de diferentes especies.

Especie R Rp Ac % Autor
(wmol CO, m?s™)  (umol CO, m?s?) (umol CO, m?s™) re-asimilacion
Populus tremuloides 3,8 3,3 87 Foote y Scheadle, 1976
Pinus monticola 0-35 0-1,5 76+3 Cernusak y Marshall, 2000
Populus tremula 1-2 2-11 1-9 50 - 80 Aschany col., 2001
Fagus sylvatica 02-1,2 19-21 0,7-1,9 40 -90 Wittmann y
col., 2001
Fagus sylvatica 1-5 50-110 Damesin, 2003
Alnus glutinosa 0,89 +0,05 * 462 +0,26 3,73 81 Berveiller y col., 2007
-0,35+0,11F 1,57 +0,44 1,92 122
Betula pendula 0,69+0,11 3,04 £ 0,53 2,35 77
-0,47 + 0,03 2,06 £0,15 2,53 123
Fraxinus excelsior 0,38 +0,13 1,44 £ 0,34 1,06 74
-0,22 £ 0,01 0,86 + 0,24 1,08 126
Ginkgo biloba 0,54 £0,10 1,65+0,16 0,53 32
0,53+0,43 1,24 +£0,40 0,71 57
Picea abies 1,12 +0,10 3,44 +£0,34 2,32 67
1,09 £ 0,55 2,18 £ 0,46 1,09 50
Pinus sylvestris 1,16 + 0,12 4,04 £0,53 2,88 71
1,91+0,33 4,22 +0,15 2,31 55
Quercus robur 1,18 £ 0,37 3,75+0,64 2,57 69
0,81 +0,33 2,87+0,34 2,06 72
Tilia cordata 0,68 £0,10 2,10+0,19 1,42 68
0,51 + 0,05 2,06 + 0,20 1,55 75
Fagus sylvatica 1-4 0,5-35 50 - 88 Berveiller y Damesin, 2008
Eucalyptus globulus 0,5-4,7 7 Cerasoli y col., 2009

* Mediciones realizadas en verano. T Mediciones realizadas en invierno. Valores de R, negativos implican asimilacion neta de CO,.
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(Cernusak y Marshall, 2000; Aschan y col., 2001; Damesin, 2003). La re-asimilacion en
ramas jovenes de diferentes especies puede compensar entre 60 y 90% la pérdida de carbono
respiratorio (Pfanz y col., 2002), e incluso superar el 100% (Damesin, 2003; Berveiller y col.,
2007).

Se ha reportado una correlacion positiva entre Ac y Rp del tallo en P. monticola
(Cernusak y Marshall, 2000), P. tremula (Aschan y col., 2001) y otras especies de arboles de
bosque templado (Berveiller y col, 2007; Wittmann y Pfanz, 2008). Con base en esto se ha
sugerido que, al menos para ramas jovenes, la Rp puede ser un indicador de fotosintesis
potencial.

Para que A ocurra en el tallo se requiere que una adecuada DFF llegue a las células
que contienen los cloroplastos, y mientras mas interno en el tallo se encuentren, menor es la
cantidad de luz que puede ser utilizada en A. Se ha encontrado en ramas jovenes de P.
tremula que la transmitancia a la DFF en una misma planta disminuye desde 17% en el
internudo méas joven hasta 8% en el mas viejo, asociado al desarrollo de la peridermis
(Aschan y col., 2001). Asimismo, para F. sylvatica se ha reportado que la transmitancia
disminuye con la edad de la rama (Wittmann y col., 2001), lo que sugiere que la Ac depende
de la edad, y por lo tanto la diferencia en la contribucion de carbono que pueda tener una
rama joven en comparacién con una adulta es un factor importante para la planta.

El hecho de que un bajo porcentaje de la DFF incida sobre el tallo y alcance el tejido
fotosintetico explica las caracteristicas de adaptacion a la sombra que han sido encontradas
en tallos fotosintéticos de varias especies. Dentro de ellas, se ha encontrado una baja relacion
Cl a/b de tallos en comparacion con la de hojas en P. monticola (Cernusak y Marshall, 2000),
P. tremula (Aschan y col., 2001), F. sylvatica (Wittmann y col., 2001; Damesin, 2003) y

Calicotome villosa (Yiotis y col., 2008).
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Varios estudios han evaluado pardmetros de fluorescencia en tallos fotosintéticos.
Damesin (2003) encontré en F. sylvatica que los tallos y las hojas tenian patrones
estacionales similares de F./Fy cuando las hojas estaban presentes. Los tallos muestran
valores de F,/Fp, cercanos al maximo correspondiente al de hojas en buen estado (0,71-0,81
comparado con 0,83) en P. persica (Alessio y col., 2005), Helleborus viridis (Aschan y col.,
2005) y C. villosa (Yiotis y col., 2008). En general, los tallos de especies de bosque templado
tienen valores de F,/Fn entre 0,7 y 0,8 durante el verano, y se observan disminuciones
durante el invierno hasta valores menores a 0,5, lo cual sugiere fotoinhibicion del PSII por
bajas temperaturas (Damesin, 2003; Berveiller y col., 2007; Levizou y Manetas, 2008).

Smith y Osmond (1987) y posteriormente Nilsen y Sharifi (1997) han determinado la
EUA integrada de tallos y hojas utilizando el §*C. Ambos estudios revelaron que los tallos
de las especies estudiadas tienen una mayor EUA que las hojas y esto se atribuyo
principalmente a la orientacion vertical de los mismos.

A pesar de que el flujo de CO, del tallo es fundamental para el balance de carbono y
energia de los ecosistemas y su interaccion con los cambios climéaticos futuros, hay poca
informacion disponible acerca del intercambio de CO, que ocurre en tallo (Yang y col.,
2011). Se ha estudiado el papel del tallo fotosintético en especies de desierto y de clima
mediterraneo durante el déficit hidrico; sin embargo, no se han realizados hasta el momento
estudios acerca de la ecofisiologia de especies con tallo fotosintético de zonas aridas y semi-
aridas de Venezuela.. Conocer el comportamiento de caracteres ecofisiologicos del tallo y la
hoja de C. praecox durante las temporadas de lluvia y de sequia puede ayudar a la
comprension del papel que tiene el tallo en el mantenimiento de las actividades fisioldgicas
de la planta durante el DH, cuando ésta se encuentra parcial o totalmente desprovista de

hojas, y por lo tanto, el aporte del tallo a la planta podria ser importante.
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Con base en el conocimiento que se tiene acerca de aspectos ecofisioldgicos de
especies con tallo fotosintético de ecosistemas aridos se espera que el tallo de C. praecox
presente una asimilacion de CO, y que la capacidad fotosintética de este érgano sea menor
que la de las hojas; la asimilacion de CO, por el tallo significaria una contribucidn positiva en

la economia de carbono de la planta.
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Objetivos

Objetivo general

Evaluar las caracteristicas ecofisioldgicas de Cercidium praecox y el papel del tallo

fotosintético en la ganancia de carbono de individuos de un bosque seco tropical del Estado

Nueva Esparta.

Objetivos especificos: Durante la temporada de lluvia:

1.

Evaluar el estado hidrico de individuos mediante la determinacion del potencial
hidrico (¥), el potencial osmatico () y el potencial de turgencia (V) de hojas.
Determinar parametros de intercambio gaseoso: tasa de fotosintesis (A), tasa de
transpiracion (E), conductancia estomatica (gs), concentracion intercelular de CO,
(Ci) y eficiencia de uso de agua (EUA) en hojas Yy tallos. Determinar si la fotosintesis
del tallo (Ar) contribuye en la ganancia de carbono total de la planta.

Evaluar la actividad fotoquimica del PSII, para conocer la capacidad potencial de
asimilacion de CO,. Determinar parametros de fluorescencia de Cl a: eficiencia
cuantica relativa (dps;), eficiencia cuantica maxima (F./Fn,), coeficiente de extincion
fotoquimica (gp), coeficiente de extincion no fotoquimica (gqn) Yy tasa de transporte de
electrones (J) en hojas y tallos. Realizar cursos diarios y curvas de luz de los
parametros mencionados excepto F/Fn,.

