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...la juventud acribillada odia

odia de todo corazon

odio6 en el cepo por anos infinitos
nutrié con odio su larguisimo insomnio
lamié con odio sus heridas

construyd odio por odio un porvenir
odio para vivir para no delatar

odid para afirmarse en los presagios
para sentir su sangre sus musculos sus dientes
odio para elegir a qué escupia a quiénes
para recuperar su amor odio

para salvarse del naufragio

para sembrarse noche a noche

para no hundirse en la flojera odié
hizo flamear el odio como una patria

o lo oculto con un fervor secreto

en el terror fue buen cémplice el odio
uno mas a vaciarla de congojas

odio para creer para rehacerse

trozo a trozo después de destrozada
para mentir odio y tapar la verdad

con un amor dulcisimo

Mario Benedetti

...nunca la vida es nuestra, es de los ofros,
la vida no es de nadie, todos somos la vida,
soy otro cuando soy, los actos mios

son mas mios si son también de todos,
para que pueda ser he de ser otro,

salir de mi, buscarme en los otros,

los otros que no son si yo no existo,

los otros que me dan plena existencia,

no say, no hay yo, siempre somos nosotros,
la vida es ofra, siempre alla, mas lejos,
fuera de ti, de mi, siempre horizonte...

Octavio Paz



A Yolanda

Hace 26 anos que comenzo esta historia

y hoy es el dia en que no se que decir,

el te amo me suena frio

el gracias me suena hipécrita.

A veces exigente y dura,

a veces generosa y tierna:

aprendi de ti a caminar de frente, con dignidad
a esforzarme dia a dia por ser mejor

a saber perder, a no derrotarme

aprendi de ti la lluvia el viento la tierra el fuego,
aprendi de ti la noche y el dia

aprendi de ti, el tiempo.

Se que no soy lo que tu querias

he oido tu llanto por las noches

he visto tus ojos llenos de dudas

he sentido tus lagrimas en mis hombros

he visto tu rostro de desvelo,

se que no soy lo que tu querias

pero gracias a ti, soy yo mismo.

A Tzinary

Mis ojos reflejaban el dolor del mundo

tu contemplaste mi rostro desolado

lo tomaste en tus manos como apretandolo
en tus ojos descubri el carino mas sincero
con tres palabras exiliaste mi corazon al tuyo
con un beso aliviaste mis heridas y entonces,
volvi a creer
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Resumen

RESUMEN

Las plantas que se desarrollan en ambientes aridos y semiaridos estan expuestas a
multiples factores de estrés, entre los cuales sobresale el exceso de irradiacion
predominante en éstas comunidades, durante el dia y a lo largo del afio. Para enfrentar
estas condiciones desfavorables las plantas han desarrollado diversas estrategias, una
de las mas importantes es la disipacion térmica de energia a través del ciclo de las
xantofilas. El funcionamiento de éste ciclo esta influenciado por diferentes factores
ambientales; la asociacion que establecen muchas especies de cactaceas con
leguminosas genera diferentes condiciones de irradiacion, por lo cual la sombra
producida bajo el docel de los arbustos puede tener una respuesta fisiologica que se
exprese a través del ciclo de las xantofilas y favorezca a las cactaceas.

Se tomaron muestras de N. tetetzo y P. laevigata desarrolladas en un area
conservada y un area perturbada del valle de Zapotitlan de las Salinas Puebla, a lo
largo de un ciclo diurno y considerando condiciones de luz y sombra. Los pigmentos
fueron preservados en N liquido y analizados por HPLC.

Se identificaron ocho pigmentos diferentes: clorofila a, clorofila b, B-caroteno,
luteina, neoxantina, violoxantina, anteraxantina y zeaxantina. El pigmento mas
abundante fue clorofila a seguido de luteina, en todas las especies y condiciones; la
proporcion de clorofila a/b oscil6 entre 2.2 y 3.1 en las diferentes condiciones de
desarrollo; el ciclo de las xantofilas mostré una alta sensibilidad a las condiciones de
irradiacion expuestas, encontrandose que las especies en asociacion y en condicion de
sombra presentaron estados de epoxidacion menos desarrollados. Estos resultados
sugieren que la asociacion brinda condiciones mas favorables para el desarrollo de las
plantas aun en etapas avanzadas de su crecimiento.
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INTRODUCCION Y ANTECEDENTES

Una parte importante de nuestro territorio y del mundo presenta dafos severos en su
ambiente natural, especialmente como resultado del mal uso de los recursos naturales.
En muchas regiones, la vegetacion y demas componentes silvestres que habitan, se
reproducen e interactian en ella, han desaparecido o estan en vias de hacerlo. Las
consecuencias de la devastacion de los sistemas naturales en el mundo no son todavia
bien conocidas aunque, recientemente, se ha creado una conciencia y una
preocupacion general sobre aspectos como sobrepoblacion humana, destruccion de la
capa de ozono, lluvia acida, acumulacion de compuestos quimicos toxicos, erosion
edafica y genética, etc. (Mostafa et al., 1992).

En México el 53% del territorio esta cubierto por zonas aridas y semiaridas
(Rzedowski, 1978). Estos ecosistemas son reconocidos por su fragilidad al deterioro,
conociéndose que a nivel mundial al menos seis millones de hectareas se pierden por
ano en zonas aridas y semiaridas y que para 1992 el 70% de los 5172 millones de
hectareas ocupadas por zonas aridas en el mundo (excluyendo a los desiertos
hiperaridos) estaban deterioradas, principalmente por aridificacion natural por cambios
climaticos globales y por sobreexplotacion o explotacion inadecuada (Mostafa, et.al.
1992) o por la conjuncién de ambos factores. Es ademas, en zonas aridas en donde las
estadisticas del proceso de deterioro son mas escasas (Mostafa et al.,, 1992) y en
donde menos se conocen los procesos que llevan al deterioro y las formas de revertirlo.

Dentro de las zonas aridas del pais, el Valle de Tehuacan-Cuicatlan situado en el
centro de México es considerado como un centro de mega diversidad y endemismo a
nivel mundial por la Union Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (UICN).
La flora de este lugar esta compuesta por entre 2700 y 3000 especies de plantas
vasculares de las cuales 30% son endémicas a la region (Villasefor et al., 1990; Davila
et al., 1993).

En el valle se ha reconocido la presencia de al menos seis grupos étnicos y tiene
una historia de ocupacion humana que data de tiempos remotos (Byers, 1967; Casas y
Caballero, 1995). En la actualidad es una zona densamente poblada en donde las
principales actividades economicas son la ganaderia extensiva y la agricultura de
temporal. El Valle presenta grandes extensiones de tierra conservada donde el uso ha
sido minimo, tierras utilizadas por los pobladores locales con proposito de recoleccion
de productos animales y vegetales, tierras utilizadas para la ganaderia extensiva, tierras
cultivadas productivas y degradadas, asi como por terrenos con diversos grados de
degradacion natural.
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El establecimiento de un individuo en zonas aridas y semiaridas ocurre bajo
condiciones impredecibles: lluvia, altas temperaturas y bajo contenido de agua en el
suelo. Las etapas criticas en la larga vida de una cactaceas lo componen la produccion
de semillas, la dispersion de las mismas y el establecimiento de nuevos individuos, lo
que implica la germinacion de la semilla y su sobrevivencia durante los primeros afios
de vida. Por tal motivo, la germinacion y sobrevivencia de las cactaceas ocurre bajo la
copa de arbustos y arboles denominados plantas nodrizas, por su capacidad de
modificar el microambiente por debajo de su copa y favorecer la insercién de cactus
(Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991).

Muchas explicaciones han sido dadas para explicar este fendmeno: la facilitacion
del establecimiento de plantulas por reduccion de la radiacion solar y la baja
temperatura del suelo debajo de la planta nodriza; la proteccion de las plantulas durante
periodos frios y el alto contenido de nutrientes debajo del dosel, pueden aumentar la
sobre vivencia de las plantulas debajo de los arbustos; la germinacion de las semillas
puede ser incrementada por la acumulacion de material fino arrastrado por el viento,
modificando la estructura del suelo debajo de la planta nodriza. Esta asociacion
aparentemente contribuye a un proceso dinamico de mosaico en el cual, los espacios
abiertos son inicialmente colonizados por arbustos perennes; mas tarde estos arbustos
facilitan el establecimiento de las plantulas de cactaceas debajo de sus copas; cuando
el cactus crece la planta nodriza muere y el cactus adulto se desarrolla sin asociacion;
la exclusion local del arbusto por la cactacea es debido a una interaccion competitiva
(Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991)

Las condiciones ambientales extremas que se presentan a lo largo del transcurso
del afo aunadas al deterioro ambiental, afectan de manera directa la respuesta
fisiologica de las plantas modificando los procesos metabolicos de ésta, tal es el caso
de la fotosintesis.

