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Fotosintesis en Vides
de interés enoloégico

El proceso fotosintético es fundamental en Ila
supervivencia de los vegetales, primero por que es el
que le confiere a estos su condicién autotrofa v,
segundo, por que de su capacidad de adaptacién a
situaciones extremas depende la capacidad del vegetal
completo de adaptarse a tales condiciones.

Abreviadamente, el proceso de fotosintesis puede
dividirse en dos partes, una fase clara y otra fase
oscura. La fase clara consiste en la absorcién de la luz
por parte de las moléculas de clorofila al interior de los
cloroplastos, induciendo la produccién de un poder
reductor (NADPH) y energia (ATP) (Figura 1). Este
poder reductor y energia se utilizaran en reducir el CO,
tomado desde el aire, convirtiéndolo en sacarosa,
fundamentalmente, y también en almidon. Todo este
proceso de absorcion de luz, de produccion de ATP y
NADPH, asi como de la reduccion del CO, y sintesis
de almidoén, ocurren en el cloroplasto. La sintesis de
sacarosa ocurre en ultimo término, en el citoplasma de
las células.

Las moléculas de clorofila son los pigmentos que le
confieren el color verde a las hojas por ser justamente
este el color mas débilmente absorbido por estas.
Hojas que han iniciado el proceso de senescencia, es
decir de muerte controlada, adquieren colores cada vez
mas amarillentos por la pérdida de este pigmento.
También, situaciones de estrés, inducen amarillamiento
de hojas, lo mismo que el déficit de nitrégeno. Cada
molécula de clorofila estd formada por cuatro
moléculas de nitrégeno por lo que la falta de este
elemento repercute en una menor concentracion de
clorofilas. En ciertos casos, la aparicion de pigmentos
del tipo antocianos confiere a las hojas coloraciones
fuertemente rojizas, como es el caso de hojas de vides
tintas, en el inicio de la senescencia o de situaciones
de estrés. Estos pigmentos, mas que ser accesorios en
la captacion de energia luminosa, aparecen con

funciones de proteccién contra estreses ambientales o
bidticos.
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Figura 1. Al interior de los cloroplastos se absorbe la luz por parte
de las moléculas de clorofila asociadas a los fotosistemas I y II. Con
esto, se transportan electrones desde el agua hasta reducir
moléculas de NADP formando NADPH, un poder reductor. Al mismo
tiempo, se acumulan protones al interior del espacio encerrado por
las membranas tilacoidales (lumen) generando un potencial
electroquimico. Este potencial es aprovechado por las enzimas ATP-
sintasas, fosforilando ADP, con la consecuente formacién de ATP (en
el estroma de los cloroplastos). Todo lo anterior se conoce como

fase clara de la fotosintesis.

La segunda etapa de la fotosintesis, llamada oscura,
comienza con la enzima Rubisco (Figura 2). Esta
enzima es capaz de incorporar CO, a moléculas de 5
carbonos, formando triosas fosfato (Gliceraldehido 3-
fosfato [G-3P], entre otros). Estas triosas pueden dar
curso a la sintesis de sacarosa y, en menor medida,
almidén al interior de los cloroplastos. El ciclo
metabdlico de incorporacion de CO,, es conocido como
Ciclo de Calvin (Figuras 2 y 3). Para el normal
funcionamiento de este ciclo, se requieren los
subproductos de la fase clara: ATP y NADPH.
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Figura 2. El ATP y NADPH formado en la fase clara de la
fotosintesis, es utilizada en la reduccion del CO2. Este es
destinado a la sintesis de almiddn al interior de los cloroplastos y
de sacarosa en el exterior de los mismos, es decir, en el
citoplasma. En horas de la noche, el almidon puede
transformarse nuevamente en triosas fosfatos, saliendo al
citoplasma y formando sacarosa. La sacarosa es exportada al
resto del vegetal como fuente energética.

