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RESUMEN

La disponibilidad de agua es una de las limitaciones más importantes para la fotosíntesis y la 
productividad de las plantas. En el presente estudio se llevó a cabo un experimento con plantas 
de chile pimiento morrón (Capsicum annuum L.), sometidas a estrés hídrico mediante la reduc-
ción del riego.  El objetivo fue evaluar los efectos del estrés hídrico en las reacciones primarias 
de la fotosíntesis y en la asimilación de CO2; de igual manera, se buscaba examinar si existe una 
relación entre los parámetros evaluados. Se empleó un método biofísico no destructivo, llamado 
fluorescencia de clorofila, en conjunto con un reflectómetro de tiempo, cámaras psicrométricas y 
un aparato para medir fotosíntesis, con los cuales se hicieron mediciones del potencial de agua 
del suelo (YS) y hoja (YL), del intercambio de gases y de la fluorescencia de clorofila en la hoja. 
Los parámetros de fluorescencia revelaron una disminución en la absorción y el flujo de energía 
en condiciones de estrés hídrico. De manera similar, la tasa de asimilación de CO2 (A), la conduc-
tancia estomática (gs) y la transpiración (Tr) disminuyeron con el déficit de agua. La medición de 
fluorescencia PItotal mostró ser un método efectivo para la detección temprana del estrés hídrico, 
por lo que puede ser una guía útil en el manejo del riego.

PALABRAS CLAVE
Fotosíntesis, horticultura, intercambio de gases, relaciones hídricas, sequía

ABSTRACT
Water availability is one of the most important limitations to photosynthesis and plant produc-
tivity. An experiment was performed with bell pepper (Capsicum annuum L.) plants subjected to 
water stress by reducing irrigation amounts. The aim was to asses the effects of water stress in 
both photochemistry and CO2 assimilation rates, and to quantify if there is a relation between the 
measured parameters. We used non-destructive biophysical methods called chlorophyll fluores-
cence together with a time reflectometer, psychrometric chambers and a photosynthesis device, 
with which we measured soil (YS) and leaf water potential (YL), gas exchange, and chlorophyll 
fluorescence at different times. The chlorophyll a fluorescence parameters showed a decline in 
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Introducción

La restricción de agua es una de las limitaciones que 
más afecta la fotosíntesis y productividad de las plantas 
(Tezara et al. 1999). Su efecto en la fotosíntesis puede 
ser directo, mediante limitaciones difusivas a través de 
los estomas y el mesófilo o por medio de alteraciones 
en el metabolismo fotosintético (Campos et al. 2014; 
Chaves et al. 2009). Los estomas se cierran en respuesta 
a la disminución de la turgencia de la hoja, al aumento 
del déficit de presión de vapor en la atmósfera o por 
señales químicas generadas en la raíz (Chaves et al. 
2009), lo que limita el suministro de CO2 hacia los sitios 
de carboxilación de la ribulosa-1,5-bisfosfato carboxi-
lasa/oxigenasa (Rubisco). También pueden presentarse 
limitaciones fotoquímicas y de la conversión cuántica 
fotosintética (Shangguan et al. 2000), lo que disminuye 
la tasa fotosintética por el aumento proporcional de los 
centros de reacción (RCs) inactivos y la consecuente 
inhibición de la transferencia de electrones (Shao et al. 
2010).

Actualmente, hay un limitado mejoramiento del 
rendimiento de los cultivos en condiciones de sequía, 
con manejo genético o agronómico de la eficiencia en 
el uso del agua y tolerancia a la sequía por las plantas 
(Boyer 1996; Ilyas et al. 2021). El recurso inicial para 
mejorar el rendimiento en condiciones de sequía es 
aumentar la eficiencia en el suministro de agua y el 
tiempo de aplicación del riego (Boyer 1996). Por lo 
tanto, es esencial el monitoreo apropiado del estrés 
hídrico de la planta, y se necesita el desarrollo apro-
piado y sostenible de programas de riego para la 
producción de cultivos en áreas semiáridas (Parkash y 
Singh 2020).

Entre las técnicas disponibles, en la actualidad, 
para evaluar el nivel de estrés hídrico en términos de 
fotosíntesis, la medición de la fluorescencia de clorofila 
a (Chl a) es una opción viable, ya que es un indicador 

muy sensitivo del proceso de transporte de electrones 
fotosintético (Kalaji et al. 2017; Tóth et al. 2008). El 
análisis del aumento rápido de la fluorescencia con 
la prueba JIP (Strasser et al. 2004) ha probado ser una 
herramienta invaluable en el monitoreo de la integridad 
funcional de la planta (Stirbet y Govindjee 2011). La 
evidencia experimental demuestra que las tres fases del 
aumento rápido de la fluorescencia (OJIP) (Strasser et 
al. 1995) reflejan tres procesos diferentes de la reducción 
de la cadena de transporte de electrones (Schansker et 
al. 2005). La fase O-J (0-3 ms) es la parte fotoquímica de 
la traza, cuya cinética depende fuertemente de la inten-
sidad luminosa (Neubauer y Schreiber 1987). La fase 
J-I (3-30 ms) corresponde a la reducción del almacén 
de plastoquinonas (PQ; Schreiber et al. 1989) y la fase 
I-P representa la reducción del reservorio de ferredo-
xina (Fd), cuando la ferredoxina-NADP+ reductasa está 
inactiva (Schansker et al. 2005).

Las trazas OJIP dependen de las propiedades 
cinéticas de la cadena de transporte de electrones. Por 
ello, es útil conocer la relación entre dichas propie-
dades y el crecimiento de la planta. Van Heerden et al. 
(2007) observaron, en dos arbustos del desierto (Augea 
capensis Thunb. y Zygophyllum prismatocarpum E. Meyer 
ex Sond.), una correlación alta entre la disminución de 
la capacidad de asimilación de CO2 y la disminución 
del índice de desempeño (PIABS). Estos autores sugieren 
que esta observación es evidencia de la relación entre 
los cambios en las propiedades de la traza OJIP y la 
capacidad fotosintética total. Contrariamente, según 
Adams-III y Demmig-Adams (2004), la eficiencia del 
FSII no provee información directa de la fotosíntesis 
neta, debido a que el flujo de electrones no es utilizado 
necesariamente en el metabolismo de carbono, pues 
puede ser redirigido a otras rutas bioquímicas, como 
la reducción de oxígeno (reacción de Mehler) o la foto-
respiración. No obstante, existe evidencia de que la 
disminución en los parámetros derivados de la prueba 

photosynthetic electron transport and energy fluxes due to water stress. Similarly, CO2 assimilation rates (A), stomatal con-
ductance (gs), and transpiration (Tr) decreased with increasing water deficit. Fluorescence measured by PItotal shown to be an 
effective method for the early detection of water stress and it could be a useful guide in irrigation scheduling.

