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Resumen: el ozono es uno de los contaminantes atmosféricos mas perjudiciales para las
plantas y su concentracidn se ha ido incrementando de forma alarmante en las Ultimas
décadas fundamentalmente debido a la actividad industrial. Especialmente importantes
son sus efectos en especies lefiosas ya que sobre las mismas se pueden considerar
cronicos, derivados de exposiciones continuadas en el tiempo. Entre los efectos que la
exposicién al ozono produce sobre las plantas adquieren especial importancia los dafios
derivados de las alteraciones en el proceso fotosintético y en la actividad estomatica (su
via principal de entrada en la planta), los cambios en la distribucién de carbohidratos y la
capacidad de detoxificacidn de las plantas.
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INTRODUCCION

El ozono es un gas con efecto invernadero que no se emite directamente a la
atmosfera sino que deriva de una cadena de reacciones fotoquimicas a partir de los gases
precursores: oxidos de nitrégeno (NOyx), mondxido de carbono (CO) y compuestos
organicos volatiles (VOC). El ozono tiene efectos nocivos tanto sobre la salud humana
como sobre las plantas. En este sentido las dafia afectando tanto a herbaceas como a
lefiosas, a cultivos y a especies forestales. Los estudios experimentales indican que existe
una relacién directa entre los dafios presentes en los arboles y su exposicion temporal al
ozono. Sdélo se producird dano si la cantidad de ozono es suficiente como para que la
planta no pueda detoxificar o metabolizar el O3 o sus metabolitos o si la planta es incapaz
de reparar o compensar el impacto que el ozono pueda causarle.

El ozono puede alterar la estructura de los ecosistemas, reducir la biodiversidad y la
asimilacion de CO, por las plantas. Los dafios incluyen los directos sobre las hojas,
incidencias sobre la reproduccion y el crecimiento y la reduccion en el rendimiento de los
cultivos, pero sobre todo destaca la reduccion en la fotosintesis.
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EFECTOS DEL OZONO SOBRE LA FOTOSINTESIS

El ozono tiene un efecto claro en los procesos fotosintéticos con una limitacién de
la fotosintesis neta que queda reflejada en una reduccion media de la cantidad de
clorofila del 11% (Wittig et al, 2007). Sin embargo, las alteraciones fundamentales se
producen a nivel de la cadena de electrones y de la fijacion de carbono por la accion de la
Rubisco (Ribulosa 1-5 bifosfato carboxilasa/oxigenasa) y, de forma indirecta, por su accién
sobre las células guarda de los estomas con una reduccién en la conductancia estomatica
(préoxima al 13%) y el cierre incompleto de los estomas en oscuridad. Ademads, esta
incidencia sobre la actividad fotosintética incluye la reducciéon en los mecanismos de
defensa de las plantas (i.e. Massman, 2004) afectando a su capacidad de detoxificacién y,
por consiguiente, incrementando los efectos nocivos.

Alteraciones en la cantidad de clorofila

La cantidad de clorofila se ve reducida cuando los arboles se ven sometidos a estrés
por ozono como ocurre en Quercus pyrenaica y Quercus robur (Calatayud et al, 2011),
Pinus halepensis (Alonso et al, 2001) y las tropicales Haematoxylum campechianum (palo
de Campeche), Tabebuia rosea (apamate) o Swietenia macrophylla (caoba; Cerén-Bretdn
et al, 2010). Sin embargo, la interaccién con otros factores como son la concentracién de
CO,, el estado de desarrollo o la disponibilidad de nitrégeno pueden incidir sobre esta
reduccion. Cuando la concentracién de CO; es elevada se produce el cierre estomatico y
el efecto del ozono sobre la cantidad de clorofila se ve moderado. Esta moderacién se ha
comprobado en especies como Quercus petraea, Fraxinus excelsior (Broadmeadow y
Jackson, 2000) y Populus tremuloides (Noormets et al, 2010). Cuando el factor es el
estado de desarrollo, los drboles mas jovenes se ven menos afectados debido al efecto
acumulativo del O3 en las hojas y también se muestra una reduccion en la cantidad de
clorofila al finalizar el periodo de crecimiento mas activo (Broadmeadow y Jackson, 2000),
probablemente debido a una compensacion atribuible a la presencia de hojas mas
jévenes durante este periodo. Cano et al (2007) observaron una disminucién del
contenido foliar en clorofila en Sambucus ebulus, asociada a una disminucién de
nitrégeno disponible para la planta.

En otras especies no se ha constatado ninguna relacidn directa entre la cantidad de
clorofila y la exposicion a niveles elevados de ozono como ocurre en las especies
mediterraneas Quercus faginea y Quercus ilex (Calatayud et al, 2011) y Pinus sylvestris
(Broadmeadow y Jackson, 2000).