La incorporacion del CO; al ciclo, es catalizada por la
enzima Rubisco. Esta enzima, ademas de incorporar
CO,, es capaz de incorporar oxigeno, dando curso, en
vez del Ciclo de Calvin, a la “Fotorrespiracion’. Este
Ultimo proceso implica la pérdida de CO, previamente
fijado y se ve favorecido cuando se cierran los estomas
0 aumenta la temperatura de las hojas.

cloroplastos. La unica via posible de entrada son los
estomas. Los estomas en las hojas de vid, se
conforman por dos células oclusivas que al aumentar o
disminuir su turgencia y volumen, mantienen abierto o
cerrado el poro estomatico, respectivamente. Al sufrir
deshidratacion las hojas, las células oclusivas pierden
turgencia y el estoma se cierra. Este es un mecanismo
que evita la pérdida de agua en condiciones de estrés
hidrico. Ademas, cuando el suelo comienza a perder
agua, este cambio es advertido por las raices. Producto
de lo anterior, y por mecanismos aun controversiales,
aumenta la concentracién de &cido abscisico en las
hojas. El acido abscisico, entre muchos otros efectos,
induce también el cierre de los estomas. De este modo,
incluso antes de que las hojas pierdan agua, los
estomas se cierran evitando la pérdida de agua desde
el tejido foliar. Al cerrarse los estomas, se producen
dos efectos concretos inmediatos: a) primero, el agua
no sale al aire. Esto significa que la actividad de
evaporacion se detiene y la temperatura de las hojas
comienza a aumentar a los niveles de la temperatura
del aire o incluso superiores, dependiendo del grado de
exposicion al sol de las hojas. b) el CO, no ingresa al
interior de las hojas por lo que el proceso fotosintético
se detiene.

La fotosintesis, al iluminar una hoja desde la oscuridad,
aumenta al aumentar la intensidad luminosa, hasta que
el proceso se satura, es decir, aumentos progresivos
de la intensidad luminosa no resultan en mayores
aumentos en la asimilacion de CO, (Figura 4).
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y ATP aseguran el ADP + w
funcionamiento coordinado
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Figura 3. Esquema del funcionamiento simultaneo de la fase clara
y oscura, en la que los subproductos de la fase clara, el NADPH y
ATP son utilizados por la fase oscura en la reduccion del CO2,
proveniente del aire, en sacarosa y almidon. Para que el sistema
fotosintético mantenga su funcionamiento, se requiere la
utilizacion del ATP y NADPH.
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De acuerdo a lo sefialado, el CO, debe ingresar desde
el aire hacia las células que conforman el parénquima
de las hojas, y de ahi, hacia el interior de los

Figura 4. Respuesta de la fotosintesis a la intensidad luminosa. La
luz de saturacion indica la intensidad luminosa mas alla de la cual
no ocurren aumentos en la tasa fotosintética. Eso si, al aumentar la
luz, y aunque no haya respuesta en fotosintesis, la luz continua
siendo absorbida por las moléculas de clorofila foliares. En
condiciones normales, a plena luz, una hoja perpendicular al sol
absorbe una intensidad varias veces superior al nivel de saturacion.




El hecho de que las hojas absorban mas luz de la que
pueden procesar fotosintéticamente puede inducir
problemas foto-oxidativos. Es decir, esa energia
luminosa se dirige a la formacion de especies toxicas
para el vegetal, como oxigeno singulete excitado o
superoxido (Figura 5). Las plantas tienen mecanismos
de defensa ante la eventualidad mencionada, pero
tienen un limite, mas alla del cual se induce dafio y
pérdida de compuestos.

Oxigeno singlete excitado

Superéxido

Condiciones de estrés, que resulten en una baja utilizacion
del poder reductor y ATP, generan una sobreexcitacion
luminosa capaz de inducir la formacién de especies activas
de oxigeno.

Figura 5. Cuando la intensidad luminosa excede la capacidad de
utilizacion de esta en fotosintesis, la cadena transportadora de
electrones puede ir a reducir oxigeno formando superdxido. Asi
mismo, las moléculas de clorofila pueden transferir energia al
oxigeno formando otra especie activa de oxigeno, el oxigeno
singulete excitado. Ambas moléculas son especies tdxicas para el
vegetal.