KEYWORDS
Photosynthesis, horticulture, gas exchange, water relations, drought
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JIP, como Fv/Fm o PIABS, puede estar conectada con la 
disminución de la fotosíntesis (Albert et al. 2011; Van 
Heerden et al. 2003), debido a que en ciertas condi-
ciones ecológicas la eficiencia “potencial” y la “actual” 
tienden a estar relacionadas. Recientemente, la incor-
poración de parámetros que describen la reducción de 
los aceptores finales del FSI (jRo = RE0/ABS y dRo = RE0/
ET0) y el parámetro relacionado PItotal (Tsimilli-Michael 
y Strasser 2008) han proporcionado más información 
a la discusión acerca de la relación entre los paráme-
tros del aumento polifásico de la fluorescencia y el 
intercambio de gases. Además, las mediciones de la 
fluorescencia de Chl a son altamente sensibles, no des-
tructivas, rápidas y no requieren fuentes de energía 
alta, como el láser, y pueden realizarse remotamente, 
con métodos pasivos o activos (Baker y Rosenqvist 
2004). En la presente investigación, se evaluaron los 
efectos del estrés hídrico en las reacciones primarias 
de la fotosíntesis y en la asimilación de CO2 en plantas 
de Capsicum annuum L., con el objetivo de examinar si 
existe una relación entre los parámetros derivados de 
la prueba JIP y la asimilación de CO2. Con lo anterior, 
se espera probar la hipótesis de que los parámetros de 
fluorescencia de Chl a derivados de la prueba JIP están 
relacionados con los procesos de fijación de CO2.

Materiales y métodos

Material vegetal y tratamientos

Se sembraron 70 semillas de C. annuum cultivar 
Cannon (Zeraim Gedera®, Israel) en una charola ger-
minadora con turba (Premier® Sphagnum peat moss 
Turba de Sphagnum, Premier Horticulture Ltée, 
Quebec, Canadá) como sustrato. De éstas, 36 plántulas 
fueron trasplantadas en contenedores de 250 mL con 
suelo del tipo Leptosol y colocadas en una cámara de 
crecimiento con ambiente semi-controlado (Thermo 
Scientific® 846 Incubator, Thermo Fisher Scientific Inc., 
Waltham, Estados Unidos), con fotoperiodo de 12 h, 
con 382 mmol fotón m-2 s-1 de radiación fotosintética-
mente activa (PAR) al nivel de las plantas. La humedad 
relativa varió en promedio entre 40 y 50 por ciento. Los 
contenedores se regaron con una solución de Ultrasol 
Multipropósito (Ultrasol® Multipropósito, Sociedad 

Química y Minera de Chile, Santiago de Chile, Chile) 
18-18-18 (N-P2O5-K2O) y una conductividad eléctrica 
de 2 dS m-1, complementada con elementos menores, 
y fue aplicada diariamente con el agua de riego. 
Cincuenta días después de la siembra, fueron divididas 
en dos grupos de 18 plantas cada uno; un grupo se 
mantuvo con riego (testigo) y el otro con estrés hídrico. 
Las plantas testigo fueron regadas diariamente para 
mantener el contenido de agua volumétrico (qv) entre 
30 y 45 por ciento (ver sección siguiente para detalles). 
Contrariamente, en el otro grupo de plantas el estrés 
hídrico se indujo progresivamente mediante la reduc-
ción en la cantidad de agua de riego, añadiendo sólo 
10 por ciento de la humedad aprovechable. Las medi-
ciones fueron realizadas en varios intervalos, durante 
el ciclo de déficit hídrico (216 h de duración), con lo 
que se obtuvo un gradiente de condiciones de estrés 
hídrico. El experimento se llevó a cabo bajo un diseño 
completamente al azar.

Evaluación del estado hídrico del suelo

El contenido de agua volumétrico del suelo (qv) se 
midió en los primeros 8 cm de la superficie con un 
reflectómetro de tiempo (HH2 moisture Meter®, 
Delta-T Devices Ltd., Cambridge, Reino Unido), conec-
tado a un sensor WET (WET-2 Sensor®, Delta-T Devices 
Ltd., Cambridge, Reino Unido). Previamente, se deter-
minaron en el laboratorio distintos niveles del qv, desde 
capacidad de campo hasta 5 por ciento de humedad 
aprovechable, mediante la adición de volúmenes cono-
cidos de agua a volúmenes conocidos de sustrato seco 
y en cada uno se midió la constante dieléctrica aparente 
con el reflectómetro de tiempo; con esto se obtuvo 
la curva de calibración específica del suelo utilizado 
(Figura 1). Al mismo tiempo, se midió el potencial de 
agua del suelo (YS) en dichos niveles de humedad, con 
cámaras psicrométricas C-52 (C-52 Sample Chamber®, 
Wescor Inc., Utah, Estados Unidos) y se relacionó con 
la reflectometría de tiempo mediante el ajuste de una 
curva hiperbólica inversa; de esta forma se obtuvo 
un estimado indirecto del YS en cualquier momento 
(Figura 2).
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Potencial de agua de la hoja

El potencial de agua de la hoja (YL) se midió en discos 
foliares de 0.5 cm de diámetro que fueron colocados 
en cámaras C-52® (Wescor Inc., Utah, Estados Unidos), 
previamente equilibradas por 3 h a temperatura cons-
tante, mediante la técnica de punto de rocío. Para esta 
medición se usó un HR-33® Dewpoint Microvoltimeter 
(Wescor Inc., Utah, Estados Unidos). Las mismas hojas 

en las que se midió el YL fueron previamente utilizadas 
para la medición del intercambio de gases y fluores-
cencia de la Chl a, como se describe a continuación.

