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RESUMEN

Irradiancias excesivas pueden reducir |la fotosintesis de organismos
fotosintéticos, incluyendo pastos marinos. A este fenébmeno se le conoce como
fotoinhibicion de la fotosintesis. La fotoinhibicion puede afectar estimaciones de
la productividad de praderas de pastos marinos, ya que puede reducir la
fotosintesis en las horas de mayor irradiancia. En este trabajo, se estudio el
papel de la irradiancia en la regulacion de la fotoinhibicion del pasto marino
Zostera marina ante irradiancias elevadas. La fotoinhibicion de la fotosintesis de
Z. marina se evalud mediante fluorescencia de pulsos de amplitud modulada,
considerando como fotoinhibicidn una reduccion de la tasa de transporte de
electrones en el fotosistema Il ante incrementos de irradiancia. La tasa de
transporte de electrones presentd una relacion lineal positiva con la irradiancia.
Lo anterior demuestra que la tasa de transporte de electrones es un parametro
adecuado para estudiar fendmenos que afectan la fotosintesis. Pastos
expuestos a altas irradiancias presentaron una reduccion de la fotosintesis de
30% en las horas de mayor irradiancia. La pendiente de la relacion entre la
fotosintesis y la irradiancia se redujo de 0.2 a 0.16 pmol ¢ m? s™/umol a
irradiancias superiores a 800 umol cuanta m? s™, al tiempo que la disipaciéon no
fotoquimica de energia, determinada por fluorescencia, se incremento de 0.25 a
0.6. La disipacion no fotoquimica de energia present6 una correlacion con la
tasa de transporte de electrones. Lo anterior sugiere que la disipacion no
fotoquimica de energia juega un papel importante en la regulacion de la

fotosintesis en Z. marina. Pastos de la zona intermareal aclimatados a bajas



il
irradiancias sufrieron fotoinhibicion de la fotosintesis al exponerlos a altas
irradiancias. Sin embargo, la fotoinhibicién desaparece en menos de 8 d. Pastos
de la zona submareal presentaron fotoinhibicion de la fotosintesis al ser
expuestos a altas irradiancias, pero se aclimataron en menos de 6 d. Lo anterior
sugiere que los pastos de la zona submareal se podrian aclimatar a las
irradiancias presentadas en la zona intermareal. También se analizo el efecto de
las altas irradiancias en la morfologia de Z. marina. Se ha observado que pastos
de la zona intermareal presentan hojas de menor longitud que los de la zona
submareal. Menores longitudes pueden reducir la fotoinhibicién, ya que una
mayor longitud permite que una parte del organismo se encuentre mas tiempo
en contacto con la parte superficial de la columna de agua, donde la irradiancia
es mayor. Se demostrd que la longitud de los haces de Z. marina decrece ante

irradiancias elevadas.
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INTRODUCCION

Los organismos fotosintéticos utilizan la energia de la luz solar que llega a la
superficie de la tierra para producir energia quimica y materia organica. La
fotosintesis aumenta tipicamente con el incremento de la irradiancia hasta saturarse
en un valor maximo (King y Schramm, 1976; Dubinsky et al., 1995; Beach y Smith,
1996a). En ocasiones la fotosintesis maxima se ve reducida con exposiciones
prolongadas a altas irradiancias (Jiménez ef al., 1987; Dawes, 1992; Osmond,
1994). La reduccion de la fotosintesis asociada a altos niveles de irradiancia se

conoce como fotoinhibicion (Leverenz et al., 1990; Osmond, 1994).

Las irradiancias altas pueden dafiar el aparato fotosintético de plantas
acuaticas y terrestres. Cuando la absorcion de luz excede la capacidad maxima de
procesamiento de energia de un organismo fotosintético, se acumulan
transportadores de electrones reducidos, tales como la plastoquinona. La presencia
de la plastoquinona reducida dificulta la separacion de cargas en el fotosistema I
(PSII), y el tiempo de vida del centro de reaccion excitado se incrementa (Krause y
Weis, 1991). La permanencia de la excitacion en el centro de reaccion permite la
formacion de radicales que requieren mas tiempo que la separacion de cargas para
formarse. Estos radicales incluyen estados de excitacion singuletes de oxigeno, que
son altamente reactivos, y destruyen las proteinas que constituyen el centro de

reaccion (Demmig-Adams y Adams, 1992).

Los organismos fotosintéticos han desarrollado mecanismos fotoprotectores

para disminuir la destruccion de las proteinas del aparato fotosintético en presencia



de altas irradiancias. Algunos mecanismos fotoprotectores disminuyen la absorcion
de energia en el PSII, mientras que otros favorecen la disipacion de energia ya
absorbida. Los cloroplastos, por ejemplo, pueden migrar dentro de la célula a una
posicién que minimiza absorcion de luz. En algunas plantas, las xantofilas, unos
carotenoides comunes en organismos fotosintéticos, se modifican a una forma
capaz de recibir energia de excitacion de la clorofila a y transformarla en calor

(Demmig-Adams y Adams, 1992; Garcia Mendoza, 2000).

La fotosintesis maxima no puede ser sostenida en altas irradiancias en
ausencia de mecanismos adecuados de disipacion del exceso de energia. Sin
embargo, los mecanismos fotoprotectores implican inversiones en carbono y
energia, que serian superfluos en ausencia de altas irradiancias. Por lo tanto, si se
incrementa la irradiancia diaria integrada que recibe un organismo o se le expone a
factores que incrementan su sensibilidad a la irradiancia, como bajas temperaturas,
escasez de nutrientes, etc. (Osmond, 1994), la eficiencia de disipacién de energia
puede ser insuficiente. La acumulacion de energia en el aparato fotosintético
incrementa la probabilidad de formacién de radicales oxidantes en el aparato
fotosintético, y en consecuencia la fotoinhibicion de la fotosintesis. En general, los
organismos aclimatados o adaptados a altas irradiancias tienen mas capacidad de
disipacion no fotosintética de energia (Osmond, 1994). Los organismos aclimatados
a bajas irradiancias, en cambio, son mas propensos a sufrir fotoinhibicion (Osmond,

1994).



Los organismos fotosintéticos bentonicos no pueden regular la irradiancia
que reciben debido a que se encuentran fijos al sustrato. En la zona intermareal, la
luz que reciben los organismos benténicos es altamente variable y depende
fuertemente de la marea (Zimmerman et al., 1994). Por lo tanto, la fotoinhibicion de
la fotosintesis puede afectar a los organismos fotosintéticos intermareales (Hanelt et
al., 1994). Los organismos benténicos, sin embargo, pueden aclimatarse a
diferentes niveles de irradiancia, minimizando los dafios al aparato fotosintético en
luz intensa (Aguirre-von-Wobeser ef al., 2000) o incrementando la concentracion de
pigmentos en luz baja (Ramus et al., 1976a; Beach y Smith, 1996b; Cabello-Pasini
et al., 2000). Sin embargo, muchos organismos intermareales sufren periodos de
baja irradiancia intercalados con periodos de irradiancia excesiva (Zimmerman et
al., 1994; Hanelt et al., 1994). El aparato fotosintético de algunos organismos del
intermareal bajo probablemente se encuentra aclimatado a bajas irradiancias, y

sufre fotoinhibicidn cuando se expone a altas irradiancias en mareas vivas.

