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2. RESUMEN

Antecedentes y ObjetivosAlgunas plantas estan expuestas a una combindeiéondiciones
medioambientales estresantes, como las altas tetupmes en verano. La distribucion del
madrofio Arbutus unedo [..es predominantemente mediterranea, sin embargdidanse
encuentra en la fachada atlantica europea lleganditudes irlandesas. En este trabajo se
presenta un perfil de respuesta de la inactivad@ma fotosintesis d&. unedopara inferir la

capacidad adaptativa de esta especie a unas foturdeiones mas calurosas.

Métodos Se analizé el rendimiento fotosintético y laspiedades espectrales de hojasAde

unedode diversas procedencias sometidas a diferentdegyte estrés térmico.

Resultados Clave y ConclusionesEl perfil de respuesta fisiologica a los efecties la
temperatura muestra un claro efector inactivaddademperatura sobre el fotosistema Il pero
también la existencia de un efecto protector adoca estrés térmico. La variabilidad en el
nivel de inactivacion de la fotosintesis de lagmihtes procedencias analizadas en respuesta a
un estrés térmico es muy baja. Estudios previosesotras caracteristicas ecofisiolégicas de
esta especitambién mostraron poca variabilidad por lo queragatde una especie con una

estructura genética homogénea.
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3. INTRODUCCION

El madrofio (Arbutus unedol.) es un pequefio arbol lefioso de hoja perenne
perteneciente a la familigricaceae(subfamilia Arbutoideag que incluye varios taxones de
esclerofitos (Torres et al. 2002). Presenta ungildi€ion predominantemente mediterranea
(Fig. 1) aunque también se encuentra a lo largéadepsta atlantica de Europa llegando a

presentar en Irlanda poblaciones disjuntas (WeB#B;1Qox & Moore 2010; Sealy 1949).

La variabilidad funcional intraespecifica modula la respuestas de las especies a los
cambios ambientales, por lo que su estudio esatipara predecir su capacidad de evolucion y,
por lo tanto, su supervivencia a corto y largo @légantiso Carral 2015). En la actualidad, es
evidente el proceso de cambio climatico global gfexta a la temperatura, precipitacion y
concentracion de Catmosférico (Hatfield et al. 2011). Con respecta gemperatura, se han
predicho incrementos no sélo en los valores mesiios también en la frecuencia de valores
extremos (IPCC 2014). Teniendo en cuenta quearipdeatura es un factor determinante de la
actividad fotosintética (Marutani et al. 2012), kdaptaciones fotosintéticas a la temperatura

son un factor crucial en la supervivencia de lasfals, especialmente en climas calidos.

El dafio en ehparato fotosintético (Fig. 2a) es uno de los primeros sintomas en gdant
estresadas por altas temperaturas (Schreiber & BE77) porque uno de los primeros
componentes dafiados es la membrana tilacoidala8s1974) en la que tienen lugar muchas
de las reacciones fotosintéticas. El aparato fotésco se compone de dos fotosistemas (PS) y
se sabe que el PSIl es més susceptible a lastattgeraturas que el PSI (Berry & Bjorkman
1980). El PSIl es un complejo de varias subunidggiggnentos y proteinas), embebido en la
membrana tilacoidal, entre cuyas funciones se emiarela fotoxidacion del agua, la reduccién
de la plastoquinona (PQ) y la generacion de unignéel de pH en la membrana tilacoidal
(Sanz-Miguel et al. 2002). Después de excitarseiggan un fotdn de energia luminosa, el PSlI
dispone de cuatro vias reactivas diferentes (Fip. fara de-excitarse (Klughammer &

Schreiber 2008): (1) captura fotoquimicap)(k(2) disipacién regulada por captura no
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fotoquimica (Kieg), (3) radiacion fluorescente dky (4) decaimiento de la excitacion sin la

implicacién de la radiacion o de un mecanismo todgaimico (NPQ (K)).

En principio, laradiacion fluorescente clorofilicapuede funcionar como un indicador
de la actividad fotosintética. Generalmente, largcencia es mayor cuando las tres vias
restantes son menores, de ahi que los cambiosradidaion fluorescente reflejen los cambios
en la eficiencia fotoquimica. Por ello, la emistinfluorescencia por las clorofilas incluidas en
la membrana tilacoidal es un indicador muy sensibleestado de dicha membrana (Schreiber

et al. 1995).