El impacto del ambiente en la fotosintesis es de particular importancia debido a
que esta determina la productividad de la planta y del ecosistema (Taiz-Zeiger, 1991).
La estrecha relacion entre el funcionamiento del aparato fotosintético y los pigmentos
de la planta (clorofilas y carotenos), determina que los factores ambientales que afectan
a la fotosintesis afecten también a estos pigmentos (Young -Britton, 1990), provocando
cambios en su contenido y composicion dado que se han asociado a diversos estados
de estrés. Como resultado, las plantas desarrollan diferentes estrategias para poder
enfrentar estas condiciones adversas, dandose cambios a nivel morfologico vy
metabdlico, de manera que el grado de perturbacion repercute directamente en los
procesos fisioldgicos y bioquimicos de estos organismos. Bajo estas condiciones uno
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de los principales agentes de estrés para las plantas es el exceso de radiacion, que se
presenta durante el dia y a lo largo del afo, de manera que al no poder utilizar toda la
energia absorbida por los pigmentos fotosintéticos se presentan procesos de disipacion
térmica, entre los cuales la conversion ciclica de tres xantofilas resulta ser uno de los
mas eficientes.

Como modelo de investigacion, se ha decidido utilizar dos especies que se han
reconocido como dominantes de la vegetacion presente en algunas partes del valle, las
cuales son Neobuxbaumia tetetzo (tetecho) y Prosopis laevigata (mezquite). Ademas
que ecolégicamente ambas especies se asocian en el proceso que ha sido denominado
como nodrizaje.
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Los vegetales contienen diferentes clases de pigmentos: las clorofilas verdes, los
carotenoides amarillos, rojos y naranjas; las antocianinas rojas, azules o violetas; y las
betalainas rojo-violeta (Gross, 1991). Los mas importantes son las clorofilas, las cuales
juegan un papel esencial en los procesos de fotosintesis. Asociados a éstas los
carotenoides aparte de su funcién fotosintética, tienen gran importancia en la nutricion
ya que son precursores de la vitamina A (Goodwin, 1988).

Clorofilas
Propiedades Quimicas y Fisicas

Se pueden distinguir por lo menos siete tipos de clorofilas: las clorofilas a, b, ¢, d y €; la
bacterioclorofila a, bacterioclorofila b y clorofila de clorobio (Devlin, 1980). Todas las
plantas superiores contienen dos clorofilas clorofila a, y clorofila b (Figura 1). Estas son
metaloporfirinas, ciclotetrapirroles conjugados, presentando varios grupos sustituyentes
y un ion magnesio no intercambiable (Goodwin, 1988). A modo de larga cola unida a
uno de los anillos del pirrol se encuentra un alcohol de cadena larga, el fitol, éste se
esterifica con el grupo carboxilo en el a&tomo C 7 de la molécula de clorofila y contiene
un enlace doble (Devlin, 1980). La clorofila b difiere de la clorofila a, solo, en que tiene
un grupo metilo substituido por un grupo aldehido en el carbono C 3 (Goodwin, 1988).

CLOROFILA a CLOROFILA b

Figura1. Estructura quimica de clorofilas a y b.

Las clorofilas son de color verde a causa de la fuerte absorcion en la region azul
y roja del espectro visible. La pequefia diferencia en la composicion de las clorofilas
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ocasiona cambios en la absorcién espectral. La absorcion maxima para la clorofila a
ocurre a los 430 y 662 nm, presentando una absorcion menor a los 410 nm. En la
clorofila b, la absorcion maxima se presenta en los 453 y 642 nm. La posicion de la
absorcion maxima varia con la naturaleza del solvente (Gross, 1991).

La presencia del fitol en las clorofilas confiere a la molécula propiedades
hidrofébicas, solubilidad en solventes organicos polares tales como dietil éter, acetona,
cloroformo y alcoholes. El fitol es facilmente removido por hidrélisis alcalina del éster,
para dar sales solubles en agua (Goodwin, 1988).

Biosintesis de clorofila

Existe consenso general respecto a que la succinil-Co A, una sustancia intermedia del
ciclo de Krebs, y la glicina un aminoacido, constituyen el principio de la cadena de
biosintesis que conduce a la formacion de la clorofila (Devlin, 1980), como se describe a
continuacion.

1.-Formacion de acido d-aminolevulinico (ALA). La condensacion de la glicina y
el succinil-Co A conducen a la formacion del acido y-amino-p-cetoadipico, una sustancia
inestable que por descarboxilacion produce ALA. La reaccion requiere la presencia
como cofactor del piridoxal-fosfato y es catalizada por la enzima ALA-sintetasa (Devlin,
1980).

2.-Formacion del pirrol precursor. La enzima ALA-deshidrasa cataliza la
condensacion de dos moléculas de ALA que se unen para formar porfobilinégeno, un
monopirrol. En este paso se desprenden dos moléculas de agua (Goodwin, 1988).

3.-Formacion de un tetrapirrol ciclico. Cuatro moléculas de porfobilindgeno se
combinan primeramente para formar un tetrapirrol linear el cual luego es ciclizado y
forma el tetrapirrol ciclico caracteristico o esqueleto de porfirinogeno. El producto de
este proceso es el uroporfirinogeno Ill, la formacion del cual requiere de algunos
rearreglos de los anillos del pirrol en el macrociclo (Goodwin, 1988). Las enzimas
uroporfirinogeno-sintetasa y uroporfirinégeno lll-cosintetasa catalizan esta reaccion
(Devlin, 1980).

4.-Formacion de coproporfirinogeno. En una serie de reacciones, las moléculas
de acido acético presentes en los anillos de las cadenas del uroporfirinogeno Il son
descarboxiladas para formar cuatro grupos metilo (Goodwin, 1988). Esta reaccion es
catalizada por la uroporfirinébgeno-descarboxilasa (Devlin, 1980).

5.-Formacion de protoporfirindgeno IX. El coproporfirinoégeno |l es transformado,
convirtiéndose en protoporfirindgeno por descarboxilacion oxidativa de los acidos
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propandicos presentes en las cadenas de los anillos 1 y 2 de la molécula de clorofila
formando grupos vinilo (Goodwin, 1988). La enzima catalizante es la carboxilasa
oxidativa del coproporfirinogeno (Devlin, 1980).

6.-Oxidacion del macrociclo y formacion de protoporfirina IX. El sistema de
protoporfirinégeno es deshidrogenado, seis atomos de hidrégeno son removidos para
formar la protoporfirina (Goodwin, 1988).

7.-Incorporacion de magnesio. Los intermediarios tempranos, como el
protoporfirindgeno IX no son quelantes efectivos de los iones metalicos, las especies
oxidadas, protoporfirinas son un sustrato apropiado para la insercion de iones
magnesio. Aunque la insercion quimica puede ser activada con dificultad, el producto es
Mg-protoporfirina IX (Goodwin, 1988).

8.-Formacion de protoclorofilida a y clorofilida a. La enzima Mg-protoporfirina-
metil-esterasa cataliza la adicion de un grupo metilo a la Mg-protoporfirina IX, para
formar protoporfirina-IX-monoetil-éster (Devlin, 1980). Diferentes enzimas actian en la
modificacién de los sustituyentes en los anillos 3 y 4 de la molécula de clorofila. El paso
final es la fotorreduccion de protoclorofilida a en clorofilida a, el cual normalmente no se
cataliza en el tejido etiolado (Goodwin, 1988).

9.-Esterificacion con fitol. El paso final en la biosintesis de clorofila a es
probablemente la esterificacion con fitol del acido propanoico residente en el anillo 4 de
la clorofilida a. Todavia no esta establecido si esta reaccion esta catalizada por la
clorofilaza. Esta esterificacion final confiere propiedades lipofilicas en la molécula de
clorofila (Goodwin, 1988).

Distribucion y localizacion

Todas las partes verdes de las plantas superiores contienen los dos tipos de clorofila, a
y b; aunque estas son diferentes en las cantidades en que se presentan. Las plantas
que crecen expuestas a cantidades de luz altas tienen una proporcion de clorofilaay b
elevada (5-6:1); en comparacioén con las plantas que crecen naturalmente en la sombra,
la proporcion de clorofilas es (2-3:1). En términos de peso seco los niveles contenidos
varian entre 0.2 y 0.8% de clorofila a (Gross, 1991). Las clorofilas estan enteramente
confinadas a los cloroplastos, en donde se localizan las lamelas, éstas constituyen
arriba del 5% en peso seco del cloroplasto. La proporciéon normal de clorofila a/b en
plantas superiores es de (3:1). (Goodwin, 1988).
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Carotenoides

Los carotenoides de color amarillo, anaranjado y rojo estan entre los mas extendidos e
importantes pigmentos vegetales. Estos son fundamentales para las plantas superiores,
algas, hongos y bacterias; tanto en tejido fotosintético como en tejido no fotosintético
acompanan a las clorofilas. A diferencia de las antocianinas y las clorofilas, los
carotenoides son tambien fundamentales en los animales, ya que son responsables del
color de los peces, pajaros, insectos y otros invertebrados. Puesto que los carotenoides
son sintetizados solo en las plantas, estas constituyen la fuente de los carotenoides
animales (Gross, 1991).

Propiedades Quimicas y Fisicas

Los carotenoides son polienos isoprenoides formados por la uniéon de ocho unidades de
isopreno C5. Las unidades de isopreno son vinculadas regularmente de manera
cabeza-cola excepto en el centro de la molécula, donde el orden es invertido cola-cola
para que la molécula sea simétrica. Como resultado, los dos grupos metilo mas
cercanos al centro de la cadena de polieno son separados por seis atomos de carbono,
y los otros grupos metilo por cinco atomos de carbono, conformandose la molécula de
glicofeno. De esta estructura basica, casi todos los otros carotenoides pueden ser
derivados por hidrogenacién, oxidacion, ciclizacion o una combinacion de estos
procesos (Gross, 1991).

