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Variacion de la pubescencia foliar en plantas y sus implicaciones funcionales a lo largo de gradientes altitudinales. Se ha
demostrado que a lo largo de gradientes altitudinales o de elevacion contrastados, las plantas modifican estructuras externas como el
tamario foliar, la densidad estomatica y el grosor de las hojas, lo que les permite mitigar las condiciones estresantes, tipicas de estas zonas.
Si bien, la disminucion en la estatura de las plantas es una de las mas conspicuas, otras estructuras como la pubescencia foliar pueden
contribuir a esta resistencia al estrés. La pubescencia foliar supone una modificacion de la epidermis y varia, tanto en longitud como en
densidad con la altitud, atenuando los efectos negativos de condiciones ambientales adversas sobre el estado fisiolégico y el crecimiento.
En la presente revision se discute el papel funcional que posee la pubescencia foliar para regular (1) la alta radiacién incidente, (2) la
economia hidrica y (3) la difusién de gases, a lo largo de un gradiente altitudinal. Si bien las especies modifican su pubescencia foliar
produciendo un desacople con las condiciones estresantes del ambiente, existiian compromisos funcionales que restringen una total
eficiencia. De esta manera la presencia de pubescencia sera favorable si el balance neto entre costes y beneficios, en términos fisioldgicos
y reproductivos, es positivo.

Palabras claves: variacién morfolégica, compromisos funcionales, alta radiacion, economia hidrica, intercambio de gases.

Variation in leaf pubescence of plants and its functional effects along elevational gradients. It has been shown that on
elevational gradients and contrasting elevations plant species may modify external structures like foliar size, stomatal density and leaf
thickness, mitigating the effect of adverse climatic conditions. Although the decrease in size is one of the most conspicuous responses to
harsh environmental conditions, other traits such as foliar pubescence, may also contribute to increase plant species resistance to climatic
stress. Foliar pubescence constitute an epidermal modification, and may vary in longitude and density with altitude, ameliorating the negative
effects of climatic extremes on physiological status and growth. In the present review, | discuss the functional role of pubescence in (1)
modulating incident radiation, (2) water economy, and (3) gas exchange, along an elevational gradient. Although most species may modify
leaf pubescence to decouple their photosynthetic machinery from harsh environment, trade-offs could restrict maximum physiological
efficiency. Thus, the presence of pubescence will have a positive effect on plant performance if the net cost-benefit balance, as measured
in physiological and reproductive terms, is positive.

Key words: morphologic variation, functional trade-off, high radiation, hydric economy, gas exchange.

Introduccién

Alo largo de gradientes altitudinales se presentan condiciones abidticas altamente estresantes para las plantas (Korner,
2003). Dentro de estas condiciones destacan la alta radiacion, las bajas temperaturas, la corta estacion de crecimiento y
la inestabilidad del sustrato (Korner, 2003; Cavieres et al., 2006). La combinacion de estas condiciones repercute
negativamente sobre la actividad de los vegetales (Molina-Montenegro et al., 2005). Muchos estudios han mostrado que las
plantas modifican su morfologia a lo largo de estos gradientes altitudinales como estrategia para mitigar las condiciones
climéticas limitantes (Filella y Pefiuelas, 1999; Rundel et al., 1994; Kdrner, 2003). Dentro de estas modificaciones, las méas
comunes son (1) las mecéanicas, como la variacion en el angulo foliar (Ehleringer y Forseth, 1980; Ikeda y Matsuda, 2002) y la
orientacion floral (Patifio y Grace, 2002; Patifio et al., 2002), (2) las estructurales externas, como la variacion del area foliar, la
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estatura del individuo, y la densidad de estomas (Sandquist y Ehleringer, 1997; Cavieres, 2000; Koérner, 2003), y (3) las
estructurales internas, que incluyen la variacion en las caracteristicas del tejido meristemético y la variacion en el tamafio
celular (Kérner, 1989; Prock y Kérner, 1996).

Los clasicos trabajos de Bonnier (1890, 1894) y Wagner (1892) citados en Kdérner (1989), y la mayoria de las investigaciones
posteriores, han establecido relaciones entre la altitud y las especies vegetales, concentrandose principalmente en la
variacion morfolégica. Sin embargo, en las ultimas décadas se ha comenzado a evaluar las consecuencias de estas
variaciones morfoldgicas desde una perspectiva funcional (Chandra, 2003, 2004; Levizou et al., 2004). Estas comparaciones
son de gran relevancia, ya que la existencia de plantas en las zonas de climas extremos podria no solamente depender de su
especializacion estructural, sino también de sus adaptaciones metabdlicas (Rundel et al., 1994; Korner, 2003). Condiciones
microclimaticas limitantes como las que aparecen a lo largo de un gradiente altitudinal, afectan a la conformacion y estructura
interna de las hojas que, en conjunto, determinan la actividad fisiolégica (Sakai y Sanford, 1980; Rundel et al., 1994; Kd&rner,
2003), repercutiendo finalmente en el éxito reproductivo (McAllister et al., 1998; Arntz et al., 2000).

