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La temperatura baja y la radiacion alta en las zonas frias, son factores que
pueden causar fotoinhibicidn en las plantas (ej. la vid en Nobsa, Boyaca).
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RESUMEN

La luz es esencial para el crecimiento y desarrollo de las plantas, pero
en alta intensidad, puede hacerse nociva. La fotoinhibicién, definida
como la inhibicién de la fotosintesis causada por el exceso de radia-
cién, afecta la produccién en condiciones de campo, en gran medida.
La exposicidén adicional a factores de estrés durante la exposicién a la
radiacién alta, aumenta el potencial del efecto fotoinhibitorio, de este
modo, la inhibicién de fotosintesis indica que la planta estd sometida
a condiciones estresantes. La fotoinhibicién puede ser reversible, jugando un papel de proteccién de los fotosis-
temas, pero también puede reflejar un dafio que ya ha sucedido en el aparato fotosintético, caso en el cual, es
irreversible. En esta revision, se presentan algunos mecanismos fisioldgicos y moleculares de la fotoinhibicién
y la interaccién entre la luz y otros factores causantes de estrés y se discuten sus efectos en las plantas.
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FOTOINHIBICION: RESPUESTA FISIOLOGICA DE LAS PLANTAS

ABSTRACT

Light is essential for plant growth and development, but too much of it may be harmful. Photoinhibition, defi-
ned as the inhibition of photosynthesis caused by excessive radiance, affects field production at a great extent.
The exposure to additional stress factors during exposure to high radiance increases potential for photoinhibi-
tory effects, so that inhibition of photosynthesis indicates that the plant is submitted to stressful conditions.
Photoinhibition may be reversible, playing a protective role for the photosynthetic systems, but it can also
reflect damage that has already occurred in the photosynthetic apparatus, being irreversible in this case. In this
review, some physiological and molecular mechanisms of photoinhibition are presented and the interaction
between light and other stress factors and their effects on plants are discussed.

Additional key words: Photosystem I, PSII, photosystem I, PSI.
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INTRODUCCION

A pesar de que la luz representa un sustrato
fundamental para la realizacién de la fotosin-
tesis, una intensidad luminosa que sobrepase el
nivel de adaptacién de los vegetales, combina-
da con otros factores causantes de estrés, cau-
sa reduccién en la actividad fotosintética. Si la
energia luminica absorbida que llega a los cen-
tros de reaccidn, excede la cantidad de energfa
que puede utilizarse, se pueden generar dafos
en el aparato fotosintético (Demming-Adams
y Adams, 1992; Horton et al., 1994; Lucinski y
Jackowski, 2006). El fenémeno de la fotoinhi-
bicién se conoce desde hace mds de 100 afos
a través de los trabajos realizados por Ewart
(1896) quien se encuentra dentro de los prime-
ros investigadores en estudiar el fendmeno de la
fotosintesis bajo condiciones ambientales rea-
les (Adir et al., 2003). El término fotoinhibicién
(PI) fue definido originalmente por Kok en 1956,
como una reduccién en la actividad fotosintéti-
ca que ocurre como consecuencia de un exceso
de iluminacién (Yordanov y Veleikova, 2000).

Desde las primeras etapas de la investigacion
de este fenémeno, se reportd la inactivacidén de
los fotosistemas [ y 1II, es asi como se observé
la PI del fotosistema I (PSI) en Spinacia oleracea
bajo condiciones tanto aerébicas como anaerdbi-
cas. En estas observaciones, la iluminacién de
las membranas de los tilacoides con 30.000 lux,
bajo condiciones aerébicas, disminuyd la activi-
dad fotorreductora del NADP*, el cual fue 10%
menos que en el control, y ademas, se encontrd
que el 40% de los centros de sulfuro de hierro
(FeS) permanecian intactos (Inoue et al., 1986;
1989). Hasta hace poco, el término fotoinhibicién
se utilizé principalmente como un sindénimo de
PI del fotosistema II (PSII), dado que la proteina
D1 habfa sido considerada como el objetivo prin-
cipal de la PI (Andersson y Styring, 1991; Barber
y Anderson, 1992; Aro et al., 1993), y también,
porque el PSI es mas estable que el PSII bajo con-
diciones de iluminacién excesiva (Powels, 1984).
El dafio causado por la luz incluye la inhibicién
del PSII y la degradacién de la proteina D1 (Aro
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et al., 1993). Sin embargo, en la tltima década,
algunas publicaciones muestran que a tempe-
raturas bajas e iluminacién escasa, el PSI se ve
mas afectado que el PSII en algunas plantas (Te-
rashima et al, 1994; Havaux y Davoud, 1994;
Sonoike y Terashima, 1994; Tjus et al., 1998; Zak
y Pakrasi, 2000).