Alteraciones en la cadena de electrones
El efecto del ozono sobre la cadena de electrones se refleja tanto en el ciclo de las
xantofilas (se reduce la violaxantina mientras que la zeaxantina se incrementa por efecto

de la de-epoxidacidn), especialmente en hojas jovenes ya que en las maduras existe una
menor actividad antioxidante (Alonso et al, 2001), como en su accidon sobre la

26



Reduca (Biologia). Serie Botanica.
(Fisiologia vegetal) 5 (2): 25-33, 2012.
ISSN: 1989-3620

funcionalidad del PSII (fotosistema Il). La dependencia de la luz de ambos procesos
sugiere que la sefial se localiza en los cloroplastos. La energia absorbida por el PSII
depende del estado redox de PQ (plastoquinona, el aceptor de electrones primario del
PSIl). La alteraciéon en la reduccion de los centros de reaccion del PSIl se ha mostrado
como el principal indicador del estrés por ozono en el género Malus (Soja et al, 1998) y en
Pinus halepensis (Manes et al, 2001), comprobandose la lenta reduccion de PQ en
presencia de ozono en Fraxinus excelsior (Gravano et al, 2004), en diversas especies del
género Acer (Calatayud et al, 2007) y en clones de Populus (Soldadini et al, 1998;
Lorenzini et al, 1999; Bussotti et al, 2003).

Sin embargo, Bussotti et al (2011) concluyen que el principal papel del ozono sobre
el aparato fotosintético se encuentra mas alla del PSI, fotosistema I, (por ejemplo en:
Viburnum lantana, Prunus avium, Fraxinus excelsior, Fagus sylvatica y el clon ‘Oxford’,
especialmente sensible al ozono, de Populus), incidiendo desde una menor densidad del
mismo PSI hasta la reducida habilidad de los receptores finales de electrones: ferrodoxina
y NADP+.

Alteraciones en la actividad de Rubisco

Los cambios causados por el ozono que se observan tanto en la cantidad de
clorofila como en el transporte de electrones pueden atribuirse a la reduccién en la
actividad del enzima Rubisco (Noormets et al, 2010). Del mismo modo, una menor
capacidad de asimilacion del carbono en las plantas sometidas a elevadas
concentraciones de ozono también se relaciona con la pérdida de actividad de este
enzima que en Fagus sylvatica (Kermer et al, 2011) se justifica con una menor expresion,
en presencia de altas concentraciones de ozono, de dos proteinas implicadas en su
regulacién (rubisco activasa y anhidrasa carbdnica).

ALTERACIONES EN LA APERTURA/CIERRE ESTOMATICO

La accién del ozono sobre los estomas es directa: cuando el ozono penetra en la
cavidad subestomatica entra en contacto con el apoplasto se generan (Fig. 1) peréxido de
hidrégeno (H,0,), radicales superéxido (O,) e hidroxilo (OH’) que afectan a los canales de
calcio de la membrana plasmatica de las células guarda lo que incrementa su flujo hacia el
citoplasma e induce el cierre estomatico, ademas el H,0, bloquea la activaciéon del
polipéptido (ABI2) que inhibe el cierre estomatico. Otras moléculas organicas con grupos
sulfhidrilo (-SH) o dobles enlaces, y que se encuentran presentes en el apoplasto y la
pared celular, son también susceptibles de oxidacidn después de interactuar con el
ozono. De este modo los estomas actuan limitando la entrada del ozono en la planta. Esta
respuesta de cierre tiene un efecto negativo, pues supone una menor fijacion de carbono,
pero se justifica con la mayor tolerancia de los arboles al ozono al reducirse su flujo
estomatico (i.e. Broadmeadow y Jackson, 2000).
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Figura 1. Reacciones del ozono con agua: reacciona con los dobles enlaces para generar perdxido de
hidrégeno y radicales superoxido e hidroxilo.

Las condiciones ambientales que favorecen la apertura estomatica (elevada
transpiracion) favorecen la entrada del ozono en la planta (Fig. 2), mientras que entre los
factores que limitan esta entrada se encontrarian la resistencia de la capa limite y el
menor tamaio de la apertura del poro estomatico. Sin embargo, parece que los efectos
acumulativos a largo plazo en especies sensibles de Populus y Betula son mas
importantes que esta respuesta primaria de cierre; la explicacién podria derivarse de la
via de deposicion de ozono no estomatica que podria alcanzar valores entre el 30 y mas
del 50% del flujo total (Paoletti, 2005; Uddling et al, 2009).
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Figura 2. Hoja de dicotileddnea. La luz incide en el haz mientras por el envés, y a través del estoma, el
diéxido de carbono (CO,) y el ozono (O3) penetran y el vapor de agua sale durante la transpiracion. EI “?”
indica la posible via de deposicion de ozono no estomatica.
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ALTERACIONES EN LA CAPACIDAD DE DETOXIFICACION