Comparar pardmetros bioguimicos: contenido de Cl a y b, proteinas solubles totales
(PST), nitrogeno (N) y carbono (C) de hojas y tallos.

Estimar la EUA integrada de hojas y tallos mediante determinaciones de la
composicién isotépica de carbono (5'°C).

Evaluar caracteres morfoanatomicos y morfométricos de la hoja y el tallo: densidad

estomaética (DE), grosor foliar (GF), grosor del parénquima en empalizada (GPE),
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relacion GPE/GFT, grosor de la corteza del tallo (GCT), grosor del clorénquima del
tallo (GCLT), relacion GCLT/GCT, area foliar especifica (AFE) y la relacion
area/peso seco del tallo.

. Comparar algunos pardmetros ecofisiologicos de hojas y tallos durante las temporadas

de lluvia y sequia.
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Materiales y métodos

Area de estudio y material vegetal

Los muestreos se realizaron en una arenera activa “La Chica”, en la Peninsula de
Macanao, Estado Nueva Esparta. De acuerdo a Hoyos (1985), el clima de la zona incluye dos
periodos lluviosos alternados con dos periodos secos: el periodo seco principal esta entre los
meses de febrero y abril, y el seco secundario depende de los periodos Iluviosos; sin
embargo, datos de precipitacion de los afios 1986-2006 no muestran la presencia de un
periodo seco secundario (Fig. 3). Se realiz6 una salida durante el mes de julio de 2010
(sequia) y dos muestreos en el mes de enero y abril de 2011 (lluvia). Estos afios no se

corresponden con la informacién del climadigrama.
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Figura 3. Climadiagrama para la estacion meteorologica San Francisco de Macanao (0795)
(11°01°30°” N 64°17°26°° O, 88 m.s.n.m.), Estado Nueva Esparta. Los valores corresponden a
la media de los datos de precipitacion (PP) y temperatura registrados durante 20 afios (1986-
2006).
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El material vegetal corresponde a individuos adultos de Cercidium praecox de 10 a 15
afios de edad y altura promedio de 5 m, que crecen en condiciones naturales en la arenera. Se
utilizaron hojas completamente expandidas y tallos jovenes (menos de 1 cm de diametro).
Condiciones microclimaticas

Se realizaron cursos diarios de la DFF, la humedad relativa del aire (HR), la temperatura
del aire (Ty), la temperatura foliar (T) y la temperatura del tallo (T+), utilizando un sensor
cuantico (LI-COR, Modelo 250A), un higréometro (Abbeon, Modelo AB167B) y un
teletermometro (Yellow Springs Instruments Co), respectivamente. Las mediciones se
realizaron a cada hora.

Con los datos de temperatura y HR se calcul6 el VPD hoja-aire y tallo-aire de acuerdo a

la siguiente ecuacion:
VPD = p, — po x (1R/ 1) (Rundel y Jarrel, 1989)

donde py es la presion de saturacion de vapor de agua a la T¢ para la hoja y a T para el
tallo, y pa s la presion de saturacion de agua a la T,.
Estado hidrico

El ¥ de las plantas (n=6) fue determinado a las 0700 y 1200 h en ramas de 8-10 cm de
longitud con el uso de una cdmara de presién (PMS Instruments Corvallis, Oregon USA)
segun Scholander y col. (1965). El ¥s de las hojas fue determinado previa congelacion del
tejido en inyectadoras, extrayendo el contenido de agua y realizando mediciones de la presion
osmotica con un osmémetro de presion de vapor (Wescor 5500, Wescor Inc., UTAH, EUA).

El ¥, se determino utilizando la siguiente ecuacion:

q]:lzus‘l‘(lup
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Intercambio de gases

Las medidas instantdneas de A, E, gs y C; fueron realizadas en hojas intactas de plantas
(n=6) utilizando un sistema de intercambio de gases portatil (CIRAS 2, PPSystems, Hitchin,
R.U.). Se realizaron medidas de respiracion en oscuridad (Rp) y en luz (R;) a las 0900 h en
secciones de tallos de 1,8 cm de didmetro, los cuales fueron tapados con un fieltro negro y se
esperd hasta que la medida se estabilizara. Se colocaron 3 secciones de un mismo individuo
en la camara para realizar las mediciones. Las medidas se realizaron a 380 pmol mol™ de
CO,, 21% de O,, 28°Cy DFF de 1500 pmol m?s™. La EUA instantanea se determiné como
la relacion A/E.

Para la hoja se realizaron cursos diarios de A, curvas A/C;, AIDFF y A/T; (n=4). Las
mediciones para los cursos diarios se realizaron cada dos horas. Las curvas A/C; se realizaron
incrementando progresivamente la C, desde 0 hasta 1500 pumol mol™ y en cada etapa de
incremento de C, se esperd que la A se estabilizara antes de registrarla. Las curvas A/DFF se
realizaron variando la DFF desde O hasta 2000 umol m™ s™ en doce pasos sucesivos y se
esperd a que la A se estabilizara antes de registrar el valor. Las curvas A/Ts se realizaron
variando la T desde 20 hasta 45° C con incrementos de 5°C y a cada Tr se esperd que A se
estabilizara antes de registrarla.

Se estimo la ganancia diaria de carbono (Ap) y la pérdida de agua por transpiracion (Ep)
en la hoja integrando el area bajo la curva del curso diario de A y E en lluvia. Se calcul6 la
EUA integrada como Ap/Ep.

Las curvas A/C; fueron ajustadas utilizando el programa SigmaPlot 11.0 de acuerdo a la
siguiente ecuacion:

A=Db+dxelxd
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donde b es la A a C; saturante (Aco.sat ), k*d es la eficiencia de carboxilacion (EC = dA/dC))
y b+d es una estimacién de la respiracion diurna en luz (Rq4: respiracion mitocondrial +
fotorrespiracion). El punto de compensacion de CO, (I') se calculd como: I' = Ln(-b/d)/k.
La limitacién estomatica relativa (Ls) define el porcentaje de limitacion sobre A que
representa el control estomatico, y se calcula segun la siguiente ecuacion:
Ly = (A, —A)/A, x 100 (Farquhar y Sharkey, 1982)
donde A, es la tasa de fotosintesis si la resistencia a la difusion de CO; fuese cero (Ci=C,) y
A es la tasa de fotosintesis a C,. La limitacion mesofilar relativa (L) expresa el porcentaje de
limitacién impuesta por el déficit hidrico sin considerar el impuesto por los estomas, y se
calcula como:
Ly, = (A, —Ag)/A: x 100 (Jacob y Lawlor, 1991)

donde A. y As son las tasas de fotosintesis a C; saturante en la temporada de lluvia y sequia,
respectivamente.

Similarmente las curvas A/DFF fueron ajustadas con:

A=b + d * e(kXDFF)

donde b es la A a DFF saturante (Aprrsat), K*d es la eficiencia cuantica aparente (®co,) y b+d
es la respiracion en oscuridad (Rp). El punto de compensacion de luz (PCL) se calculé como:
PCL = Ln(-b/d)/k.
Actividad fotoquimica del PSII

Las medidas de fluorescencia de la clorofila a del PSII se realizaron en tallos y hojas
(n=6) utilizando un fluorimetro portatil (PAM 2100, WALZ, Alemania). Se determinaron la
fluorescencia minima (F,) y la fluorescencia maxima (Fn) de hojas y tallos en oscuridad

(previo al amanecer), y la fluorescencia minima (F’,), fluorescencia maxima (F’m) Yy
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fluorescencia estable (F) de hojas y tallos adaptados a una determinada DFF. Con estas
medidas se calcularon los siguientes parametros (Genty y col., 1989):

e Eficiencia cuantica maxima del PSII

F,/Fn = (Fn — F5)/Fn
e Eficiencia cuéntica relativa del PSII
Dpsyp = (F,m - F)/F,m
e Coeficiente de extincion fotoquimica
qp = (F'p— F)/F'pn— F
e Coeficiente de extincion no fotoquimica
gy =1— (F'm— F'o)/En— F,
El transporte total de electrones (J) se estimo de la siguiente manera:
J = @pgy X DFF X a x f (Krall y Edwards, 1992)

donde a es la fraccion de DFF absorbida por la hoja o el tallo (considerada como 0,84) y f es
la proporcion de e que es absorbida por el PSIlI (0,5 ya que ambos fotosistemas estan
involucrados de igual manera en el transporte lineal de €).