En relacién con la PI en el PSII, en Calathea
makoyana, expuesta a temperatura baja (5°C) y
oscuridad, la eficiencia del PSII y la apariencia de
las hojas no resultaron afectadas, como cuando
las plantas se expusieron a temperatura baja e
iluminacién (120 umol ‘m2-s), condiciones que
fueron motivo de PI severa, e incluso aparecie-
ron zonas necréticas en las hojas (Hogewoning y
Harbinson, 2007).

Las caracteristicas de la fotoinhibicién depen-
den basicamente de la cantidad de luz a que las
plantas estdn expuestas. Cuando el exceso de
luz es moderado, se reduce la utilizacién de los
quanta pero no se modifica la rata fotosintética
maxima. La utilizacién de los quanta puede vol-
ver a tener un valor elevado cuando el flujo de
fotones se reduce y queda por debajo del punto
de saturacién. Este tipo de PI se conoce como fo-
toinhibicién dindmica y se origina mediante la
conversion en calor de la energia luminica ab-
sorbida (Osmond, 1994).

Por otro lado, cuando el exceso de luz es extremo,
se pueden causar danos en los fotosistemas y esos
dafios conducen a un descenso tanto de la utiliza-
cién de los quanta, como de la rata fotosintética.
Este efecto permanece durante un periodo relati-
vamente prolongado (semanas o incluso meses),
al contrario de cuando se presenta el fenémeno
de fotoinhibicién dindmica. Este tipo de PI se co-
noce como fotoinhibicién crénica (Osmond,1994).

En un principio se pensd que la reduccién en

la utilizacién de los quanta era el resultado de
danos causados en el aparato fotosintético. En
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el momento se ha aceptado que la reduccién de
la utilizacién de los quanta, durante un periodo
corto de tiempo, probablemente refleja un meca-
nismo de proteccién del vegetal contra el exceso
de luz incidente, mientras que la PI crénica se
origina en una falla o en una sobrecarga en los
mecanismos de proteccién (Taiz y Zeiger, 2000).

La PI dindmica aparece normalmente en horas
del medio dia, cuando las hojas estan expuestas
a una gran cantidad de radiacién solar y por tan-
to, se presenta una reduccién en la fijacién del
carbono. Este efecto se acentlia a temperaturas
bajas y la PI puede convertirse en crénica bajo
condiciones climdticas extremas. En Brassica na-
pusy en Zea mays, la reduccidn diaria en la tasa
fotosintética como consecuencia de la PI reduce
en 10% la produccién de biomasa al final del pe-
riodo vegetativo (Long et al., 1994). Este valor
parece no ser muy significativo; sin embargo, po-
dria influenciar negativamente la posibilidad de
supervivencia de algunas poblaciones de plantas,
pues bajo condiciones de PI, se acentda la com-
petencia por el carbono y sobre su reduccién, lo
cual puede tener consecuencias negativas (Taiz
y Zeiger, 2000). Como es el caso de sistemas de
produccién donde plantas cultivadas y arvenses
se desarrollan en conjunto.

Muchas veces, los vegetales se ven confrontados
con el problema de que la energia luminica inci-
dente puede ser mayor que el requerimiento de
NADPH y ATP en el metabolismo fotosintético.
Este es, por ejemplo, el caso de un exceso de ilu-
minacién en plantas, cuando el metabolismo es
insuficiente a causa de la temperatura; a tempe-
raturas altas, cuando los estomas estan cerrados
para disminuir la pérdida de agua, o a tempe-
raturas bajas, cuando el metabolismo es lento
por la reduccién de la actividad enzimatica. Por
tanto, la excitacién excesiva de los fotosistemas
puede conducir a una reduccién considerable de
los componentes del transporte de electrones en
la fotosintesis (Heldt, 1996).
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DIFERENCIA EN LA FOTOINHIBICION DE
LOS FOTOSISTEMAS 1Y I