Los carotenoides pueden ser divididos en dos grupos (Figura 2). Carotenoides
hidrocarbonados (C4oHs6) llamados carotenos; y sus derivados oxigenados, reciben el
nombre de xantofilas (Gross, 1991).

= s ae e

p-CAROTENO

LUTEINA

Figura 2.- Estructura quimica de carotenos (}-caroteno) y xantofilas (luteina).
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Las xantofilas son mas abundantes en la naturaleza que los carotenos, y en las
hojas en pleno crecimiento pueden superar la concentracion de carotenos y llegar a una
proporcion de 2:1 (Goodwin, 1988).

Los carotenoides son lipidos y son por tanto, solubles en otros lipidos y en
solventes grasos, tales como acetona, alcohol, dietil-éter y cloroformo. Los carotenos
son solubles en solventes apolares, tales como éter de petréleo y hexanos, y las
xantofilas se disuelven en solventes polares como los alcoholes. Excepto por los
carotenos mas insaturados (fitoeno, fitoflueno y C-caroteno), los carotenoides son
solidos a temperatura ambiente y pueden cristalizarse en varias formas coloreandose
entre rojo-anaranjado a violeta oscuro (Gross, 1991).

Los carotenoides pueden absorber luz en la region ultravioleta (UV) y visible del
espectro; el resto es transmitida o reflejada. El rasgo estructural responsable de la
absorcion de luz es el cromoforo, el cual en los carotenoides es el sistema de dobles
enlaces conjugados. Cada carotenoide es caracterizado por un espectro de absorcion
de luz. La posicion de la absorcion maxima esta en funcion del nimero de dobles
enlaces conjugados, la posicion de la absorcion maxima es afectada por la longitud del
cromoforo y la posicion del doble enlace en el extremo de la cadena o del anillo (Gross,
1991).

Todos los compuestos carotenoides tienen tipicamente tres picos de absorcion
en el espectro, con buena definicién, maxima definicion y minima definicion (estructura
fina). La introduccion de un grupo carbonilo en conjuncion con el sistema de polieno
produce un cambio batocrémico y la pérdida de la estructura fina. La influencia de otros
sustituyentes tales como OH es imperceptible; por ejemplo, [3-caroteno, criptoxantina, y
zeaxantina tienen el mismo espectro de absorcion. Los solventes usados influyen en la
posicion de la absorcidon maxima; el éter de petréleo y el etanol tiene poco o ningun
efecto, el cloroformo y el benceno producen un cambio batocrémico de 15 nm (Gross,
1991).

Biosintesis de carotenoides

La biosintesis de los carotenoides por acido mevalonico parece tener lugar dentro de
los cloroplastos. Distintas reacciones de biosintesis pueden ser realizadas con
cloroplastos aislados o con cloroplastos no aislados por preparacion de enzimas
(Goodwin, 1988).

Los primeros pasos en la ruta son comiunmente encaminados a la biosintesis de
terpenos en general.
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1.-Formacion del acido mevalonico (MVA). El primer terpeno precursor
reconocido es el acido mevalonico, el cual es formado por tres moléculas de acetil-CoA,
entrando este terpeno a la ruta de biosintesis (Goodwin, 1988).

2.-Formacion de geranilgeranil pirofosfato. EI MVA es trifosforilado con ATP a
traves de una enzima cinasa para dar MVA-3fosfato-5-pirofosfato, el cual es
descarboxilado para dar isopentenil pirofosfato (IPP). Esta molécula esta en equilibrio
con su isémero dimetilalil pirofosfato (DMAPP). Estas son las 5 unidades de carbono de
las cuales se constituyen todos los compuestos terpenoides. EI DMAPP y IPP
reaccionan para dar un compuesto de diez carbonos, geranilpirofosfato (GPP);
entonces el GPP es condensado con una molécula mas de IPP para dar el farnesil
pirofosfato (FPP) de 15 carbonos, el cual con IPP da el Geranilgeranil pirofosfato
(GGPP) de 20 carbonos. EI GGPP no es el unico precursor de los carotenoides,
tambien pueden formarse a través de la molécula de fitol constituyente de la molécula
de clorofila (Goodwin, 1988).

3.-Formacion de fitoeno. La primera reaccion en la via guiada solo para
carotenoides es la condensacion cola-cola de dos moléculas de GGPP para dar el
primer compuesto de cuarenta carbonos fitoeno (Goodwin, 1988).

4.-Desaturacion de fitoeno. El fitoeno tiene el esqueleto de 40 C requerido para
los carotenoides, el cual es modificado primeramente por una serie de 4 reacciones de
saturacion, en cada una de las cuales dos atomos de hidrégeno son removidos y un
doble enlace es insertado en conjugacion con el sistema principal de polieno. La
desaturacion ocurre alternativamente en dos partes de la molécula para dar fitoflueno,
C-caroteno, neurosporeno y finalmente licopeno (Goodwin, 1988).

5.-Ciclizacién. Los carotenoides ciclicos son probablemente formados por
ciclizacion de los extremos de la molécula de licopeno. Los anillos a y b probablemente
se forman independientemente (Goodwin, 1988).

6.-Formacién de xantofilas. La introduccion de oxigeno en la biosintesis de
xantofila es un paso tardio, las xantofilas son por tanto, formadas por los carotenos. El
oxigeno de los grupos hidroxi y epoxi vienen del oxigeno molecular mas que del agua
(Goodwin, 1988).

Distribucién y localizacion

Las hojas verdes de todas las plantas contienen los mismo carotenoides principales y
varian en los carotenoides menores. Las cantidades relativas de los pigmentos pueden
variar segun la especie pero predominan generalmente las xantofilas. El carotenoide
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principal es luteina. Las hojas etioladas contienen pequenas cantidades o no contienen
carotenos, pero pueden tener cantidades apreciables de xantofilas (Goodwin, 1988).

Los carotenoides en el tejido de las plantas verdes estan confinados como las
clorofilas a los cloroplastos, donde estos constituyen alrededor del 0.7% en peso seco
del cloroplasto, y se encuentran en las lamelas (Goodwin, 1988).

Funcion fotoprotectora

Se han establecido dos papeles distintos desempefiados por los carotenoides en la
fotosintesis: 1. Protegen contra la fotooxidacion de la clorofila, y 2. Absorben y
transfieren energia luminica a la clorofila a (Goodwin, 1988).

Respuestas de las plantas al estres por radiacion

Las plantas estan sometidas frecuentemente a situaciones desfavorables para su
desarrollo y funcionamiento Optimos ocasionadas por alteraciones en el medio
ambiente. Este conjunto de situaciones desfavorables se conoce como estrés medio
ambiental (Azcon-Bieto y Talon, 1993).

Las plantas pueden verse expuestas a condiciones de estrés por exceso de
radiacion, tanto ultravioleta (UV) como visible. El exceso de radiacion UV provoca
mutaciones en el material genético. Entre las adaptaciones de las plantas a este estrés
se encuentra la sintesis de pigmentos flavonoides, los cuales absorben este tipo de
radiacion. En el caso de exceso de radiacion visible, la fotosintesis no consume toda la
energia absorbida por las clorofilas, por lo que hay un exceso de energia almacenada
que puede desencadenar reacciones oxidativas en los centros de reaccion del aparato
fotosintético. El resultado final es una reduccion de la fotosintesis (fotoinhibicion de la
fotosintesis) y, en ultimo término, la destruccion de los pigmentos fotosintéticos
(fotooxidacion). Las adaptaciones de las plantas al exceso de radiacion visible pueden
encontrarse tanto a nivel morfolégico como metabodlico. Las adaptaciones morfologicas
consisten en: el movimiento de los cloroplastos dentro de las células, el movimiento de
las hojas de modo que se reduce su superficie de exposicion a la luz, el desarrollo de
superficies reflectantes ricas en ceras o sales y el marchitamiento y enrollamiento de las
hojas. Los mecanismos metabdlicos se basan en la disipacion de la energia
directamente de las clorofilas, mediante el ciclo de las xantofilas, y en la eliminacion de
las especies de oxigeno activas producidas en las reacciones fotooxidativas (Azcon-
Bieto y Talon, 1993).
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Las plantas muestran un amplio espectro de respuestas al incremento en la
Densidad de Flujo de fotones (DFF). En cierto rango de DFF, un incremento en la
absorcion de luz por parte de las clorofilas da como resultado un incremento en la
fijacion fotosintética de CO,. Por encima de este rango de DFF, la fotosintesis es
incapaz de utilizar toda la energia absorbida por la clorofila. Entonces, varios
mecanismos operan para proteger el aparato fotosintético contra la acumulacion
excesiva de energia. Sin embargo, siempre que la utilizacion y disipacion de energia a
través de la fotosintesis, en combinacion con los procesos foto protectivos, sean
insuficientes por tratarse de absorciéon de luz excesiva, el aparato fotosintético puede
ser dafiado (Adams Ill y Demmig-Adams, 1992).

La aclimatacion a la sombra permite, en organismos que tienen bajas
capacidades no solo para el transporte fotosintético de electrones sino también para la
fotoproteccion, respuestas tales como la disipacion térmica de la energia. Estos y otros
argumentos sustentan la inactivacion de los procesos fotosintéticos a muy bajos niveles
de DFF que estan aclimatados a la luz del sol. En contraste, en la ausencia de otros
factores de estrés las hojas expuestas al sol pueden ser capaces de disipar toda la luz
absorbida, a través de la combinacion de altas proporciones de transporte fotosintético
de electrones y altas proporciones de disipacion térmica de energia (Adams Il y
Demmig-Adams, 1992).