Ademas se realizaron curvas de luz (J vs. DFF) en hojas y tallos adaptados a oscuridad
por un periodo de al menos 1 hora (n=4).
Determinaciones bioquimicas

La extraccion de clorofilas se realizé en muestras de hojas y corteza de tallos (n=4) de
area conocida, utilizando acetona al 80% en frio (Bruinsma, 1963). El contenido de Cl a 'y Cl
b se determino segun:
Cly = 12,7Age3 — 2,7Agss (ng/mL)

Clb = 22'9A645 - 4,714663 (Hg/ml_)
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Clap = 27,8465, (ng/mL)

El contenido de PST se determind en hojas y corteza de tallos (n=8) utilizando el método
de Bradford (1976). Se macer6 la corteza y los foliolos en 1mL de buffer (Bicina 50mM-
MgCl, 20mM pH 8.0) en presencia de mercaptoetanol y 0,15mL de fluoruro de
fenilmetilsulfonil (40mM); el extracto se centrifugd en tubos eppendorf a 10.000g durante 3
minutos y el sobrenadante se mantuvo en hielo hasta el momento del ensayo. Se realiz6 una
curva estdndar con soluciones de BSA (albumina de suero bovino) de concentraciones
conocidas. Las concentraciones de PST fueron expresadas en g m™.

El contenido N y C fueron estimados en muestras de tejido pulverizadas utilizando un
espectrometro de masa en el Laboratorio de Ecologia y Evolucion del Departamento de
Ciencias Bioldgicas, Universidad de Illinois, Chicago, EUA.

Composicion isotopica de carbono

El 8°C se determind en muestras pulverizadas de tallos y hojas (n=4) con un
espectrometro de masas en el Laboratorio de Ecologia y Evolucion del Departamento de
Ciencias Bioldgicas, Universidad de Illinois, Chicago, EUA.

Caracteres morfoanatémicos y morfométricos

Se colectaron muestras de tallos y hojas y fueron preservadas en etanol al 70% v/v. Se
realizaron cortes transversales de foliolos centrales completamente expandidos (n=3),
aclarados de foliolos con cloro comercial (hipoclorito de sodio) (n=6) y cortes transversales
(n=3) y paradérmicos de tallos jovenes (menos de 1 cm de grosor) (n=4). Los aclarados y los
cortes paradérmicos de tallo fueron tefiidos con azul de toluidina 50% v/v en alcohol, y se

realizaron montajes semi-permanentes en glicerina al 30% v/v.

25



Los parametros: GF, GPE, GCT, GCLT y DE fueron medidos en fotos tomadas en
observaciones realizadas con un microscopio 6ptico binocular (Leica DMLS, Suecia),
utilizando el programa Image Tool 2.0 (UTHSCSA, 1995-96).

El AFE se determind en muestras de hojas (n=8) dibujando los foliolos en papel y
determinando el area con el programa Image Tool. Los foliolos fueron secados en una estufa
a 60°C durante 72 horas y luego fueron pesados con una balanza (Citizen scale, USA,;
sensibilidad 0,0001 g). EI AFE se determind como la relacion entre el area foliar y el peso
seco foliar, segun la ecuacion:

AFE = Aq /P, (cm*g™)

Ademas se determiné la relacion area/peso seco en las secciones de tallos utilizadas para
las medidas de intercambio gaseoso (n=8). La corteza fue removida de los tallos, se calculd
su area midiendo el largo y ancho de las secciones y se determind el peso seco como en el
caso de la hoja.

Anélisis estadistico

Se realizaron analisis de varianza (ANOVA) para evaluar si los pardmetros de
intercambio gaseoso, fotoquimicos, bioquimicos y morfoanatdémicos medidos en tallos y
hojas difieren entre si durante las dos temporadas estudiadas. Se utiliz6 un nivel de
significancia o = 0,05. Las pruebas se realizaron utilizando el paquete estadistico PAST

(PAleontological STatistics) y STATISTICA v8.
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Resultados

1. Microclima

La figura 4 muestra los valores de DFF, Ty, T, T1, HR y VPD registrados durante el

dia de muestreo en el mes de enero (lluvia). Se observé que la mayor DFF fue alcanzada

durante la hora del mediodia (> 2000 pmol m? s*), correspondiéndose también con las

mayores temperaturas (30-32°C). La T,, T¢y Tt tuvieron un comportamiento similar a lo

largo del dia. La HR disminuy6 desde 87% en la marfiana hasta 60% a las 2 pm a partir del

cual comenzé a aumentar debido a la disminucién de DFF. El VPD tuvo fue similar en

ambos organos de la planta, mostrando valores maximos al mediodia (1,8 KPa).
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Figura 4. Curso diario de: a) densidad de flujo fotonico, b) temperatura del aire (e), foliar
(o) y del tallo ('), ¢) humedad relativa, y d) déficit de presion de vapor hoja-aire (®) y tallo-

aire (0).
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2. Estado hidrico

El ¥ disminuy6 en un 50% al mediodia (Tabla 3) durante la temporada de lluvia, sin
observarse cambios significativos en Ws y Wp. La sequia causé una disminucion significativa
en el ¥ matutino de hojas de 68%.

Tabla 3. Potencial hidrico (), osmético (Ws) y de turgencia (Wp) matutino y al mediodia de
hojas (n=6) en la temporada de lluvia, y ¥ matutino en sequia.

Temporada Hora ¥ (MPa) ¥s (MPa) ¥p (MPa)

0700 -0,66+0,03a -229+0,16a 1,63+0,15a
Lluvia
1200 -126+0,12b -2,75+0,11a 150+0,20a

Sequia 0700 -2,06+£053¢c - -

Letras diferentes entre filas indican diferencias significativas (o = 0,05).

3. Intercambio de gases
3.1 Fotosintesis foliar
3.1.1 Curso diario de fotosintesis

Durante la temporada de lluvia en horas de la mafiana (8 y 9 am) se observaron las
maximas A y gs (15,3 umol m?s™ y 303,7 mmol m?s™, respectivamente). La A disminuyo
al mediodia en un 60% con una disminucién en gs de 45% (Fig. 5a, 5¢). La A, E y EUA
siguieron un patron similar a gs con los mayores valores en la mafiana y en la tarde, y los
menores valores al mediodia (Fig. 5a, 5b, 5¢c, 5e). La C; fue relativamente constante a lo largo
del dfa (~ 280 pmol mol™) (Fig. 5d).

La Ap fue de 289,7 mmol m™? d, mientras que la pérdida de agua por transpiracion

fue de 102,5 mol m? d™. La EUA diaria integrada fue 2,82 (mmol mol™).
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Figura 5. Curso diario de parametros de intercambio gaseoso de hoja: a) tasa de fotosintesis,
b) tasa de transpiracion, ¢) conductancia estomatica, d) concentracion intercelular de CO, y
e) eficiencia de uso de agua instantanea (n=4).

Se encontro una disminucion en A maxima foliar de 36% durante la sequia (Fig. 6a)
sin diferencias significativas en gs y E (Fig. 6b, 6c). Por otra parte, el C;j aumento en un 15%

durante la sequia (Fig. 6d), mientras que la EUA no vario (Fig. 6e).
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CO; (Cj) y e) eficiencia de uso de agua instantanea (EUA) de hojas durante las temporadas de
sequia Yy lluvia.
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Se encontré una relacion lineal positiva entre A y gs (Fig. 7) indicando que los

cambios en gs explican en un 71% los cambios en A.
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Figura 7. Relacion entre la fotosintesis y la conductancia estomatica de hojas de C. praecox
en lluvia (@) y sequia (o) (n=56). La linea continua representa la regresion lineal (A =
0,059, — 1,68; r* = 0,71) mientras que la lineas punteadas representa el intervalo del 95% de

confianza de la regresion.