El PSII ha sido considerado ampliamente como
el objetivo principal, cuando se presenta P, dado
que, como ya se menciond, el PSI es mds estable
que el PSII bajo una intensidad luminosa eleva-
da, y porque su inactivacién se observa de ma-
nera muy eventual in vivo (Havaux y Eyletters,
1991), a pesar de esto, en membranas aisladas
de tilacoides, el PSI es tan susceptible al exce-
so de luz, como el PSII (Tjus, 1995). El primer
objetivo de la PI del PSI bajo iluminacién eleva-
da en las membranas de los tilacoides son los
aceptores terminales de electrones Fx, FAy FB en
el centro de reaccién (Inoue et al., 1986) (figura
1). También se ha encontrado que el oxigeno es
necesario para la inactivacién del PSI bajo con-
diciones de alta iluminacidn, lo cual sugiere que
los dafios en este fotosistema son causados por
radicales reactivos de oxigeno (ROS) (Tjus y An-
derson, 1993).

Figura 1. Esquema del fotosistema l (PS I).
Tomado de Joly (2004).

La sensibilidad del PSI al exceso de luz en mem-
branas aisladas de tilacoides en comparacién con
plantas completas demuestra que el complejo del
PSI esta protegido efectivamente por mecanismos

existentes en los cloroplastos, pues el lugar don-
de se producen los superéxidos en los cloroplas-
tos es cercano al PSI (Asada, 1994). Las enzimas
Cu- y Zn-superdxido dismutasa, que convierten
el superdxido en perdxido de hidrdgeno, estan
presentes en concentraciones altas en el estroma
del protoplasto, especialmente alrededor del PSI
(Ogawa et al., 1995). El peréxido de hidrégeno se
reduce a agua mediante la accidn de la ascorbato
peroxidasa, la cual esta unida a los tilacoides del
estroma, cerca del PSI (Miyake y Asada, 1992).
Por tanto, muy posiblemente, las enzimas reduc-
toras de oxigeno de los cloroplastos podrian ser-
vir para proteger el PSI in vivo.

En plantas sensibles a bajas temperaturas, como
Cucumis sativus y Solanum tuberosum, los tra-
tamientos con intensidades altas de luz a bajas
temperaturas implican que el PSI, mds que el
PSII, es el principal objetivo celular de la PI in
vivo. Se ha propuesto que el dafio puede ser cau-
sado por oxigeno singlete y por los superdxidos
producidos por el PSI; también se ha propuesto
que las temperaturas bajas causan una disminu-
cién en la tasa de fijacion de CO,, lo que tendria
como consecuencia, una acumulacién del poder
reductor en el lado aceptor del PSI, ademas, se
dice que las temperaturas bajas causan lesiones
en la doble capa lipidica de las membranas o pue-
den inactivar las enzimas reductoras de oxigeno,
como la superéxido dismutasa. (Havaux y Da-
vaud, 1994; Sonoike y Terashima, 1994; Terashi-
ma et al.,1994; Sonoike, 1996; 1996a, b).

En Triticum aestivum se ha encontrado que ni-
veles elevados de radicales activos de oxigeno,
como los producidos bajo condiciones severas de
estrés, inactivan y degradan la superdxido dis-
mutasa (Casano et al., 1997).

Las condiciones que inducen la fotinhibicién del
PSI son completamente diferentes a las que per-
miten este fendmeno en el PSII. En el segundo
caso, se requiere una intensidad luminosa muy
fuerte, que abarque la completa intensidad de
la luz solar; en contraste, la PI del PSI se pue-
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de inducir bajo iluminacién débil, a 4-5 °C, por
pocas horas. Este fendmeno se puede presentar
in vivo, cuando las condiciones de intensidad
luminosa son insuficientes para causar PI en el
PSI. Ademas, el hecho de que la PI del PSI no
pueda continuar en ausencia de oxigeno, su-
giere que en este proceso estan involucrados
las ROS (Tjus et al., 1998; Scheller y Haldrup,
2005; Sonoike, 1996a).