Medición simultánea del intercambio de gases y 
fluorescencia de Chl a

Se midió el intercambio de gases foliar de CO2 y H2O 
en hojas completamente desarrolladas, con un sistema 
portátil de análisis de gases en el espectro infrarrojo 
(Ciras-1®, PP Systems, Amesbury, Estados Unidos). 
Las hojas fueron previamente aclimatadas por 5 min 
con iluminación a saturación (1050 mmol fotón m-2 s-1, 
concentración de CO2, 370 ppm, humedad relativa en 
la cámara foliar de 45%-55% y temperatura de 25 oC). 
Simultáneamente, con la medición del intercambio de 
gases se determinó, en la misma hoja, la fluorescencia 
de Chl a en tejido oscurecido por 1 h con clips foliares. 
Las trazas OJIP (50 ms a 1 s) de la fluorescencia fueron 
medidas con un fluorómetro PEA (Plant Efficiency 
Analyser®, Hansatech Instruments Ltd, King´s Lynn, 
Norfolk, Reino Unido). Se estipula que O es el nivel 
de fluorescencia inicial (50 ms), J (2 ms) e I (30 ms) 
son niveles intermedios y P (500 ms a 1 s) es el nivel 
máximo (Strasser et al. 1995). Las trazas se obtuvieron 
al exponer (1.0 s) las hojas a un haz de luz roja (650 
nm) de 3,200 mmol fotones m-2 s-1, generado con seis 
diodos emisores y enfocado en un punto de 5 mm de 
diámetro. Las trazas OJIP (Figura 3) fueron analizadas 
con la prueba JIP, como se describe a continuación.

Figura 1. Curva de calibración específica para la obtención de la constante 
dieléctrica aparente (pendiente de la ecuación) en el suelo utilizado que es 
suministrada al reflectómetro de tiempo (HH2 moisture Meter®, Delta-T Devices 
Ltd., Cambridge, Reino Unido), conectado a un sensor (WET-2 Sensor®, Delta-T 
Devices Ltd., Cambridge, Reino Unido).

Figura 3. Ejemplos de las trazas de fluorescencia de Chl a polifásica (OJIP) en 
hojas de C. annuum con riego adecuado (● -0.57 MPa YL) y con distintos niveles 
de estrés hídrico (○ -0.77 YL, ▼ -1.27 YL, ▲ -1.72 YL).

Figura 2. Relación entre el contenido de agua (SWC) y el potencial de agua 
(YS) del suelo utilizado. El SWC fue estimado mediante un reflectómetro de 
tiempo (HH2 moisture Meter®, Delta-T Devices Ltd., Cambridge, Reino Unido), 
conectado a un sensor WET (WET-2 Sensor®, Delta-T Devices Ltd., Cambridge, 
Reino Unido) y el YS se determinó con cámaras psicrométricas C-52 (C-52 
Sample Chamber®, Wescor Inc., Utah, Estados Unidos) adjuntas al HR-33® 
Dewpoint Microvoltimeter (Wescor Inc., Utah, Estados Unidos). Se ajustó una 
función de hipérbola rectangular a los datos y fue utilizada para estimar el YS en 
cualquier momento con sólo la estimación del SWC con el sensor WET.
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Análisis de las trazas de fluorescencia

La prueba JIP es un análisis multiparamétrico del 
aumento rápido de la fluorescencia OJIP (Strasser et 
al. 2004; Tsimilli-Michael 2019). Se asume que, en la 
oscuridad, el aceptor de electrones primario del FS II, 
una quinona (QA), está oxidado (cuando todos los cen-
tros de reacción están abiertos) y la intensidad de la 
fluorescencia al inicio de la iluminación F0 (al origen 
O) es mínima. El aumento rápido de la fluorescencia 
propiciado por la luz actínica refleja el cierre de los RC 
(Centro de Reacción) (reducción de la QA). Con luz 
actínica intensa (por ejemplo, 3,000 mmol fotones m-2 
s-1), la intensidad de la fluorescencia FP (al pico P) es 
igual a la fluorescencia máxima (FM), cuando la QA está 
totalmente reducida (todos los RC están “cerrados”). 
La secuencia de eventos, reflejada en el aumento de 
la fluorescencia, se realiza a diferentes velocidades y 
concomitantemente el aumento es polifásico (Strasser 
et al. 1995).

La fase OJ refleja un evento fotoquímico de 
recambio individual, dado que (i) el paso J aparece 
al mismo tiempo que FM, cuando la reoxidación de la 
QA

- es bloqueada por un inhibidor en las muestras eva-
luadas, como el 3-(3,4-dichlorophenyl)-1,1-dimetilurea 
(DCMU), y (ii) las fases OJ de muestras con y sin DCMU 
son idénticas cuando las curvas son normalizadas 
entre los niveles O y J. La fase JI refleja la reducción 
de los acarreadores de electrones intersistemas, como 
los aceptores de electrones secundarios quinona (QB), 
plastoquinona (PQ), citocromo (Cyt) y plastocianina 
(PC), mientras que la fase IP refleja la reducción de los 
aceptores de electrones del FSI, como la ferredoxina 
(Fd), otros intermediarios y NADP (Strasser et al. 1995; 
Strasser et al. 2004; Tsimilli-Michael 2019).

Ecuaciones de la prueba JIP

Las ecuaciones de la prueba JIP están basadas en 
la Teoría del Flujo de la Energía en Biomembranas 
(Strasser et al. 2004; Tsimilli-Michael 2019). La prueba 
JIP representa un traslado de los datos originales de 
fluorescencia en parámetros biofísicos que cuanti-
fican el flujo de energía representado por el conocido 
esquema Z de la fotosíntesis. Así, la cascada de energía 
inicia con la absorción (ABS) de luz por los pigmentos 
antena del FSII y finaliza con la reducción de los 

aceptores de electrones finales en el lado aceptor de 
electrones del FSI (RE) impulsado por el FSI. Los flujos 
de energía intermedios son el flujo de captura (TR), 
definido como el flujo de energía que lleva a la reduc-
ción de los aceptores de electrones del FSII, feofitina 
(Pheo) y QA, y el flujo del transporte de electrones (ET) 
que se refiere al transporte de electrones más allá de 
la QA

-.
Los siguientes parámetros fueron calculados 

(Cuadro 1) y se refieren al tiempo cero (inicio de la 
inducción de la fluorescencia): (a) los flujos de energía 
específica por centro de reacción para la absorción 
(ABS/RC), captura (TR0/RC), transporte de electrones 
(ET0/RC) y reducción de los aceptores finales en el lado 
aceptor del FSI (RE0/RC); (b) las proporciones de flujo o 
producciones, como la producción cuántica máxima de 
la fotoquímica primaria (φPo = 1 – (F0/FM) = FV/FM). φPo 
corresponde a la eficiencia con la cual un fotón absor-
bido puede ser capturado por los centros de reacción 
del FSII (TR0/ABS). Éste ha sido frecuentemente utili-
zado como una medida de la eficiencia máxima de la 
fotoquímica del FSII (Baker 1991; Krause y Weis 1991). 