El estrés por altas temperaturas también afectbleobente a la desestabilizacion de
estructuras (proteinas, biomembranas, citoesqleleta otras funciones no fotosintéticas
(Larcher 2003). En las plantas existen diferereiesd de respuesta dinamicas y graduales ante
eventos estresantes. La primera es la fase de alanmque se produce un colapso de la
integridad celular, laeaccidon de estrésdénde el catabolismo predomina sobre el anabolism
seguido de unaestituciobn que pone en marcha procesos de reparacion cortesisime

proteinas o de sustancias protectoras. Si el estrinla, la fase de resistencia permitira la

normalizacion del estrés o la entrada en la fasegitamiento caracterizada por un dafio

permanente o incluso la muerte (Lichtenthaler 198b6gstrés es dependiente del tiempo por lo

que los procesos y fases que tienen lugar en Eihex de estrés estan en continuo cambio

(Larcher 2003).

Muchos de los cambios en la fisiologia o funciodeslas hojas se correlacionan con
cambios en el espectro de reflectancia de una Bojaecofisiologia vegetal, por ejemplo, el
incremento de reflectancia en el rango visibleedglectro a unas determinadas longitudes de
onda se relaciona con el contenido en clorofilzltanthaler et al. 1996). Una desventaja del
uso de los indices de reflectancia vegetal esajosaloria de los publicados no son sensibles a
cambios rapidos en el estado fotosintético de &ntpl provocado por factores de estrés

ambientales comunes como el calor (Dobrowski €&005).
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4. OBJETIVOS

Dado queA. unedose encuentra en procedencias caracterizadas codegraontrastes
térmicos (desde Marruecos, Tunez o Turquia hdstade o Galicia), el objetivo de este estudio
es testar la hipétesis de que las diferentes pemoéas estudiadas difieren en el grado de
inactivacion de la fotosintesis al ser sometidasteés térmico. Ademas, se busca la elaboracion
de un perfil de respuesta de la inactivacion dettasintesis que modelice el comportamiento de

esta especie ante una situacion de estrés potetperaturas.
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5. METODOLOGIA

5.1. Material vegetal y condiciones de crecimient®e utilizaron 12 individuos da.

unedo de 12 procedencias diferentes (Fig. 1), exceptuapdo problemas técnicos, las
procedencias GS con 11 individuos, IK con 10 y BB €. En total 136 individuos, de dos afios
de edad, que crecieron a partir de semillas envermadero de la Facultad de Biologia de la
USC en condiciones homogéneas.

5.2. Toma de medidasSe llevaron a cabo entre septiembre y octubre @&f 2n el

laboratorio del Departamento de Ecologia de la [ketae Biologia de la USC. Las medidas se
tomaron en el haz de una hoja inmediatamente degriéetirarse del individuo a estudiar.
Para que las medidas fueran de hojas con un siestado de desarrollo se seleccionaron, en la
medida de lo posible, hojas de la parte superida géanta no pertenecientes al ultimo afio.

5.3. Rendimiento fotoguimico El fluorémetro (Mini-PAM, Walz, Effeltrich, Alentaa)

mide el rendimiento fotosintético antes y duramtgulso de saturacion luminosa (>4Q0G0ol
m? s? de fotones de luz actinica a una longitud de pdis®.8 s) (Klughammer & Schreiber
2008). El pulso de saturacion luminosa moduladamijer distinguir entre la extincion

fotoquimica (“photochemical quenching”) y la digifian de calor (NPQ).

Con muestras adaptadas a la luz, el fluorémetristraga fluorescencia previa al pulso de
saturacion K,) y la fluorescencia durante el pulso de saturagiyi). Se utiliza en estas
muestras una lampara halégena externa para igaalaensidad de luz que recibe cada hoja.
Con muestras adaptadas a la oscuridad, donde toslaentros de reaccién del PSIl estan
abiertos (Bjorkman & Demmig-Adams 1995), las flismencias registradas se denomifkaw

Fn, respectivamente.

