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Herrera, A., Rengifo, E., Tezara, W. (2009). Respuestas ecofisioldgicas alainundacién en arboles tropicales tolerantes de un

igap6. Ecosistemas 19(1):37-51.

La inundacién de las plantas inhibe la absorcion de agua, ocasiona cierre estomatico y reduce la tasa fotosintética (A). En las especies
tolerantes, estas respuestas fisiologicas se revierten con el tiempo. En un bosque estacionalmente inundado de Brasil, nos propusimos
validar un modelo para explicar las respuestas iniciales y la aclimataciéon a la inundacion de distintas especies de plantas. La primera
respuesta observada fue el cierre estomatico, el cual pareci6 ser producido por un aumento en el contenido xilematico y foliar de acido
abscisico (ABA). El descenso en la conductancia estomatica (gs) estuvo acompafiado por una disminucion de la tasa fotosintética (A),

disminucion de la limitacion estomatica relativa de la fotosintesis (LS) y aumento en la limitacion mesofilar relativa (Lm). En el maximo de

inundacién Ay 9, retomaron los valores de plantas drenadas. Aunque un descenso en la concentracion de CO2 intercelular (Ci) producto de

la disminucién de A puede causar fotoinhibicién crénica, no se encontraron disminuciones del rendimiento cuantico potencial del PSII (FV/Fm).

Aumentos de Lm con disminucién de Ls sugieren que el cierre estomatico no fue la causa principal de la reduccién de A, la cual estuvo
aparejada con una disminucion del contenido de proteina soluble total (PST), una medida indirecta del contenido de rubisco. En momentos de
méaxima inundacion, todas las variables que habian sufrido cambios debido a la subida de aguas retomaron los valores de plantas drenadas,

indicando aclimatacién a este ambiente.
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Herrera, A., Rengifo, E., Tezara, W. (2009). Physiological responses to flooding in tropical tolerant trees. Ecosistemas 19(1):37-

51.

Flooding of plants inhibits water absorption, causes stomatal closure and reduces photosynthetic rate (A). In tolerant species these
physiological responses are reverted with time. In a seasonally flooded forest, we proposed to validate a model to explain the initial
responses and the acclimation to flooding. Stomatal closure was apparently produced by an increase in xilematic and leaf content of
abscisic acid (ABA). The reduction in stomatal conductance (gs) was accompanied by a diminution in A, diminution in the relative stomatal

limitation to photosynthesis (LS) and increase in the relative mesophyll limitation (Lm). At maximum flood A and 9, returned to the values of

drained plants. Although a reduction in intercellular [COZ] (Ci) caused by the diminution of A may cause chronic photoinhibition, no decrease

in the quantum yield of PSII (FV/Fm) was observed. Increases of Lm with diminution of Ls suggest that stomatal closure was not the main

cause of the reduction of A, which was accompanied by a diminution of soluble protein content, an indirect measure of rubisco content. At

maximum flooding, all variables that had suffered changes during rising-waters returned to values of drained trees, indicating acclimation.

Key words: ABA, photoinhibition, photosynthesis, sap flux, stomatal conductance
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Introduccién

La inundacion causa hipoxia o anoxia del suelo, dependiendo de la profundidad de la columna de agua y la duracion del
fenémeno (Colmer y Voesenek, 2009). La deficiencia parcial o total de oxigeno en el suelo produce una serie de efectos
adversos en la fisiologia de las plantas, los cuales en especies tolerantes se revierten a la condicién normoéxica después de
comenzada la inundacion (Pezeshki, 1993). En los bosques riberefios de la Panamazonia los arboles pueden sufrir inundacién
periédica, de larga duraciéon y gran profundidad, cuando rios de aguas blancas tales como el Orinoco, o de aguas negras
como el Rio Negro, se desbordan y/o represan, creando ecosistemas denominados varzeas en el primer caso e igapos en el
segundo (Prance, 1979). El rio Mapire, un afluente norte del Orinoco, forma un igapd estacional debido tanto a un aumento de
su caudal como a su represamiento por el Orinoco.

Esta revision resume el resultado de mas de 15 afios de investigaciones en el igapd del rio Mapire. Nuestros resultados nos
han permitido ir refinando un primer modelo que explique de manera mecanicista las respuestas fisiolégicas y su aclimatacion
a la inundaciéon en especies que crecen exclusivamente en este ecosistema. Los resultados presentados corresponden
exclusivamente a las hojas emergentes mas jovenes y totalmente expandidas sin contacto con el agua.