El pasto Zostera marina L. es una angiosperma subacuatica comun en
lagunas costeras de Baja California. Gran parte de las praderas de Z. marina se
encuentran descubiertas en marea baja, mientras que permanecen sumergidas el
resto del tiempo (Cabello-Pasini et al., en prensa; Cabello-Pasini et al., en revision).
Es probable que Z. marina se encuentre aclimatado a las condiciones
prevalecientes de baja irradiancia, y sufra fotoinhibicion de la fotosintesis en mareas
vivas cuando la marea baja coincide con el mediodia. El estudio de la fotoinhibicion

en Z. marina es critico para incorporar los resultados en futuros modelos de



productividad primaria y planes de manejo de humedales. Por lo tanto, el objetivo de
este trabajo es analizar las condiciones en que se presenta fotoinhibicion de la

fotosintesis en Z. marina.



ANTECEDENTES

Fotoinhibicion de la fotosintesis

La fotosintesis engloba muchos mecanismos biofisicos que funcionan en cadena,
de manera que los productos de una reaccion son utilizados para las reacciones
subsecuentes. Por lo tanto, si hay un exceso de luz en relacion a la capacidad de la
célula de utilizar productos de la fase luminosa, los componentes de la fase
luminosa no tienen dénde canalizar la energia que acumulan. Cuando toda la
ferredoxina se encuentra reducida, el PSI no puede canalizar mas electrones, y deja
de oxidar la plastocianina que proviene del complejo citocromo bg/f. EI complejo
citocromo bg/f, a su vez, deja de oxidar la plastoquinona reducida que proviene del
PSII. En estas condiciones, el sitio de anclaje de plastoquinona Qg se encuentra
vacio, y la plastoquinona que se encuentra fija en el sitio Qa carece de un receptor
de electrones, y permanece reducida. La presencia del primér aceptor de electrones
en forma reducida inhibe la separacion de cargas y favorece la recombinacion de
cargas (Krause y Weis, 1991). Esto provoca que la clorofila a se encuentre mas
tiempo excitada, y aumente la probabilidad de que reaccione con el oxigeno,
formando radicales altamente oxidantes, como singuletes de oxigeno (Falkowsky y

Raven, 1997).

Los radicales oxidantes que se forman en irradiancias excesivas pueden
reaccionar con diferentes tipos de materia organica (Falkowsky y Raven, 1997). Sin
embargo, cominmente reaccionan con la proteina D1 del PSII, que contiene al

centro de reaccion. El centro de reaccion excitado tiene un alto potencial de



oxidacion, y tiene una alta probabilidad de formar radicales oxidantes en presencia
de oxigeno (Krause y Weis, 1991). La proteina D1 se encuentra en constante
regeneracion en presencia de luz en muchos organismos fotosintéticos (Krause y
Weis, 1991). Sin embargo, en ocasiones la tasa de destruccion excede la tasa de
regeneracion, y se acumulan centros de reaccion PSII inactivos. La falta de
actividad de una fraccién de los centros de reaccion PSII provoca una reduccion de
la capacidad maxima de fotosintesis del organismo (Osmond, 1994). Para evitar el
dafio a los centros de reaccion del PSII, algunos organismos han desarrollado
estrategias de fotoproteccién, que involucran una reduccién de la absorcién de luz,
una eficientizacion de la utilizacion de energia quimica y poder reductor producidos
en la fotosintesis y una disipacion de energia por vias alternas a la separacion de

cargas, y el transporte de electrones.

La sintesis de enzimas del ciclo de Calvin, asi como el incremento evolutivo
de su velocidad y afinidad por el sustrato, son estrategias para la tolerancia a las
altas irradiancias. La presencia de mas enzimas o de enzimas mas eficientes
favorece la utilizacion de los productos de la fase luminosa, y permite un mayor flujo
de electrones, reduciendo el dafio al PSIl (Osmond, 1994). Asimismo, otras rutas
metabdlicas que consumen poder reductor y energia quimica, como la asimilacion
de nitratos, pueden proteger el aparato fotosintético si la eficiencia de las proteinas

involucradas en las reacciones enzimaticas se incrementa evolutivamente.



LLa energia que llega al aparato fotosintético se puede disminuir de diferentes
maneras. A nivel ecoldgico, las poblaciones pueden incrementar su densidad, para
gue unos organismos provoquen sombra a otros, o pueden crecer a la sombra de
otros organismos u objetos. A nivel morfolégico, los organismos pueden reducir |a
irradiancia que llega a una fraccion de las células, incrementando el espesor de los
tejidos, de manera que unas células hagan sombra sobre otras. Otro mecanismo
morfologico de fotoproteccion es reducir el area superficial en relacion al espesor. A
nivel celular, los organismos pueden cambiar la distribucion de los cloroplastos
dentro de las células, de manera que se hagan sombra unos a otros o se protejan
con otras estructuras. A nivel cloroplasto, los organismos pueden cambiar la
concentracién de pigmentos antena, que son los encargados de captar la luz solar y
canalizar su energia a los centros de reaccién. Finalmente, algunos organismos han
desarrollado estrategias a nivel molécula para protegerse de las altas irradiancias.
La presencia de B-caroteno y otros carotenoides en el aparato fotosintético ayuda a
de-excitar al oxigeno singulete una vez formado (Demmig-Adams y Adams, 1992).
Sin embargo, existen carotenoides capaces de recibir energia directamente de la
clorofila a singulete, y evitar la formacion de radicales altamente oxidantes (Moisan
et al., 1998; Demmig-Adams y Adams, 1992; Garcia-Mendoza, 2000). La
zeaxantina, la antheraxantina y la diatoxantina son xantofilas capaces de recibir
energia directamente de la clorofila a que se encuentran en el aparato fotosintético
de algunos organismos. Sin embargo, la antheraxantina y la zeaxantina son
constantemente tranéformadas a violaxantina, mientras que la diatoxantina se

transforma en diadinoxantina. La violaxantina y la diadinoxantina, a diferencia de la



antheraxantina, zeaxantina y diatoxantina, son pigmentos accesorios, que absorben
luz solar y canalizan su energia a la clorofila a. Sélo cuando el pH en el lumen
disminuye a menos de seis, indicando un transporte de electrones elevado y, por lo
tanto, un estrés por luz, se activan las enzimas que transforman la violaxantina en
antheraxantina y zeaxantina ¢ la diadinoxantina en diatoxantina. Este mecanismo,
conocido como ciclo de las xantofilas, permite que las mismas estructuras aporten
energia para la fotosintesis cuando la luz es escasa, y disipen energia del aparato

fotosintético cuando la luz es excesiva (Demmig-Adams y Adams, 1992).