La toxicidad de las especies activas de oxigeno han
sido explotadas por la industria de las agroquimicas en
el disefio de herbicidas. Por ejemplo, el Gramoxone G,
cuyo ingrediente activo es el Paraquat induce la
formacion de superdéxido. Otros herbicidas, mas
selectivos como aquellos en base a DCMU, generan
oxigeno singlete excitado y la muerte del vegetal.

Como se dijo anteriormente, las plantas pueden
protegerse hasta ciertos limites del estrés foto-
oxidativo. Una de esos mecanismos consiste en activar
enzimas capaces de eliminar aquellas especies, o
promover la sintesis de pigmentos capaces de
desactivarlas. Otra manera, es la de regular Ia
concentracion de clorofilas en las hojas. En un
parronal, por ejemplo, las hojas mas expuestas a la luz,
son de color mas claro (Figura 6). Esto por que estas
hojas al tener suficiente luz, disminuyen su absorcion
mediante la  disminucion de los pigmentos
absorbedores. Lo contrario sucede en plantas u hojas
de sombra. Las hojas mas inferiores de un parronal, o
mas escondidas en una espaldera, normalmente
presentan colores mas oscuros. Esto por que al tener
poca disponibilidad luminosa, maximizan la

probabilidad de absorberla mediante el incremento de
los pigmentos absorbedores (Figura 6).

Las hojas tienen la capacidad de
adaptarse a la luz predominante.

Hojas crecidas a la sombra son
de color verde mds intenso, pues
tienen una mayor concentracion
de clorofilas para cosechar mds
luz. Eso si, muchas veces entran
antes en senescencia,
torndndose mds amarillas.

Hojas crecidas en plena luz
aparecen de color menos intenso,
por una menor concentracion de
clorofilas (evitan la absorcién de
luz en exceso)

Figura 6. Uno de los mecanismos de adaptacidon posibles en las
hojas, es el de la variaciéon en la concentracién de pigmentos de
clorofila en las hojas. Hojas mdas expuestas a la luz toman
coloraciones mas claras que aquellas expuestas a la sombra.

Es importante subrayar el hecho de que los
mecanismos protectores frente a excesos de luz tienen
un maximo posible. Esto significa que condiciones
ambientales que promuevan el exceso de luz absorbida
podran incidir en una mayor probabilidad de dafo a las
plantas. Tal es el caso del estrés hidrico, en el que se
induce rapidamente un cierre de estomas, limitando de
manera severa la entrada de CO, desde el aire hasta el
interior de los cloroplastos y, por lo tanto, generando
una condicion de luz en exceso respecto de la
capacidad de la fase oscura de utilizar esa luz. Es
decir, si no hay suficiente CO, que reducir, la luz se
dirigird a la formacion de especies reactivas de
oxigeno.

Se debe recalcar, ademas, que el cierre estomatico
redundara en una mayor temperatura foliar, lo que
afectara la fotosintesis, desviando el metabolismo
desde la reduccion del CO, en el ciclo de Calvin hacia
la fotorrespiracion. Otra condicion ambiental que
determinara la actividad fotosintética de las hojas, es la
humedad relativa. Condiciones de aire seco generaran
una diferencia en la concentracion de vapor de agua
entre las cavidades sub-estomaticas y el aire, mayores
a la diferencia en condiciones de aire hiumedo. Si esta
diferencia es considerable, el agua sale mas
velozmente desde las hojas, deshidratandose mas
facilmente, generando un cierre de estomas vy
disminucion de la fotosintesis por falta de CO..

Todo lo anterior hace suponer que el proceso
fotosintético en las vides de interés enoldgico es muy