La probabilidad de que un excitón capturado 
mueva un electrón hacia la cadena del transporte de 
electrones más allá de la QA

- (yEo = ET0/TR0), la produc-
ción cuántica del transporte de electrones (jEo = ET0/
ABS), la producción cuántica para la reducción de los 
aceptores finales del FSI por fotón absorbido (jRo = 
RE0/ABS) y la eficiencia con la cual un electrón puede 
moverse de los aceptores de electrones intersistemas 
reducidos hacia los aceptores de electrones finales del 
FSI (dRo = RE0/ET0); (c) el índice de desempeño (PIABS) es 
uno de los parámetros de la fluorescencia de clorofila 
que provee información útil y cuantitativa acerca del 
estado fisiológico de las plantas y su funcionalidad. La 
expresión para el índice de desempeño es derivada en 
analogía a la ecuación de Nernst, que es utilizada para 
determinar el potencial redox de un sistema:

 
 

El símbolo g representa la tasa de clorofilas de 
los centros de reacción y la clorofila total del FSII. La 
expresión go/(1 – go) es proporcional a los parámetros 
estimados por la prueba JIP igual a la tasa de centros de 
reacción y la absorbancia (RC/ABS). Por lo tanto:
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Cuadro 1. Fórmulas y definiciones de los términos utilizados por la prueba JIP para el análisis de las trazas de fluorescencia 
OJIP emitida por muestras fotosintéticas adaptadas a la oscuridad (Strasser et al. 2004; Strasser et al. 2010).

Datos extraídos del registro de las trazas de fluorescencia OJIP

Ft Fluorescencia al tiempo t después de la iluminación actínica
F50ms Fluorescencia mínima registrada y confiable a los 50 ms por el PEA
F100ms Fluorescencia a 100 ms
F300ms Fluorescencia a 300 ms

FJ = F2ms
Fluorescencia al paso J (2 ms) de la OJIP

FI = F30ms
Fluorescencia al paso I (30 ms) de la OJIP

FP (=FM) Registro de fluorescencia máxima (=máximo posible), pico P de la OJIP

tFM Tiempo (en ms) para alcanzar la fluorescencia máxima FM

Área Área complementaria total entre la curva de inducción de la fluorescencia y F-FM

Parámetros de fluorescencia derivados de los datos extraídos

F0 = F50ms Fluorescencia mínima, cuando todos los RC están abiertos
FM (=FP) Fluorescencia máxima, cuando todos los RC están cerrados (=FP cuando la 

intensidad de luz actínica está por arriba de los 500 mmol fotones m-2 s-1 y siempre 
que todos los RC estén activos reduciendo QA)

Fv = Ft-F0 Fluorescencia variable al tiempo t
Fv = FM-F0 Fluorescencia variable máxima
Sm = Área/(FM-F0)=Área/Fv Área normalizada
Vt = Fv/Fv = (Ft-F0)/(FM-F0) Fluorescencia variable relativa al tiempo t
M0 = [(DF/Dt)0]/(FM-F50ms) = 4(F300ms-
F50ms)/(FM-F50ms)

Pendiente inicial aproximada (en ms-1) de la traza de fluorescencia normalizada 
sobre la fluorescencia variable máxima Fv

Parámetros biofísicos derivados de los parámetros de fluorescencia

EC/RC = Sm = Área/(FM-F0) Una medida de los acarreadores de electrones totales por RC

ABS/RC = M0(1/VJ)(1/jPo) Flujo de absorción (de las Chls antena) por RC (también una medida del tamaño 
de la antena aparente del FSII)

TR0/RC = M0(1/VJ) Flujo de energía capturada (que lleva a la reducción de QA) por RC
ET0/RC = M0(1/VJ)(1-VJ) Flujo del transporte de electrones (más allá de la QA

-) por RC
RE0/RC = M0(1/VJ)(1-VI) Flujo de electrones que reducen a los aceptores de electrones en el lado aceptor 

del FSI, por RC

Producciones quánticas y eficiencias/probabilidades

jPt = TRt/ABS = [1-(Ft/FM)] = DFt/FM Producción cuántica de la fotoquímica primaria a cualquier tiempo t, acorde con 
la ecuación general de Paillotin (1976)

jPo = TR0/ABS = [1-(F0/FM)] Producción cuántica máxima de la fotoquímica primaria
yEo = ET0/TR0 = (1-VJ) Eficiencia/probabilidad de que un electrón se mueva más allá que la QA

-

jEo = ET0/ABS = [1-(F0/FM)](1-VJ) Producción cuántica para el transporte de electrones (ET)
dRo = RE0/ET0 = (1-VI)/(1-VJ) Eficiencia/probabilidad con la cual un electrón de los acarreadores de electrones 

intersistemas es transferido para reducir los aceptores de electrones finales en el 
lado aceptor del FSI (RE)

jRo = RE0/ABS = [1-(F0/FM)](1-VI) Producción cuántica para la reducción de los aceptores de electrones finales en el 
lado aceptor del FSI (RE)

gRC = ChlRC/Chltotal = RC/(ABS+RC) Probabilidad de que una molécula de Chl del FSII funcione como RC
RC/ABS = gRC/(1-gRC) = jPo(VJ/M0) = 
(ABS/RC)-1

QA que reduce los RC por Chl antena del FSII (recíproco de ABS/RC)
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Cuadro 1. Continuación
Índices de desempeño (producto de términos que expresan los potenciales parciales en los pasos de las bifurcaciones 
de energía)

Índice de desempeño (potencial) para la conservación de la energía de los fotones 
absorbidos por el FSII para la reducción de los aceptores de electrones intersistemas

Índice de desempeño (potencial) para la conservación de la energía de los fotones 
absorbidos por el FSII para la reducción de los aceptores finales del FSI

Yo=(1 – VJ) es la fracción de electrones transpor-
tados más allá de la QA

- por excitón capturado por los 
centros de reacción (RC) del FSII; Yo representa la pro-
babilidad de que la energía de un excitón capturado sea 
utilizada en el transporte de electrones más allá de QA. 
A su vez, (d) el PItotal es el producto del índice de com-
portamiento y la probabilidad de que un electrón pueda 
moverse de los aceptores de electrones intersistemas 
reducidos hacia los aceptores finales de electrones del 
FSI y se define como sigue (Tsimilli-Michael y Strasser 
2008): PItotal = PIABS × dRo/(1-dRo).