La reduccion en la estatura de las plantas es la mas conspicua alteraciébn morfoldgica observada a lo largo de gradientes
altitudinales (Cavieres, 2000; Koérner, 2003). No obstante, otros rasgos de una misma especie, como el area foliar especifica,
el grosor de las hojas, la densidad estomatica y el contenido de pigmentos, pueden variar en el espacio (Korner y Cochrane,
1985; Reich et al., 1997; Filella y Pefiuelas, 1999),y en el tiempo (Ehleringer, 1982; Abrams et al., 1994; Wagner, et al.
2004). Sin embargo, existen otras modificaciones morfolégicas que permiten a las plantas mitigar las extremas condiciones
que se presentan a lo largo de gradientes altitudinales. Estas modificaciones son las pubescencias foliares (Cavieres, 2000;
Korner, 2003). Muchos estudios han documentados el papel de estas estructuras en la mitigacion de las condiciones
estresantes (Korner, 2003). Dentro de sus funciones, destacan la regulacién de la economia hidrica (Wagner, 2004), su papel
como barrera protectora contra la alta radiacion (Levizou et al., 2004) y la regulacion de la difusion de gases (Brewer y Smith,
1994).

En la presente revisién se discuten las variaciones morfolégicas asociadas a cambios en la pubescencia foliar, y su papel en
la mitigacion de las condiciones limitantes generadas por la elevada altitud.

Pubescenciafoliar

En algunas plantas la epidermis forma modificaciones denominadas “pelos”. Esta pubescencia puede ser unicelular o
pluricelular, pero su origen es siempre una sola célula epidérmica (Wagner et al., 2004). Existe pubescencia foliar viva y
muerta. La pubescencia denominada “viva” muestra corrientes plasmaticas muy activas, que se pueden observar de manera
simple bajo una lupa. La pubescencia viva puede segregar sustancias (e.g., aceites etéricos), denominandose pubescencia
glandular (Littge et al., 1993). Por otro lado, los pelos denominados “muertos” estan vacios y aparecen con coloracion
blanquecina, debido a la alta reflexion de la luz incidente. Con frecuencia forman una densa capa sobre las hojas, la cual
actia como barrera protectora de luz, principalmente de onda corta (Luttge et al.,, 1993). Las hojas interactian con su
ambiente a través del intercambio energético. Este se relaciona con la temperatura foliar, la variacién en los niveles de
hidratacion y la dindmica de intercambio gaseoso (Ehleringer y Mooney, 1978; Sakai y Sanford, 1980; Field et al., 1982;
Ehleringer y Comstock, 1987; Werker, 2000; Chandra, 2004; Wagner et al., 2004).

Las pubescencias foliares presentan variaciones, tanto espaciales (Sandquist y Ehleringer, 1997), como temporales
(Ehleringer, 1982; Maffei et al., 1989). En un estudio realizado en Los Andes de Chile central sobre un gradiente altitudinal,
Cavieres (2000) trabajando con la especie Phacelia secunda demostr6 que a medida que se aumentaba la altitud, los
individuos presentaban pubescencias de mayor longitud. Meinzer et al. (1985) trabajando en un gradiente altitudinal en una
zona de alta-montafia tropical, observaron que la densidad de pubescencia en individuos del genero Espeletia aumentaba con
la altitud. Resultados contrarios han sido presentados por otros autores trabajando con Quercus ilex (Filella y Pefiuelas,
1999).

Las bajas temperaturas y alta radiacién caracterizan los limites superiores de distribucion de una especie a elevada altitud
(Kérner, 2003). Se ha sugerido que la principal funcion de la pubescencia foliar en estas zonas seria la reduccion de la
radiacion incidente (Caldwell et al., 1983; Benzing et al., 1985; Meinzer y Goldstein, 1985; Levizou et al., 2004), proteccion
contra bajas temperaturas (Meinzer y Goldstein, 1985), y contra el efecto abrasivo del viento (Werker, 2000). Mientras que en
zonas de menor altitud, el principal papel de la pubescencia radicaria en el mantenimiento de la economia hidrica (Kyparissis
y Manetas, 1993; Filella et al., 1995; Werker, 2000).