Modelo

Las diversas mediciones hechas por los autores y colaboradores, y su comparacion con la bibliografia, permiten proponer un
modelo de respuestas iniciales a la inundacion y aclimatacién (Fig. 1). La hipoxia y anoxia generan una disminucion de la
disponibilidad de N (Barrios y Herrera, 1994), y de la absorcién de agua e iones por las raices y un aumento de la sintesis de
ABA, el cual seria trasladado por el xilema hacia las hojas causando cierre estoméatico (lado derecho del esquema). Esto se
traduciria en un aumento de L. Un descenso en g, ocasiona un descenso en C;, lo que conlleva un descenso en A. Por otro

lado (lado izquierdo del esquema), la anoxia disminuye la disponibilidad de N en el suelo y la capacidad de absorcién de las
raices, creando una deficiencia de este y posiblemente otros nutrientes, disminuyendo el contenido y/o actividad de rubisco,
aumentando L y disminuyendo A. El descenso en Ay g, sin cambios en radiacion ni demanda evaporativa del aire podrian

inducir fotoinhibicion crénica. La aparicion de adaptaciones morfoanatémicas tales como aerénquima, lenticelas hipertrofiadas
0 raices adventicias, y bioquimicas, como la sintesis de nuevas acuaporinas radicales (Tournaire-Roux et al., 2003), que
mejoran el suministro de oxigeno (Parolin, 2001), ocasionarian la aclimatacion.

iniciode la
inundacion ABA
l disminucién dela cierre

hipoxia/anoxia — absorcion — estomatico

/ \ radical de agua
disminucién
descensodela disminucién dela del,
disponibilidad de N absorcion radicalde N
descensodeC,
aumento de L,
descenso de rubisco l disminucion de A

Figura 1. Posible mecanismo de inhibicion de la fotosintesis por la inundacién.
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Resultados y Discusion

A continuacién se muestran los resultados obtenidos de la medicién en hojas maduras, totalmente expandidas y emergentes,
de intercambio gaseoso foliar (medido con analizadores IR portatiles), relaciones hidricas (potenciales hidrico y osmético con
camara de presion y psicrometro de punto de rocio, respectivamente) y velocidad de flujo de savia (medida con sensores de
disipacion térmica) en diferentes etapas del ciclo de inundacién.

Relaciones hidricas y cierre estomatico

Los ciclos anuales de precipitacion y altura del rio Mapire sobre el Orinoco son marcadamente estacionales (Fig. 2), mientras
que las variaciones estacionales en el microclima presentan pocos cambios interanuales (Fig. 3), todo lo cual hace que las
respuestas observadas en los &rboles sean altamente repetidas, tal y como se puede deducir de los cambios estacionales en
A, g, y el potencial hidrico (¥) reportados a lo largo de 9 afios de investigacion (ver Fernandez et al., 1999; Rengifo et al.,

2005; Herrera et al., 2008a).
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Figura 2. Cambios a lo largo del afio en la precipitacién y la altura sobre el Orinoco de la columna
de agua del rio Mapire. Los valores son media + ES (n=4 afios).
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Figura 3. Cursos diarios en el bosque del rio Mapire de: A, temperatura del aire; B, humedad

relativa y C, densidad de flujo fotonico. Los valores son media + ES de distintas estaciones a lo
largo de 5 afios.

La inundacion no caus6 un descenso en el ¥, al contrario de lo que ocurre en plantas intolerantes (Pezeshki, 1993), mientras
que si ocasion6 una disminucion en el potencial osmotico (¥s), sugiriendo ajuste osmotico (Fig. 4), de manera similar a lo
encontrado en plantulas de Pouteria orinocoensis sometidas experimentalmente a inundacién (Fernandez, 2006).
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Figura 4. Cambios estacionales en el potencial hidrico del xilema y el potencial osmético de la hoja
de las especies indicadas. D, drenaje; SA, subida de aguas; I, maxima inundacién; BA, bajada de
aguas. Los valores son media + ES (n=4). Letras diferentes indican diferencias significativas entre
estaciones. Modificado de Rengifo et al., (2005

Los mayores valores de A y g, en Acosmium nitens, Eschweilera tenuifolia, Campsiandra laurifolia, Symmeria paniculata y