La fluorescencia como medida de la fotoinhibicion

La fluorescencia de la clorofila a in vivo puede ser utilizada para estudiar la
fotoinhibicién de la fotosintesis (Hanelt y Nultsch, 1994; Cabello-Pasini et al., 2000,
Aguirre-von-Wobeser et al., 2001). La energia que absorben los pigmentos antena
del PSII tiene una probabilidad de ser emitida como fluorescencia mienfras se
encuentra en la clorofila a (Krause y Weis, 1991). Cuando un centro de reacciéon no
esta disponible para recibir la energia, el tiempo que la energia permanece en la
antena es mayor y la probabilidad de que sea emitida como fluorescencia aumenta

(Krause y Weis, 1991).

La fluorescencia en una solucion de clorofila a es proporcional a la
irradiancia. En una célula fotosintética, en cambio, la fluorescencia de la clorofila a
varia dentro de un intervalo de acuerdo al estado fisiolégico. En condiciones de baja

irradiancia, la fluorescencia se ve disminuida porque la fotosintesis compite por la



excitacion de la clorofila. Si se aplica un pulso de luz intensa, la fluorescencia se
incrementa hasta saturarse en un valor maximo. Cuando un centro de reaccion se
encuentra procesando la energia de un fotén, no puede recibir la excitacion de otros
fotones que sean captados por la antena, y la energia es disipada en forma de calor
o fluorescencia. La fluorescencia es maxima cuando todos los centros de reaccion
se encuentran ocupados, y no hay competencia de la fotosintesis por la excitacion.
El intervalo entre la fluorescencia en presencia y en ausencia del pulso de
saturacion depende del rendimiento cuantico del PSH, que es su capacidad de
utilizar la excitacion de los fotones absorbidos para transporte de electrones. El
rendimiento cuantico efectivo se calcula como la diferencia entre la fluorescencia
maxima (en presencia del pulso de saturacion de luz) y la fluorescencia basal (en
ausencia del pulso de saturacion) entre la fluorescencia maxima, y es una medida
de la eficiencia fotosintética (Genty et al., 1989). La medicion de fluorescencia
mediante la técnica de fluorescencia de pulsos de amplitud modulada (PAM),
permite distinguir la fluorescencia inducida por una luz de medicion muy tenue
inclusive en un contexto de alta irradiancia (Schreiber, 1986). Consecuentemente, la
técnica PAM permite la estimacion del rendimiento cuantico efectivo en presencia
de luz actinica, que induce procesos fotoquimicos en el material biolégico en

estudio.

El rendimiento cuantico efectivo se puede multiplicar por la irradiancia que
llega al PSII para calcular la tasa de transporte de electrones (ETR) a través de este

complejo. El célculo de ETR implica la suposicién de que el rendimiento cuantico es
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la cantidad de electrones transportados por cantidad de fotones absorbidos. Una
reduccion de los valores de ETR ante un incremento de irradiancia se puede
considerar como fotoinhibicién de la fotosintesis, ya que el transporte de electrones

es fundamental en la fijacion fotosintética de energia.

La tasa de transporte de electrones en el PSII puede utilizarse como una
medida de la fotosintesis, ya que de ella depende la formacion de poder reductor vy,
en cierta medida, la produccién de ATP. Sin embargo, los valores de ETR no
siempre tienen una relacion lineal directa con la fotosintesis evaluada con los
métodos tradicionales, como son la medicion de la evolucién de oxigeno o la
incorporacion de '“C al tejido. Una posible explicacion a la discrepancia entre la
fotosintesis medida por fluorescencia y por métodos de intercambio gaseoso es la
fotorrespiracion, reaccion que produce un intercambio gaseo inverso al de la
fotosintesis. La fotorrespiracion depende de la concentracion de COa relativa a la
concentracion de oxigeno en el ambiente circundante a RUBISCO. Las plantas C4
tienen células especializadas en proporcionar CO; a las células fotosintéticas. En
plantas C4, donde la fotorrespiracién es muy reducida, se ha encontrado una
relacion lineal entre parametros de fluorescencia y de intercambio gaseoso (Genty
et al., 1989; Edwards y Baker, 1993). No esta claro si los pastos marinos son
organismos Cs 0 C4 (Andrews y Abel, 1979; Touchette y Burkholder, 2000).
Aparentemente no son estrictamente C4, pero algunas especies, incluyendo Z.
marina, tienen mecanismos de concentracion de carbono (Touchette y Burkholder,

2000), que evitan la fotorrespiracion. Se ha encontrado una relacion lineal entre la
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fotosintesis medida con oxigeno y con fluorescencia en los pastos marinos
Halophyla stipulacea, H. ovalis y Cymodocea nodosa, pero no en Halodule wrightii y
Zostera marina (Beer et al. 1998; Beer y Bjork, 2000). Sin embargo, estos autores
no exploraron el efecto de diferentes tiempos de incubacion en la relacion entre la

fotosintesis medida con fluorescencia o con oxigeno.

La fotoinhibicion de la fotosintesis en Zostera marina

Existen diferentes trabajos que demuestran fotoinhibicion de la fotosintesis en
pastos marinos. Thalasia hemprichii del Mar Chino, por ejemplo, presenta una
fotoinhibicion dindamica al mediodia, que se manifiesta en una reduccion del
rendimiento cudntico 6ptimo (Hanelt, 1992). La fotoinhibicion de la fotosintesis en 7.
hemprichii es especialmente notoria cuando la marea baja coincide con el mediodia
(Hanelt y Nultsch, 1994). Dawson y Dennison (1996) observaron fotoinhibicién de la
fotosintesis por radiacion fotosintéticamente activa en los pastos marinos
Cymodocea serrulata y Syringodium isoetifolium. Sin embargo, Halophila ovalis,
Halodule uninervis y Zostera capricorni no presentaron fotoinhibicion de la
fotosintesis. Jiménez et al. (1987) observaron fotoinhibicién de la fotosintesis en Z.
marina en curvas fotosintesis-irradiancia, pero no analizaron la fotoinhibicion con luz
solar natural, donde los incrementos de irradiancia son mucho mas graduales. La |
aclimatacion a corto plazo juega un papel importante en la tasa de transporte de
electrones de algunos pastos marinos (Ralph ef al., 1998), y probablemente también
en la fotoinhibicion. Backman y Barilotti (1976) encontraron mayor abundancia de Z.

marina en las regiones mas someras de una pradera. Las diferencias de densidad
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de Z. marina con la profundidad se atribuyen a la mayor competencia por luz en las
partes profundas (Backman y Barilotti, 1976), pero posiblemente también se deben

a una fotoproteccion por autosombreado en las partes someras.