Proteccidn contra alta radiacion

La variacién en la densidad y longitud de la pubescencia permitiria atenuar las condiciones ambientales estresantes inducidas
por la alta radiaciéon (Fig. 1). Sin embargo, algunos estudios realizados en gradientes altitudinales han mostrado que a pesar
de co-variar las condiciones limitantes con la altitud, tanto la densidad como la longitud de la pubescencia no se ven
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afectadas (Ehleringer, 1988; Barnes et al., 1996). Filella y Pefiuelas (1999), trabajando a dos altitudes contrastadas (200 y
1200 m s.n.m.), en una zona montafiosa de Espafia, observaron que la densidad de la pubescencia disminuia con la altitud.
Patron que ha sido asociado a un aumento en los contenidos de pigmentos protectores, ya que éstos suplirian la funcién de
la pubescencia foliar (Levizou et al., 2004).

1A 1B

RI: 100% RI: 100%

RhsEnns

RT: 10%

Figura 1. Esquema foliar de Phacelia secunda con variacién en el porcentaje de luz
reflejada (RR) y transmitida (RT) con respecto a la luz incidente (RI), en una planta con
presencia de pubescencia corta (1A) y larga (1B) debido a la variacién en la
distribucién altitudinal. Los porcentaje de luz, incidente, reflejada y transmitida han
sido calculados con respecto a una fuente de luz artificial de 2000 umol m?2 sty
medidas por una camara térmica infrarroja.

Diversos trabajos han abordado el estudio de la relacion entre la pubescencia foliar y proteccién contra el exceso de radiacién
ultra-violeta (UV; Karabourniotis et al., 1992; Skaltsa et al., 1994; Filella y Pefiuelas, 1999). Debido a que con la altitud
aumenta la radiacién fotosintéticamente activa y UV, la presencia de filtros mecanicos, como pelos foliares, o fotoquimicos,
como pigmentos protectores, se ven aumentados (Levizou et al., 2004). La pubescencia foliar podria actuar como primera
barrera frente a la alta radiacion solar (Levizou et al., 2004), e incluso se ha sugerido que ésta seria la Unica adaptacién
funcional ante el aumento de la radiacion UV (Visser et al., 1994). Karabourniotis et al. (1992) y Skaltsa et al. (1994), han
demostrado que la presencia de pubescencia foliar evita la alteracion de la actividad del fotosistema I, gracias a la proteccion
contra altas tasas de radiacion UV.

En zonas de poca elevacion, la reflectancia debido a la presencia de pelos, llega a alcanzar cerca del 20% de la radiacién
total (Robberecht y Caldwell, 1980), mientras que a mayores altitudes la reflectancia puede sobrepasar sustancialmente estas
cifras (Caldwell et al., 1983). No obstante, el control contra la alta radiacién puede ser mediado también por variaciones en el
angulo foliar (Ehleringer y Forseth, 1980). Esta estrategia tendria dos ventajas: (1) el variar el angulo foliar supondria un menor
coste en términos de asignacion de recursos, y (2) la variacion en el angulo foliar representa una estrategia reversible
(Comstock y Mahall, 1985). El hecho de que la pubescencia foliar no sea una estrategia reversible puede tener repercusiones
sobre la actividad fisiolégica, ya que podria reducir la radiacion disponible para la fotosintesis cuando este recurso sea
limitante (Ehleringer y Werk, 1986). La presencia de pubescencia foliar podria, ademas, afectar de manera indirecta a la
actividad fisiologica. Meinzer y Goldstein (1985)observaron que a medida que se asciende en altitud, en individuos del género
Espeletia aumenta la pubescencia, permitiendo el desacople con la temperatura ambiente, es decir, la presencia de
pubescencia actuaria como un regulador térmico en las plantas (Fig. 2).

148 «



Ecosistemas 17 (1). Enero 2008.