3.1.2 Curva de respuesta de A a C;

La A se saturé a 700 y 600 umol mol™ de CO, en lluvia y sequia, respectivamente
(Fig. 8). La Acoz sat disminuyo en sequia en un 50% mientras que EC lo hizo en un 40% (Fig.
8, Tabla 4). La Ls se mantuvo alrededor de 30% en ambas temporadas del afio, mientras que

L fue de 51% en sequia.
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Figura 8. Curva de respuesta de la fotosintesis foliar a la concentracion intercelular de CO,
(A/C;) durante las temporadas de lluvia (®) y sequia (0).

Tabla 4. La A a C; saturante, eficiencia de carboxilacion, tasa de respiracion diurna y punto
de compensacién de CO, de hojas de C. praecox (n=4) durante las temporadas de lluvia y
sequia.

Temporada Acozsa (Umol m?s?)  EC (mol m?s™?)  Rg(umol m?s?) T (umol mol™)

Lluvia 30,1+ 3,8 a 0,179 +0,013 a 94 +06a 60,7+19a
Sequia 147+32b 0,109 £ 0,012 b 7,006 a 84,1 +10,7 a

Letras diferentes entre filas indican diferencias significativas (o= 0,05).

3.1.3 Curva de respuesta de A a DFF
La A se satur6 a una DFF de 1000 pmol m? st (Fig. 9). Los valores de a Aprrsat,

®cop, Rp Y PCL se muestran en la Tabla 5.
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Figura 9. Curva de respuesta de la fotosintesis foliar a la densidad de flujo foténico (A/DFF)
(n=4).

Tabla 5. La A a DFF saturante, eficiencia cuantica aparente, tasa de respiracion en oscuridad
y punto de compensacion de luz de hojas de C. praecox (n=4).

Apresat (Umol m?s™)  @cop (Mmol pmol ™) Rp (umol m? s PCL (umol m?s™)
192+1,7 0,039 + 0,005 3,2+0,8 875+17,1

3.1.4 Curva de respuesta de A a la temperatura
La maxima A se alcanzé a una temperatura de 30°C y fue 17,5 pmol m? s, sin

embargo, ésta se mantuvo como un 90% del maximo en el intervalo de temperatura 25-32°C

(Fig. 10).
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Figura 10. Curva de respuesta de la fotosintesis a la temperatura foliar (A/Ty). Simbolos
diferentes indican curvas de individuos diferentes (n=4). La ecuacion de regresion fue

A=1524 X e—0,5><(T—25,17/13,98)2, 2= 0,88.

3.2 Fotosintesis cortical

Se encontré una Ac en el tallo de C. praecox de 2,55 pmol m™ s™. La respiracién
determinada en luz (R;) fue menor que la correspondiente en oscuridad (Rp), indicando que
existe una asimilacion de CO; en presencia de luz (fotosintesis) (Fig. 11). Se encontrd que
esta fotosintesis compensa en un 41% la pérdida de carbono por respiracion.

Comparando los parametros de intercambio de CO, de la hoja y el tallo de C. praecox
se tiene que Ac es un 23% de A foliar. (Fig. 11). Si suponemos que Ac se mantiene constante

durante el dia, entonces se podria estimar que la contribucion del tallo a la ganancia de
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carbono diaria total de C. praecox esté alrededor de 66,6 mmol m? d™ en la temporada de

lluvia. El balance neto diario de la hoja y el tallo seria entonces de 356,3 mmol m?d™.
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Figura 11. Intercambio de CO; de hojas y tallos (n=8) de C. praecox medidos en luz (1200
umol m? s?) y en oscuridad. Tasa de respiracién en oscuridad de tallos (Rpy), tasa de
respiracion en luz de tallos (R)), tasa de fotosintesis cortical (Ac), tasa de respiracion en
oscuridad de hojas (Rpn) Y tasa de fotosintesis foliar (As).

Los valores de E, gs y EUA instantanea fueron mayores en la hoja que en el tallo (Fig.
12); sin embargo, hay que considerar que las mediciones se realizaron en secciones de tallos

cortados, lo que podria afectar los valores medidos de g y E.
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Figura 12. Parametros de intercambio gaseoso medidos en la mafiana: a) tasa de fotosintesis
foliar y cortical (A), b), conductancia estomatica (gs) c) tasa de transpiracion (E) y d)
eficiencia de uso de agua instantanea (EUA) de hojas y tallos (n=8).

4. Actividad fotoquimica del PSII
No se encontraron diferencias significativas entre la F,/Fn, de hojas y tallos en lluvia,

y ambos valores fueron muy cercanos a 0,83, similares a los reportados en la literatura en
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hojas en buenas condiciones. En sequia F,/Fp, disminuyé a 0,73 en el tallo en sequia (Tabla

6).

Tabla 6. Valores de F,/Fn, de hojas y tallos en las temporadas de lluvia y sequia.

Hoja Tallo
Lluvia 0,830+0,015a 0,818+0,029a
Sequia 0,815+0,006a 0,725+0,018b

Letras diferentes entre filas o columnas indican diferencia significativas (a= 0,05).

4.1 Curso diario de fluorescencia

La J de ambos 6rganos en general siguio el patron de la DFF aumentando desde la
mafana hasta el mediodia y luego disminuyendo en horas de la tarde (Fig. 2, Fig. 13a).

La ®pg); Y el gp siguieron la misma tendencia e inversa a la de J, con los mayores
valores obtenidos en horas de la mafiana y en la tarde (Fig. 13b, 13c). Los valores de ambos
pardmetros fueron mayores en las hojas en la mafiana y el patrén se invirtio al mediodia,
alcanzando valores similares en hojas y tallos al final de la tarde (Fig. 13b, 13c). El gy
siempre fue mayor en el tallo que en la hoja (Fig. 13d).

4.2 Curvas de J vs DFF

Se observo una respuesta similar de J a la DFF en hojas y tallos y ninguno de los
Organos mostré saturacion a la DFF en lluvia (Fig. 14a); sin embargo, se observo saturacion
en sequia. El ®pg;, fue siempre mayor en la hoja que en el tallo a valores de DFF menores a
1500 pmol m™ s (Fig. 14b). El g fue mayor en hojas que en tallos durante todo el intervalo
de DFF evaluado en la temporada de lluvia, mientras que en sequia tuvieron valores similares

(Fig. 14c). Por otra parte, qn fue mayor en el tallo en que en la hoja a bajas DFF en ambas
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temporadas (Fig. 14d). Se observo regulacion descendente del PSII en hojas, puesto que hubo

una disminucion de ®pg;; Y gp CON UN aumento en gy en sequia.
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Figura 13. Curso diario de pardmetros de fluorescencia: a) tasa de transporte de electrones,
b) eficiencia cuantica relativa del PSII, c) coeficiente de extincion fotoquimica y d)
coeficiente de extincion no fotoquimica de hojas (e) y tallos (o) (n=4).
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Figura 14. Curvas de respuesta de los parametros de fluorescencia a DFF: a) tasa de
transporte de electrones, b) eficiencia cuantica relativa del PSII, c¢) coeficiente de extincion
fotoquimica y d) coeficiente de extincion no fotoquimica de hojas (e) (n=3) y tallos (o) (n=5)
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5. Determinaciones bioquimicas

Se encontraron diferencias significativas en el contenido de Cl por unidad de area (a,
b,a+ by a/b), PSTy N entre la hoja y el tallo, siendo todos estos parametros mayores en la
hoja que en el tallo. EI contenido de Cla+b del tallo fue un 26% del correspondiente a las
hojas, mientras que el contenido de PST fue alrededor de un 36%. El contenido de N de tallos
fue un 58% el correspondiente a las hojas, mientras que el de C fue similar en ambos 6rganos

(Tabla 7).