A partir de esos registros, se calculan dos paramdluorométricos para caracterizar el
rendimiento fotosintético: ekendimiento cuantico efectivo del PSllde muestras adaptadas a
la luz, ®PSII=AF/Fy=(F W —F)/Fy, y el rendimiento cuantico méximo del PSllde muestras

adaptadas a la oscuridad/Fz=(F—Fo)/Fn (Klughammer & Schreiber 2008).
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5.4. Propiedades espectrale&l espectrofotometro (UniSpec Spectral Analysist&ys

PP Systems, Haverhill, MA, EUA) mide el espectroradiacion reflejado de una hoja que se

divide entre la radiacion de un blanco estandaa palcular el espectro de reflectancia foliar en

un rango de longitudes de onda entre 300-1100 nrpawr del espectro se calculan los

siguientes indices:

- “Normalized Difference Vegetation Index? NDVIsso= (Rys0 — Rego) / (Rrs0 + Regg) donde
R7s50 Y Reso son la reflectancia medida a 750 nm y 680 nm,e@smmente. Este indice nos da
una estimacion de la actividad fotosintética pawn¢Garbulsky et al. 2011) y se ha
correlacionado con la concentracion de clorofil@aopeuando ésta es alta no es un buen

indicador (Lichtenthaler et al. 1996).

- “Chlorophyll Index” : CHL700 = Rys0/ Ryoe, donde Rsoy Ryoo SON la reflectancia medida a 750
nm y 700 nm, respectivamente. Este indice se emiorla con el contenido de clorofila de la

hoja (Lichtenthaler et al. 1996) con un error iifien 2,1ug- cm? (Pefiuelas & Filella 1998).

- Modified Simple Ratio Vegetation Index mSRso705= Ryso/ Rros, donde Rsg y Rygs son la
reflectancia medida a 750 nm y 705 nm, respectimaneEste es un indice empleado en

investigacion como indicador de la tolerancia sdinidad (Gao & Li 2012).

5.5. Estrés térmico.Un total de 6 hojas de cada una de las 136 plax@arimentales
(952 hojas en total) se sumergieron por tandasntieicinco minutos, en un bafio termostético
(DigiBath BAD-2, Raypa, Barcelona); 6 hojas por &atho de los niveles de temperatura
ensayados (35°C, 40°C, 44°C, 48°C, 50°C e 52°G)n@&#vian en papel de aluminio antes de
introducirlas en el agua bidestilada del bafio tstét@wo. A continuacion, se tomaban las

medidas de fluorescencia y reflectancia.

Debido a las altas temperaturas de la region medlitea durante los veranos, las plantas
estan adaptadas a condiciones de altas temperatamagre y cuando no vayan acompariadas
de estrés hidrico (Petanidou 1996). Dicho estrésviégado en el disefio experimental con el

empleo del bafio termostético.
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Después de la primera toma de medidas, se dejabegpeso 70 minutos en un cuarto
oscuro, a temperatura constante, en placas deicpldsbn papel de filtro ligeramente
humedecido con agua para evitar la disecacion.dBasste tiempo, se procedia a realizar una

segunda toma de medidas de fluorescencia y refldata

5.6. Analisis estadisticoEn primer lugar se comprobd que los datos a zaratumplian

los requerimientos de normalidad (test de Kolmog@mirnov) y_homocedasticidad de las

varianzas (test de Levene) exigidos por la estadigparamétrica. Para cumplir estos
requerimientos, fue preciso aplicar a los datofudbeescencia base §Fy rendimiento cuéntico
efectivo @PSIl) una transformacién logaritmicy € In x) y raiz cuadraday(= Vx),

respectivamente (Zar 1984).

Las variables d#uorescenciase analizaron mediante un analisis de la vari@haiala 1)

de dos factores fijos, procedencia (12 niveles)emperatura (6 niveles). El rendimiento
cuantico maximo, cuyos datos no se ajustaban aistrédbucién normal, se analiz6 mediante el

test no paramétrico de Scheirer-Ray-Hare, consideribs mismos factores.

Los indices deeflectancia se analizaron mediante un analisis de la varideza@edidas

repetidas (Tabla 2), con un factor intra-sujet@snpo (2 niveles), y dos factores inter-sujetos,

procedencia (12 niveles) y temperatura (6 niveles).

Para todos los andlisis se utilizo el paquete &tienl IBM SPSS v. 20.0 para Windows

(SPSS Inc., Chicago, IL, USA) tomands0,05 como el umbral de significacion estadistica.
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6. RESULTADOS Y DISCUSSION

6.1. Rendimiento fotoguimico La curva defluorescencia base(F, (Fig. 3a) es

indicadora de una alta estabilidad de las membrala@sidales en el rango de temperaturas
seleccionadas para este experimento. Una caides @albres de dicha curva seria indicativo de
danfos irreversibles en la membrana tilacoidal (her@003).