Se ha propuesto que en el PSII, el oxigeno sin-
glete desarrolla un papel importante en el pro-
ceso fotoinhibitorio (Barber y Andersson, 1992),
mientras que, de acuerdo con el reporte de Hideg
y Wass (1995), no se produce oxigeno singlete
en el PSI. Aparentemente, las ROS provenientes
del superéxido son bastante importantes en este
proceso; ademds, los fotosistemas Iy II respon-
den de manera diferencial a los tratamientos con
H,0, en condiciones de oscuridad. Estda com-
probado que la proteina PsaB, componente del
centro de reaccién del PSI, no se degrada en la
oscuridad, mientras que la proteina D1 del PSII
sufre alteraciones con este tratamiento. Dado
que la magnitud de la PI del PSI esta determina-
da principalmente por la temperatura, mientras
que en el PSII tanto la temperatura como la den-
sidad del flujo de fotones determinan este fend-
meno, se podria concluir que el PSI es el objetivo
cuando se causan dafos por bajas temperaturas
e intensidad luminosa escasa. En contraste con
la proteina D, del PSII, la cual se restituye rapi-
damente bajo condiciones de iluminacidn, la tasa
de restitucidén de la protefna PsaB del PSI no es
alta y podria no contribuir al reestablecimiento
del fotosistema, luego de la P,, como sucede con
la proteina D, (Mattoo et al., 1984; Miyao et al.,
1995; Jensen et al., 2007) (figura 2).

CONTRIBUCION DE LA RADIACION
ULTRAVIOLETA A LA FOTOINHIBICION

En el trépico, debido al d&ngulo escaso en el cenit
solar y a la delgada capa estratosférica de ozono
(0,), las plantas soportan niveles de radiacion
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Figura 2. Esquema del fotosistema Il (PS I1).
Tomado de Joly (2004).

UV-B mas altos que en otras latitudes. La cre-
ciente reduccién antrépica de la capa de ozono se
ha documentado ampliamente en la regién an-
tartica asf como la disminucién del ozono total
en las medias y altas latitudes de ambos hemis-
ferios; sin embargo, la medicién de los cambios
en los niveles de ozono en el trépico son mas
problematicas. Se debe destacar que la radiacién
UV-B conlleva a dafios por fotooxidacién, altera-
ciones en las membranas celulares y en el DNA
de los vegetales (Madronich et al.,, 1995, Knop-
pik, 1999). Los modelos propuestos por Bojkov y
Fioletov (1996) muestran una tendencia negativa
en los niveles de O, en la zona tropical, la cual
no es significativa sobre la linea ecuatorial, pero
adquieren importancia a partir de 25° de latitud
norte y sur. Aunque esa tendencia puede ser re-
sultante de los eventos naturales recientes, no se
puede excluir una futura reduccién antrépica de
los niveles de O, en la franja tropical. Algunas
evidencias sugieren que las plantas tropicales, a
pesar de su alta resistencia propia a la radiacién
UV-B, pueden resultar afectadas por el incre-
mento de la radiacién UV-B, como resultado de
la reduccion de la capa de O, (Ziska, 1996). La
reduccién de la capa de O, en la franja tropical
incrementaria la radiacién UV-B incidente sobre
las plantas por encima de los niveles maximos
soportados por los vegetales en la era geoldgica
actual (Caldwell et al., 1989).
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Las plantas tropicales pueden exhibir una fuerte
reduccién de la actividad del PSII como respues-
ta a la radiacién UV natural; sin embargo, estas
hojas pueden adquirir una proteccién eficiente
contra los rayos UV, dependiendo de la edad de
la hoja y del tiempo de exposicién a intensida-
des altas de luz solar. La disminucién inducida
en el espesor de la capa de ozono permite la en-
trada de una mayor cantidad de los rayos UV-B,
los cuales tendrfan un efecto negativo sobre el
aparato fotosintético de las plantas tropicales,
particularmente en plantas acondicionadas a la
luz difusa que de repente se exponen a radiacién
solar alta (Krause et al., 1998). En las hojas de
los arboles tropicales, la radiacién UV-A 'y UV-B
puede contribuir a una reduccién reversible de la
eficiencia potencial del PSII presentada a com-
pleta exposicién a la luz solar. La sensibilidad
del PSII a la radiacién UV-B natural depende del
grado de acondicionamiento al ecosistema, y del
desarrollo de las hojas, y ésta tiende a disminuir
con la concentracién y la naturaleza de los com-
puestos vacuolares capaces de absorber los ra-
yos UV. En arboles acondicionados a la sombra,
expuestos periddicamente a la luz solar directa,
el dafo en las proteinas se indicé mediante un
efecto fuerte de la radiacién fotosintéticamente
activa (Photosynthetically active radiation - PAR)
y la radiacién UV sobre la relacién Fluorescen-
cia Variable/Fluorescencia Mdxima de la clorofila
(F,/F,) y sobre la induccién de fluorescencia de
la clorofila, asi como mediante una restitucién
extremadamente lenta de la eficiencia potencial
del PSII. La reduccién en la eficiencia del PSII se
disminuy¢ filtrando los rayos UV-A y UV-B en
la luz a la que se expusieron las plantas del en-
sayo. La fotoinactivacién del PSII fue reversible
bajo condiciones de sombra, pero la restauracién
de de casi toda la actividad de este fotosistema
requiere por lo menos diez dfas. En las hojas de
arboles acondicionadas a la exposicién solar, las
cuales contienen niveles altos de compuestos ca-
paces de absorber la radiacién UV, se noté un
efecto de los rayos UV-B sobre la eficiencia del