Zostera marina presenta variaciones en su morfologia de acuerdo con la
profundidad. En las zonas submareales, que reciben poca luz, las hojas largas y
anchas proporcionan probablemente una maxima superficie de absorcion de luz. En
las zonas someras, en cambio, las hojas de Z. marina son cortas y delgadas. Las
hojas cortas y delgadas son probablemente una aclimatacién a las altas
irradiancias, ya que tienen una menor drea expuesta a la luz. Estas variaciones se
han observado en plantas de la misma poblacion, y se deben aparentemente a una
plasticidad morfolégica y fisioldgica, y no a una adaptacion geneética (Muriz-Salazar
et al., en revisién). Es probable que la irradiancia incidente (E) controle los cambios
de morfologia de Z. marina respecto a la profundidad. También es posible que
existan cambios en la fisiologia fotosintética de Z. marina de acuerdo al régimen de

irradiancia.



13

HIPOTESIS
1.- Hay una relacion lineal y positiva entre la fotosintesis determinada por evolucion

de oxigeno y los valores de ETR determinados por fluorescencia

2.- El pasto marino Zostera marina presenta fotoinhibicion de la fotosintesis cuando

se incrementa la irradiancia maxima diaria que recibe.

3.- Existe una aclimatacion de Zostera marina a las altas irradiancias, que se refleja

en una disminucion de la fotoinhibicion de la fotosintesis

4.- Zostera marina presenta modificaciones en su morfologia (longitud, ancho y

numero de hojas por haz) ante diferentes regimenes de irradiancia.



14

OBJETIVOS

Obijetivo General

Evaluar el papel de la irradiancia en la aclimatacion a la fotoinhibicion de la

fotosintesis en Zostera marina.

Objetivos Particulares |

1.- Determinar si los valores de ETR, determinados con fluorescencia de pulsos de
amplitud modulada, pueden ser utilizados para estimar la fotosintesis en
términos de evolucion de oxigeno en Zostera marina.

2.- Determinar si se presenta fotoinhibicion de la fotosintesis en Zostera marina ante
incrementos de irradiancia

3.- Determinar si se presenta una aclimatacion a altas irradiancias en Zostera
marina, reflejada en una disminucion de la fotoinhibicién de la fotosintesis

4.- Determinar si existen variaciones en la morfologia de Zostera marina como

respuesta a la fotoinhibicion de la fotosintesis.
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METODOS

Pastos Marinos

El pasto marino Zostera marina de la zona intermareal y submareal fue colectado
manualmente durante mareas bajas en el Estero de Punta Banda y San Quintin.
Los rizomas y raices de los pastos fueron limpiados del sedimento que los contenia
utilizando agua de mar. Los pastos fueron trasladados en hieleras de plastico con
agua de mar al Instituto de Investigaciones Oceanolégicas de la Universidad
Auténoma de Baja California. Haces con al menos 4 cm de rizoma fueron
sembrados en recipientes de 2.5 L con sedimento de la zona de colecta. Los pastos
marinos fueron mantenidos en tanques exteriores de 1200 L con un flujo continuo

de agua y aireacion ligera para asegurar la mezcla del agua.

Incubaciones a diferentes irradiancias

Se realizaron incubaciones en tanques exteriores bajo 20, 50 y 100% de E,
utilizando malla para reducir la luz solar incidente. Diez macetas con 300 a 650

haces m fueron colocadas a cada nivel experimental de irradiancia.

Fluorescencia

La fluorescencia de la clorofila a asociada al PSII se evalud utilizando fluorémetros
de pulsos de amplitud modulada (PAM-2000 y Diving-PAM; Walz, Effeltrich,
Alemania). El rendimiento cuantico se determiné como AF/F,’, donde AF es la
diferencia entre la fluorescencia maxima en el tejido expuesto a la luz (Fn') y 12

fluorescencia basal (Fy) en las condiciones en que se encuentra el tejido (Genty et
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al. 1989). Los valores de F,' y Fi se obtuvieron utilizando una luz modulada muy
tenue (650 nm, 0.3 pmol quanta m? s™), que no activa la fotosintesis de forma
significativa, pero si produce fluorescencia. Las mediciones de F,' se realizan
durante la aplicacion de un pulso de saturaciéon de luz (0.4 s, aprox. 9000 pmol
quanta m? s™), que reduce todos los centros de reaccién y suprime la actividad del

PSII.

Los valores de ETR se determinaron mediante el producto de AF/F, E, la
absortancia del tejido y 0.5, considerando que la luz absorbida se distribuye
igualmente en ambos fotosistemas. La absortancia se consideré constante en el
lapso de tiempo de un mismo experimento y en un mismo organismo, y se
determiné al término de cada experimento utilizando una lampara de halégeno y un
sensor de irradiancia. La absortancia se determind como la fraccion de luz atenuada
al interponer el tejido entre el sensor y la fuente luminica. Las mediciones de
fluorescencia se realizaron en la segunda hoja de cada planta, aproximadamente 10

cm arriba de la regiéon basal de la hoja.

Se realizaron curvas de ETR en funcién de la irradiancia, utilizando
incrementos sucesivos de irradiancia aplicados por una lampara de halégeno
integrada en el equipo PAM. Los resultados se ajustaron al modelo exponencial
descrito por Webb et al. (1974) utilizando un algoritmo no linear de ajuste directo
(Sigma Plot, Jandel Scientific). EI modelo relaciona la fotosintesis y la irradiancia de

la siguiente manera:
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ETR(E)= ETRmax(1-6 1R =& mar)
donde E es la irradiancia, ETRmax €s la fotosintesis maxima, agtr €s la eficiencia
fotosintética y R es la respiracion. Los parametros ETRmax Y aeTr S€ utilizaron para
comparar la fisiologia fotosintética de los pastos marinos bajo diferentes
condiciones experimentales. Adicionalmente, se calculd el coeficiente de saturacion
Ek, que es la razén ETRnax/oeTr. El coeficiente de saturacion es una medida de la
cantidad de luz necesaria para saturar la fotosintesis, y se puede considerar como
la irradiancia 6ptima para el flujo adecuado de energia en el aparato fotosintético

(Falkowsky y Raven, 1987).

La disipacion no fotoquimica de energia (NPQ), que es un mecanismo que
transforma la energia de la luz absorbida en calor, se calculé como
NPQ = (Fm- F')/Fr'

donde F, es la fluorescencia maxima antes del amanecer.

Fotosintesis por evolucion de oxigeno

La produccion de oxigeno en funcion de la irradiancia, como una medida de la
fotosintesis, se evalud polarograficamente en segmentos de tejido de Z. marina de
0.8 a 1.2 cm? bajo diferentes condiciones experimentales. Las mediciones se
realizaron en camaras de borosilicato refrigeradas de 5 mL. Los cambios en la
concentracion de oxigeno en las camaras se evaluaron con agitacién continua con
electrodos tipo Clark (Rank Brothers, Inglaterra). La luz con la que se activo la

fotosintesis se obtuvo de lamparas de 500 W con bulbos incandescentes. Los
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niveles de irradiancia de 0 a 700 umol quanta m™ s se obtuvieron regulando el
voltaje suministrado a las lamparas, y se evaluaron mediante un sensor tipo coseno
conectado al fluoréometro PAM (diving-PAM). Para determinar la irradiancia en las
camaras de incubacion se utilizd un factor de calibracién previamente determinado
con un sensor tipo 4n LICOR. Los resultados se normalizaron respecto al area de

tejido utilizado.