Psidium ovatifolium se midieron en la estacion seca, con suelo drenado aunque hdmedo; el inicio de la inundacion (subida de
aguas) ocasiono un descenso de Ay g, en todas las especies excepto A. nitens, cuyos arboles sufren los efectos de la

sequia por estar mas alejados del cauce del rio (Fig. 5). Los valores volvieron durante la maxima inundacién o la bajada de
aguas a aquellos en drenaje, indicando un proceso de aclimatacion (Rengifo et al., 2005).
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Figura 5. Cambios estacionales en la tasa fotosintética y la conductancia estomatica de las
especies indicadas. Los valores son media + ES (n=4). D, drenaje; SA, subida de aguas; I, maxima
inundaciéon; BA, bajada de aguas. Letras diferentes indican diferencias significativas entre
estaciones. Modificado de Rengifo et al., (2005).

El contenido de ABA xilemético y foliar fue menor durante el drenaje y mayor a la entrada de aguas en C. laurifolia y P.
orinocoensis; g, también disminuy6 a la subida de aguas, sugiriendo una relacion positiva entre el contenido de ABA y el

cierre estomatico (Fig. 6; Rengifo et al., 2006). Esto ha sido demostrado en especies no tolerantes a la inundacion, tales
como el tomate (Else et al., 1995; pero ver Else et al., 2009 para hipétesis alternativas).
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Figura 6. Relacion entre el contenido xilematico de acido abscisico y la conductancia estomatica
en arboles de Campsiandra laurifolia. Los valores son mediaz ES (n=6). Se indica la estacion
cuando fueron hechas las determinaciones. Se incluye el coeficiente de determinacion de la
regresion.

Limitacion mesofilar relativa de la fotosintesis

En un estudio publicado en 2008, las curvas de respuesta fotosintética a C, de algunas de estas especies también sufrieron
cambios estacionales, mostrando con el inicio de la inundacion una reduccion tanto de la A saturada por C; (Asat) como de la

pendiente de la porcion lineal (lamada por algunos autores eficiencia de carboxilacion); en la maxima inundacion estos dos
valores retomaron aquellos en suelo drenado (Fig. 7).
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Figura 7. Respuesta de la tasa fotosintética (A) a la [CO,] intercelular en las especies indicadas

durante el drenaje (circulos cerrados), durante la subida de aguas (circulos abiertos), con 2 m de
inundacion (triangulos cerrados) y con 5 m de inundacion (triangulos abiertos). Los valores son
media = ES (n=4). Tomado de Herrera et al., (2008a).

En C. laurifolia y S. paniculata, A disminuy6 a la subida de aguas, mientras que en las otras dos especies aumentd,
denotando que durante la sequia habian sufrido cierto estrés hidrico; en todas las especies, A fue maxima en la méxima
inundacion (Fig. 8). La inundacion disminuyé g, fuertemente en C. laurifolia y S. paniculata, no la afectd en A. nitens y la

aumenté en E. tenuifolia. Este patrén general observado por Herrera et al., (2008a) ya habia sido encontrado previamente por
Fernandez et al., (1999) y Rengifo et al., (2005). La relacion C,/C, (C,=[CO,] ambiental) aumenté al inicio de la inundacion

para reducirse otra vez con la maxima inundacién. La EC se mantuvo constante en dos de las especies, disminuy6 con la
inundacion en una, y aumento con la maxima inundacion en dos. Con la inundacion, L, disminuy6 en todas las especies,

sugiriendo esto que no es solo el cierre estomatico lo que ocasiona el descenso de A; por su parte, definiendo L =0 en la
estacion en que A, fue maxima (para una definicion de L y L, ver Lawlor 2002), o sea, el drenaje, L, aumentd con la
subida de aguas en todas las especies. En dos de las especies, L disminuyo otra vez en algin momento del ciclo de

inundacion. El contenido de PST disminuyé a la subida de aguas en todas menos S. paniculata y aumenté en todas durante
12. El contenido de clorofilas disminuyé a la subida de aguas en todas las especies menos S. paniculata y fue maximo en |11
en todas las especies, disminuyendo otra vez en 12, posiblemente por efectos de la edad foliar.
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Figura 8. Cambios con la inundacién en la tasa fotosintética maxima (A), la
estomatica (g,), la relacion entre la [CO,] intercelular y la ambiental (Cllca), la

carboxilacion (EC), la limitaciébn estomética relativa (Ls), la limitacion mesofilar
fotosintesis (L), el contenido de proteina soluble total (PST) y el contenido de clorofilas en las

conductancia
eficiencia de

relativa a la

especies indicadas. D, durante el drenaje; SA, durante la subida de aguas; |1, inundacién por 2 m
de agua; 12, inundacién por 5 m de agua. Los valores son media+ ES (n=4). Letras diferentes
indican diferencias significativas debidas a la estacion. Modificado de Herrera et al., (2008a).
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Fotoinhibicion

