Ano XI, N°1 /2002

- % - Enero - Abril
BCOSISIEMAS wpszmmssemcomees
Y TEGNICGA DE ECOLOGIA ¥ MEDIO AMBIENTE

Proyecto de investigacion

La emision de compuestos orgdanicos voldtiles por las plantas
mediterrdneas.

Una gran parte de los compuestos organicos volatiles (COV)

presentes en la atmosfera provienen de las emisiones de las
plantas (Lerdau et al. 1997, Seufert 1997) con lo que queda
demostrado una vez mas que la composicion de la atmodsfera Josep Pefiuelas y Joan Llusia
terrestre es en gran parte producto de la actividad biologica. Los
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atmosféricas las hemos sumarizado en la Tabla 1.

Los COVs son producidos en muchos tejidos vegetales diferentes y mediante diversos procesos
fisiologicos. Algunos (ej. metil salicilato, hexenal o terpenos) pueden actuar como compuestos
defensivos contra patégenos y herbivoros, y otros (ej. metil jasmonato, alquenos, (E)-3-hexeno-1-ol o
terpenos) como compuestos quimicos de informacion entre las distintas partes de una misma planta,
entre plantas distintas y entre plantas y animales y microorganismos (Farmer y Ryan 1990, Langenheim
1994, Peniuelas et al. 1995, Lerdau et al. 1997, Shulaev et al. 1997). Otras posibles funciones de COVs
como el isopreno y los terpenos son la estabilizacion y proteccion de las membranas vegetales contra las
altas temperaturas o la alteracion de la floracion de las plantas vecinas (Sharkey y Singsaas 1995, Terry
et al. 1995, Tingey et al. 1991, Loreto et al. 1998, Pefiuelas y Llusia 2002). Los terpenos pueden incluso
estar implicados en el desarrollo de incendios forestales (Owens ef al. 1998, Penuelas 1996).

Los COVs biogénicos contribuyen a la carga de hidrocarburos de la atmoésfera y afectan
significativamente la quimica y el clima de la atmoésfera, a través de la formacion de ozono y aerosoles,
la oxidacion del metano, o el balance del mondxido de carbono (Chameides ef al. 1988, Guenther et al.
1995, Andreae y Crutzen 1997, Lerdau et al. 1997, Kavouras, Mihalopoulos y Stephanou 1998,
Kavouras et al. 1999).
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Tabla 1. Principales tipos de COVs emitidos por las plantas. Estos datos han sido extraidos de Guenther et al. (1995), y a partir de
revisiones de Bonsang y Boissard (1999), Kesselmeier y Staud (1999) y Fall (1999).

Especie Emision global Reactividad Concentraciones
anual estimada | (vida media en atmosféricas
(Tg C) la atmdsfera en
horas)
Isopreno 175-503 4.8 ppt a algunas ppb
Monoterpenos 127-480 2.4-4.8 ppt a algunas ppb a-pineno, B-pineno, limoneno
Otros COVs reactivos ~260 <24 1-3 ppb 2-metil-3-buteno-2-ol, hexenal,
acetaldehido
Otros COVs menos reactivos ~260 >24 2-30 ppb Metanol, etanol, &cido férmico,
acido acético, acetona
Etileno 1-20 45.6 ppt a algunas ppb

Tasas de emision y factores que las controlan en los ecosistemas mediterraneos

A caballo entre dos proyectos CICYT (CLI97-0344, REN-2000-0278/CLI) hemos llevado y estamos
llevando a cabo medidas de las emisiones biogénicas en nuestra vegetacion mediterranea bajo diferentes
condiciones ambientales. Las emisiones de COVs son muy variables en el tiempo y en el espacio y entre
las distintas especies mediterraneas, normalmente moviéndose en el rango de 0 a 100 pg g1 PS ha
(Kesselmeier y Staudt 1999, Pefiuelas y Llusia 2001a), lo que no deja de intrigar pues puede representar
una porcion significativa del carbono fijado por la planta, desde 0 a 8% o incluso mas en condiciones de
estrés, cuando por otra parte la fijacion estd muy disminuida (Staudt y Bertin 1998, Pefuelas y Llusia
1999a,b, Llusia y Pefiuelas 2000). Cabe recordar que la emision global se estima que ronda entre los 823

y los 1523 Tg C (Tabla 1).