Irradiancia incidente

La irradiancia incidente (E) en los tanques de incubacién se monitore6 cada 15
minutos con un sensor 27 LI-190SA, y los datos se almacenaron en una tarjeta de

adquisicion de datos (LICOR 1000).

Diserio experimental

Correlacién entre la fluorescencia y evolucién de oxigeno

Se realizaron mediciones simultaneas de evolucion de oxigeno y rendimiento
cuantico efectivo, seguidas de determinaciones de la absortancia, con el fin de
determinar la correlacion entre los valores de ETR y la evolucién de oxigeno. Se
utilizaron cuatro muestras colectadas durante el dia, provenientes del tratamiento de

100% E.
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Fotoinhibicién de la fotosintesis en Z. marina
Se realizaron 10 a 15 mediciones del rendimiento cuantico efectivo durante cada
hora a lo largo de un dia, en plantas incubadas bajo 20, 55y 100% E. Se calcularon

los valores de ETR utilizando los datos de E medidos in situ durante el experimento.

Ciclos diurnos de fotoinhibicion

Se transfirieron aproximadamente 30 haces del tratamiento de 20% E al de 100% E,
y se determinaron las variaciones de ETR a lo largo de un dia. Asimismo, se
midieron las variaciones de ETR a lo largo de un dia en pastos colectados en la
zona submareal y en la zona intermareal, expuestos al 20, 55y 100% de E. Una
disminucion de los valores de ETR ante un incremento en la irradiancia se

considero fotoinhibicion de la fotosintesis.

Aclimatacion de Z. marina a las altas irradiancias
Se determinaron las variaciones diarias de ETR 1, 8 y 14 d después de haber
incubado a 100% E pastos preaclimatados a 20% E. Una disminucion de la

fotoinhibicion de la fotosintesis se consideré como evidencia de aclimatacion.

Se determinaron las variaciones de ETR a lo largo de un dia en pastos
colectados en la zona intermareal y en la zona submareal, después de 1, 5y 11 d
de incubacion a 20, 55y 100% E. Una disminucién de la fotoinhibicion de la

fotosintesis se consideré como evidencia de aclimatacion.
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Efecto de la irradiancia sobre la morfologia de Z. marina

Se colectaron de forma aleatoria 15 haces en una pradera intermareal de Z. marina
y se midi6 la longitud de los haces. Se incubaron los pastos bajo 20, 55y 100% E y
se determind la longitud y ancho de las hojas y el nimero de hojas por haz a los

52 d.

Estadistica

La significancia estadistica de las diferencias en los valores de reduccion de ETR y
recuperacion se determinaron mediante un Andlisis de Varianza (ANOVA), después
de corroborar que los requisitos de homocedasticidad y normalidad se cumplieron
(Sokal y Rohlf, 1984). Las pruebas a posteriori se realizaron utilizando la prueba
Newman-Keuls. La correlaciéon entre las mediciones simultaneas de evolucion de
oxigeno y ETR en funcién de la irradiancia se evalué mediante un analisis de
correlacion de Pearson. La significancia estadistica de las diferencias entre la
longitud, el ancho y el nimero de hojas por haz se evalué mediante un Anélisis de
Varianza (ANOVA), después de comprobar homocedasticidad y normalidad de los
datos (Sokal y Rohlf, 1984). Las significancia estadistica de las diferencias entre las
absortancias de los pastos de la zona submareal e intermareal, con 20, 55 y 100%

de irradiancia los dias 1, 4, 6 y 8 d se realizé utilizando una ANOVA anidada.
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RESULTADOS

Relacion entre la fluorescencia y la evolucion de oxigeno

Los valores de ETR determinados por fluorescencia en Zostera marina presentaron
una regresion lineal positiva (p < 0.01) con la evolucion de oxigeno, determinada
polarogréaficamente (Fig. 1). El coeficiente de correlacién entre la evolucion de
oxigeno y los valores de ETR fue de 0.87. Los valores de ETR fueron 3.8 veces

mayores a la evolucion de oxigeno.

Fotoinhibicion de la fotosintesis

Pastos colectados en la zona submareal presentaron una reduccion de ETR en las
horas de mayor irradiancia cuando fueron incubados a 100% E (Fig. 2). Los valores
de ETR de pastos colectados en la zona intermareal se incrementaron hasta
alcanzar un maximo de aproximadamente 220 pmol e’ m2s” en la hora de mayor
irradiancia. Los valores de ETR de los pastos colectados en la zona submareal, en
cambio, se incrementaron hasta alcanzar un maximo de aproximadamente 180
umol e m? s™ a una irradiancia de aproximadamente 1100 pmol cuanta m?s™, y se

redujeron a aproximadamente 150 pmol e’ m™ s cuando la irradiancia alcanzo

1150 pmol cuanta m?s™.

Efecto de la irradiancia sobre la fotosintesis

Los valores de ETR de pastos colectados en la zona intermareal e incubados por 38
dias a 20, 55 y 100% E se incrementaron a lo largo del dia, alcanzando su valor

maximo a la hora de mayor irradiancia (Fig. 3A). Los valores maximos de ETR
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Figura 1. Correlacion entre la Tasa de Transporte de Electrones (ETR) y la
fotosintesis medida por evolucién de oxigeno en Zostera marina (n=4). La linea
continua es la regresion lineal de todos los datos (P(02) = 0.23 ETR + 0.67; R?=
0.87).
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Figura 3. Efecto de la irradiancia sobre la fotosintesis de Zostera marina
aclimatada por 38 dias a 20, 55 y 100% de la irradiancia incidente A. Tasa de
Transporte de Electrones a lo largo de un dia. Los puntos representan medias y
las barras errores estéandar B. Tasa de Transporte de Electrones de electrones
en funcion de la irradiancia C. Disipacion de Energia No Fotoquimica (NPQ). Las
columnas representan medias y las barras errores estandar.
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alcanzados fueron de aproximadamente 250 pmol e m? s7 en el tratamiento de
100% E, 150 pmol e m? s™! en el tratamiento de 55% E y 50 pmol e m?s™ en el de
20% E. Los valores de ETR mantuvieron una tendencia lineal respecto a la
irradiancia, con una pendiente similar (aproximadamente 0.2 pmol e m? s /umol
cuanta m? s™) en los tres tratamientos, excepto en el tratamiento de 100% E, donde
la pendiente disminuy6 significativamente (p < 0.01) a aproximadamente 0.16 umol
e m? s™'/umol en irradiancias superiores a 700 umol cuanta m™ s™ (Fig.3B). La
disminucion de la pendiente de ETR respecto a la irradiancia coincide con un
incremento significativo (p < 0.01) del NPQ de aproximadamente 0.25 a 0.6 (Fig.
3C). Los valores de ETR presentan una relacion lineal positiva (R?=0.42; p < 0.05)

con NPQ, indicando una aparente regulacién de ETR por NPQ (Fig. 4).