Los valores de rendimiento cuantico efecti@gSll) y de rendimiento cuantico maximo
(Fv/Fm) no mostraron diferencias significativast{iBal) entre procedencias ni en la interaccion
procedencia por temperatura, esto es, todas lataplacon independencia de su procedencia,
mostraron el mismo patron de respuesta. Esta retsphemogénea (Fig. 3c) entre diferentes
procedencias concuerda con otros estudios que d&auejue la diversidad genética Ale
unedoes baja (Santiso Carral 2015). En cambio, lostesfete temperatura sobre los valores de
®PSIl y Fv/Fm si mostraron diferencias significasiymr lo que el rendimiento fotoquimico del
A. unedadepende de la temperatura.

Para elrendimiento cuantico efectivo (DPSII) se ha observado repetidamente el
siguiente patrén (Fig. 3b): (1) disminucion de lealores de rendimiento al aumentar
progresivamente la temperatura hasta alcanzar lon wénimo entorno a los 44°C seguido de
(2) un aumento del rendimiento hasta un valor méxmorno a los 50°C y finalmente, (3) una
drastica caida a altas temperaturas. Estudiosgsré8cchreiber & Berry 1977) sugieren que la
curva del rendimiento cuéntico efectivo refleja baoa en las membranas y la existencia de un
efecto protector asociado al estrés térmicp condicionado por el aumento de la intensidad de
la luz (Marutani et al. 2012). La primera fase @@mihucion de los valores del rendimiento
podria reflejar situaciones que todavia no actaste efecto protector de aclimatacion mientras
que la ultima fase de caida drastica seria a texpas que este efecto protector ya no soporta.
A nivel molecular, este efecto se traduciria ertrdascripcion y translacion de un pequefio
grupo de heat shock protein® HSPs (Vierling 1991; Larcher 2003) muy conseagsad
evolutivamente, dicha conservacion esta en arnmonida hipétesis del papel fundamental de

las HSPs en una respuesta frente al estrés téfwimding 1991).
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El patron de respuesta que muestraeadimiento cuantico maximo (Fv/Fm) no es
anélogo al del rendimiento efectivo como cabrigeesp(Schreiber 1997). En este caso, Fv/Fm,
medidas de fluorescencia tomadas tras pasar 7Qtanien la oscuridad, se mantiene estable
hasta los 44°C (Fig. 3b) y a partir de esta tenpexraisminuye drasticamente. El consumo de
NADPH en el estroma puede disminuir en situaciaegstrés térmico (Sharkey 2005; Weis
1981) porgue el Ciclo de Calvin Benson, principahgsumidor de NADPH, es sensible a este
estrés. Esto conduce a la acumulacion de NADPHI esteoma, y causa la reduccion de la
plastoquinona (PQ) por la obstruccion del flujoetiectrones debido al agotamiento del aceptor
de electrones. El exceso de esta reduccion endasbranas tilacoidales es peligroso para el
PSII e induce la fotoinhibicién en condiciones de (Yamamoto et al. 2008). Sin embargo, en
la oscuridad, el flujo de electrones impulsadosladuz esta ausente, los electrones no pueden
fluir hacia PSI, resultando en una mayor reducaénla PQ que induce la produccion de
Reactive Oxygen Species (ROS) (Khorobrykh & Iva@002). La proteina D1 que compone el
PSII (Fig. 2a) es especialmente muy susceptibbs &S (Marutani et al. 2012). Por todo esto,
parece probable que una mayor reduccién de la Pgqumre la disminucién del Fv/Fm cuando,
en condiciones luminosas, el rendimiento efectiumentaba hasta una temperatura limite
gracias a un efecto protector (44°C a 50°C, Fig. 2d

En la naturaleza, el estrés térmico esta asociaimaciones luminosas, el mediodia en
verano, y este es uno de los casos en los quesdauwotoinhibicion (Allakhverdiev et al. 2008;
Murata et al. 2007; June et al. 2004; Marutani.2@L2). Por ello, cabria esperar que el efecto
protector frente al estrés térmico se desencadélee en situaciones luminosas como la
fotoinhibicidén ya que, en la naturaleza, los aummeilie temperatura en situaciones de oscuridad
son menos acusados. Otra hipétesis seria queatd gfitector asociado al estrés térmico no
esté evolutivamente optimizado y que no actleeehgp suficiente para que se recuperA.el
unedoy que solo lo proteja durante un periodo muy basdiempo. Se recomiendan futuros
estudios.