Hay una gran variabilidad temporal y espacial de las tasas de emision de COVs debida en gran parte a la
gran complejidad de factores que las controlan. En estos proyectos hemos intentado abordarlos
especialmente por lo que se refiere a los terpenos que junto con el isopreno representan la mayor
proporcion de COVs (>50 % del total, Guenther et al. 1995, Kesselmeier y Staudt 1999) aunque no
hemos olvidado otros identificados recientemente como los 4cidos orgénicos, o los aldehidos y alcoholes
(Penuelas y Llusia 2001b). Las emisiones resultan esencialmente de la difusion de los COVs a través de
un gradiente de presion de vapor desde los compartimentos celulares de concentraciones relativamente
altas al aire circundante de la hoja donde las concentraciones son relativamente bajas como
consecuencia de la alta reactividad y generalmente corta vida de muchos de estos COVs (Fall 1999). Las
emisiones son controladas pues por la volatilidad de cada COV y por los factores internos (genéticos y
bioquimicos) y externos (abidticos y bidticos) que alteran a corto y largo plazo: 1) las concentraciones
de COVs en las plantas, 2) la presion de vapor de los COVs y/o 3) la resistencia a la difusion de COVs a
la atmosfera.
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Genética

Esté claro que la genética determina fuertemente la produccion de COVs, haciendo la emision altamente
especifica de cada especie o incluso de cada ecotipo, como se ha demostrado con nuestros resultados
sobre la encina que han sido parecidos a los que han obtenido investigadores de Montpellier, pero muy
diferentes de otros grupos como los italianos. Esto podria ser debido a las diferencias evolutivas en las
distintas regiones mediterraneas (Pefiuelas y Llusia 1999a).

Especies almacenadoras y no almacenadoras

Los diferentes compartimentos 'y
estructuras  celulares donde son
producidos los COVs influencian los
procesos de difusion, pero ademas hay
un factor adicional importante. Una
vez producidos, estos COVs pueden
ser almacenados o no en estructuras
especializadas dependiendo de los
compuestos y de las especies. Por
ejemplo, los terpenos son almacenados
en los tricomas glandulares de las
mentas o en los conductos resiniferos
de los pinos y sus concentraciones
oscilan normalmente entre el 1 y el 3%
del peso seco, pero pueden llegar en
casos excepcionales hasta 15-20%
(Langenheim 1994, Pefiuelas et al.
1995, Shulaev et al. 1997). La cantidad
almacenada puede depender mas a
veces de condicionantes genéticos de
la especie que de las condiciones
ambientales, alterando asi el balance de
fuente-sumidero del carbono (Pefiuelas
y Estiarte 1998). De todas formas, hay
algunas especies como la encina,
Quercus ilex, que producen y emiten
terpenos de forma significativa sin
almacenarlos en ninguna estructura
(Stauld y Seufert 1995, Loreto et al.
1996, Penuelas y Llusia 1999a,b,
Llusia 'y Pefivelas 2000). El
almacenamiento, ademas de afectar a
la concentracién y a la presion de
vapor, afecta de manera importante la
resistencia a la difusion de los COVs.
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Fig. 1. Intrincada red de factores que controlan la emision vegetal de COVs
(de Pefiuelas y Llusia 2001a). Los principales pasos en la produccion y
emision de COVs y los mas importantes factores que los controlan usados
en los modelos estandar corrientes (Guenther ef al. 1995) son representados
en negrita. Los otros factores menos conocidos, mas temporales, mas
locales o de menor efecto no han sido atin incorporados en los algoritmos
estandar comunes. La compleja red resultante de las interacciones explica la
variabilidad espacial y temporal de las emisiones biogénicas de COVs
medidas en el campo y las desviaciones diarias y estacionales de los
algoritmos estandar mas comunes. (+ Efecto positivo, - efecto negativo).
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Esta resistencia es mayor cuando los almacenamientos son internos, como es el caso de los conductos
resiniferos, que cuando se producen en estructuras externas como las glandulas de los tricomas. Y esta
resistencia siempre es mayor que en las especies no almacenadoras. Sin embargo, nos hemos encontrado
que en realidad las emisiones son muy parecidas entre especies almacenadoras y no almacenadoras con
maximos en primavera-verano cuando se dan las méaximas irradiancias y temperaturas (Pefiuelas y
Llusia 1999a, Llusia y Pefuelas 2000). Precisamente la temperatura y la luz son los factores externos
mejor descritos como responsables del control primario de muchas emisiones de COVs.