Los parametros de las curvas fotosintesis-irradiancia fueron diferentes en
pastos aclimatados a 20% E y 100% E (Tabla 1). Tanto los valores de ETRmax como
los de Ex fueron mayores en los pastos aclimatados a 100% E, que los de 20% E.

Los valores de agtr NO presentaron diferencias significativas entre los tratamientos

(p = 0.05).

La absortancia de los pastos de la zona submareal se redujo
significativamente de 0.65 a 0.58 en 8 d en el tratamiento de 100% ETR, pero
permanecio invariable en los tratamientos de 20% y 55% E (Fig. 5). La absortancia
de los pastos de la zona intermareal no vari6 con el tiempo en los tres tratamientos.

La absortancia de los pastos de las zonas submareal (0.65) fue mayor (p < 0.01)
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Tabla 1- Parametros de curvas Fotosintesis — Irradiancia realizadas en pastos
colectados en la zona intermareal y aclimatados por 41 d a 20y 100% de la
irradiancia incidente. Curvas realizadas entre las 15:00 y 16:00. * - diferencia
significativa al 90 % de confianza. ** - diferencia significativa al 95 % de
confianza. n.s. — diferencia no significativa.

Unidades 100% Eo 20% Eo Significancia
ETRmax umol e m?s™ 526+ 11.8 | 34.9+83 *
QLETR pmol e m?s™ 0.25+0.04 | 0.25+0.04 n.s.
(umol cuanta m? sy’
Ek umol cuantam?s” | 207.9+45.7 | 142.9+51.3 .
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que la de la zona intermareal (0.55) el primer dia de incubacion, que refleja
probablemente las condiciones en el campo. Sin embargo, no se detectaron
diferencias significativas entre todos los tratamientos en los pastos submareales e
intermareales a lo largo de los 8 d, probablemente por bajo poder estadistico (n = 5,

24 combinaciones).

Efecto de la preaclimatacion sobre los ciclos diurnos de fotosintesis

Pastos de la zona intermareal preaclimatados por 38 d a 20% E presentaron
fotoinhibicién de la fotosintesis cuando fueron incubados a 100% E (Fig. 6A). Los
valores de ETR de los pastos preaclimatados a baja irradiancia alcanzaron un
maximo de 110 pmol e m™? s aproximadamente a los 800 pmol cuanta m?s™, y
disminuyeron hasta 80 umol e m™ s mientras la irradiancia se incremento hasta
1200 pmol cuanta m?s”. Los valores de ETR de los pastos preaclimatados a 100%
E en el tratamiento de 100% E se incrementaron hasta alcanzar un valor maximo de
aproximadamente 140 pmol em™? s™ ala hora de maxima irradiancia. Los pastos
preaclimatados a 20 y 100% E e incubados en el tratamiento de 20% E presentaron
valores idénticos de ETR a lo largo del dia, independientemente del tratamiento de
origen, alcanzando un maximo de 30 pmol e m? s a la hora del dia de mayor

irradiancia (Fig. 6B).

Los valores de ETR de los pastos aclimatados a 20% E incubados a 100% E,
se incrementaron en funcion de la irradiancia durante la mafiana (Fig. 7A). Sin

embargo, cuando la irradiancia se estabilizé en aproximadamente 1100 umol cuanta
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m? s los valores de ETR disminuyeron. Cuando la irradiancia decrecio, los valores
de ETR presentaron una marcada histéresis, disminuyendo relativamente a los
valores de irradiancias similares en la mafiana. Los valores de ETR de los pastos
aclimatados a 100% E presentaron una relacion lineal positiva con la irradiancia,
con pendiente de 0.13 pmol e m? s /umol cuanta m™ s, tanto en la mafiana como

en la tarde (Fig. 7B).

Aclimatacion de Z. marina a la Fotoinhibicion

Los pastos preaclimatados a 20% E presentaron fotoinhibicion de la fotosintesis el
primer dia de incubacion a 100% E, manifestada como una reduccion de ETR
respecto a los pastos preaclimatados a 100% E ante un incremento de la irradiancia
(Fig. 8A). Los pastos preaclimatados a 20 y 100% E presentaron valores similares
de ETR después de 8 d de incubaciéon a 100% E, con maximos de ETR de
aproximadamente 170 pmol e m™ s a aproximadamente 1100 umol cuanta m? s™
(Fig. 8B). Los valores de ETR de los pastos preaclimatados a 20 y 100% E fueron
similares después de 12 d de incubacion a 100% E, alcanzando aproximadamente

180 umol e m?s™ a 1100 pmol cuanta m? s™ (Fig. 8C).

Los valores de ETR de los pastos preaclimatados a 20% E disminuyeron
(p < 0.05) respecto a los valores de ETR de los pastos preaclimatados a 100% E el
primer dia de incubacion a 100% E (Fig. 9). Sin embargo, los valores de ETR de los
pastos preincubados a 20% E fueron similares (p > 0.05) a los de los pastos

preincubados a 100% E después de 8 y 14 d de incubacion a 100% E.
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100% de la irradiancia incidente A. por 1 d. B. por 8d y C. por 14 d. Los puntos
representan promedios y las barras errores estandar.
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Figura 9. Tasa de Transporte de Electrones de Zostera marina aclimatada al
20% de la irradiancia incidente, relativa a la Tasa de Transporte de Electrones
de Z marina aclimatada al 100% de irradiancia incidente. Datos tomados a la
hora de méaxima irradiancia de cada dia con el 100% de la irradiancia incidente.
Los puntos representan medias y las barras errores estandar. El primer punto
representa un control sin fotoinhibicion.



35

Aclimatacion de pastos submareales e intermareales

Los pastos colectados en la zona submareal presentaron valores de ETR menores
que los pastos colectados en la zona intermareal, el primer dia de incubacion a
100% E (Fig. 10A). Los valores de ETR de pastos colectados en la zona intermareal
se incrementaron hasta alcanzar un maximo de aproximadamente 220 pmol e’ m
s en la hora de mayor irradiancia. Los valores de ETR de los pastos colectados en
la zona submareal, en cambio, se incrementaron hasta alcanzar un maximo de

aproximadamente 180 pmol e’ m™~ s antes de la hora de méaxima irradiancia, y se

redujeron a aproximadamente 150 pmol e’ m? s en la hora de maxima irradiancia.

Los pastos de la zona submareal, después de 5 dias en el tratamiento de
100% E, presentaron valores de ETR similares a los de los pastos de la zona
intermareal, de aproximadamente 200 pmol e m? s? (Fig. 10B). Asimismo, los
pastos de la zona submareal e intermareal presentaron valores similares de ETR

después de 11 d de incubacion a 100% E (Fig. 10C).