2A 2B
T amh. 40°C T® amh. 5*C T amhb. 40°C T® amb. 5°C

— T" foliar 30°C T foliar 10°C = — T" foliar 20°C T foliar 15°C -4—

Figura 2. Esquema foliar de Phacelia secunda con variacion en el desacople de la
temperatura foliar con respecto a la ambiental, en una planta con presencia de
pubescencia corta (A) y larga (B) debido a la variacion en la distribucién altitudinal.
Los datos corresponden al desacople térmico inducido mediante una cémara de
intercambio de gases con un sensor térmico incorporado en condiciones de laboratorio

y con una fuente de luz artificial de 2000 umol m2 s,

Regulacion de la economia hidrica

Como ya se ha mencionado, la presencia de pubescencia modifica las condiciones microcliméticas a escala foliar, pudiendo
repercutir sobre el individuo. Una de los principales efectos es la variacion en el grosor de la capa limite de la hoja (Meinzer y
Goldstein, 1985; Brewer y Smith, 1994). En general, el aumento en la densidad o en la longitud de la pubescencia produce un
aumento del grosor de ésta, permitiendo una disminucion de la pérdida de calor por conveccién (Meinzer y Goldstein, 1985),
de la pérdida de agua por transpiracion (Brewer y Smith, 1994), y una mayor retencién de agua (Werker, 2000) (Fig. 3).

JA HR: 75% 3B HR: 75%
T* amb. 25°C T amb, 25°C
Transpiracion: 4 mmol HyD mis! Transpiracion: 2 mmol HyO mis!

J] =-1,5 KPa II =-153EKPa

149 «



Ecosistemas 17 (1). Enero 2008.

Figura 3. Esquema foliar de una “hoja tipo” con variacion en la regulacién de la
economia hidrica (transpiracién) en condiciones de humedad relativa ambiental
promedio para zonas de montafia de clima de tipo mediterraneo (70% a 100%) y a una
temperatura ambiental a medio dia promedio de 25 °C, en una planta con presencia de
pubescencia corta (A) y larga (B) debido a la variacién en la distribucién altitudinal.

Debido a que la pubescencia foliar regula la pérdida de agua por transpiracion, podria modular la economia hidrica de algunas
plantas (Ehleringer, 1982). Algunos estudios han demostrado que, tanto la presencia como la abundancia de pubescencia
foliar, son mayores en zonas con menor disponibilidad hidrica (Sandquist y Ehleringer, 1997). De manera similar, en un
experimento de invernadero Ehleringer (1982) demostré que la absorbancia foliar en Encelia farinosa -relacionada de manera
negativa con la densidad de pubescencia- era menor en plantas afectadas por la sequia, y esta condicion demodificaba al
regar nuevamente las plantas. Ehleringer (1982) propuso que cuando disponibilidad hidrica es elevada, la presencia de
pubescencia no seria vital debido a que las plantas podrian modular la temperatura mediante transpiracién foliar.

Regulacion de la difusion de gases

Se ha propuesto que la presencia de pubescencia foliar haria disminuir la difusion de CO, (Ehleringer y Cook, 1990) hacia el

interior de la cavidad estomatica (Fig. 4). Este efecto, sumado al aumento de la reflexion de la radiacion -a veces limitante
para la fotosintesis en estos medios- podria causar una reduccion de la actividad fisiolégica. Por tanto, el beneficio de
estructuras externas como la pubescenciadependeria del balance neto, en términos de actividad fisiol6gica y adecuacion de
la actividad biologica (Ehleringer y Cook, 1990).

4A HR: 75% 4B HR: 75%
T® amb. 25°C T" amb. 25°C
Difusion: 15 pmol CO; m?s! Difusion: 7 pmel COy m?s!

ﬂfﬁﬁfﬁﬁﬂ

Figura 4. Esquema foliar de Phacelia secunda con variacion en la capacidad de
intercambio de gases (difusion de CO,) en condiciones de 75% de humedad relativa y

una temperatura ambiental de 25°C, en una planta con presencia de pubescencia
corta (A) y larga (B) debido a la variacion en la distribucién altitudinal. Los datos
corresponden al intercambio de gases obtenido mediante un medidor infrarrojo de
gases con un sensor térmico incorporado en condiciones de laboratorio y con una

fuente de luz artificial de 2000 pmol m?2 st

El aumento de la capa limite debido a la presencia de la pubescencia foliar, sera beneficiosa de acuerdo a las condiciones
microclimaticas locales que dominen (Rundel et al., 1994; Sandquist y Ehleringer, 1997). Sobre un gradiente altitudinal la
temperatura disminuye con la altitud y la presencia de pubescencia podria mitigar tal disminucién, acercando a la hoja a las
temperaturas optimas para la fotosintesis (Ehleringer, 1982). Sin embargo, la presencia de pubescencia foliar limita la difusion
de CO, hacia el interior de la camara estomatica, lo cual sumado a la natural disminucion de la presion parcial de los gases