Temperatura e irradiancia

La temperatura incrementa las tasas de emision de la mayoria de COVs de forma exponencial hasta un
optimo al aumentar las actividades enzimaticas de sintesis, al elevar la presion de vapor de los COVs, y
al disminuir la resistencia de las vias de emision. Incluso para COVs no almacenados como el a.-pineno
en Q. ilex, la emisién aumenta hasta tres veces cuando la temperatura aumenta desde 20 hasta 30 °C
(Loreto et al. 1996). Sin embargo, hemos comprobado la existencia de diferencias en las respuestas
dependiendo de la volatilidad y de la bioquimica del compuesto. Por ejemplo, los terpenos con alta
volatilidad parecen ser mas sensibles al aumento de temperatura que los menos volatiles y, ademas, hay
algunos terpenos como los aciclicos (ej. cis- -ocimeno) cuya emision es mas dependiente de la luz y
menos de la temperatura que la de los demas terpenos (Kesselmeier et al. 1997, Loreto et al. 1998,
Peniuelas y Llusia 1999a, Llusia y Pefiuelas 2000).

La irradiancia influye a largo plazo en la reserva de COVs ya que provee de energia biosintética, regula
la sintesis y controla el crecimiento de las plantas (Tingey et al. 1991, Langenheim 1994). Ademas, la
irradiancia influye a corto plazo (de minutos a horas) en las emisiones de los terpenos no almacenados al
ser compuestos que necesitan de los productos fotosintéticos para su biosintesis (Kesselmeier et al.
1996, Loreto et al. 1996, Bertin et al. 1997, Penuelas y Llusia 1999a,b, Llusia y Pefiuelas 2000). Por el
contrario, parece que tal influencia instantdnea no es importante en el caso de especies almacenadoras
(Pefiuelas y Llusia 1999b, Llusia y Pefiuelas 2000), a pesar de que una parte de la emision puede ser
derivada a partir de terpenos recientemente sintetizados (Kesselmeier y Staudt 1999). De nuevo, la
respuesta no es la misma para los diferentes compuestos. Los terpenos menos volatiles parecen mas
sensibles y responden mas a la luz y a las tasas fotosintéticas que los mas volatiles (Pefiuelas y Llusia
1999a, Llusia y Pefiuelas 2000).

Otros factores abidticos y bioticos

Los modelos de emisiéon de COVs se basan en factores de emision determinados para cada especie y en
factores ambientales tales como la temperatura y la irradiancia (Guenther et al. 1995, Llusia 1999). Sin
embargo, las emisiones son muy variables y sus respuestas a corto plazo, diarias y estacionales, a
menudo se desvian mucho de lo marcado por estos algoritmos basados solo en la irradiancia y la
temperatura (Staudt y Bertin 1998, Harley et al. 1999, Pefiuelas y Llusia 1999b) y que ademas, fueron
desarrollados con datos de plantas de paises del norte crecidas en invernadero y en condiciones
controladas. Algunos trabajos han mostrado que estos algoritmos estdndar pueden infraestimar las
emisiones de isopreno y terpenos bajo las condiciones de alta irradiancia y alta temperatura de las hojas
de sol de los bosques tropicales y templados (Harley ef al. 1997, Keller y Lerdau 1999). Por el contrario,
nuestros resultados han mostrado que estos algoritmos pueden sobrestimar las emisiones de terpenos en
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las condiciones de sequia del verano mediterraneo (Staudt y Bertin 1998, Llusia y Pefuelas 2000,
Pefiuelas y Llusia 1999b). Bajo estas condiciones de estrés hidrico, las emisiones pueden reducirse
considerablemente (Bertin y Staudt 1996, Llusia y Pefiuelas 1998, 2000). Esta reduccion parece ligada a
la limitacion hidrica, la cual genera una disminucion del substrato de carbono y de ATP ligada al cierre
estomatico, y a las bajas humedades que provocan una disminucion de la permeabilidad de las cuticulas
al intercambio gaseoso (Tingey ef al. 1991, Bertin y Staudt 1996, Llusia y Pefiuelas 1998, Llusia y
Pefiuelas 1999). Ademas, hay otros factores estacionales y fenologicos, como la salida de las hojas, la
floracion, la fructificacion o la senescencia, que también generan desviaciones de los algoritmos
estandar de luz y temperatura (Llusia y Pefiuelas 2000, Pefiuelas y Llusia 1999a) y que producen
cambios en las concentraciones y composicion de COVs y en la permeabilidad de la cuticula, y por tanto
alteran la presion de vapor de los COVs y la resistencia a la difusion de la cuticula.