6.2. Propiedades espectralesl igual que los resultados de rendimiento foiagjoo, la

temperatura tuvo un efecto significativo sobre ilodices de reflectancia (Fig. 4, Tabla 2),
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aunque este efecto fue dependiente del tiempo.aBasigue las plantas de las diferentes
procedencias presentaron diferencias significafheaa los tres indices de reflectancia (GddL
NDVI;50y mMSR) pero para NDVI las diferencias entre lagedencias dependieron del tiempo.
Recientes estudios sobre la variabilidad interpobfel delA. unedo(Santiso Carral 2015,
capitulos 3 y 4) no mostraron diferencias significes en procedencias pero cabe destacar que
nuestro estudio usé 12 poblaciones mientras qestetio referido usé 7 poblaciones, por lo
tanto, es posible que el aumento de muestra seguka de la aparicion de dichas diferencias
significativas.

Después de someter las muestras al estrés térrias y0 minutos en la oscuridad (T2),
los indices (Fig. 4) muestran cambios de reflectafadiar mas acusados que en las primeras
mediciones hechas tras la exposicion al estrés @stp puede deberse a quadaccion de
estrés(Lichtenthaler 1996) estd mas acentuada en langdegmedicion porque el estrés es
dependiente del tiempo (Larcher 2003) y en la manmeedicion no hubo tiempo suficiente para
observar un dafio o respuesta. Seria interesamaliaacion de un estudio de la dindmica
temporal de la respuesta al estrés para podendetgrcon exactitud los tiempos de respuesta.

Los resultados dEHL ;oo (Fig. 4a) yNDVI 50 (Fig. 4b) muestran una respuesta similar lo
cual es coherente porque ambos son empleadosgpemnarela cantidad de clorofila de las hojas
(Lichtenthaler et al. 1996). En los resultados deptimera medicién (T1) se produce un
descenso significativo de los valores de ambosésdiesde la temperatura control (23°C) hasta
los 35°C, seguido de un aumento significativo hdde& y una zona estable con oscilaciones
hasta los 52°C. De forma similar a lo que ocuroia los resultados de fluorescencia (apartado
6.1), unefecto protectorasociado al estrés térmico (Marutani et al. 2@E2gce actuar a partir
de una determinada temperatura umbral que se eadantntre los 35°C y 40°C, es decir, una
temperatura umbral mas baja que la del efecto gmtealescrito para los resultados de
fluorescencia fotoquimica. Dado que las plantasdesarrollado una variedad de respuestas a
temperaturas elevadas para minimizar los dafiosguaar la proteccion de las células (Kotak et
al. 2007) no seria de extrafar la existencia deatifes efectos de proteccion. La familia de las

HSPs comprende numerosas proteinas con diferembesofies (Vierling 1991) aunque su
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funcién dltima es la contribucién a la supervivende la planta sometida a altas temperaturas
(Kotak et al. 2007).

En los resultados de la segunda medicién (T2) vhsas la misma respuesta con la
diferencia de un descenso significativo a altaptraturas, es decir, al cabo de 70 minutos el
efecto protector en las hojas sometidas a las t@tysas mas altas (48°C, 50°C, 52°C) ya no es
capaz de evitar el dafio funcional.

Por ultimo, destacar que los resultados del inaiS& (Fig. 4c) que se correlacionan con
la tolerancia a la salinidad (Gao & Li 2012) tanmbi@uestran el efecto protector asociado al
estrés térmico. Un creciente nimero de estudiosstmaure la existencia déeendmenos de
proteccion o tolerancia cruzadaen plantas en los que la exposicién de un tejidonaiciones

de estrés moderado a menudo induce la resistentiasaestreses (Sabehat et al. 1998).
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7. CONCLUSIONES

M En concordancia con varios estudios sobre otragteafsticas dérbutus uneda.., el
analisis de la inactivacion de la fotosintesis metd el estudio del rendimiento fotoquimico del
fotosistema 1l y reflectancia foliar convergen aredadiversidad interpoblacional para las
caracteristicas estudiadasuesforme.

M El perfil de respuesta de la inactivacion de ladottesis dé\rbutus unedd.. por estrés
térmico muestra uefecto protector asociado al estrés térmica partir de una determinada
temperatura umbral que parece actuar hasta llegamaaximo de estrés térmico dénde el dafio
es irreversible. Nuestros datos sugieren que d miwéecular, ladHeat Shock ProteifHSPS)

podrian ser las responsables de este mecanismotdeqion.
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9. ANEXOS
9.1. Tablas:

Tabla 1. Resultados del andlisis de varianza para

los ddgofluorescencia base(Fy para el rendimiento

fotoquimico efectivo@PSilI, Yield) y maximo (Fv/Fm) del Fotosistema Ibd.valores de F significativos (P < 0.05)

estan resaltados en negrita.