con la altitud podria provocar una disminucion en las tasas de fotosintesis. No obstante, las plantas pueden poseer
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estrategias como aumento en la densidad estomatica lo cual les permitirian aumentar el intercambio gaseoso (Kérner, 1989)
evitando que la presencia de pubescencia sea un aspecto negativo. De manera opuesta, Meinzer y Goldstein (1985) han
sugerido que la presencia de pubescencia foliar incrementa la capa limite mejorando la difusién de los gases debido a que
previenen la obstrucciéon estomatica por agua o polvo (Gates, 1980). Adicionalmente, Brewer y Smith (1994), trabajando en un
sistema controlado tanto de invernadero como de campo, demostraron que la presencia de pubescencia foliar evita la
formacion de una pelicula continua de agua sobre la lamina foliar. Considerando que la difusién de gases es 10.000 veces
mas lenta a través del agua que del aire (Weast, 1979), la presencia de pubescencia foliar evitaria la disminucion de la
fotosintesis en una situacién de aumento de precipitaciones (Brewer y Smith, 1994). Sobre un gradiente altitudinal se ha
demostrado que la probabilidad de precipitaciones aumenta con la altitud, de la misma manera que aumenta la longitud de la
pubescencia foliar (Cavieres, 2000). De esta manera la presencia de pubescencia foliar sera un aspecto beneficioso para las
plantas ya que a pesar de disminuir la difusion de CO, le permite a la planta mantener tasas de fotosintesis altas, debido a la

regulacion térmica y evitando la oclusién estomatica.

Comentarios finales

Una de las estrategias méas importantes para garantizar la supervivencia elevada altitud sebasa en un acople 6ptimo entre el
microambiente foliar y el ambiente que las rodea. La presencia de la pubescencia proporcionaria condiciones mas benignas
para las plantas, acercando las condiciones microambientales a sus éptimos fisiol6gicos (Ehleringer, 1982).

La variacion de los atributos foliares a lo largo de gradientes altitudinales, representarian un conjunto de estrategia que
permitirian mejorar la actividad fisiolégica de las plantas. Estudios recientes han sugerido una relacién entre el aumento en la
actividad fisiolégica y la eficiencia bioldgica (McAllister et al., 1998; Arntz et al., 2000). Si bien, la modificacion de los
atributos morfo-funcionales de las plantas permiten, en el mejor de los casos, alcanzar un mayor éxito reproductivo, la
presencia de condiciones limitantes a elevada altitud obliga a las plantas a mantener compromisos funcionales (Sandquist y
Ehleringer, 1997) (Fig. 5). De esta manera, las variaciones en los atributos morfolégicos serian exitosos funcionalmente si el
balance fisiol6gico y/o reproductivo se viera mejorado.

Longitud pubescencia
Radiacién reflejada

Desacople termico

Difusién de CO,

Perdida de agua

Dengidad pubescencia

Incremento de la variable

Incremento en altitud

Figura 5. Compromisos morfolégicos y funcionales que presenta la especie modelo
Phacelia secunda creciendo sobre un gradiente de altitud. La variacién en la longitud y
densidad de la pubescencia foliar (flechas rojas) determina las respuestas funcionales
a lo largo del gradiente donde se distribuye (flechas negras).

En los dltimos afios se ha observado variaciones a escala global en las condiciones ambientales (IPCC, 2001). Dentro de
estas variaciones, destaca el calentamiento global, variaciones en el volumen y distribucién de las precipitaciones, y el
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aumento de la concentracion de CO, atmosférico. Hasta la fecha, muchos estudios han evaluado la respuesta de las plantas

bajo escenarios futuros de cambio climético. Si bien este fendmeno afectard a la mayoria de los ecosistemas, se ha sugerido
gue algunos se verdn més afectados que otros (Welker et al., 2004). Dentro de los ambientes mas susceptibles a los efectos
del cambio climatico estan los ambientes de alta montafia, que se caracterizan por bajas temperaturas, estrés hidrico y baja
concentracion de CO, (Kdrner, 2003; Cavieres et al., 2005). La presencia de estructuras, como la pubescencia foliar, que

permitan a las plantas hacer frente a condiciones climéticas estresantes y desacoplarse de estas variaciones ambientales,
serd crucial para su futuro. Como se ha discutido en la presente revision, las plantas que se desarrollan sobre gradientes de
alta montafia poseen la capacidad de adaptarse a la variacion ambiental que las rodea. De esta manera, bajo un escenario
futuro de cambio climatico global, las especies vegetales de alta montafia podrian sobrellevar tales alteraciones climaticas.
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