Existen otros factores aparte de los ya mencionados anteriormente (alta irradiacion, alta temperatura,
disponibilidad hidrica, estadio de desarrollo, o estadio fenoldgico) que desvian las emisiones de los
algoritmos estandar, haciendo ain mas complejas sus predicciones. Asi, la perturbacion fisica por la
lluvia, el viento, el granizo, o la cosecha inducen la produccion de COVs en los tejidos proximos a la
herida, alteran las estructuras almacenadoras y permiten la volatilizaron directa de los COVs
almacenados, aumentando la emision (Tingey et al. 1991). El viento facilita la emision al disminuir la
resistencia a la difusion. Y, ademads, hay otro curioso, sorprendente e importante, en potencia, factor que
hemos descubierto en estos proyectos: el ozono, que como es bien sabido, es un contaminante
atmosférico secundario que se produce cuando los COVs y los NOx estan presentes en condiciones de
altas temperaturas y radiacion solar elevada. Como ocurre con otros factores de estrés, el ozono podria, a
su vez, favorecer las emisiones de COVs en respuesta al estrés y dafio que produce. En nuestros
proyectos hemos comprobado, en camaras de cielo abierto, como aumenta un orden de magnitud la
emision de COVs de algunas especies como el tomate, el algarrobo o el olivo cuando crecen en
concentraciones de ozono incrementadas en 40 ppbv (Pefiuelas ef al. 1999, Llusia et al. 2002). Aunque
estos resultados no los hemos hallado en otras especies como el pino o la encina (Pefuelas et al. 1999,
Heiden et al. 1999, Llusia et al 2002), este fenomeno merece ser estudiado con nueva y mayor atencion
pues si fuese minimamente general, tendriamos una retroalimentacion positiva sobre la formacion de
0ZOono.

Los factores bidticos externos también determinan la emision de COVs. Por ejemplo, durante estos
proyectos también hemos descubierto que existe la interferencia intra e interespecifica entre vecinos en
la emision de terpenos entre especies como el pino carrasco y la encina. Hemos visto, por ejemplo, como
las tasas de emision de COVs se incrementan cuando el vecino es un pino y no cuando es una encina
(Pefiuelas y Llusia 1998). Hay mucha mas evidencia del efecto de la interaccion con animales y otros
organismos. Muchos COVs poseen capacidad defensiva al actuar como armas quimicas o repelentes
alimentarios, pero también hay otros que son atrayentes de polinizadores (Harborne 1991, Langenheim
1994, Pefiuelas et al. 1995, Shulaev et al. 1997). En estos proyectos también hemos comprobado como
hay ciertos COVs que son emitidos durante el ataque por fitéfagos para reclutar a los enemigos naturales
del herbivoro, depredadores y parasitos (Dicke et al. 1990, Turlings et al. 1990, Turlings y Tumlinson
1992, Bruin et al. 1995, Llusia y Peniuelas 2001). Ademas, no s6lo las hojas infestadas sino la planta
entera, ¢ incluso las plantas no infestadas, parecen emitir COV's como sefiales en respuesta al ataque por
fitéfagos (Turlings y Tumlinson 1992, Bruin et al. 1995). La importancia ecoldgica de estas emisiones
provocadas por factores bidticos es evidente; en cambio la evaluacion y modelizacion de su importancia
para los flujos de COVs troposféricos es incluso mas dificil que los factores abidticos anteriormente
mencionados, puesto que estos ataques de herbivoros pueden ser bastante localizados en el espacio y en
el tiempo. Ademas, las tasas de emision de algunos de estos compuestos defensivos o de sefiales como el
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metil jasmonato (Farmer y Ryan 1990) parecen demasiado bajos para poder jugar un papel importante
en la quimica de la atmosfera (Lerdau et al. 1997).

Conclusiones

Puesto que la accion de la mayoria de estos factores bidtico y abioticos sigue siendo mal conocida,
presenta diferentes efectos sobre los diferentes COVs, y puestos que muchos de estos factores covarian y
estan intimamente relacionados en una compleja red de interacciones, es dificil evaluar su importancia
relativa e incorporarlos correctamente en algoritmos mejorados que modelen con mayor precision la
gran variabilidad de las emisiones biogénicas de COVs. Con este objetivo y también con el de mejorar el
conocimiento del papel bioldgico que juegan, se requiere mayor cooperacion entre bidlogos, quimicos,
fisicos, ecdlogos y modelizadores. Los modelos y medidas de emisiones reales deberian ser
acompafiados por estudios simultdneos de caracter genético, fisioldgico (tasas fotosintéticas, relaciones
hidricas), ecoldgico (herbivoros) y fisico-quimico (meteorologia, quimica atmosférica y del ozono) no
solo en regiones templadas sino también en regiones menos estudiadas como la tropicales o las 4ridas.
La aproximacion deberia ser multidisciplinaria y multidimensional e integrar los diversos procesos y
escalas de emision de COVs —desde los genes a las vias metabdlicas, a través de células, tejidos y
cubiertas, hasta paisajes, regiones y la biosfera entera. Los frutos serian grandes para la fisiologia, la
ecologia y la quimica atmosférica. Darian luz a la todavia enigmatica emisiéon de COVs por las plantas.
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