Fotoproteccion
Prevencion de absorcion excesiva de luz.

Mientras la fotoproteccion proporcionada a través de la eliminacion de energia de
excitacion excesiva (disipacion térmica) en el aparato fotoquimico, y la remocion del
oxigeno activo parecen estar presentes en todas las plantas superiores, los
mecanismos por los cuales la absorcion de luz por las clorofilas decrementa es variada
y especifica para cada especie. Algunas plantas pueden alterar el angulo de la hoja por
intervalos de tiempo cortos, una acciéon que puede reducir la absorcion de luz cuando la
hoja se posiciona paralelamente a la incidencia de luz (Bjorkman y Powles, 1981 y
Koller, 1986). Tales movimientos pueden hacerse persistentes bajo condiciones de
estrés de calor o de sequia (Forseth y Ehleringer, 1980; Gamon y Pearcy, 1989; Ludlow
y Bjorkman, 1984.).

Los intervalos de exposicion prolongados a alta irradiacion, permiten el desarrollo
de hojas con angulos que minimizan la absorcion de luz; otra alternativa es que las
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hojas pueden desarrollar grandes superficies reflactantes (Ehleringer, 1988). La
absorcion de luz (excesiva) dentro de la hoja por compuestos pantalla (pigmentos)
diferentes a las clorofilas puede también reducir la cantidad de luz absorbida por la
clorofila, pero si la acumulacion de tales compuestos es un mecanismo foto protectivo,
no esta todavia bien determinado (Adams Il y Demmig-Adams, 1992).

Remocion directa de exceso de energia de excitacion dentro del sistema de captura de
luz

Arriba de la absorcion de luz que puede ser utilizada a través del transporte fotosintético
de electrones, diferentes mecanismos foto protectivos pueden prevenir el dafo
potencial por la acumulacién de energia de excitacion en el aparato fotoquimico. Uno
de los descubrimientos mas importantes es la disipacion térmica de energia excesiva
dentro del sistema fotoquimico, presumiblemente en los pigmentos clorofilicos (Bilger y
Bjorkman, 1991; Bjérkman y Demmig, 1987; Demmig-Adams et al., 1990; Demmig-
Adams, et al., 1989; Genty et al., 1989; Gilmore y Yamamoto, 1991; Rees et al., 1989).
Estos procesos de disipacion, involucran al Ciclo de las Xantofilas (CX), o mejor dicho el
estado de des epoxidacion del ciclo de las xantofilas, especialmente zeaxantina
(Schreiber y Neubauer, 1987; Rees y Horton, 1990).

Remocion de oxigeno activo formado en el aparato fotoquimico

Principalmente dos formas de oxigeno activo estan involucradas en el comienzo de la
fotooxidacion: el radical anionico superdxido O, y el oxigeno simple O,. Varios
antioxidantes muy importantes que se reducen con ascorbato y con glutation pueden
estar involucrados en la de-activacion de estas especies por multiples caminos (Asada y
Takahashi, 1987).

La reduccion directa de O, por el PSI resulta en la formacion del radical anidnico
superoxido O,. La enzima superoxidasa convierte el O, a perdoxido de hidrégeno
(H202), que puede subsecuentemente reaccionar con ascorbato via ascorbato-
peroxidasa para formar agua y oxigeno. El ascorbato puede ser oxidado de dos
maneras, primero el radical mono deshidroascorbato es reducido directamente por
NADPH (via glutation-reductasa), y segundo, el deshidroascorbato es reducido (via
deshidroascorbato reductasa) con glutation, que a su vez es reducido por NADPH via
glutation-reductasa (Asada y Takahashi, 1987; Foyer et al., 1991). Varios componentes
del metabolismo de ascorbato y glutation se pueden encontrar al incrementar la
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cantidad de irradiacion sin llegar a irradiacion excesiva, en hojas aclimatadas a tales
condiciones, particularmente a temperaturas frias, pero también bajo la influencia de
estrés hidrico (Gamble y Burke,1984). Ademas, los cloroplastos de hojas que se
desarrollan en alta irradiacion ambiental, poseen grandes cantidades de ascorbato y de
varias enzimas involucradas en el metabolismo del ascorbato que se encuentra en
hojas desarrolladas en la sombra (Foyer et al., 1991, Gillham y Dodge, 1987).

El ascorbato no solamente reduce el peroxido de hidrégeno, sino también reduce
la violaxantina a anteraxantina y zeaxantina en el ciclo de las xantofilas (Yamamoto,
1979; Siefermann, 1977). Asi, ademas de mantener una tasa de flujo electrénico lineal
via estos consumos de NADPH y H,0,, el ascorbato facilita la formacion de zeaxantina
y asi el desarrollo de la energia térmica de disipacion. Recientemente se ha sugerido
que la reaccion puede también estar involucrada en la disipacion térmica de energia.
(Schreiber et al., 1991; Neubauer y Yamamoto,1991).

La funcion foto protectora de los carotenoides en la fotosintesis esta limitada a la
desexcitacion de O, 6 del triplete excitado de clorofila, directamente (Krinsky, 1979;
Siefermann, 1987). Las hojas que se desarrollan en alta irradiacion, poseen, un alto
contenido total de carotenoides en comparacion con las hojas que se desarrollan en la
sombra. Adams lll y Demmig-Adams (1992), sugieren que los carotenoides tienen otra
funcion, es decir, un proceso que involucra al ciclo de las xantofilas siguiendo a la
desexcitacion de las moléculas de clorofila, que se encuentran en estado excitado, en el
estado excitado simple a través de la zeaxantina.

El ciclo de las xantofilas y la disipacion térmica de la energia.
Caracteristicas del ciclo de las xantofilas

El decremento en el pH del lumen bajo exceso de irradiacion, activa la interconversion
de pigmentos xantofilicos especificos (Figura 3). Esta interconversion ocurre en una
escala de tiempo de minutos como parte del ciclo de las xantofilas. En plantas
superiores, el ciclo de las xantofilas depende de la conversion de violaxantina, una
xantofila con dos grupos epoxidos, primero a anteraxantina (con un grupo epoxido) y
después a zeaxantina (sin epoxidos). La reacciéon desepoxidativa es catalizada por la
enzima violaxantina desepoxidasa (VDE), esta enzima es una proteina de 43KD que se
localiza en el lumen tilacoidal (Bugos y Yamamoto, 1996), cuando el lumen se acidifica
la VDE se asocia a la membrana tilacoidal (Hager y Holocher, 1994) en donde puede
interactuar con su sustrato violaxantina. VDE usa acido ascorbico para reducir el grupo
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epoxido y tiene una Km que esta fuertemente influenciada por el pH (Bratt et al., 1995).
Una enzima diferente, la zeaxantina epoxidasa (ZE), cataliza la reacciéon de epoxidacion
que completa el ciclo de las xantofilas. ZE es una enzima flavin adenin dinucleotido
dependiente que usa ferrodoxina y después anteraxantina (Bouvier et al., 1996). A
causa de que su pH optimo es de 8, la ZE se encuentra localizada en el lado del
estroma de la membrana tilacoidal y es constitutivamente activa. El nivel de zeaxantina
esta, sin embargo, determinado por la actividad de VDE comparada con la actividad de
ZE (Mdller et al., 2001).

La dependencia de la reaccion del ciclo de las xantofilas en la luz es
consecuencia de la regulacion, y no la bioquimica del ciclo (Siefermann, 1977;
Yamamoto, 1979; Hager, 1980). Esta regulacion es ejercida por diferentes factores
asociados con el transporte fotosintético de electrones, el cual provoca una
acumulacion de zeaxantina bajo un exceso de luz y la reconversion de zeaxantina a
violaxantina regresando sobre niveles de luz no excesivos. Cuando la DFF incrementa,
no hay desepoxidacion de violaxantina, toda la luz absorbida es utilizada a través del
transporte fotosintético de electrones. La violaxantina empieza a ser convertida a
anteraxantina y zeaxantina a la DFF en la cual la fotosintesis no puede usar toda la
energia de excitacion. El contenido de zeaxantina en hojas muestra un incremento en el
grado del DFF (Bilger et al., 1989; Demmig, et al., 1988).

violaxanthin
de-epoxidaise

Figura 3. Localizacion y funcionamiento del ciclo de las xantofilas en la membrana tilacoidal. La enzima
violaxantin desepoxidasa es movil en la membrana tilacoidal a un pH de 6.5 y su pH optimo de actividad es a 5.2; su
sustrato lipofilico violaxantina (vio) puede entonces ser transformado a zeaxantina (zea) con la adicion del
cosubstrato ascorbato (Asc. ). El producto oxidado dehydroascorbato (DHAsc) es re-reducido por NADPH via
glutation (GSH). La transformacién de Zeaxantina a Violaxantina via Anteraxantina es catalizada por la enzima Zea-
epoxidasa, usando NADPH y Oz como cosubstratos. La actividad de la Vio desepoxidasa es regulada por el pH del
lumen tilacoidal que depende del transporte de electrones y consecuentemente de los niveles de COz, NADP+ Y
ADP+Pi. La actividad de Zea-epoxidasa es controlada por la concentracion de NADPH; Y Ox.
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Diferentes factores regulatorios (Siefermann, 1977; Yamamoto, 1979; Hager,
1980) permiten la formacion de zeaxantina para cantidades excesivas de DFF
absorbido. La desepoxidacion de violaxantina a zeaxantina requiere un pH bajo en el
lumen tilacoidal y reduccion con ascorbato (que es re-reducido por NADPH); la
disponibilidad de la violaxantina para la desepoxidacion puede estar regulada, aunque
esta posibilidad no es completamente clara. La epoxidacion de zeaxantina a
violaxantina requiere O, y NADPH. El ciclo de las xantofilas opera en ambos
fotosistemas y es regulado por los mismos parametros (Siefermann y Yamamoto,1976).