El estrés oxidativo en forma de especies reactivas de oxigeno (ROS), es una
consecuencia de la toxicidad del ozono en las plantas. Los radicales libres daiian la célula
y el dafio se traduce fundamentalmente en una reduccion de la eficiencia fotosintética
limitando la asimilacion de carbono por cierre estomatico y reflejdndose en la mayor
sensibilidad a la fotoinhibicion del PSII. La inactivacion de la reparacion del PSII se observa
cuando se reduce la actividad de la Rubisco y se suprime el ciclo de Calvin. Esta supresion
del ciclo de Calvin es consecuencia de la alteracion en el PSI, en las dos rutas de
transporte de electrones: la dependiente de NADPH deshidrogenasa y la de la
ferrodoxina. Los electrones libres del PSI que no alcanzan los aceptores finales pueden
activar el oxigeno con la consiguiente produccién de ROS, induciendo entonces los
procesos de foto-oxidacidn del contenido celular (Bussotti et al, 2011).

Las reacciones de detoxificacion llevadas a cabo por metabolitos antioxidantes y
enzimas (como por ejemplo: ascorbato, glutatién y superoxidodismutasa) comienzan en
el apoplasto y son fundamentales para reducir la concentracidn del estrés oxidativo
generado por el ozono. Calatayud et a/ (2010) observaron mediante cdmaras de techo
abierto (open top chambers, OTC. Fig. 3) que el ozono induce incrementos de actividad
de la superoxidodismutasa (SOD), de la peroxidasa o de ambas a la vez en Pistacia
terebinthus, P. lentiscus, Viburnun lantana y V. tinus, pero en ambas parejas de especies
del mismo género las de hoja perenne toleraban mejor el estrés debido al ozono.
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Figura 3. Esquema de camara de techo abierto (OTC) y sistema de ventilacion forzada con filtros.
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EFECTOS DEL OZONO SOBRE LA DISTRIBUCION DE CARBOHIDRATOS

El ozono puede inducir cambios en la particién de la biomasa (i.e. Quercus petraea;
Broadmeadow y Jackson, 2000) reduciéndose el transporte hacia las raices. Existen tres
vias fundamentales de alteraciéon que produce el ozono sobre el transporte: la carga
defectuosa del floema, las necesidades derivadas de la reparacion de las hojas dafiadas y
el balance alterado ente fuentes y sumideros a consecuencia de una menor fijacién de
carbono en las hojas. Esta reduccidn de transporte de carbohidratos hacia las raices
incide de forma negativa en la nodulacién de rhizobia y el desarrollo de micorrizas, por
ejemplo en Pinus ponderosa (Andersen y Rygiewicz, 1995) y en Fagus sylvatica (Haberer
et al, 2007). Greitner y Winner (1989) demostraron que el ozono reduce la fotosintesis en
Alnus frangula y observaron que en los nédulos radicales aparecian afectadas las células
del vegetal pero no las del actinomiceto simbionte Frankia.

SENSIBILIDAD Y TOLERANCIA AL ESTRES POR OZONO

Las alteraciones en la fotosintesis en los aspectos sefialados varian dependiendo de
las especies, los clones o ecotipos y el estado de desarrollo. Asi, son mas tolerantes las
especies perennes que las caducas de hoja ancha (Calatayud et al, 2010) y, en general,
aquellas especies que presentan mayor tolerancia a otros tipos de estrés, por ejemplo el
hidrico, como ocurre con las escleréfilas mediterraneas entre las que se encuentra
Quercus ilex (Bussotti y Gerosa, 2002; Calatayud et al, 2010) y Pinus halepensis (Alonso et
al, 2001). Entre los clones destacan los estudios realizados en el género Populus, donde
existe una marcada reduccién en la actividad fotosintética en aquellos mas sensibles a
elevadas concentraciones de ozono (i.e. Noormets et al, 2010 en Populus deltoides). En
otros casos, se estudid la diferente sensibilidad intraespecifica, como en el estudio de la
respuesta a la absorcién de ozono en OTC a largo plazo de dos ecotipos diferentes de
Quercus coccifera (Elvira et al, 2004), con diferente reduccién en la tasa neta de
fotosintesis y la conductividad estomatica. En lo referente el estado de desarrollo, las
hojas mas jovenes presentan menos alteraciones que las maduras con una menor
reduccion en la cantidad de clorofila y una mayor capacidad de detoxificacion.
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RECURSOS ELECTRONICOS
EPA. United States Environmental Protection Agency
http://hero.epa.gov/index.cfm?action=reference.details&reference_id=88089
European Environment Agency
http://www.eea.europa.eu/maps/ozone/welcome

http://www.eea.europa.eu/publications/air-quality-in-europe-2011
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