Los pastos de la zona submareal presentaron una aclimatacion a las altas
irradiancias a los 5 d de incubacién a 100% E (Fig. 11). Los pastos de la zona
submareal presentaron valores de ETR significativamente menores (p < 0.05) a los
de la zona intermareal el primer dia de incubacion a 100% E. Sin embargo, los
valores de ETR no fueron diferentes entre los pastos de la zona submareal e

intermareal alos 5y a los 11 d de incubacion.
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marina de la zona submareal e intermareal e incubada a 100% de la irradiancia
incidente A. por 1d, B. por 5dy C. por 11 d. Los puntos representan promedios

y las barras errores estandar.
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Figura 11. Tasa de Transporte de Electrones de Zostera marina de la zona
submareal, relativa a la Tasa de Transporte de Electrones de Z. marina de la
zona intermareal. Datos tomados a la hora de maxima irradiancia de cada dia
con el 100% de la irradiancia incidente. Los puntos representan medias y las
barras errores estandar. El primer punto representa un control sin fotoinhibicion.
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Efecto de la irradiancia en la morfologia de Zostera marina

Haces de Z. marina colectados en la zona intermareal presentaron cambios
morfolégicos después de ser incubados por 52 d a tres diferentes irradiancias. La
longitud de los pastos al ser colectados del campo fue de 21 + 1.9 cm (Fig. 12).
Después de 52 d, la longitud de los pastos en el tratamiento de 20% E fue de

21.4 + 3.3 cm, igual al valor inicial (p > 0.05). Las longitudes de los pastos en los
tratamientos de 55 y 100% E disminuyeron significativamente (p < 0.05) a 15.9 + 2.6
cmy 12.9 + 1.3, respectivamente. El ancho de las hojas de Z. marina después de
52 d de incubacion a 20, 55 y 100% E no fue significativamente diferente entre los
tres niveles de irradiancia (p > 0.05; Fig. 13). Sin embargo, se observa una
tendencia hacia una disminucion del ancho de las hojas conforme aumenta la
irradiancia de los tratamientos. El niumero de hojas por haz no fue significativamente

diferente (p > 0.05) después de 52 d de incubacioén a 20, 55y 100% E.
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(inicial) y después de 52 dias de incubacion bajo 20 , 55y 100% de la luz solar
incidente.
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DISCUSIONES

La evolucién de oxigeno ha sido ampliamente utilizada como medida de la
fotosintesis de organismos acuaticos (Ramus et al., 1976b; Jiménez et al., 1987,
Beach y Smith, 1996a). Sin embargo, su determinacion requiere del aislamiento de
los organismos del medio ambiente. En la Ultima década se han desarrollado
técnicas fluorimétricas que permiten la estimacion de ETR mediante la medicion de
la fluorescencia in situ, de forma no destructiva y en unos segundos. La linealidad
de la relacion entre los valores de ETR y la evolucién de oxigeno encontrada para
Z. marina en este estudio demuestra que ETR es un parametro adecuado para el
estudio de fenébmenos que afectan la fotosintesis en esta especie. La linealidad
encontrada entre los valores de ETR y la evoluciéon de oxigeno en este trabajo es
consistente con la presencia de mecanismos de concentracion de carbono en Z.
marina (Touchette y Burkholder, 2000). La concentracion de carbono favorece la
linealidad de la respuesta al disminuir la fotorrespiracion en plantas C4 (Genty et al.,
1989; Edwards y Baker, 1993). Algunos pastos marinos que también presentan
mecanismos de concentracion de carbono como Cymodocea nodosa 'y Halophila
ovalis, (Touchette y Burkholder, 2000) también presentan una repuesta lineal de
ETR respecto a la irradiancia (Beer et al. 1998; Beer y Bjérk, 2000). Por otro lado,
Halodule wrightii presenta mecanismos de concentracion de carbono (Touchette y
Burkholder, 2000) pero presenta una relacion curvilinea entre los valores de ETR y
la evolucion de oxigeno (Beer y Bjork, 2000). Es posible que existan diferencias en
la actividad de los mecanismos de concentracion de carbono en diferentes

poblaciones de algunos pastos, incluyendo Z. marina. Beer et al. (1998), a



42

diferencia de lo encontrado en este estudio, encontraron una relacion cuadratica
entre ETR y la evolucién de oxigeno en Z. marina. Lo anterior sugiere que
posiblemente existan diferencias en el metabolismo fotosintético entre poblaciones
de la misma especie de distintas localidades posiblemente debidas a diferencias
genéticas o al efecto de condiciones medioambientales como la irradiancia, la

temperatura, la disponibilidad de nutrientes, etc.

La fotosintesis generalmente se satura por luz cuando las enzimas
encargadas de la fijacion de carbono, especialmente RUBISCO, se encuentran
saturadas por productos de la fase luminosa (Davison, 1991; Falkowsky y Raven,
1997). Un exceso de transporte de electrones en irradiancias elevadas tiene como
consecuencia el agotamiento de los sustratos de la fase luminosa. La regeneracion
neta de los sustratos de la fase luminosa es imposible en condiciones de transporte
de electrones sostenido y saturacion de las enzimas del ciclo de Calvin.
Consecuentemente, el transporte de electrones se ve disminuido por la
fotoproteccion y la fotoinhibicion. Idealmente, los mecanismos fotoprotectores
disipan la cantidad de energia excedente del maximo nivel de transporte de
electrones sostenible (cuyo limite esta impuesto por la actividad maxima de las
enzimas del ciclo de Calvin). Los decrementos de ETR ante incrementos de
irradiancia son inconsistentes con la funcién de los mecanismos fotoprotectores.
Los decrementos de ETR en las horas de mayor irradiancia observados en Z.
marina en este trabajo son, por lo tanto, consecuencia de una fotoinhibicion. El

retardo observado en la recuperacion de ETR cuando la irradiancia baja a niveles
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inferiores a los que causaron la disminucion también indica la presencia de
fotoinhibicion crénica.

La fotosintesis es un fenédmeno complejo que depende de muchos factores
ambientales, incluyendo la irradiancia, la temperatura, y numerosos nutrientes. Los
organismos fotosintéticos tienen que adaptarse evolutivamente al intervalo de
variabilidad de cada uno de estos factores en su habitat modificando su acervo
genético. La expresion diferencial de genes permite a los organismos aclimatarse a
las condiciones prevalecientes en un momento y lugar determinado. Los sistemas
producidos por la expresion de genes se regulan fisiologicamente para la
aclimatacién mas fina, variable en tiempos segundos a horas (Garcia-Mendoza,
2000). Los tres niveles de adaptacion biolégica se conocen como adaptacion
evolutiva, adaptacion de desarrollo y adaptacion fisioldgica (las dos ultimas también
conocidas como aclimatacion; Garcia-Mendoza, 2000). La adecuacién del aparato
fotosintético a las condiciones ambientales requiere de procesos adaptativos a nivel
evolutivo, de desarrollo y fisiologico. La irradiancia es el factor mas variable en la
naturaleza de todos los que influencian la fotosintesis. Los efectos de otros
parametros ambientales, como la temperatura, repercuten finalmente en la forma en
que los organismos utilizan la luz para la fotosintesis (Aguirre-von-Wobeser ef al.,
2001). La reduccion de la eficiencia de utilizacién de la luz en altas irradiancias,
mediada por la disipacion no fotoquimica de energia, es un ejemplo de adaptacion
fisioldgica a la irradiancia (Garcia-Mendoza, 2000). En este estudio, Z. marina
presentd un incremento de disipacion no fotoquimica de energia en las horas de