Tabla 7. Contenido de clorofilas (Cla), b (Clb), totales (Cla+b), relacién Cla/b, proteinas
solubles totales (PST), y contenido de nitrégeno (N) y carbono (C) de hojas y tallos de C.
praecox.

Hoja Tallo
Cla (ug/cm?) 30,31+183a 7,34+£0,44Db
Clb (ug/cm?) 9,75+0,42a 2,91+£0,25b
Cla+b (pg/cm?) 40,06 £ 2,25a 10,26 + 0,68 b
Cla/b 3,10+ 0,06a 2,54 +0,08b
PST (g/m?) 1,13+0,17a 0,41+£0,09b
N (mg g™) 29,61+248a 17,33+ 0,23 b
C(mggh) 430,06 £ 856a 427,8+1,66a

Letras diferentes entre columnas indican diferencias significativas (o = 0,05).

6. Composicidn isotopica de carbono

El §"3C de hojas v tallos de C. praecox se correspondié con los valores tipicos que
presentan las plantas Cs: -27,05 £ 0,28 y -27,78 = 0,25 %., respectivamente. No se
encontraron diferencias significativas entre los valores promedio de 5'3C de hojas y tallos. El

8'3C de hojas en sequia fue mayor que en lluvia (Tabla 8).
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Tabla 8. Valores de 8*3C (%.) de muestras de hojas y tallos de C. praecox.

Hoja Tallo
Sequia 2010 -25,5 -
-27,4 -27,2
Lluvia 2010 -27,3 -27,1
-27,3 -27,5
-27,4 -27,9
Lluvia 2011 -27,3 -28,6
-27,1 -28,4

7. Caracteres morfoanatomicos y morfométricos

La densidad estomatica fue mayor en las hojas en ambas superficies (adaxial y

abaxial) que en el tallo (Tabla 9). El grosor de la corteza del tallo fue mayor que el grosor

foliar total y el grosor del clorénquima del tallo fue mayor que el del parénguima en

empalizada de la hoja, mientras que no se encontraron diferencias significativas entre las

relaciones GPE/GF y GCT/GCLT.

En la figura 15 se muestra la anatomia del tallo y la hoja de C. praecox. Se observé la

presencia de un clorénquima en la corteza del tallo (Fig. 15b) y de estomas en la epidermis

del mismo (Fig. 15c). El CT de la hoja muestra la simetria dorsiventral de la misma, con una

menor proporcién de parénquima en empalizada que de parénguima esponjoso y ambas

cuticulas gruesas (Fig. 15d). Se observd como los tejidos de ambos drganos se muestran

bastante compactos.
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Tabla 9. Densidad estomatica (DE) de hojas y tallos, grosor foliar total (GF), grosor del
parénquima en empalizada (GPE) y relacién GPE/GF de hojas, grosor de la corteza (GCT),
grosor del clorénquima (GCLT), relacion GCT/GCLT de tallos, AFE y relacion &rea/peso
seco de la corteza del tallo.

Hoja Tallo
-2 .

° daxial 287,51 + 18,95

DE (n° estomas mm™) a ax!a a 20,34+ 7.25 b
abaxial 57,26 +2,48 a

GF (um) 175,67 £823b -
GCT (um) - 220,89 +12,19a
GPE (um) 72,08 £8,14 b -
GCLT (um) - 86,82 +4,97 a
GPE/GF 0,41 +0,05a -
GCLT/GCT - 0,39+£0,02a
AFE (cm? g™ 24114 +12,63a -
Areg\/p_leso seco corteza i 81.28 + 9,52 b
(cm°g7)

Letras diferentes entre columnas indican diferencias significativas (a = 0,05).
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Figura 15. Cortes anatomicos de tallos y hojas de C. praecox: a) y b) corte transversal de
tallo con crecimiento secundario poco desarrollado, c) corte transversal de un foliolo central
mostrando la simetria dorsiventral de la hoja, d) corte paradérmico de tallo mostrando los
estomas, y e) aclarado de foliolo mostrando los estomas. Letras: f: floema, e: esclerénquima,
xs: xilema secundario, pa: parénquima asimilador (clorénquima), ep: epidermis, c: cuticula,
es: estoma, eps: epidermis superios, pem: parénquima en empalizada, pes: parénquima
esponjoso y epi: epidermis inferior. Barras: a) 400, b), ¢), d) y €) 50 um.
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Discusion

Las plantas presentan respuestas fisiolégicas a cambios en las condiciones
ambientales de los hébitats en las que se desarrollan. Durante la temporada de lluvia el ¥ de
ramas de C. praecox al mediodia fue 50% menor que el matutino, debido a un aumento en la
perdida de agua por transpiracion, causado por el aumento en la DFF. A pesar de haber
encontrado un cambio significativo en ¥, Ws y Wp no mostraron cambios significativos entre
la mafiana y el mediodia, lo que indica que a pesar de la pérdida de agua la elasticidad de las
paredes celulares mantuvieron la turgencia de las células.

La disminucion de W foliar durante la sequia estd relacionada con una menor
adquisicion de agua por parte de las raices de la planta, lo que podria estar relacionado con un
sistema radical poco profundo (Tezara y col.,, 2010a, 2010b), ademéas de la baja
disponibilidad de agua en el suelo. EI DH afecta el desarrollo de las plantas a través de
efectos en la apertura estomatica, la fotosintesis mesofilar y el crecimiento (Chaves y Pereira,
1992). El DH disminuye la gs y ademas puede afectar el metabolismo, el cual en la etapa de
déficit fuerte incrementa en importancia en la regulacién de A (Lawlor, 1995, Tezara y col.,
2003, 2005, Lawlor y Tezara 2009; Tezara y col., 2010a, 2010b).

Las maximas Ay gs se corresponden con el mayor ¥ encontrado a tempranas horas
de la mafana en lluvia. El igual comportamiento de A y gs durante el dia podria indicar que A
es regulada por gs. En general, la disminucién en A con una disminucion en WV esta
correlacionada con una disminucién en gs (Farquhar y Sharkey, 1982; Cornic, 1994), la cual
reduce la difusion del CO, desde la atmésfera hacia los espacios intercelulares de la hoja, y

por lo tanto disminuye C;.
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Se encontrd que durante la sequia gs de hojas disminuyd, mientras que C; aumento, lo
cual podria deberse a que factores como los bioquimicos y fotoquimicos estan regulando A
durante el DH. La C; disminuye con la imposicion de un DH medio y a medida que este se
intensifica, C; aumenta hasta valores superiores que los observados en plantas no estresadas,
debido al desprendimiento de CO, por la fotorrespiracion (Lawlor, 1995). La reduccion de gs
con el incremento del DH puede limitar A debido a que el transporte de CO, hacia el
cloroplasto disminuye (Chaves, 1992; Cornic, 1994), sin embargo, el cierre estomatico no fue
el principal factor en la reduccion de A en plantas de Amaranthus palmeri (Ehleringer, 1983),
Encelia farinosa (Ehleringer y Cook, 1984), Helianthus annuus (Tezara, 1996), Lycium
nodosum (Tezara y col., 2003), Ipomoea carnea, Jatropha gossypifolia (Tezara y col., 2005)
y Calotropis sp. (Tezara y col., 2010b) durante la sequia, donde los factores mesofilares
impusieron una gran limitacion.

La Ap foliar de C. praecox en lluvia se encuentra en el intervalo de valores que ha
sido encontrado previamente para otras especies Cz xeréfitas del norte del pais: 200-400
mmol m? d* (Tezara y col., 2010a). Se han encontrado valores mayores de Ap en otras
especies, por ejemplo Alternanthera crucis, una especie C4, 0 especies que presentan el
metabolismo CAM-inducible (Tezara y col., 2010a), especies en las cuales se conoce que
presentan altas EUA y Amax. Sin embargo, esta Ap no representa la ganancia neta diaria de
CO, de C. praecox puesto que no considera el balance de carbono que existe entre el tallo y
la atmosfera, y tampoco la Rp.