Análisis estadístico

Los datos fueron analizados mediante regresión 
lineal con Sigma Plot® versión 9.01 (Systat Software, 
Inc., Point Richmond, Estados Unidos). El coeficiente 
de correlación de Pearson se calculó entre todas las 
variables de fotosíntesis y las variables del estado 
hídrico de suelo y planta, utilizando el programa SAS 
v. 9.1 (SAS Institute Inc., Carolina del Norte, Estados 
Unidos) (Cuadro 2). Se realizaron pruebas de nor-
malidad y pruebas de varianza constante de manera 
previa al análisis estadístico mediante la prueba 
de Kolmogorov-Smirnov y el rango de correlación 

Cuadro 2. Correlaciones entre los parámetros derivados del intercambio de gases y los parámetros de las relaciones hídricas 
con los de la prueba JIP en plantas de C. annuum con déficit de agua en el suelo.

Parámetro A gs Tr Int CO2
LT YS YL

YS 0.88*** 0.93*** 0.91*** 0.88*** -0.43** 1 0.78***

YL 0.79*** 0.78*** 0.76*** 0.79*** -0.53*** 0.78*** 1

tFM -0.38* -0.47** -0.24 0.30 0.76*** -0.31 -0.47**

Área 0.21 0.11 0.15 0.09 0.22 0.18 -0.08

F0 -0.29 -0.16 -0.13 0.17 0.17 -0.05 0.07

FM 0.03 0.09 -0.001 -0.07 -0.05 0.11 0.09

FV 0.08 0.13 0.02 -0.10 -0.09 0.12 0.08

M0 -0.49** -0.32 -0.40* 0.17 0.04 -0.31 -0.15

EC/RC 0.17 0.05 0.16 0.14 0.28 0.13 -0.11

ABS/RC -0.56*** -0.37* -0.38* 0.31 0.28 -0.32 -0.40*

TR0/RC -0.53*** -0.34* -0.39* 0.27 0.24 -0.30 -0.24

ET0/RC -0.35* -0.23 -0.21 0.29 0.39* -0.17 -0.26

RE0/RC 0.28 0.26 0.30 0.28 0.17 0.30 0.06

jPo=TR0/ABS 0.23 0.18 0.05 -0.19 -0.18 0.10 -0.004

yEo=ET0/TR0 0.34* 0.21 0.31 -0.03 0.15 0.23 0.01

jEo=ET0/ABS 0.35* 0.23 0.27 -0.09 0.06 0.22 0.01

dRo=RE0/ET0 0.44** 0.37* 0.41* 0.19 0.04 0.40* 0.18

jRo=RE0/ABS 0.46** 0.37* 0.41* 0.12 0.03 0.39* 0.15

RC/ABS 0.53*** 0.35* 0.36* -0.28 -0.26 0.29 0.38*

RC/CS0 0.57*** 0.41* 0.48** -0.29 -0.24 0.45** 0.46**

DI0/RC -0.49** -0.35 -0.27 0.32 0.29 -0.26 -0.14

PIABS 0.46** 0.30 0.33* -0.16 -0.08 0.28 0.08

PItotal 0.52*** 0.38* 0.41* 0.02 -0.06 0.40* 0.14
*P < 0.05, **P < 0.01, ***P < 0.001.
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de Spearman (Minitab® versión 14.0, Minitab Inc., 
Pensilvania, Estados Unidos); si no se cumplían, se 
transformaron los datos mediante la transformación 
de Johnson y posteriormente se realizaron los análisis.

Resultados y discusión

Relaciones hídricas e intercambio de gases

La caída del YS por la restricción del suministro de agua 
causó que disminuyeran el YL (Figura 4A), así como las 
tasas de asimilación de CO2 (A) (Figura 4B). El cierre 
estomático es uno de los principales procesos que se 
presentan en la hoja en respuesta al estrés hídrico. 
Bajo estrés hídrico, fue significativa la relación entre 
la conductancia estomática (gs) y el YS en las plantas 
de C. annuum (Figura 4C). El mayor cierre estomático 
ocurrió con un YS de -0.4 a -0.6 MPa. La regulación 
del cierre estomático en las plantas de C. annuum por 
la disminución moderada del YS permite considerar a 

la conductancia estomática como un indicador preciso 
del desarrollo del estrés hídrico; a su vez, la caída del 
YS disminuyó la pérdida de agua por transpiración 
(Tr), como se muestra en la Figura 4D. 

Otros procesos fisiológicos afectados por el déficit 
de agua son la conductancia del mesófilo, la tasa de 
asimilación de CO2 y la capacidad fotosintética (Flexas 
et al. 2006; Lawlor y Tezara 2009). Similarmente, la 
respuesta de las plantas de C. annuum a la disminu-
ción en el YL mostró que el estrés hídrico medio sólo 
redujo ligeramente la A, gs y Tr, mientras que un estrés 
más severo redujo drásticamente los tres parámetros 
(Figura 5A-C). La gs disminuyó drásticamente, de 300 
hasta cerca de 0 mmol m-2 s-1 (Figura 5B). Dicha reduc-
ción es ocasionada por, al menos, dos componentes 
que son regulados casi simultáneamente: el cierre esto-
mático y la reducción en la conductancia del mesófilo 
(Flexas et al. 2006). Además, se encontró una relación 
no lineal (P<0.0001) entre la gs y la A (Figura 6A), y 
una lineal entre la gs y la Tr (Figura 6B), lo que indica 
que puede presentarse un cierre considerable de los 
estomas sin cambios o decrementos muy ligeros en la 

Figura 4. (A), Relación entre el potencial de agua del suelo y el potencial de agua de la hoja; (B), tasa de asimilación de CO2; (C), conductancia estomática, y (D), 
transpiración en plantas de C. annuum. Los valores corresponden a plantas individuales (n = 36).
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fotosíntesis, pero que significan una reducción consi-
derable en la pérdida de agua por transpiración en los 
estados iniciales de desarrollo del estrés.