Asociacion entre el estado de desepoxidacion del ciclo de las xantofilas, la energia
térmica de disipacion y la fotoproteccion

Un parametro que tipicamente incrementa junto con los aumentos de exceso de luz
absorbida por las clorofilas es la disipacion térmica de energia. Esta actividad de
disipacion puede ser cuantificada por cambios en la fluorescencia de la clorofila. La
relacion lineal entre la cantidad de zeaxantina (o el estado de desepoxidacion del ciclo)
y la energia térmica de disipacion puede ser observada en hojas bajo un amplio rango
de condiciones. Sin embargo, hay situaciones en que la zeaxantina esta presente y no
hay disipaciéon térmica de energia aunque esto es solo en ausencia de luz excesiva
(Bilger et al., 1989; Demmig et al., 1988; Gilmore y Yamamoto, 1991).

El dato mas fuerte que soporta una relacion causal entre la zeaxantina y la
energia térmica de disipacion se ha obtenido usando un inhibidor de la desepoxidacion
de violaxantina a zeaxantina, DTT (Yamamoto y Kamite, 1972), en hojas intactas
(Adams Il et al.,1990; Bilger y Bjorkman,1991; 1989; Demmig et al.,1990, Gilmore y
Yamamoto.1991; Winter y Koniger, 1989) y liquenes (Demmig-Adams et al., 1990).

Algunos autores han sugerido que la zeaxantina puede de alguna manera
facilitar la desexcitacion de la clorofila acumulada en forma sencilla. En contraste,
Horton y col. (1991) han sugerido que la zeaxantina modifica el pH como respuesta de
un proceso de disipacion térmica de energia.

Numerosos resultados demuestran que las xantofilas tienen una funcion no
solamente en la disipacion térmica de energia, sino también en la proteccion de la
membrana tilacoidal en contra de la demanda fotooxidativa (Muller et al., 2001), la
zeaxantina puede directamente proteger la membrana tilacoidal en contra de la
fotooxidacion. Las membranas de los tilacoides son ricas en acidos grasos poli-
insaturados, que son particularmente susceptibles al O, el cual desencadena
reacciones de peroxidacion lipidica, la zeaxantina puede ser un importante antioxidante
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en la membrana tilacoidal por si misma, ya que podria capturar especies de oxigeno
reactivas y/o detener la reaccion en cadena de la peroxidacion de lipidos (Sujak et al.,
1999), la zeaxantina podria también tener una funcion estructural en la bicapa lipidica,
ya que esta xantofila ha demostrado un decremento en la fluidez de la membrana
(Tardy y Havaux, 1997) y este decremento podria ser importante para disminuir la
penetracion de las especies de oxigeno reactivas del lado del tilacoide (Miller et al.,
2001).

Respuesta del ciclo de las xantofilas a factores ambientales de estrés

Una variedad de factores ambientales de estrés pueden influenciar la operacion del
ciclo de las xantofilas. Esta influencia probablemente no es directa, pero actua por
medio de efectos sobre la capacidad fotosintética del transporte de electrones. Algunos
factores ambientales de estrés que causan una disminucién en la velocidad
fotosintética, tendran el efecto de incrementar la razon DFF/fotosintesis aunque la DFF
permanezca constante. Bajo tales circunstancias, la continua absorcion de luz por la
clorofila lleva a un incremento en el nivel por exceso de exitacion de energia, y algun
incremento en la cantidad de energia disipada puede proveer de una gran
fotoproteccion. Este topico requiere considerable investigacion, sin embargo, la
evidencia indica que la zeaxantina es importante en la disipacion de energia excesiva
cuando las plantas estan sujetas a factores ambientales de estrés en presencia de luz.
En algunos casos, esta respuesta implica una lenta inversién del incremento de
zeaxantina asociada a la disipacion de energia tras el regreso a condiciones favorables.
Aunque, el estrés no causa, necesariamente, efectos sobre la eficiencia fotoquimica
(Ludlow et al.,1988).

Estrés hidrico

Tras el cese de riego las hojas de Nerium oleander (la cual no lleva a cabo ajuste
osmotico) exhibieron prolongadas disminuciones en la produccion de fluorescencia de
clorofila, indicador de incremento en la disipacion térmica de energia, asi como el
incremento en el nivel de zeaxantina, cuando tales hojas permanecieron en aumento de
DFF por todo el periodo de desecacion. El ciclo de las xantofilas se incrementé en
magnitud a medida que el estrés hidrico se prolongdé en el numero de dias. En este
caso el fenomeno de fotoinhibicion, esto es el prolongado descenso en la eficiencia de
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conversion fotosintética de energia, fue aparentemente causada por una respuesta
fotoprotectora (Bjérkman y Demmig, 1987; Demmig et al., 1988).

En algodon (el cual exhibe ajuste osmotico) el estrés hidrico también resulta en
un incremento en la disipacion térmica de energia (Bjorkman y Schafer, 1989). El
porcentaje de luz absorbida que es disipada térmicamente incrementa desde 56% bajo
condiciones de humedad (potencial hidrico=-1.1MPa). El descenso en la produccion de
fluorescencia de clorofila indica el incremento en la disipacion térmica de energia de
hasta 98% de la luz absorbida, esto también ha sido observado en varias especies bajo
condiciones naturales de estrés hidrico en campo (Adams lll, et al., 1989; Adams lIl, et
al., 1987).

Salinidad

El descenso prolongado en la eficiencia de conversion fotosintética de energia fue
observado en hojas de mangle expuestas a plena luz solar. Este descenso en la
eficiencia fotosintética puede ser explicado; totalmente, por el incremento en la
disipacion térmica de energia (Bjorkman y Demmig, 1987), probablemente asociado con
zeaxantina. Valoraciones de disipacion térmica de energia y contenido de zeaxantina
pueden ser llevados a cabo en haldfitas y no haldfitas expuestas a condiciones de
salinidad en el campo (Adams Ill y Demmig-Adams, 1992).

Estrés nutricional

En plantulas de maiz, la limitaciéon de nitrogeno resulta en una reduccién en el
crecimiento de retofios y la capacidad para la fotosintesis; también, resulta en un
aumento en el contenido de zeaxantina en las hojas (Khamis et al.,1990). Bajo DFF
excesivo las plantas deficientes en nitrogeno incrementan su disipacion térmica de
energia (cuantificada desde la disminucion de fluorescencia de la clorofila en campo).
En otro estudio sobre el efecto de disponibilidad de N se encontré que el carotenoide
dominante en plancton en superficies acuéticas ricas en nitratos fue fucoxantina,
mientras el principal carotenoide en superficies pobres en nitratos fue zeaxantina. Asi,
cuando el nitrégeno abastecido es suficiente, la captura de luz parece ser acentuada (la
fucoxantina es un carotenoide implicado en el transporte de electrones de energia
capturada por la clorofila); cuando el nitrégeno es limitado (presumiblemente por la
construccion del aparato fotosintético), la fotoproteccion parece ser acentuada como un
medio de disipacion de energia absorbida (Adams Il y Demmig-Adams, 1992).
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La deficiencia de hierro en hojas de cafia de azucar causd una pérdida de
clorofila y un pequefio descenso en la magnitud del ciclo de las xantofilas, resultando en
un incremento en la magnitud del conjunto para cada clorofila (Morales et al., 1990). A
pesar de este factor aquellas plantas fueron creciendo a solamente 20% de luz solar, el
estado de desepoxidacion del ciclo de la xantofila se incrementd fuertemente (casi para
completar la desepoxidacion) con incremento en la deficiencia de hierro. Este resultado
es consistente con la relacion entre el grado de exceso de luz y el estado de
epoxidacion del ciclo de las xantofilas (Adams |ll y Demmig-Adams, 1992).

Temperatura

La proporcion de desepoxidacion de violaxantina a zeaxantina aumenta con el
incremento de temperatura en la hoja (Bilger y Bjorkman, 1991), como se esperaria de
una reaccion enzimatica. Una respuesta similar a la temperatura, ha sido obtenida por
el desarrollo de disipacion térmica de energia valorada por medidas del cambio en la
fluorescencia de la clorofila en campo y en hojas intactas. Si las temperaturas elevadas
no solo afectan la formacion de zeaxantina sino también la activacion de zeaxantina a
través de la energizacion de la membrana, queda por investigarse (Bilger y Bjorkman,
1991; Adams lll et al.,1990).