La alta correlacion lineal que existe entre A y gs sugiere que la A podria estar
colimitada por factores estomaticos y no estomaticos, es decir, que los estomas y aspectos

mesofilares (bioguimicos y fotogquimicos) regulan coordinadamente A, de manera que se
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permita una utilizacion efectiva de todos los componentes de la fotoquimica y del ciclo de
Calvin (Lambers y col., 2008), maximizandose asi la eficiencia de uso de recursos.

La respuesta de A a la concentracion de CO; es la principal herramienta para analizar
la demanda de CO, y las limitaciones que actdan sobre A (Lambers y col., 2008). La Acozsat
se obtiene cuando se ha superado la limitacion a la difusion de CO, impuesta por los estomas
(Ls) y la maquinaria fotosintética se encuentra saturada (region de la curva A/C; limitada por
la regeneracion de RUBP). La Acoasat de C. praecox fue relativamente baja (30 umol m™ s™)

-1

cuando se compara con otras especies xerofitas: 38-44 umol m? s en E. farinosa

(Cunningham y Strain, 1969), 32 y 38 pmol m? s en I. carnea y J. gossypifolia,
respectivamente (Tezara y col., 2005), 35-40 pmol m™ s* en L. nodosum (Tezara y col.,
2003), y con una especie con tallo fotosintético: H. salsola con 37 umol m? s™* (Comstock y
Ehleringer, 1988). Sin embargo, se ha encontrado para otra especie de Cercidium (C.
floridum) una capacidad fotosintética menor a 10 umol m?s™ (Adams y Strain, 1968).

La Ls obtenida en C. praecox durante la temporada de lluvia (32%) es similar a la
encontrada en otras especies de arbustos caducifolios del norte del pais: 35% en L. nodosum
(Peninsula de Paraguana, Tezara y col., 2003), I. carnea, J. gossypifolia (Coro, Tezara y col.,
2005) y en dos especies del género Calotropis (Tezara y col., 2010b).

Uno de los principales criterios para determinar si la respuesta estomatica afecta en
mayor proporcion A frente a algun tipo de estrés es el hecho de que C; siga la misma
tendencia que A y gs durante la sequia, en caso contrario el factor mas importante es
mesofilar (Farquhar y Sharkey, 1982; Schulze y Hall, 1982). En C. praecox, se encontrd que
no hubo cambio en Ls durante la sequia (~ 30%), mientras que Ly, incrementd en un 50%,

indicando asi que los factores mesofilares impone una mayor limitacién que el que impone el

control estomatico. Se ha encontrado en L. nodosum que la Ls permanece mas o menos
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constante bajo estrés hidrico y salino, mientras que la L, aumenta en un 80 y 40%,
respectivamente, indicando de nuevo que la regulacion metabdlica de la fotosintesis se
convierte mas importante que el cierre estomatico a medida que aumenta el estrés (Tezara y
col., 2003). Incluso, se ha encontrado en J. gossypifolia una reduccion significativa en Ls
debido a la sequia (Tezara y col., 2005).

Se ha encontrado que el DH puede afectar la A debido a que se afecta negativamente
la captura de luz, el transporte de electrones o los procesos metabolicos (ciclo de Calvin), con
una consecuente disminucion de la fijacion de CO, (Tezara, 1996; Lawlor y Tezara, 2009).
Las curvas A/C; de C. praecox muestran reducciones en EC y Acozsat, 1a cual podria estar
relacionado con una disminucion de RuBP y de la actividad de Rubisco (Farquhar y von
Caemmerer, 1982; Lawlor, 1995; von Caemmerer, 2000). En L. nodosum sometida a estres
hidrico y salino, en I. carnea, J. gossypifolia y dos especies del género Calotropis durante la
sequia, se encontrd una disminucién en Acozsat Y EC, y esto fue atribuido a la pérdida de
actividad y/o cantidad de Rubisco debido a la disminucion del contenido relativo de agua y
de ¥ (Tezara y col., 2003, 2005, 2010b).

La plasticidad foliar de muchas especies de arbustos caducifolios causan que sus
caracteristicas de respuesta de A a DFF varien (Smith y Nobel, 1986). Esta plasticidad
incluye la presencia de hojas de sol y sombra, hojas con diferente AFE, grosor de mesdfilo,
contenido de clorofilas y cantidad de pelos (pubescencia) en una misma especie en diferentes
temporadas del afio. Estas diferencias pueden modificar 1a Aprrsat Y ®coz mientras que la
forma de la curva de respuesta A/DFF no se modifica (Smith y Nobel, 1986). La Apfrsat de C.
praecox (19 pmol m™ s™) en lluvia fue ligeramente superior a la encontrada en hojas de otras
especies con tallo fotosintético: 12 y 17 pmol m? s en G. max y S. junceum,

respectivamente (Nilsen y Bao, 1990), y 12-16 pmol m? s* en J. californica (Tinoco-
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Ojanguren, 2008). Sin embargo, se ha encontrado en otras especies valores mayores de
Aoresat: E. inflatum con 20 pmol m? s (Osmond y col., 1987) y H. salsola con 30 pmol m™
s (Comstock y Ehleringer, 1988).

Los arbustos caducifolios generalmente exhiben Ans a temperaturas foliares
moderadas (Smith y Nobel, 1986). C. praecox tiene un intervalo de Tey de 25-32°C,
ligeramente mayor a lo encontrado en Gutierrezia sarothrae con 17-18°C (DePuit y
Caldwell, 1975). En C. floridum y E. farinosa la Tey €s de 25°C (Adams y Strain, 1968;
Ehleringer y Bjorkman, 1978), mientras que en E. inflatum esta se encuentra entre 20 y 30°C
(Osmond y col., 1987). La A disminuy6 en C. praecox abruptamente por encima de 35°C,
similar a lo reportado previamente para Artemisia tridentada y G. sarothrae (DePuit y
Caldwell, 1975) y E. farinosa (Ehleringer y Mooney, 1978).

La mayoria de las especies de desierto con tallo fotosintético presentan una
asimilacion neta de CO, (ver Tabla 1); sin embargo, se encontré6 en C. praecox una
fotosintesis del tipo cortical. Esta fotosintesis cortical también ha sido encontrada en G. max
(Nilsen y Bao, 1990), donde la asimilacion de CO, que ocurre en el tallo es suficiente para
compensar la pérdida de carbono por la respiracion diurna. La fotosintesis cortical ha sido
referida mayormente para especies de arboles de bosques templados del hemisferio norte (ver
Tabla 2), donde las temperaturas bajas del invierno provoca que las plantas pierdan sus hojas
y sea el tallo el responsable de mantener las actividades fisioldgicas durante ese periodo. El
% re-asimilacion encontrado en C. praecox (41%) estd dentro del intervalo de porcentajes
encontrado para otras especies (ver Tabla 2).

La menor A encontrada en los tallos que en las hojas de varias especies ha sido
relacionada con la menor cantidad de DFF que llega al clorénquima del tallo en comparacion

a la que llega al mesofilo de la hoja. Se ha encontrado que la transmitancia a la DFF de la
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peridermis de ramas jovenes de P. tremula y F. sylvatica es baja y que ésta disminuye con la
edad de la rama (Aschan y col., 2001; Wittmann y col., 2001).

A pesar de que Ac en C. praecox fue un 27% de A foliar, la asimilacion cortical
puede tener un papel importante en la reduccion de la pérdida de carbono por respiracion de
la planta, especialmente durante la temporada del afio en que ésta se encuentra total o
parcialmente desprovista de hojas y el tallo seria el Unico dérgano verde capaz de
fotosintetizar. Si se toma en cuenta la mayor area que presentan los tallos en comparacién
con las hojas, la cantidad de CO, asimilada por estos puede ser significativa, e incluso
aumentar en la temporada de DH (Yiotis y col., 2008).

La menor gs encontrada en el tallo puede ser debido a una mayor dificultad de la
apertura estomatica dada las caracteristicas de la epidermis del tallo, y a una menor densidad
de estomas en esta Ultima. Esta menor gs se corresponde con una menor Ay E.