El análisis con la prueba JIP mostró que la efi-
ciencia máxima de la fotoquímica del FSII (jPo = FV/FM 
= TR0/ABS) de las plantas de C. annuum en los distintos 
YL de la hoja fueron altos y constantes con valores 
alrededor de 0.8 (Figura 7A). No obstante, se observó 
mayor efecto en algunas de las producciones (Figura 
7) y flujos específicos (Figura 8) durante el periodo de 
estrés hídrico, particularmente, en los parámetros jRo = 

RE0/ABS y dRo = RE0/ET0, que están relacionados con las 
eficiencias cuánticas o tasas de flujo, quienes mostraron 
una tendencia a reducirse conforme el YL fue menor 
(Figura 7C y 7E). Contrariamente, aquellos paráme-
tros relacionados a los flujos de energía específicos de 
los centros de reacción activos del FSII mostraron una 
tendencia a aumentar, como la absorción (ABS/RC), la 
captura (TR0/RC), el transporte de electrones (ET0/RC) 
y la disipación (DI0/RC) (Figuras 8A-D). Así, las plantas 
de C. annuum en condiciones de estrés mostraron un 
aumento en el tamaño aparente de la antena, represen-
tado por ABS/RC (Figura 8A). El aumento de ABS/RC 
(o decremento de los RC activos) fue acompañado por 
un incremento en la captura por los centros de reac-
ción activos (TR0/RC; Figura 8B); dicho aumento fue 
responsable del ligero incremento de ET0/RC (Figura 
8C), porque éste contribuye a mantener sin cambio yEo 
= ET0/TR0. Basados en el trabajo de Paillotin (1976), es 
posible definir RE0/ABS (jRo) o la producción cuántica 
con la cual los electrones reducen los aceptores finales 

Figura 5. (A), Relación entre el potencial de agua de la hoja; (B), la tasa de 
asimilación de CO2 conductancia estomática (gs), y (C), transpiración (Tr) en 
plantas de C. Annuum. Los valores corresponden a plantas individuales (n = 36).

Figura 6. (A), Relación entre la conductancia estomática (gs) y la tasa de 
asimilación de CO2, y (B), la tasa de transpiración (Tr) en plantas de C. annuum. 
Los valores corresponden a plantas individuales (n = 36).
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de electrones del FSI (Strasser et al. 2010). La produc-
ción cuántica (RE0/ABS) disminuyó con el YL menor 
(Figura 9D). Lo anterior sugiere que, en condiciones de 
estrés hídrico, la maquinaria fotosintética fue regulada 
a nivel de los centros de reacción (inactivación) (ABS/
RC), a nivel de la captura de la energía de excitación 
(TR0/RC) y a nivel de la transformación de la energía de 
excitación capturada a energía para la reducción de los 
aceptores finales del FSI (jRo = RE0/ABS). En general, 

la disminución de la gs y de la capacidad fotosintética 
causa un consumo menor de NADPH y ATP en el Ciclo 
de Calvin y aumenta la necesidad para disipar energía 
de manera controlada dentro del FSII, mediante las 
rutas alternativas de transporte de electrones (Lawlor 
y Tezara 2009). El desempeño del FSII se evaluó utili-
zando el PItotal. Dicho índice depende de los parámetros 
que cuantifican cambios en la antena, los centros de 
reacción, el transporte de electrones y la reducción 

Figura 7. Producciones cuánticas de la captura de energía, flujo de electrones, probabilidades de la energía de excitación capturada para mover electrones a lo largo 
del transporte de electrones lineal e índice de desempeño para la conservación de los fotones absorbidos por el FSII para la reducción de los aceptores finales del 
FSI en hojas de C. annuum con distinto potencial de agua foliar. (A) TR0/ABS, producción cuántica máxima para la fotoquímica primaria; (B) ET0/ABS, producción 
cuántica para el transporte de electrones; (C) RE0/ABS, producción cuántica para la reducción de los aceptores finales de electrones del lado aceptor del FSI; (D) ET0/
TR0, probabilidad de que un electrón se mueva más allá de QA

-; (E) RE0/ET0, probabilidad con la cual un electrón de los acarreadores intersistemas es transferido para 
reducir los aceptores finales de electrones en el lado aceptor del FSI; (F), índice de desempeño PItotal para la conservación de los fotones absorbidos por el FSII para la 
reducción de los aceptores finales del FSI. Los valores corresponden a plantas individuales (n = 36).
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de los aceptores finales de electrones. En consecuencia, 
el PItotal integra la respuesta de RC/ABS, TR0/ABS, ET0/
TR0 y RE0/ET0. Los resultados mostraron que el estrés 
hídrico redujo el PItotal vía una reducción en RC/ABS 
y RE0/ET0 en las plantas de C. annuum (Figura 9). Esto 
es consistente con estudios previos que demuestran la 
respuesta del PItotal a la sequía, en donde dicho com-
portamiento se debe principalmente a impactos en 
RE0/ET0 (Albert et al. 2011; Oukarroum et al. 2009). 
La producción cuántica máxima TR0/ABS (=FV/FM) no 
fue afectada por el estrés hídrico (Figura 7A), lo que se 
muestra acorde con otros estudios (Albert et al. 2011; 
Oukarroum et al. 2009), y confirma una estabilidad 
alta de la eficiencia fotoquímica potencial del FSII. Sin 
embargo, este parámetro sólo es sensible a cambios en 
F0 y FM (Yusuf et al. 2010), aunque existe evidencia de la 
disminución de FV/FM en condiciones de sequía severa 
(Filella et al. 1998).