En el estudio realizado por Rengifo et al., (2005), los descensos en A'y g no estuvieron asociados a cambios importantes ni
en el contenido de clorofila total ni en el rendimiento cuantico potencial del PSIl medido antes del amanecer (F /F ; Genty et
al., 1989) (Fig. 9); con la inundacion, F /F_ disminuyé significativamente en todas las especies pero en ningln caso hasta

valores considerados indicadores de fotoinhibicion crénica Bolhar-Nordenkampf y Oquist (1993). Esto sugiere que aun cuando
hubo un incremento en L_ (posiblemente por pérdida de rubisco), los mecanismos de disipacion del exceso de energia

radiante absorbida fueron suficientes para evitar la fotoinhibicion crénica, tal como se encontré en hojas emergentes de
plantulas inundadas de P. orinocoensis, Fernandez (2006). En hojas sumergidas de E. tenuifolia, C. laurifolia, S. paniculata y
P. ovatifolium, F /F _ fue menor que en hojas emergentes, pero a valores no indicadores de fotoinhibicion cronica (Rengifo et

al 2001). Por el contrario, en hojas sumergidas tanto de P. orinocoensis (F /F=0.6; Fernandez, 2006) como S. paniculata
(F/F,=0.2; Waldhoff et al., 2002) se hallaron evidencias de fotoinhibicion cronica.
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Flujo de savia

Herrera et al., (2008b) aportaron evidencias de que la inundacién ocasiona una disminucion de la absorcion radical de agua,
manifestada por una disminucion en la velocidad de flujo de savia xilematica (V) medida por el método de Granier (1987). En
arboles de C. laurifolia en suelo drenado pero himedo, el curso diario de V sigui6 el de densidad de flujo foténico fotosintético
(DFF), pero al comienzo de la inundacién V fue independiente de DFF, indicando que otro factor estaba gobernando V (Fig.
10). Se encontr6é un alto V durante la noche en los periodos de subida de aguas, en concordancia con multiples reportes de
transpiracion nocturna (Snyder et al.,, 2003), lo cual puede ser interpretado como un mecanismo de relleno de
condensadores vaciados durante el dia (Herrera et al., 2008b). En el maximo de inundacion, los dos cursos fueron paralelos.
La recuperacién parcial del curso diurno de V se relacioné con la aparicion de raices adventicias en las ramas cercanas al
nivel del agua, lo cual ha sido observado repetidamente en especies tolerantes (Parolin, 2001; Colmer y Voesenek, 2009) e
interpretado como un mecanismo de mejora del suministro de oxigeno (Kozlowski, 1984). En maxima inundacion V__  fue

inferior al valor en drenaje ya que apenas un 25 % de la copa de los arboles se hallaba en el aire. La produccion de raices
adventicias no fue un fendmeno generalizado en las especies deligap6 de Mapire, coincidiendo con observaciones de
Wittmann y Parolin (2005).
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Figura 10. Cambios estacionales en el curso diario de velocidad de flujo de savia (V) en arboles de
Campsiandra laurifolia y la densidad de flujo foténico fotosintético (DFF). Los valores de V (circulos)
son mediat ES (n=10); los valores de DFF (triAngulos) son medidas puntuales. Modificado de
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Los resultados discutidos permiten proponer un modelo para la aclimatacion a la inundacién de las especies del igap6 de
Mapire (Fig. 11). En méaxima inundacion, la aparicion de nuevas estructuras morfoanatémicas conduce a un aumento de la
absorcién radical de agua y, posiblemente, a la sintesis de acuaporinas radicales, y a una disminucién del suministro de ABA
a las hojas. La disminucion de ABA permite la apertura estomatica; la mejora en el suministro de O, permite un aumento de

la absorcion radical de N, que conlleva sintesis de rubisco, lo cual se traduce en una disminucion de L,y un aumento de A,

manteniéndose LS constante.
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Figura 11. Posible mecanismo de aclimatacion a la inundacién en arboles tolerantes.
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