Respuesta general a la alta radiacion

Las reducciones prolongadas en la eficiencia de conversion de energia fotosintética,
pueden ser observadas en plantas de habitats expuestos al sol que estan también
sujetos a factores adicionales de estrés tales como: escasez de agua o baja
disponibilidad de nutrientes, alta salinidad, o bajas temperaturas. En varios ejemplos,
aquellas reducciones prolongadas estuvieron asociadas con incrementos prolongados
en la disipacion térmica de energia (del tipo asociado con zeaxantina) y prolongados
aumentos en el contenido de zeaxantina. Asi, hay casos en los cuales el fenomeno de
fotoinhibicion en el campo puede ser explicado por el aumento en la respuesta
fotoprotectora. No se sabe qué prolonga una lenta inversion de zeaxantina asociada a
energia de disipacion sobre el regreso a condiciones mas favorables disminuyendo la
productividad de las plantas en el campo (Adams Il y Demmig-Adams, 1992).
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En este contexto, considerando que diferentes factores ambientales de estrés
como la salinidad, la escases de agua, la baja disponibilidad de nutrientes, las altas
temperaturas y la exposicion prolongada a alta irradiacion tienen influencia sobre el
ciclo de las xantofilas, el valle de Zapotitlan de las Salinas representa un area que
brinda las condiciones adecuadas para el estudio de dicho ciclo, ya que las
caracteristicas de aridez propias de la zona determinan la presencia de todos los tipos
de estrés mencionados anteriormente; ademas el modelo de estudio adoptado permite
evidenciar la operacion del ciclo de las xantofilas especificamente en lo que se refiere al
incremento en la irradiacion, ya que la asociacion que establecen N. tetetzo y P.
laevigata determina que existan diferentes condiciones de irradiacion bajo el follaje del
arbusto, atenuando asi la irradiacion incidente en las cactaceas; por ultimo las
condiciones de deterioro ambiental que se presentan en la zona originan una
disminucion en la cobertura vegetal que se traduce en el aumento de irradiacién para
las plantas que se desarrollan en estos habitats. Este trabajo pretende evidenciar que el
fenomeno de nodrizaje actia no solamente a nivel del ambiente fisico creando
microclimas mas adecuados para el establecimiento de las plantas, sino también a nivel
fisiologico modificando sus procesos metabdlicos particularmente el desarrollo del ciclo
de las xantofilas.

Especies Botanicas
Prosopis

El género Prosopis en México se conoce con el nombre comin de mezquite, que
provienen del nahuatl (micuitl). Este género pertenece a la subfamilia de las
mimosaceae, de la familia de las leguminoseae (Granados, 1997).

Las hojas de todas las especies de Prosopis son pinada-compuestas, bipinadas:
presentan de cuatro a treinta pares de pinas, usualmente lineares y glabras; su margen
es entero y en algunas especies, existen estomas en ambos lados de la hoja. Las flores
son perfectas, cortas, numerosas; dispuestas en capitulos o racimos espigados, sésiles;
hermafroditas, actinomorfas, de tres a seis pétalos, generalmente producen un aroma y
nectar agradables para la polinizacion por abejas, principalmente. El fruto es una vaina
indehiscente, correosa, frecuentemente algo dura de varios centimetros de largo,
concepto articulado en el endocarpio, mesocarpio pulposo y epicarpio coriaceo, varias o
pocas semillas separadas una de otra por una red y fijadas en parénquima carnoso, a
veces en pequenos tallos formando racimos y hasta doce vainas, generalmente de tres
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a veinte centimetros de largo, planas y enroscadas en forma de espiral y contienen
varias semillas alojadas en una pulpa dulce o bien seca y de color variable; semillas con
endospermo escaso o sin él (Granados, 1997).

Florece de febrero a mayo, la floracion esta influenciada por el foto periodo y la
precipitacion pluvial. Los frutos maduran de junio a julio. La estructura del fruto y el alto
contenido de azucar y almidon que contienen el mesocarpio indica la adaptabilidad del
fruto para la dispersion animal. En efecto, lo dulce y el alto contenido de almidones son
atractivos para los animales, en particular para los mamiferos, en los que pasa a través
del tracto digestivo resistiendo los jugos gastricos. Tiene una considerable red de raices
laterales y una vigorosa raiz pivotante que penetra con frecuencia de tres a quince
metros llegando a veinte metros e incluso hasta mas de cincuenta metros en busca de
agua (Felker, 1979; citado por Granados, 1997).

El mezquite es una planta que basicamente se reproduce por semillas, su
diseminacién es zodfila y frecuentemente endozoica; este tipo de reproducciéon se ve
muy afectada por las sequias prolongadas, ratas e insectos que atacan al fruto. La
reproduccidn vegetativa se da cuando se afecta la parte aérea del mezquite, ya que a
20 cm (aproximadamente) de la superficie del suelo y sobre la raiz principal se
encuentran las yemas latentes, estas yemas pueden dar origen a varias plantulas (5-8)
en las cercanias del progenitor (Granados, 1997).

Aunque generalmente crece a lo largo de cursos de agua, las especies de
Prosopis con frecuencia forman extensos matorrales densos. Pueden tolerar desiertos
extremosos y aun crecer rapidamente, si hay suficiente agua subterranea. Usualmente
necesitan una lluvia anual de 250 mm, pero algunos especimenes se han encontrado
bien establecidos en lugares con lluvias anuales tan bajas como 50mm. Se localiza
generalmente en suelos pobres, prospera en suelos arenosos o rocosos, algunas
especies son notablemente tolerantes a la sal (Granados, 1997).

Entre las adaptaciones que ha sufrido Prosopis para adquirir y retener la
humedad estan basicamente en el sistema radicular, la morfologia de la hoja, y en las
tolerancias fisiol6gicas de la planta; la capacidad que tiene el mezquite para absorber
agua bajo fuerzas de tension altas es una adaptacion especial y muy eficiente en esta
planta. Otra de las modificaciones del mezquite para poder retener el agua. es la
reduccion del tamano de los estomas de las hojas (Granados, 1997).
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Neobuxbaumia

En México se le conoce a este género como tetecho. Por lo general las plantas son
columnares y escasamente ramificadas, variables en altura, pero algunas especies
pueden alcanzar tallas de 14 m. Las flores son actinomorfas, hermafroditas, estan
cubiertas por bracteas, internamente llevan numerosos estambres y el estilo lleva
numerosos lobulos estigmaticos, son polinizadas por quirépteros y posiblemente por
aves en algunas especies. Los frutos son ovoides, semicarnosos y cubiertos por
bracteas y a veces espinas, las semillas son reniformes a ovoides, variables en tamafio,
con testa negra sin micro ornamentacion (Bravo-Holis y Sanchez-Mejorada, 1978).

Este género es endémico de México, se distribuye en las regiones semiaridas y
calido-secas del noreste, centro y sur del territorio, pero la mayor riqueza de especies
se encuentra al sur del Eje Neovolcanico, incluyendo parte de la Depresion del Balsas,
la Costa Pacifica Sur, el Valle de Tehuacan-Cuicatlan y las Serranias Meridionales.
Muestra preferencia por sustratos calizos, aunque puede encontrarse en otro tipo de
sustratos. Se asocia con diferentes comunidades vegetales, principalmente los bosques
tropicales caducifolios, los bosques espinosos y los matorrales xerofilos (Bravo-Holis y
Sanchez-Mejorada, 1978).
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AREA DE ESTUDIO

La provincia floristica del Valle de Tehuacan-Cuicatlan forma parte de la region
Xerofitica Mexicana y se localiza en la parte Sureste del estado de Puebla y Noreste de
estado de Oaxaca, entre los 17° 39" y 18° 53" de latitud Norte y los 96° 55" y 97° 44" de
longitud Oeste (Rzedowski, 1978). Desde el punto de vista fisiografico forma parte de la
provincia denominada Mixteca-Oaxaquefia y abarca varios valles, entre los que
destacan los de Cuicatlan, Huajuapan, Tehuacan, Tepelmeme y Zapotitlan (Figura 4),
que forman parte de la Cuenca Alta del Rio Papaloapan principalmente, y en menor
proporcion de la Cuenca Alta del Rio Balsas. Sus limites orograficos principales son al
Este y Noreste la Sierra Madre Oriental, aqui llamada Sierra de Zongolica y la Sierra de
Juarez al Sur. Todos estos valles que conforman la provincia estan limitados por una
serie de serranias que en su conjunto determinan la Sierra Mixteca, la cual forma parte
de la Sierra Madre Oriental (Villasefior et al., 1990).

Figura 4. Mapa de Zapotitlan de las Salinas, Puebla.

Su clima corresponde al tipo semiarido, con condiciones de temperatura calida y
con poca a extremosa oscilacion de temperatura. Este clima se debe fundamentalmente
al efecto de sombra de lluvia que producen las Sierras de Juarez y Zongolica (Garcia,
1988).
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Los tipos de vegetacion, siguiendo la clasificacion de Rzedowski (1978) son
basicamente el Bosque Tropical Caducifolio, el Bosque Espinoso, Bosque de Encinos,
Pastizal y el Matorral Xerofilo; éste ultimo es el mas ampliamente distribuido y presenta
una gran variacion (Villasefor et al., 1990). Dentro de esta comunidad el tetecho y el
mezquite, especies dominantes, originan tipos de vegetacion caracteristicos.

Tetechera: son agrupaciones de plantas crasas, altas de 3 a 11 m de altura,
correspondientes a la cactacea columnar N.tetecho, especie que sobresale entre el
matorral espinoso. Esta vegetacion se restringe practicamente a laderas de cerros con
suelos derivados de lutitas y en laderas con lutitas en contacto con suelos calizos
(Davila et al., 1993).