Las plantas con tallo fotosintético y hojas efimeras son comunes en desiertos y en
regiones con clima Mediterraneo (Nilsen, 1995). Los tallos fotosintéticos también se
encuentran en muchas especies leguminosas sucesionales tempranas (Allen y Allen, 1981), lo
cual puede ser debido a la necesidad de un suministro constante de carbono para el
mantenimiento de los nédulos en plantas de ambientes con condiciones estresantes (Bossard
y Rejmanek, 1992). La fotosintesis cortical encontrada en el tallo de C. praecox sumada al
tipo de hoja, los movimientos foliares, el sistema radical profundo, etc., podria explicar
parcialmente el exito que tiene esta planta en los ambientes aridos y semi-aridos en los que se
desarrolla. Cabe destacar que la competencia intra e interespecifica, la herbivoria y los
cambios estacionales de las variables ambientales también definen el éxito de una especie en

un determinado habitat.

49



Tanto la hoja como el tallo tienen la misma eficiencia fotoquimica de conversion de
energia (F./Fr) durante la temporada de lluvia, igual o muy cercana al valor maximo que
presentan hojas en buen estado. Altos valores de F./Fn, se han encontrado en otras especies
durante la época favorable del afio cuando las hojas estdn presentes: 0,8 para H. viridis
(Aschan y col., 2005), A. glutinosa, F. excelsior, P. silvestris (Berveiller y col., 2007), P.
pérsica (Levizou y Manetas, 2008), Nerium oleander (Rentzou y Psaras, 2008) y C. villosa
(Yiotis y col., 2008).

En sequia se encontr6 una disminucién significativa en F,/Fr, en el tallo y esto parece
indicar que este 6rgano es mas susceptible a la fotoinhibicién que la hoja. Resultados
similares se han encontrado en otras especies de arboles (Damesin, 2003; Berveiller y col.,
2007; Levizou y Manetas, 2008). Esta disminucién en F,/Fn, en tallos ha sido asociada a una
disminucion en el contenido de Cl, y por lo tanto de la capacidad de absorber DFF y
transmitir tal energia luminica a los centros de reaccion. A pesar de que se ha encontrado
fotoinhibicion por bajas temperaturas en especies de arboles de bosque templado, la At
puede exceder la tasa de respiracion y estas especies pueden tener % de reasimilacion incluso
mayores que 100% (Foote y Schaedle, 1976; Cernusak y Marshal, 2000).

Se encontrd que J de hojas y tallos de C. praecox fue similar en un amplio intervalo
de DFF en lluvia y sequia, lo cual contradice lo que ha sido encontrado previamente por
varios autores: menor J en tallos que en hojas. Sin embargo, es probable que esta similitud en
J en ambos d6rganos se deba a que se esta suponiendo el mismo % de luz absorbida (a), lo
cual no es necesariamente cierto. Generalmente, J de hojas es superior a la encontrada en
tallos, por ejemplo en C. villosa (Yiotis y col., 2008), lo cual ha sido atribuido a una menor
capacidad del tallo para captar energia debido a una menor cantidad de Cl, y a una alta

reflectancia debido a la presencia de pubescencia. Se podria pensar que estas diferencias se
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deben a la menor DFF que alcanza el clorénquima del tallo en comparacion con la hoja; sin
embargo, se ha propuesto que debido a las caracteristicas de adaptacion a la sombra que tiene
el tallo, su DFF saturante es baja y por lo tanto presenta menor J (Levizou y Manetas, 2008).
Se ha encontrado que J de tallos de P. persica y P. cerasus es entre 10 y 15% el
correspondiente a las hojas (Manetas, 2004a; Levizou y Manetas, 2008). En otras especies J
de tallos esta entre 60% en H. viridis (Aschan y col., 2005) y 80% en C. villosa (Yiotis y
col., 2008) del correspondiente a las hojas.

La ®psy Y el gp fueron mayores en la hoja que en el tallo de C. praecox, y esto
también ha sido encontrado en otras especies. Esto indica que la hoja tiene una mayor
capacidad de transferencia de la energia captada por los centros de reaccion abiertos del PSII.
Similarmente, P. cerasus, Arbutus unedo, P. deltoides, Q. coccifera y Pistacia lentiscus
presentan una mayor ®pg); en la hoja que en el tallo en un amplio intervalo de DFF (Manetas,
2004a). En general, ®pg, de cualquier érgano verde (sépalo, tallo o fruto) es menor que el de
la hoja de la misma especie (Aschan y col., 2005), o similar (C. villosa: Yiotis y col., 2008).
El gp de sépalos, pedunculos y frutos de H. viridis es significativamente menor que el de las
hojas (Yiotis y col., 2008).

El gn de la hoja de C. praecox fue menor que el del tallo indicando que este tiene una
mayor capacidad para disipar energia en forma de calor, incluso a bajas DFF. Esto supone
una ventaja para la planta principalmente durante los periodos de estrés, en el cual el tallo
seria el unico dérgano encargado de fotosintetizar, y un dafio de la maquinaria fotosintética
supondria el cese de las actividades fisioldgicas y finalmente la muerte del individuo. En H.
viridis, qn de tallos y frutos fue estadisticamente igual al de hojas, pero menor al de los

sépalos (Aschan y col., 2005).
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A pesar que hubo una disminucion en ®pg); del tallo en sequia, esta no se corresponde
con un aumento en gy, como si ocurre en hojas de especies xerofitas: |. carnea y J.
gossypifolia (Tezara y col., 2005), proceso conocido como regulacion descendiente del PSII.
Existen mecanismos alternativos de disipacion del exceso de energia como el ciclo de las
xantofilas, relacionado a la extincion no fotoquimica, el cual incrementa con el DH mientras
que gp no se ve afectado o disminuye (Lawlor, 1995).

En la hoja se encontré que hubo una regulacién descendente del aparato fotoquimico,
puesto que en sequia se observd una disminucion en ®pg); Y ge cON un aumento significativo
en gn. Esto ha sido reportado en hojas de xerofitas del norte del pais (Tezara y col., 2010a).

La capacidad que tiene una planta de realizar fotosintesis estd parcialmente
determinada por el contenido de clorofilas, se espera que mientras mayor sea el contenido de
Cl mayor sea A. Se encontré que la hoja de C. praecox contiene mayores cantidades de Cl a'y
b por unidad de area que la corteza del tallo, indicando que la capacidad fotosintética de la
hoja podria ser mayor. Mayores contenidos de Cl en hojas que en tallos se ha encontrado en
otras especies: E. inflatum (Osmond y col., 1987) G. max, S. junceum (Nilsen y Bao, 1990),
F. sylvatica, P. tremula (Wittman y col., 2001), Olea europaea (Filippou y col., 2007), J.
californica (Tinoco-Ojanguren, 2008) y C. villosa (Yiotis y col., 2008). Ademas, se ha
encontrado que el contenido de clorofila de ramas jovenes puede ser un 50-70% del
contenido de hojas adyacentes (Pfanz y col., 2002); sin embargo, en C. praecox la proporcién
fue mucho menor (26%). Contrario a lo reportado en C. floridum en el que se ha encontrado
que los tallos presentan un mayor contenido de clorofilas por unidad de area que las hojas
(Adams y col., 1967).

Una regla general cuando se habla de los pigmentos fotosintéticos en ambientes

limitados por luz predice que los pigmentos encargados en la captura de luz son favorecidos
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bajo la sombra, mientras que aquellos encargados de la fotoproteccion son regulados
negativamente (Levizou y Manetas, 2008). Uno de los parametros que caracteriza a la hoja de
acuerdo a su aclimatacion a la luz o a la sombra es la relacion de clorofilas a/b. Esta relacion
es mayor en las hojas que en los tallos en G. max, S. junceum (Nilsen y Bao, 1990), F.
sylvatica, P. tremula (Wittman y col., 2001), Olea europaea (Filippou y col., 2007), J.
californica durante la época de sequia (Tinoco-Ojanguren, 2008) y C. villosa (Yiotis y col.,
2008). Esta baja relacion en tallos también fue encontrada en C. praecox, por lo que se puede
decir que el tallo de esta especie esta aclimatado a la sombra, y que esto puede ser debido
principalmente a la menor cantidad de DFF que alcanza la corteza del mismo en comparacion
con la hoja.