inestable y posiblemente afectado por las practicas
comunes de manejo de campo. Mas aun, las plantas
conducidas en espaldera estan sujetas a condiciones
de iluminacién distinta a lo largo del dia. Las hojas
expuestas a iluminacién en la mafana tienen una
condicién de humedad relativa alta y temperaturas
optimas. Al contrario, al ser iluminadas las hojas en la
exposicion de la tarde, estas estaran en una condicién
de humedad relativa menor y temperatura del aire
elevada (Figura 7).
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Figura 7. La figura superior muestra la variacién diaria en la
iluminacién de una espaldera. La posicion de las hojas también
es un factor importante ya que las hojas basales en primeras
horas de la mafiana en exposicion este, lo mismo que en las
Ultimas horas de la tarde en la oeste, seran sombreadas por las
hileras adyacentes. En la foto inferior se aprecia la iluminacion
v/s sombra de las dos exposiciones en cierta hora del dia.
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Es bien sabido que la calidad de las bayas aumenta al
disminuir el volumen de estas debido a que los
compuestos  mayoritariamente  responsables de
caracteristicas de aroma y color, entre otras, esta
concentrada en la piel de las bayas. En este sentido, el
proceso fotosintético responsable de la exportacion de
sacarosa a las bayas, determinara la capacidad de
concentracion de azucares fermentables, de
compuestos terminales de la ruta de los
fenilpropanoides (taninos, antocianos, flavonoides) y de
acidos inicialmente (Figura 8). Asi mismo, esa
capacidad fotosintética estara seriamente limitada por
el estrés hidrico impuesto a las parras con el propdsito

de disminuir el volumen de las mismas, asi como el
vigor general de las plantas de vid.

Contribucién de la fotosintesis a la calidad
del vino:

Figura 8. El producto final de la fotosintesis, la sacarosa, es el
responsable de la formacion de a) acidos, inicialmente en la fase
de crecimiento de las bayas, b) de acumulaciéon de azlcares
fermentables y c) de la formacion de compuestos importantes en
la calidad y precio del vino final. Estos Gltimos se acumulan en la
piel de las bayas por lo que es comun que las vifias se sometan
a condiciones de estrés hidrico. Esto Ultimo, interfiere en la
actividad fotosintética y por lo mismo, en el rendimiento.
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Tal como se observa en la figura 9, las hojas
iluminadas en la mafana en el mes de diciembre o
enero en el Valle del Maipo, fotosintetizaran con una
temperatura de entre 17 y 25 °C y una humedad
relativa superior al 50%. Al contrario, las hojas
iluminadas en la tarde, fotosintetizaran con una



temperatura de 30 °C y una humedad relativa cercana

al 40%, e incluso menos en pleno mes de enero.
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En la figura 10, se observa que la temperatura foliar en
horas de la tarde, en el lado este, alcanza
practicamente los 29 °C. Esto es, en el lado expuesto a
una condicién de sombra durante la tarde. El lado
Oeste, en tanto, al término de la tarde, cuando la
temperatura del aire es maxima y la humedad relativa
minima (ver Fig. 9), las hojas iluminadas en ese
momento por el sol, alcanzan temperaturas cercanas a
los 35 °C, superiores incluso a la temperatura del aire
(Fig. 10).
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Figura 10. Temperatura de hojas a lo largo del dia en las
exposiciones Este y Oeste en plantas del cv. Cabernet
Sauvignon en el Valle del Maipo. Las mediciones fueron
realizadas con un termdmetro infrarrojo durante el mes de
noviembre y luego al final del mes de enero.

Durante el mes de noviembre las plantas, en general,
no estan sujetas a restriccién hidrica producto de las
reservas de humedad de suelo remanentes del
invierno. Esta condicién durara dependiendo de las
texturas de suelo y de las condiciones pluviométricas
invernales previas. Al aumentar las temperaturas
significativamente hacia el mes de diciembre, Ia
evapotranspiracién tiende a disminuir el contenido de
agua del suelo. Esto determina que las plantas
dependeran fuertemente del suministro de agua
proveniente de los sistemas de riego. Por lo mismo, la
temperatura foliar registrada a fines del mes de
noviembre, no supera los 24 °C, bastante menos a la
temperatura del aire medida a la sombra. Hacia el mes
de enero, la condicion de disponibilidad hidrica de las
plantas se hace mas critica, con una reposicion de
agua mediante el riego fuertemente restringida.
Evidentemente, las plantas comienzan a cerrar sus
estomas, especialmente hacia horas de la tarde,
aumentando considerablemente su temperatura foliar.