mayor irradiancia, que resultaron en una reduccion de la respuesta de la fotosintesis
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a la irradiancia. Esta respuesta es un mecanismo de fotoproteccion. El aparato
fotosintético se ajusta a las condiciones de luz, mediante el ciclo de las xantofilas y
otros mecanismos, de manera que una mayor cantidad de energia pueda ser
disipada como calor (Demmig-Adams y Adams, 1992; Osmond, 1994). Los cambios
en la absortancia observados en Z. marina son, posiblemente, adaptaciones a nivel
de desarrollo, ya que probablemente implican la sintesis de pigmentos, como se ha
observado en otros organismos (Ramus et al., 1976a). El papel de la absortancia en
la adaptacién a la irradiancia es claro. Una mayor absortancia, como se presenta en
los pastos de la zona submareal, permite a los organismos de ambientes con poca
irradiancia tener mas energia para crecer. Una menor absortancia, como la
observada en los pastos de la zona intermareal, ayuda a los organismos de altas
irradiancias a absorber menos luz y evitar la fotoinhibiciéon. Los cambios en la
relacion entre la fotosintesis y la irradiancia también son derivados de una
combinacion entre la expresion de genes y la regulacion fisioldgica (Geider y
Osborne, 1992). Los parametros que describen la relacion entre fotosintesis e
irradiancia son consistentes con la aclimatacion a la irradiancia. Zostera marina
presentd un ETRuax elevado después de una incubacion en altas irradiancias, que
deriva probablemente de una mayor presencia de enzimas del ciclo de Calvin, que
permite una mejor canalizacion de la energia absorbida por el aparato fotosintético.
Similarmente, el Ex fue mayor para los pastos aclimatados a altas irradiancias. Un
valor de Ek elevado permite probablemente a los pastos aclimatados a 100% E
permanecer durante mas tiempo a irradiancias iguales o menoresAa la irradiancia

optima (Falkowsky y Raven, 1997).
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El pasto Z. marina demostro tener capacidad de aclimatarse a un amplio
intervalo de irradiancias (20 a 100% E). Se ha demostrado que los pastos de la
zona submareal y la zona intermareal de lagunas del Pacifico Mexicano no
presentan diferencias genéticas consistentes (Muriiz Salazar et al., en revision). Lo
anterior sugiere que la aclimatacion a nivel de desarrollo y fisiolégico (Garcia
Mendoza, 2000) es probablemente un mecanismo importante de sobrevivencia en
el ambiente de irradiancia altamente variable que prevalece en las lagunas
costeras. Aparentemente, la evolucién ha favorecido la capacidad de aclimatacion

sobre la especializacion a los diferentes regimenes de irradiancia.

El pasto marino Z. marina tiene la capacidad de aclimatarse a condiciones de
irradiancia potencialmente fotoinhibitorias, incluyendo la exposicion al 100% de la
irradiancia incidente. Pastos de la zona intermareal aclimatados a bajas irradiancias
sufren fotoinhibicion si se les expone a altas irradiancias. Es posible que en el
campo los organismos se aclimaten a bajas irradiancias durante periodos
prolongados de marea alta durante el dia. Sin embargo, los organismos tienen la
capacidad de aclimatarse nuevamente a las altas irradiancias, ya que la fotosintesis
méxima alcanzada durante el dia se recupera en pocos dias. Los pastos de la zona
submareal también se pueden aclimatar a las altas irradiancias, y alcanzar niveles
de fotosintesis tan elevados como los de los pastos colectados en la zona
intermareal. La capacidad de Z. marina de la zona submareal de aclimatarse a altas
irradiancias es consistente con la similitud genética reportada para los pastos de

ambos ambientes (Mufiz-Salazar et al., en revision). Es posible que areas
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azolvadas en avenidas de rios sean colonizadas por pastos de las zonas mas
profundas adyacentes. Estos pastos podrian aclimatarse en pocos dias a las

nuevas condiciones de luz.

La morfologia puede ser una estrategia importante para la aclimataciéon y
adaptacién a medios ambientes con diferentes niveles de irradiancia. La luz
incidente sobre los cloroplastos en las diferentes partes del tejido puede variar de
acuerdo a la posicion de las hojas, su area superficial, etc. El sombreado de unos
organismos a otros también puede jugar un papel en la exposicion a la irradiancia.
El area superficial de de Z. marina se encuentra aparentemente regulado por la
irradiancia. La disminucion significativa de la longitud de las hojas y la tendencia a
una reduccion de su ancho sugieren una disminucion del area superficial en
presencia de altas irradiancias. Una reduccién del érea superficial puede ayudar a
reducir la E por unidad de volumen. El nimero de hojas por haz no esta
aparentemente regulado por la irradiancia, lo que sugiere que la regulacion del
sombreado por hojas del mismo haz no es una estrategia importante de

aclimatacion a la irradiancia.

La compresion de los fendmenos que regulan la fotosintesis, incluyendo la
fotoinhibicion, puede ser muy importante para la planeacion de estrategias de
cultivo y repoblamiento de organismos fotosintéticos marinos. Sin embargo, los

resultados obtenidos en este trabajo sugieren que el pasto Z. marina puede
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aclimatarse en pocos dias a un intervalo amplio de regimenes de irradiancia,

independientemente de la irradiancia en el lugar de donde provengan.

Zostera marina presentd una gran capacidad de aclimatacion a las altas
irradiancias. Sin embargo, Z. marina presenta fotoinhibicion si se le expone a altas
irradiancias después de un periodo de baja irradiancia. Es probable que Z. marina
se aclimate a bajas irradiancias en periodos en que se encuentre cubierto por la
columna de agua durante el dia, y sufra fotoinhibicion durante mareas vivas, cuando

la marea baja coincide con el mediodia.
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CONCLUSIONES
La fotoinhibicidon de la fotosintesis en Zostera marina puede ser estudiada por medio

de la fluorescencia de pulsos de amplitud modulada.

Altas irradiancias producen mecanismos adaptativos en Z. marina, incluyendo la

disipacion no fotoquimica de energia.

Zostera marina puede sufrir fotoinhibicion de la fotosintesis si se incrementa el

régimen de irradiancia que recibe.

Zostera marina reduce la fotoinhibicidon de la fotosintesis mediante procesos de

aclimatacion.

Zoster marina de la zona submareal tiene una capacidad elevada de aclimatacion a

las altas irradiancias.

Una respuesta fotoadaptativa de caracter morfolégico documentada en este trabajo
es que el area superficial de las hojas de Z. marina esta controlado de manera
inversa por el régimen diario de irradiancia, como una respuesta para reducir el area

de absorcion expuesta a la luz.
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