PSIl, el cual varié con el estado de desarrollo y
el grado de aclimatacién de las hojas a las con-
diciones de iluminacién (Krause et al., 1999). La
radiacién natural UV-A'y UV-B en la franja tropi-
cal, pueden contribuir de manera significativa a
que se presente el fendmeno de PI del PSII duran-
te la exposicion directa de las hojas a los rayos
solares in situ, especialmente en hojas ubicadas
a la sombra en la corona de los arboles, cuando
se exponen a la totalidad de la radiacién solar
(Krause et al., 1998; 1999).

MECANISMOS DE PROTEC(}I()N
CONTRA LA FOTOINHIBICION

Se ha encontrado que las modificaciones anatd-
micas desarrolladas por las plantas a través de
su evolucién y de la presién de seleccién, han
contribuido a su proteccién contra los efectos
negativos del exceso de radiacién solar. Es asf,
como en Digitalis minor la variedad ‘Minor’ (con
tricomas en las hojas) mostré mayor habilidad
que la variedad ‘Palaui’ (desprovista de tricomas)
en cuanto a la proteccién de la maquinaria foto-
quimica bajo condiciones ambientales que indu-
cen a la fotoinhibicién (Galmez et al., 2007).

La clorofila triplete (°cl*), que aparece como
subproducto ocasional en la antena y en el cen-
tro de reaccién a partir de los intermediarios al-
tamente reactivos de las rutas fotosintéticas, es
téxica basicamente porque cede su energia de
excitacién al oxigeno y genera oxigeno singlete
(102%), que es difusible y tiene la capacidad de re-
accionar inespecificamente con numerosos com-
ponentes celulares. Los carotenoides, como el
B-caroteno, tienen la caracteristica de desactivar
tanto el estado triplete de la clorofila (°cl*) como
el singlete del oxigeno ('0,*). En ambos casos,
este compuesto actlia como aceptor de energia
de excitacién, transformdndose en carotenoide
triplete (°car*) cuya energia ya no alcanza para
la formacién de oxigeno singlete, asi que disipa
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su energfa en forma de calor. De esta manera, los
carotenoides tienen una funcién de proteccién
muy importante. Aun se discute, si la funcién
protectora de los carotenoides es insuficiente
cuando se presenta una excitacién excesiva del
PSII, y el oxigeno singlete producido causa dafos
al complejo PSII, probablemente a nivel de la pro-
tefna D1 (Ramirez,1996; Heldt, 1996).

Por otro lado, se han propuesto algunos me-
canismos de proteccién del PSI a la PI, como
modo de disipacién del exceso de energia lu-
minica, algunos de ellos son: la llamada Ruta
Asada (Asada Pathway), la disociacién funcio-
nal del LHC (Light harvesting complex) del nu-
cleo del complejo PSII mediante la fosforilacién
de proteinas, el ciclo de las xantofilas, el flujo
ciclico de electrones alrededor del PSI, la regu-
lacién baja de la actividad mediante un gra-
diente de protones creado en las membranas
de los tilacoides, y por dltimo, la degradacién
de la protefna D1 (Yordanov y Veleikova, 2000).