Relación entre los parámetros de la prueba JIP y el 
intercambio de gases

Valores menores de YEo = ET0/TR0 asociados a tasas 
bajas de asimilación de CO2 (Figura 9A) indican una 
disminución de la reducción primaria de la QA. Esto 
es consecuencia de la disminución del transporte de 
electrones más allá de la QA

-, lo que limita la reacción 
de reoxidación (Haldimann y Strasser 1999). Los pará-
metros relacionados de la prueba JIP (dRo = RE0/ET0 y 
jRo = RE0/ABS) reflejan la velocidad de la reducción 
de ferredoxina más allá del FSI (Schansker et al. 2003). 
Estos parámetros estuvieron correlacionados significa-
tivamente con las tasas de asimilación de CO2 (Figuras 
9C y 9D) y pueden ser considerados como indicadores 
tempranos del estrés hídrico. Además de la disminu-
ción de la reducción química de la ferredoxina se sabe 
que el estrés hídrico modifica la cantidad y actividad 

Figura 8. Flujos de energía específicos por centro de reacción activo del FSII en hojas de C. annuum con distinto potencial de agua foliar. ABS, TR0, ET0 y DI0 denotan 
la energía absorbida (A), energía capturada (B), transporte de electrones (C) y disipación de la energía (D), respectivamente. Los valores corresponden a plantas 
individuales (n = 36).



12

Acta Agrícola y Pecuaria 10: e0101001

Déficit de agua y fenotipificación vegetal

Campos et al.

Figura 9. Relación entre la tasa de asimilación de CO2 y (A) la probabilidad de que un excitón capturado mueva un electrón hacia la cadena de transporte de electrones 
más allá de QA

-, (B) la producción cuántica para el transporte de electrones, (C) la eficiencia con la cual un electrón de los acarreadores de electrones intersistemas 
se mueve para reducir los aceptores de electrones finales en el lado aceptor del FSI, (D) el aumento en la producción cuántica para la reducción de los aceptores de 
electrones finales en el lado aceptor del FSI, (E) con los centros de reacción reductores de QA por clorofila antena del FSII, (F) la cantidad de centros de reacción activos 
del FSII por sección cruzada al tiempo 0, (G) el aumento en el índice de desempeño (potencial) para la conservación de la energía de los fotones absorbidos por el 
FSII para la reducción de los aceptores de electrones intersistemas y (H) con el aumento del índice de desempeño (potencial) para la conservación de la energía de 
los fotones absorbidos por el FSII para la reducción de los aceptores finales del FSI en plantas de C. annuum. Los valores corresponden a plantas individuales (n = 36).
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de la Rubisco (Lawlor y Tezara 2009), lo que aunado 
a las alteraciones que se presentan más allá del FSI 
pueden explicar la disminución de la fotosíntesis neta 
como una respuesta temprana al estrés hídrico.

Los índices de desempeño PIABS y PItotal son pro-
ducto de los términos que expresan los potenciales 
parciales para la conservación de la energía desde el 
excitón hasta la reducción de los aceptores de electrones 
intersistemas y hasta la reducción de los aceptores 
finales del FSI, respectivamente (Strasser et al. 2010). 
El PIABS y PItotal se correlacionaron de una manera no 
lineal positiva con las tasas de asimilación de CO2 
(Figuras 9G y 9H). La disminución de ambos índices 
fue debida a la disminución de RC/ABS y ET0/TR0 en 
el PIABS, y también a la menor RE0/ET0 en el PItotal, que 
junto con la disminución de las concentraciones de CO2 
intercelular, debidas al cierre estomático, origina una 
discrepancia entre la tasa del transporte de electrones 
y la A; así, las hojas absorben más energía radiante 
que la que pueden utilizar para la fijación de carbono 
en condiciones de estrés hídrico. Las A se correlacio-

naron positivamente y de manera no lineal con RC/CS0 
(Figura 9F), que expresa la densidad de los centros de 
reacción activos en relación con los inactivos (Strasser 
et al. 2004); estos últimos actúan como “pozas de 
calor” y son considerados parte de un mecanismo de 
regulación que disipa el exceso de energía absorbida 
de forma controlada (Bussotti et al. 2011). En este sen-
tido, la caída de la A se relacionó linealmente y de una 
manera negativa con DI0/RC, que cuantifica el flujo de 
energía disipada por centro de reacción (Figura 10D). 
Así, el FSII cambia de un proceso que convierte energía 
lumínica en energía metabólica almacenada a un pro-
ceso de conversión de la energía lumínica absorbida en 
calor y protege así al aparato fotoquímico. Además, la 
disipación segura del exceso de energía puede conti-
nuar a través de procesos de transporte de electrones 
incluso cuando la A disminuye (Flexas y Medrano 
2002). Estos procesos incluyen la fotorrespiración (Wu 
et al. 1991), la ruta Mehler-ascorbato (Asada 1999) y el 
flujo de electrones cíclico del FSII (Canaani y Havaux 
1990) o el FSI (Katona et al. 1992).

Figura 10. Relación entre la tasa de asimilación de CO2 y (A) el flujo de absorción por centro de reacción, (B) el flujo de energía capturada por centro de reacción, (C) 
el flujo de transporte de electrones por centro de reacción y (D) el flujo de energía disipada por centro de reacción al tiempo 0 en plantas de C. annuum. Los valores 
corresponden a plantas individuales (n = 36).
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Los resultados de este estudio mostraron que 
algunos parámetros de la prueba JIP a partir del 
aumento rápido de la fluorescencia de Chl a son indi-
cadores adecuados de la disminución de la gs durante 
el estrés hídrico. En efecto, los parámetros consolidan 
la cascada de eventos que siguen al cierre estomá-
tico en respuesta al estrés hídrico (Figura 11). Así, el 
aumento de la gs estuvo relacionado significativamente 

con el aumento de RE0/ET0 y RE0/ABS, parámetros que 
reflejan la velocidad de la reducción química de la 
ferredoxina más allá del FSI (Schansker et al. 2003); con 
un incremento de RC/ABS, proporcional a la fracción 
de energía absorbida por las antenas del FSII (excita-
ción) que alcanza los centros de reacción (Yusuf et al. 
2010); con el aumento de la densidad de los centros de 
reacción activos en relación a los inactivos (RC/CS0), 