Selva baja espinosa perennifolia: este tipo de vegetacion se caracteriza por el
predominio de P.laevigata constituyendo los llamados mezquitales desarrollandose en
suelos aluviales profundos (Davila et al., 1993).

En conjunto estas especies forman parte importante de la vegetacion
denominada tetechera-cardonal. Este tipo de vegetacion se desarrolla en suelos
derivados de lutitas en contacto con calizas, donde se encuentra una mezcla de
cactaceas columnares pertenecientes a: N. tetetzo y Cephalocereus columna-trajini.
Existe una gran variedad de especies presentes en el estrato arbéreo y arbustivo
sobresaliendo: Prosopis laevigata, Acacia coulteri, Mimosa luisana y Cercidium praecox
entre otras. (Davila et al., 1993).

El espectro altitudinal de estas comunidades oscila entre los 545 y los 2458
metros, aunque la media altitudinal de esta provincia son los 1500 metros sobre el nivel

del mar (Villasenor et al., 1990).
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OBJETIVOS
GENERAL

« Caracterizar los pigmentos fotosintéticos y accesorios presentes en Neobuxbaumia
tetetzo y Prosopis laevigata

PARTICULARES

Estandarizar el método de extraccion y cromatografia de pigmentos.

e Identificar los pigmentos fotosintéticos y accesorios prese'ntes en ambas especies.
o Establecer la variacion de pigmentos en individuos aislados y asociados.

e Establecer la variacion de pigmentos en ciclos diurnos.

o Establecer la variacion de pigmentos en luz y en sombra.

e Determinar el estado de epoxidacion (EPS) del ciclo de las xantofilas en luz y
sombra, aislamiento y asociacion y a lo largo de un ciclo diurno.



Metodologia

METODOLOGIA

Basados en un estudio cartogréafico de deterioro ambiental, realizado por el laboratorio
de edafologia (UBIPRO. FES- lIztacala), se establecieron dos areas de estudio: la
primera, considerada perturbada, correspondié a los alrededores del jardin botanico
Helia Bravo, se ubicé a los 18°19'38.4” de latitud y 97°27°16.6" de longitud; la segunda,
considerada conservada, correspondi6 a las terrazas aluviales, ubicadas a los
18°18'20.1" de latitud y 97°29'29.6” de longitud.

Trabajo de Campo

En el area perturbada se seleccionaron los organismos que cumplieran con las
condiciones de asociacion y aislamiento. Considerando organismos asociados a todos
aquellos individuos de N. tetetzo y P. laevigata en los cuales las plantas de N. tetetzo
hallan crecido bajo el dosel de P laevigata; los organismos aislados son aquellos que se
desarrollan en espacios abiertos, en donde la sombra producida por el dosel del
arbusto, no cubria ninguna parte de la cactacea. En el area conservada se
seleccionaron unicamente individuos de P. laevigata debido a que en las terrazas
aluviales no se desarrollan plantas de N tetetzo. Se eligieron individuos que tuvieran el
mismo tamanio, en el caso de N. tetetzo fue de 2.30 m; para P laevigata en el area
perturbada fue de 1.70 m y en el area conservada fue de 2.50 m.

Tambien se consideraron dos condiciones ambientales: luz y sombra.
Dependiendo de la posicion del sol las plantas muestran dos zonas, Este y Oeste; la
zona Este es iluminada directamente por los rayos del sol desde las primeras horas del
amanecer y hasta el medio dia, durante estas mismas horas, en la zona Oeste se
genera una sombra producida por la misma planta; después del medio dia la situacion
se invierte, la zona Este se sombrea y la zona Oeste recibe los rayos del sol
directamente. De tal forma que se considerd condicion de luz a la superficie de la planta
en donde los rayos del sol incidian directamente a lo largo del dia; y condicion de
sombra a la parte de la planta que era sombreada por si misma a lo largo del dia.

Posteriormente se realizaron muestreos de individuos de tetecho y mezquite
crecidos en aislamiento y asociacion. Las colectas se llevaron a cabo en la estacion fria
del 2001. El muestreo abarcé un ciclo de 24 horas, iniciando a las 12 del dia y
repitiéndose cada 3 hrs hasta completar el ciclo diurno. Para cada condicion estudiada
se colectaron dos replicas en individuos diferentes. La toma de muestras se realizé en
el caso del tetecho, con un horadador metalico el cual se introdujo a la planta hasta una
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profundidad suficiente para tomar 1cm cubico de muestra, el tejido se depositdo en un
tubo eppendorf y fue sumergido en un tanque con nitrégeno liquido. En el caso del
mezquite se colectaron los foliolos introduciéndolos en tubos eppendorf y fueron
conservados en nitrégeno liquido para transportarlos al laboratorio.

Los parametros ambientales de temperatura, humedad relativa y densidad de
flujo fotonico fueron tomados con un Sistema Portatil de Fotosintesis LI-COR LI 6400

(IRGA).
Trabajo de laboratorio

Las muestras trasladadas del campo al laboratorio se almacenaron en un
ultracongelador REVCO a -70°C hasta el momento de extraer los pigmentos.

Extraccion: Se maceraron 0.5 gr de tejido en 3 ml de acetona; los extractos se
centrifugaron, en una micro-fuga Eppendorf modelo 5415-C, a 14000 r.p.m., (16000 x g)
durante 10 min. Finalmente los extractos se filtraron a través de una membrana de

nylon de 0.2um, con ayuda de vacio.

Cromatografia: La técnica utilizada fue cromatografia de liquidos de alta resolucion,
HPLC, para lo cual se utilizd un cromatégrafo de liquidos HEWLETT PACKARD modelo
1100 equipado con una bomba cuaternaria y detector UV-Vis con arreglo de diodos. La
fase estacionaria fue una columna Allsphere ODS-1; para la fase moévil se emplearon
dos mezclas de solventes:

A) acetonitrilo-metanol-Tris HCL buffer 0.1 M pH 8.0 (75:12:4)

B) metanol-hexano (4:1).

El solvente A se corri6 durante 5 min. seguido de un gradiente linear de 2.5 min. a
100% del solvente B. La velocidad del flujo durante toda la separacion fue de 2 ml min-
inyectandose 20 pl de muestra. La deteccion de los pigmentos se realizd mediante un
detector de arreglo de diodos con rango de 360 a 800 nm y un registro fijo a 440 nm

Identificacion: Le identificacion de pigmentos se realizd por el tiempo de retencion de
cada pigmento en el cromatograma, y por las absorciones maximas de los espectros
con tablas de absorcién de diferentes autores: Mercadante, Rodriguez y Britton, 1997;
Mosquera y Méndez, 1993; Mosquera, Rojas, y Guerrero. 1992; Razungles, Babic,
Sapis y Bayonove,1996; Goodwin.1988 y 1976).
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Cuantificacion: La cuantificacion de cada pigmento se realizé integrando el area del
pico correspondiente a ese pigmento en el cromatograma, la longitud de onda utilizada
fue 440 nm. Los coeficientes de extincion empleados para la cuantificacion fueron:
luteina y violaxantina (2550), zeaxantina (2540), B-caroteno (2590); las clorofilas a y b
fueron cuantificadas de acuerdo a Vernon (1960). El factor de conversién empleado fue:
violaxantina (20.72), luteina (27.10), zeaxantina (26.90), clorofila a (34.94), clorofila b
(38.53), B-caroteno (18.94). La anteraxantina fue estimada usando el factor de luteina y
la neoxantina fue estimada usando el factor de violaxantina.
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RESULTADOS

Parametros ambientales.

Las mediciones realizadas en campo a lo largo de un ciclo diurno en cuanto a
temperatura del aire (T°C), humedad relativa (HR) y densidad de flujo fotonico (DFF) se
muestran en la figura 5, donde se observa que la temperatura mas baja correspondio a
15.6 °C registrandose a las 6 hrs y la mas alta de 37.8 °C registrandose a las 12 hrs.,
existiendo asi una fluctuacion de 22.2 °C a lo largo del dia. La humedad relativa en el
ambiente presento sus niveles maximos a las 6 hrs 47.7 % y los mas bajos a las 12 hrs
18.2%. La densidad de flujo fotdonico se mantuvo en cero de las 21 a las 6 hrs,
posteriormente aumento conforme avanzaba la hora del dia hasta alcanzar su valor
mas elevado a las 12 hrs de 1944 uMol m?s™.

PARAMETROS AMBIENTALES
60 RO, .
B
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Figura 5.Mediciones realizadas el dia 15 de febrero 2001 a lo largo de un ciclo diurno en la region de
Zapotitlan de las Salinas Pue. La temperatura del aire se expresa en °C, la humedad (HR) en % de
humedad relativa y la irradiacion (DFF) en uMol m?s™".
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Composicion de pigmentos en luz y sombra

para Neobuxbaumia tetetzo en aislamiento.

El contenido de clorofila a+b en condicién de luz en el ciclo de 24 hrs fue de 99.9327
uMol m, del lado sombreado de la planta el contenido de clorofila a+b fue de 113 uMol
m? (Tabla 1). Las proporciones de clorofila a/b presentes en N. tetetzo aislado en
condicion de luz y sombra a lo largo del dia, registran valores entre 3.2 y 2.4,
obteniéndose como promedio una proporcion de 2.8 en ambas condiciones (Tabla 1).
Este valor puede considerarse bajo, ya que solo a las 18 y 21 hrs se mantuvo la
proporcion 3/1 reportada por Goodwin (1988) para plantas superiores.