Por otra parte, se ha encontrado en otras especies una alta relacion
carotenoides/clorofilas en el tallo, indicando que la sombra no es el Unico factor que afecta la
concentracion de pigmentos y sus relaciones (Levizou y Manetas, 2007). Estos autores
explican que los distintos microambientes de los tallos pueden imponer necesidades
adicionales a la maquinaria fotosintética, necesitando altas relaciones carotenoides/clorofilas.

El bajo contenido de N en el tallo explica su menor contenido de PST, y por ende de
la enzima principal del ciclo de Calvin, Rubisco. La A que presente una planta esta
determinada por la cantidad y/o actividad de Rubisco, por lo menos en plantas con ruta de
fijacion C3 (von Cammerer y Farquhar, 1981). La mayor A encontrada en hojas que en tallos
de C. praecox puede ser atribuida en parte a su mayor contenido en N, PST y clorofilas.

El hecho de que el §'*C de hojas y tallos de C. praecox sea igual implica que tienen la
misma EUA integrada, a pesar que se ha encontrado en otras especies que el tallo presenta
una mayor EUA integrada que la hoja. En E. inflatum se encontré que el §C del tallo era

mayor al de la hoja, indicando que los tallos fotosintetizan a una mayor EUA que las hojas, al
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menos en el periodo del afio en que ambos Grganos estan presentes (Smith y Osmond, 1987).
Esta mayor EUA en tallos ha sido atribuida a un patron mas conservador de uso de agua y a
su orientacion vertical, lo que le permite a los tallos permanecer activos fotosintéticamente
durante la época de sequia luego de la abscision de las hojas (Smith y Osmond, 1987). Por
otra parte, Nilsen y Sharifi (1997) encontraron que en varias especies el 8*3C fue mayor en el
tallo que en la hoja, indicando que la fotosintesis de los tallos mejora la EUA de toda la
planta a largo plazo. La composicion isotdpica de carbono en C. praecox aumentd en sequia
en la hoja, indicando que ésta mejor6 su EUA integrada.

Existen varias caracteristicas en la hoja de C. praecox que podrian explicar por qué el
tallo no presenta una EUA integrada mayor que la hoja: 1) foliolos pequefios que permiten
que se pierda calor mas facilmente que en una hoja grande, 2) pubescencia que permite que
se refleje una alta proporcion de la DFF que incide sobre las hojas y 3) presencia de
movimientos foliares que permite que poca DFF incida sobre la hoja durante las horas de
méxima DFF. Ademas, los tallos que fueron utilizados para la determinacion del '*C tenian
una orientacion similar a la de las hojas, es decir, horizontal, lo que puede afectar el patrén
conservador de agua que si ha sido encontrado en otras especies (Smith y Osmond, 1987,
Nilsen y Sharifi, 1997).

Tanto el tallo como la hoja de C. praecox presentan tricomas, cuticulas gruesas,
desarrollo notable de tejidos mecanicos (esclerénquima y colénquima) y tejidos fotosintéticos
compactos, caracteristicas destinadas a minimizar la pérdida de agua en especies de plantas
que se desarrollan en habitats con periodos prolongados de sequia (Lindorf y col., 2006). Se
conoce que los caracteres morfoanatomicos de las hojas ejercen un papel muy importante
sobre las caracteristicas de la fotosintesis. Asi, se tienen hojas con caracteres xeromorfos,

mesomorfos o higromorfos dependiendo principalmente de la disponibilidad de agua del
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microambiente en el que se desarrollan las plantas. Incluso especies de un mismo género que
tienen el mismo habitat pueden tener hojas con diferentes caracteristicas, lo cual influye
sobre su capacidad fotosintética, tal es el caso de Calotropis procera y C. gigantea del
Litoral Central de Venezuela (Colombo y col., 2007, Tezara y col., 2010b) que presentan
diferencias en GF, AFE, pubescencia y orientacion de la hoja.

Una mayor densidad estomatica encontrada en las hojas que en el tallo de C. praecox
esta relacionada con una mayor capacidad de intercambio de gases que presenta la hoja en
comparacion con el tallo, lo que afecta su A. La apertura estomatica también limita el
intercambio gaseoso, asi existen epidermis que son mas o menos flexibles que otras, lo cual
depende de la cantidad y de los compuestos que presentan las paredes de sus células.

La mayor DE en la cara adaxial que en la abaxial encontrada en C. praecox también
ha sido encontrada en otras xerofitas en Venezuela: 1. carnea y A. crucis (Herrera y Cuberos,
1990). Esta es una caracteristica poco usual en las plantas, sin embargo, es una estrategia que
permite una rapida pérdida de agua por transpiracion y la disminucion de T cuando la T,
incrementa calentando excesivamente la hoja, fendmeno que afectaria la A.

Suponiendo que la difusion de CO, y el balance de energia son similares en la hoja y
en el tallo, se puede estimar cudl seria la At para un contenido de CI, PST y N determinado.
La concentracién de CI del tallo fue un 74% menor que el de la hoja, asi mismo la
concentracion de PST y N fueron 64 y 41% menores en el tallo que en la hoja. Se espera
entonces que el tallo presente una At entre 4 y 9 umol m™ s suponiendo una A foliar de
15 umol m? s, Estos valores de At son los que deberian ser medidos en tallos intactos.
Ademas, una menor gs debido a una menor DE (menor capacidad de difusion de CO,) podria
disminuir ain mas los valores arriba estimados. Esta menor A en el tallo es consistente con

una menor actividad fotoquimica que tiene éste en comparacion con la hoja.
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A pesar que el tallo presenta un mayor grosor de clorénquima que la hoja, su relacién
con respecto al grosor de la corteza es menor que en la hoja, lo cual indica que en proporcién
presenta una menor cantidad de tejido fotosintético aunque presente mayor contenido de
cloroplastos por unidad de area (debido al mayor grosor del clorénquima, Lambers y col.,
2008). ElI AFE vy la relacion area/peso seco de la corteza del tallo expresan que efectivamente
la corteza de éste es mas gruesa que la hoja, o en su defecto, que por unidad de area la corteza

del tallo tiene una mayor masa (mayor cantidad de tejidos) en comparacion con la hoja.
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Conclusiones

El tallo de Cercidium praecox presenta todos los requerimientos para que ocurra
fotosintesis en su corteza, y a pesar de que la capacidad fotosintética del mismo es menor que
la de hoja, la fotosintesis cortical que ocurre en €l tiene una contribucion positiva e
importante en la economia del carbono de la especie, puesto que se reduce parcialmente la
cantidad de CO, que es liberado por el tallo debido a la respiracion de los tejidos no
fotosintéticos. Esta contribucion podria ser incluso mayor durante la época de déficit hidrico,
lo cual supone una ventaja para la especie en los ambientes aridos y semi-aridos en los que se
desarrolla.

La sequia tuvo un efecto negativo sobre el ¥, la A foliar y la actividad fotoquimica
del tallo y la hoja. A pesar de la disminucion en F./Fy, en el tallo, J y gp Se mantuvieron en
valores altos, lo que podria favorecer el mantenimiento de la actividad fotosintética de éste
organo a pesar del DH.

La A estuvo colimitada por los factores estométicos y no estomaticos, de manera tal
que la C; y la EUA se mantuvieron relativamente constantes. La actividad fotoquimica de la
hoja fue mayor que la del tallo en ambas temporadas. En sequia hubo regulacion descendente
del PSII en la hoja sin que ocurriera fotoinhibicién, mientras que en el tallo es posible que
ocurriera este fenébmeno.

La presencia de las siguientes caracteristicas: tallo fotosintético, movimiento foliar,
hojas compuestas, foliolos pequefios, pubescencia, colimitacion de A, mantenimiento de
EUA y regulacion descendente del aparato fotoquimico en sequia, probablemente le permite
a esta especie utilizar los recursos eficientemente, lo cual esta relacionado con el éxito que

tiene en los ambientes aridos y semi-aridos en los que se desarrolla.
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