Figura 11. Relación entre la conductancia estomática (gs) y (A) el flujo de energía capturada por RC; (B) probabilidad con la cual un electrón de los acarreadores 
de electrones intersistemas es transferido para reducir los aceptores de electrones finales del lado aceptor del FSI; (C) la producción cuántica para la reducción de 
los aceptores de electrones finales en el lado aceptor del FSI; (D) centros de reacción reductores de QA por Chl antena del FSII; (E) centros de reacción reductores 
de QA por sección cruzada excitada, y (F) el índice de desempeño para la conservación de la energía de los fotones absorbidos por el FSII para la reducción de los 
aceptores finales del FSI en plantas de C. annuum. Los valores corresponden a plantas individuales (n = 36).
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y con un incremento en el índice de desempeño PItotal, 
que expresa el potencial total para la conservación de 
la energía dependiente de todas las eficiencias para la 
transducción de energía secuencial. Por lo tanto, se 
deduce que gs potencialmente altas están asociadas a 
un desempeño fotosintético adecuado, basado en la 
absorción de luz hasta la reducción de los aceptores 
de electrones finales del FSI. Esta relación puede ser, 
en parte, promovida por el componente estomático 
mediado por la fotosíntesis y su respuesta a la luz. Se 
reconoce que la respuesta estomática a la luz tiene al 
menos dos componentes. Uno de ellos, independiente 
de la fotosíntesis, es la respuesta específica a la luz azul 
que satura a bajas tasas de flujo y está generalmente 
asociado con la apertura estomática rápida (Zeiger et 
al. 2002), y se cree que involucra la activación de una 
H+-ATPasa de la membrana plasmática (Kinoshita y 
Shimazaki 1999; Shimazaki et al. 2007). 

El otro componente es una respuesta mediada 
por la fotosíntesis, satura a altas tasas de flujo de luz 
similares a aquellas que saturan la fotosíntesis de las 
células guardia y del mesófilo y es inhibida por la 
3-(3,4-diclorofenil)- 1,1-dimetilurea (DCMU, un inhi-
bidor del FSII), lo que indica una dependencia de la 
fotosíntesis (Messinger et al. 2006) y sugiere que la 
clorofila es el receptor (Assmann y Shimazaki 1999; 
Zeiger et al. 2002). Se cree que el segundo compo-
nente opera a través del consumo de CO2 conducido 
por el mesófilo y reduce la concentración interna de 
CO2 (Roelfsema et al. 2002), a la cual el estoma res-
ponde (Mott 1988). Además, la apertura estomática 
es regulada por factores fisiológicos internos y fac-
tores ambientales externos, y su respuesta sucede en 
segundos o en horas. En general, la apertura estomá-
tica dependiente de los movimientos de las células 
guarda es estimulada por la luz (longitud de onda 
fotosintéticamente activa), concentraciones bajas 
de CO2 y humedad alta. Por su parte, el cierre es 
promovido por la oscuridad, humedad baja, tempe-
raturas altas, así como concentraciones altas de CO2 
y hormonas vegetales, como el ácido abscísico (ABA) 
(Lawson 2009). En condiciones de déficit de agua, los 
cambios de gs dependen de factores hidráulicos (CRA, 
Y y turgencia) en el aparato estomático, incluyendo 
transporte de agua a través de las membranas, y de 
los procesos metabólicos, como los relacionados al 
ABA (Lawlor y Tezara 2009).

El parámetro PItotal como herramienta para monitorear 
el estrés hídrico y programar los riegos

El PItotal es uno de los parámetros más sensitivos de la 
prueba JIP debido a que incorpora varios parámetros 
que son evaluados a partir de las trazas de fluores-
cencia y que son la producción cuántica máxima de la 
fotoquímica primaria (jPo), la probabilidad para mover 
un electrón más allá de la QA

- (yEo), la probabilidad 
para reducir un aceptor final de electrones (dRo) y la 
proporción RC/ABS, por lo que cualquier cambio en 
la traza OJIP se expresa en el PItotal (Yusuf et al. 2010). La 
relación observada entre el PItotal y la gs (Fig. 11F) puede 
proveer un método para la detección del estrés hídrico. 
La relación entre el PItotal y la gs fue lineal (Fig. 11F), 
lo que implica que es un indicador sensible al cierre 
estomático durante todas las etapas de desarrollo del 
estrés hídrico en la planta. En plantas de C. annuum en 
condiciones de déficit de agua moderada, por ejemplo, 
cuando la fotosíntesis es principalmente limitada por 
la gs, una recuperación completa de la fotosíntesis 
debe ocurrir posterior al riego. Se ha demostrado que 
en plantas de C. annuum con conductancias menores 
a 25 mmol m-2 s-1 la fotosíntesis se recupera dos días 
después del riego (Campos et al. 2014). Por lo tanto, 
el monitoreo apropiado del PItotal puede ser una herra-
mienta útil para decidir cuándo debe ser aplicado el 
riego, de manera que las plantas puedan mantenerse 
dentro de un límite entre un estrés incipiente y el 
consumo de agua máximo, y hacer así un uso racional 
del agua de riego. Además, medir y procesar los datos 
de fluorescencia es una rutina rápida. Las señales de 
fluorescencia de Chl a medidas in situ e in vivo son regis-
tradas en un fluorómetro portátil que hace el análisis 
adecuado para la aplicación en campo (Maldonado-
Rodríguez et al. 2003). Dicha tecnología, que utiliza 
a la planta como un indicador del requerimiento de 
agua (antes que al estado hídrico del suelo), tiene el 
potencial de reducir el uso del agua en la agricultura 
comercial e incrementar la producción de biomasa por 
unidad de agua utilizada (Morison et al. 2008).

Conclusiones

La inhibición de la asimilación de CO2 durante el estrés 
fue el resultado de limitaciones difusivas en la hoja. 
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Además, la prueba JIP, a través de la generación de 
parámetros que describen el transporte fotosintético 
de electrones, indicó un desacoplamiento de la función 
del FSII por la desactivación de los centros de reac-
ción, y la disminución consecuente de la capacidad del 
transporte de electrones hasta la reducción de los acep-
tores de electrones finales en el FSI. Ciertos parámetros 
que describen el transporte fotosintético de electrones 
derivados del aumento rápido de la fluorescencia de 
Chl a (medidos por la prueba JIP) se correlacionaron 
significativamente con la A y la gs. Por lo tanto, la 
medición de la fluorescencia de Chl a con un instru-
mento portátil (PEA) es un método adecuado para la 
detección temprana del estrés hídrico y puede ser una 
guía útil para la programación de las aplicaciones de 
riego. Además, el uso de la fluorescencia puede poten-
cializarse debido al desarrollo reciente de sistemas de 
imágenes de fluorescencia que pueden evaluar el nivel 
de estrés de las plantas y así controlar los sistemas de 
riego, lo que permitiría hacer un uso más eficiente del 
agua en los cultivos.
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