®PSII (Yield) Fv/Fm Fo.

gl MS F P MS F P MS F P
Procedencia 11 0,537 1,506 0,124 1,690 0,803 0,999 0,006 1,152 0,317
Temperatura 5 5,979 16,769 <0,001 52,530 54,997 <0,001 0,098 17,803 <0,001

Procedencia x

55
Temperatura 0,245

0,686 0,960 5630 0,536 1,000

0,003 0,544 0,997

Tabla 2. Resultados del andlisis estadistico de medias dggdbs indices de reflectancia empleados. Loseslte

F significativos (P < 0.05) estan resaltados emitzeg

NDVI 750 CHL 700 MSRys01705

gl MS F P MS F P MS F P
Intra-sujetos
Tiempo 1 0,154 70,23 <0,001 3,507 102,0 <0,001 1,592 92,90 <0,001
Tiempo x Procedencia 11 0,004 1,921 0,004 0,047 1,355 0,190 0,022 1,313 0,212
Tiempo x Temperatura 5 0,007 3,384 <0,01 0,120 3,426 <0,01 0,080 3,502 <0,01
Tiempo x Procedencia
x Temperatura 55 0,001 0,425 1,000 0,018 0,509 0,999 0,009 0,511999
Inter-sujetos
Procedencia 11 0,059 2,855 <0,001 0,596 2,641 <0,01 0,316 2,951 <0,01
Temperatura 5 0,009 0,428 0,830 0,179 0,794 0,554 0,102 0,95444%0
Procedencia x
Temperatura 55 0,001 0,046 1,000 0,022 0,099 1,000 0,014 0,134000

9.2. Figuras:

Figura 1. Mapa europeo del rango de distribuciénfdeutus unedy de las localidades de las muestras empleadas.

EM —Espafia Malaga

EP —Espafia,Ponferrada
FB —Francia, Bordeaux
FM —Francia, Montpellier
GS —Grecia, Sithonia

IC —Italia, Cagliari

IK — Irlanda . Killarnerney
IT —Italia, Toscana

MD — Marruecos, Debdou
PA —Portugal, Arrabida
TC —Turquia, Cannakale
TK — Tdnez, Kroumerie

IK

&
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Figura 2. Funcionamiento del aparato fotosintético en rélacal rendimiento fotoquimicofa) Esquema del
fotosistema Il (PSII) formado por dos subunidadesbteinas D embebido en la membrana tilaco{BalCuatro
rutas para la desexcitacion del PSIlI (Klughamme&chreiber 2008).

{a) (b}

ESTROMA o
Captura K Radiacién

Fotoquimica Fluorescente

Disipacion Ko™ pecaimiento de
regulada la excitacion

LUMEN

Figura 3. Resultados del rendimiento fotoquimi¢a) Valores medios de la fluorescencia basg ¢gmo indicador
de la estabilidad de las membranas tilacoidaleclies 2003).(b) Valores medios del rendimiento cuantico efectivo
(®PSlI) y del rendimiento cuantico maximo (Fv/Fm) &&ll para las distintas temperaturas de estrésdgry una
temperatura control (23°Cjc) Valores del rendimiento cuantic@PSIl y Fv/Fm) para todas las procedencias
estudiadas.
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Figura 4. Resultados de los indices de reflectancia fotogaimmpleados para el tiempo 1 (medida tomada @t suf
estrés térmico, T1) y 2 (medida tomada tras una lgomedia en oscuridad después del estrés térmo,(a)
Valores medios de Chlorophyll Index (CHE). (b) Valores medios de Normalized Difference Vegetatiotiex
(NDVIs59). (c) Valores medios de Modified Simple Ratio Vegetatimalex (MSRsg709.
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Figura 4. Resultados de los indices de reflectancia fotoguaimmpleados para el tiempo 1 (medida tomada rat suf
estrés térmico, T1) y 2 (medida tomada tras una fomedia en oscuridad después del estrés térfjo(a)
Valores medios de Chlorophyll Index (CHE. (b) Valores medios de Normalized Difference Vegetatiotex
(NDVI59). (c) Valores medios de Modified Simple Ratio Vegetatimlex (MSRso/709-
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