Muy probablemente, el mecanismo de la Ruta
Asada es el mas importante. Cuando las ROS se
reducen en las membranas de los tilacoides o en
el estroma, y los electrones fluyen de H,0, a H,0
(Asada, 1994; 1999), el oxigeno acepta electrones
del PSI y produce superéxido, el cual es modifi-
cado a través de la superdxido dismutasa y la
ascorbato peroxidasa hasta convertirse en H,O.
Esta ruta funciona no sélo para disminuir la so-
brerreduccién del PSI, sino que también genera
un gradiente de pH que regula el flujo de electro-
nes del PSII al PSI (Schreiber et al., 1995).

El ciclo de las xantofilas puede ser también de
gran importancia en el mecanismo de protec-
cién contra la PI, dado que se han encontrado
los metabolitos secundarios de este ciclo en una
fraccién del PSI. El ciclo del flujo de electrones al-
rededor del PSI puede disipar la energfa luminica
absorbida por este fotosistema, pero el flujo de
electrones provenientes del PSII no se disminuye
lo suficiente; por tanto, la reduccién en la acti-
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vidad del PSII mediante una regulacién baja es
necesaria para la proteccién del PSI de la PI (Lee
y Thornber, 1995). A pesar de esto, de manera
particular en la halofita Artimisia anethifolia,
expuesta a condiciones de salinidad, los niveles
de zeaxantina y anteraxantina fueron mayores
en dias claros (1500 wmol'm*.s?) que en dias
nublados (700 umol-m*.s), evidenciando que ni
la fotoinhibicién ni el ciclo de las xantofilas se
indujeron bajo condiciones de salinidad en esta
planta (Lu et al., 2003).

Ademas de las reacciones bioquimicas inheren-
tes al metabolismo vegetal, bajo condiciones de
PI, se han obtenido resultados alentadores con la
aplicacién exdgena de CaCl2 en Rumex sp., orien-
tada a la reduccién del efecto negativo de la Pl en
condiciones salinas por NaCl, teniendo como re-
ferentes la disipacion fotoquimica (q,), la eficien-
cia en la captura de la energia de excitacién por
parte del PSII (F,/F,,) y la eficiencia cudntica en
el transporte de electrones en el PSII (¢, ) (Hua-
Xin et al., 2007). De igual manera, la aplicacién
exdgena de glicinbetaina (100 mM-L") en hojas
bandera de Triticum aestivum expuestas a estrés
hidrico, indujo que las plantas se recuperaran
con mayor rapidez del efecto de la PI, que plantas
no tratadas (Ma et al., 2006).

En los cloroplastos, la vitamina E en conjunto
con el ciclo de las xantofilas, lleva a cabo dos
funciones diferentes en los dos sitios donde tiene
lugar la mayor produccién de oxigeno singlete:
preservando el PSII de la fotoinactivacién y pro-
tegiendo los lipidos de la membrana de la foto-
oxidacién (Havaux et al., 2005).

CONCLUSIONES

* Las dimensiones de la PI pueden variar enor-
memente de acuerdo con el estado fisiolégico
del vegetal y con las variaciones en el medio
ambiente en que éste se desarrolla; es asi como
la intensidad luminosa y la duracién de la ex-
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posicién a la luz tienen una gran influencia
sobre el fenémeno de PI.

* A pesar de que las condiciones que inducen la
fotinhibicién del PSI son completamente dife-
rentes a las que permiten este fenémeno en el
PSII, la PI en ambos fotosistemas es igualmente
importante.

* El hecho de que un exceso de luz tenga como
consecuencia un estado de PI, parece depender

basicamente de la eficiencia de los mecanismos
de proteccién y de los procesos de recuperacion
propios de la planta.

* El interés de los cientificos con respecto a la PI
se ha concentrado especialmente en interpretar
los fundamentos bioquimicos de los procesos
que conllevan a un estado de PI y que tienen
como consecuencia, desérdenes fisioldgicos en
las plantas.
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