Figura 11. La figura superior muestra la tasa de asimilacion de
CO,, o fotosintesis (A), medida el 30 de Noviembre a lo largo del
dia en las exposiciones Este y Oeste, en las distintas alturas de
la canopia, desde la hoja 4 (correspondiente al cuarto nudo
desde la base) hasta la 12. La Figura inferior muestra la
conductancia estomatica medida simultdneamente a la
asimilacién de CO,. Las determinaciones fueron hechas con un
analizador infrarrojo de gases en terreno.

La figura 11 muestra la tasa fotosintética de las
distintas hojas en el lado Este y Oeste y a lo largo del
dia, en las mismas hojas y al mismo tiempo en que fue
medida la temperatura en la figura 10.Existe una
diferencia en la tasa fotosintética alcanzada por las
hojas a distintas alturas de la canopia, en que las mas
basales cuentan con menos luz y las mas altas,
correspondientes al nudo 12, son hojas en plena
formacion. Se puede observar con claridad que la tasa
fotosintética es funcion de la exposicion a la luz,
alcanzando el maximo las hojas del lado Este a media
mafana, mientras que las hojas de la exposicién oeste,
al ser iluminadas mas tarde, alcanzan su maxima tasa
fotosintética entre las 15.45 y 18 horas. Eso si, las
hojas de la exposicion de la tarde, al contar con un
ambiente mas restrictivo en temperatura y humedad
relativa, alcanzan maximos fotosintéticos menores a los
observados en la cara Este.
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Figura 12. Fotosintesis(A) en la figura superior y
conductancia estomatica (g) en la inferior determinadas el 30
de Enero en distintas hojas. Claramente, las tasas
fotosintéticas estan fundamentalmente deprimidas en el lado
Oeste producto del cierre de los estomas. Las flechas rojas
indican valores menores a los observados en Noviembre.

En el mes de Enero, producto de la menor
disponibilidad hidrica del suelo, los estomas tendieron
a cerrarse. Este fendbmeno ya sefialado a través de la
temperatura foliar (Fig. 10), se aprecia claramente en la
Figura 12. La conductancia estomatica es un parametro
que indica la facilidad con que los gases,
particularmente el CO,, pasan a través de los estomas.
En la medida que los estomas se cierran, la
conductancia se deprime. Este efecto tiene una
consecuencia directa sobre la tasa fotosintética en el
mes de enero, en la que se alcanzan valores menores
a los observados en Noviembre. Mas aun, las hojas del
lado Oeste de las plantas, expuestas a una condicién
de luz con mayores temperaturas y menores niveles de
humedad relativa en comparacién con el lado Este, se
ven fuertemente inhibidas.

Es importante recalcar que las diferencias en los
niveles de fotosintesis en las hojas del cuarto nudo, no
se deben a que estas entren en senescencia, en esta
época, mas aceleradamente que el resto, es decir que
envejezcan. Al contrario, solo se debe a que son hojas
mayoritariamente mas sombreadas, ya sea por los
brotes laterales ubicados inmediatamente por sobre el
cuarto nudo, o por la sombra provocada por las hileras
contiguas. Lo anterior se comprueba al observar que el
contenido de clorofilas de estas hojas mantiene su
proporcién respecto del resto de las hojas muestreadas
(datos no mostrados).

Los datos presentados, que corresponden a
mediciones en vifias de Cabernet Sauvignon en el

Valle del Maipo, muestran el gran impacto de la
restriccion de riego sobre la tasa fotosintética en las
plantas de vid. Asi mismo, mas alla de generar un
impacto directo sobre los racimos en cada exposicion,
la combinacion de luz, temperatura y humedad relativa
en ambas exposiciones de una espaldera, generan una
condicién distintiva sobre la capacidad fotosintética de
las plantas.

Estos resultados llevaron a continuar los estudios en la
relacion fuente-receptaculo en vides con el propdsito
de verificar el impacto de los ajustes de carga en las
plantas y de evaluar la necesidad de estudiar mas
precisamente la potencialidad de producir mas, sin
afectar la calidad final de las bayas. Estos resultados
seran presentados en un futuro proximo.
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