N.tetetzo Cl atb Cla/b
(umol m”)

Aislado

Luz 99.9327 + 0.80 2.8055 +0.12

Sombra 113 + 1,21 2.8134 +0.15

Asociado

Luz 181.2164 + 38.5 3.1487 +0.08

Sombra 192.3559 + 27.7 3.0839 +0.09

Tabla1. Comparacion del contenido y proporcion de clorofila a+b entre N. tetetzo aislado y asociado en
condicion de luz y sombra.

Respecto al tipo de carotenoides se encontraron [-caroteno y 5 xantofilas
(luteina, neoxantina, anteraxantina, violaxantina y zeaxantina). Luteina fue el segundo
pigmento mas abundante después de clorofila a, representé el 57% del total de
carotenoides en luz y el 56% en sombra; p-caroteno tuvo un porcentaje de 14% en
condicion de luz y 16% en sombra; neoxantina tampoco mostré mucha variacion 8% en
luz y 10% en sombra, sin embargo, ambos pigmentos se encontraron mas
concentrados en la parte sombreada de la planta. En conjunto, el pool (V+A+Z) del ciclo
de las xantofilas represent6 el 22% del total de carotenoides en condicion de luz y 18%
en la sombra (Figura 6).

En el lado iluminado de la planta neoxantina y [B-caroteno mantuvieron un
comportamiento que no mostré ninguna tendencia en funcion a la hora del dia, en
cambio luteina tuvo un comportamiento similar a violaxantina disminuyendo cuando
aumento la DFF (Figura 7a). El pool del ciclo de las xantofilas registrod el valor mas bajo
a las 3 hrs (105 mMol mol™ Cl a+b), a partir de las 6 hrs se observo una tendencia de
incremento que se continud hasta alcanzar el valor maximo (218.6 mMol mol™' Cl atb) a
las 18 hrs (Figura 7a).
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En la figura 7c se observo el comportamiento diurno para los pigmentos del ciclo
de las xantofilas en condicion de luz. Violaxantina se encontré en mayor concentracion
de las 21 a las 6 hrs, hora en la que alcanzo su concentracion maxima con 64.69 mMol
mol™" Cl a+b, para descender con el aumento en la irradiacion hacia las 9 hrs a 29.3
uMol mol™” Cl a+b y seguir descendiendo paulatinamente hasta alcanzar su valor mas
bajo (23.09 mMol mol™ Cl a+b) a las 18 hrs.

AISLADO
LUz SOMBRA

__N8% N 9%

ASOCIADO
N 9% N 10%
VAZ VAZ
21% :
24% °

B-C

(5]
Sau -~ L 53%

Figura 6. Porcentaje de la composicion de carotenoides para Neobuxbaumia tetetzo en condicion de luz y
sombra en plantas aisladas y asociadas. N:neoxantina, L:luteina, B-C:p-Caroteno, VAZ: violaxantina
+anteraxantina + zeaxantina.

Anteraxantina no mostré una tendencia clara a lo largo del dia; en cambio
zeaxantina mantuvo bajas concentraciones entre las 21 y las 6 hrs cuando alcanzé su
valor mas bajo de 19.08 mMol mol™ Cl a+b, para aumentar 87.8 mMol mol” Cl a+b a las
g hrs, y registrar un valor de 106.8 mMol mol™” Cl a+b, esta tendencia se mantuvo hasta
alcanzar su valor maximo (157.6 mMol mol™ Cl a+b) a las 15 hrs y volvio a disminuir al
atardecer.

En la figura 7e se muestra la relacion entre el contenido de zeaxantina, el pool
del ciclo de las xantofilas y la DFF, observandose claramente como a partir de las 6 hrs
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zeaxantina y el ciclo de las xantofilas fueron promovidos cuando los niveles de
irradiacion aumentaron conforme avanza la hora del dia. El inciso g de la misma figura
muestra dos indices del estado de epoxidacion (EEP) del ciclo de las xantofilas que
ocurrieron al mismo tiempo que los cambios en la incidencia de DFF. El primero
muestra la proporcion de A+Z/\VAZ observandose como en las horas de oscuridad se
mantuvieron bajos indices de EEP, los cuales aumentaron en las horas de luz cuando
la violaxantina comenzd la desepoxidacion para convertirse en anteraxantina y
posteriormente en zeaxantina; el segundo indice muestra la proporcion de A+V/VAZ,
aqui se presento el comportamiento contrario, con altos indices de EEP en la oscuridad
producidos por que el ciclo se encontraba en forma di-epoxidica, con el aumento en la
irradiacion comenzo la desepoxidacion del ciclo de manera que disminuyé el EEP.

En la parte sombreada de la planta, el comportamiento de luteina mostro el
mismo comportamiento que en la parte iluminada, neoxantina y P-caroteno no
mostraron variaciones; sin embargo, el pool del ciclo de las xantofilas experimentd un
cambio drastico. En las horas de oscuridad tuvo los mismos valores que la parte
iluminada, entre las 6 y las 9 horas ocurrié un incremento, producto del aumento en la
irradiacion, para después disminuir a sus niveles mas bajos (80.93 mMol mol™” Cl a+b) y
mantenerse estable hasta las horas de la noche (Figura 7b).

También el comportamiento de los pigmentos del ciclo de las xantofilas
individualmente mostré notables diferencias, ya que violaxantina a pesar de disminuir
en las horas de luz no presenté un descenso tan marcado como en el lado iluminado e
inclusive, se observé que entre las 12 y las 15 hrs mantuvo un valor constante para
aumentar y alcanzar a las 18 hrs valores semejantes a los registrados por la noche
(Figura 7d). Anteraxantina y zeaxantina mostraron el mismo comportamiento
observandose el aumento de ambos pigmentos entre las 6 y las 9 hrs y su disminucion
a las 12 del dia (Figura 7d). .

El efecto de sombra en el comportamiento de los pigmentos del ciclo de las
xantofilas es mas evidente en la figura 7f, en donde se puede observar como
zeaxantina y el pool entero del ciclo mostraron un comportamiento idéntico, el cual, no
obedecié al comportamiento de la irradiacion, puesto que la sombra producida por la
planta redujo la DFF. Er cuanto al EPS en sombra se observé que la conversion de
violaxantina a zeaxantina y la reconversion subsiguiente se presentd en menor grado ya
que entre las 9 y las 15 hrs ambos indices presentaron valores muy semejantes (Figura
7h).
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Figura 7. Composicion de carotenoides (a-b), comportamiento del ciclo de las xantofilas (c-d), relacion
entre el contenido de zeaxantina el pool del ciclo de las xantofilas y la densidad de flujo protonico (e-f) y
estados de epoxidacion del ciclo de las xantofilas del lado iluminado y sombreado de la planta a traves
de un ciclo de 24 horas (g-h) presentes en N.tetetzo aislada. Contenido de carotenoides en mMol mol”’

de Cl a+b. Densidad de flujo fotonico en uMol m” s’

;. L:luteina; N:neoxantina; [3-C:p-caroteno,

A:anteraxantina; V.violaxantina; Z:zeaxantina; VAZ:pool del ciclo de las xantofilas; DFF:densidad de flujo

fotonico; EPS:estado de epoxidacion; A+Z =A+Z/VAZ; A+\V/= A+V/VAZ.
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Composicién de pigmentos en luz y sombra

para Neobuxbaumia tetetzo en asociacion.

El contenido de clorofilas a+b en N. tetetzo asociado a lo largo del dia fue de 181.21
puMol m*? en luz y 192.35 puMol m? en sombra (Tabla 1); la proporcion de estos
pigmentos fue de 3.14 y 3.08 para luz y sombra respectivamente.

Se encontraron los mismos carotenoides que en N. tetetzo aislado pero sus
proporciones variaron, luteina se redujo y presenté un valor en luz de 52 % y sombra de
53%; en condicién de luz B-caroteno presentd 15 % y neoxantina presentd 9 %, sin
embargo en sombra incrementaron ligeramente (1 % cada uno). Por su parte el pool del
ciclo también experiment6 un ligero aumento, en condicién de luz represento el 24% y
en sombra el 21% (Figura 6).

Para N. tetezto asociado luteina, neoxantina y p-caroteno se comportaron de la
misma forma en condicién de luz y en condicion de sombra, inclusive con valores muy
cercanos, observandose nuevamente la tendencia de luteina a descender en las horas
de mayor irradiacion (Figura 8 a-b). El pool del ciclo si mostré diferencias en luz y en
sombra durante las horas de irradiacion, en condicion de sombra a partir de las 6 hrs se
observé un decremento que se prolongd hasta las 15 hrs, cuando llego a su valor mas
bajo (82.19 mMol mol™ CI a+th), después de este decremento el pool del ciclo aumentd
considerablemente a las 18 hrs mostrando una tendencia marcadamente influenciada
por el comportamiento de violaxantina (Figura 8b). En condicion de luz el pool del ciclo
muestrdé un comportamiento irregular en las horas de mayor irradiacion. Entre las seis y
las nueve horas se observo un incremento producido por el aumento en la DFF sin
embargo, esta tendencia no se mantuvo a pesar de que la irradiacion continudé en
aumento hasta las 12 hrs, en cambio cuando la DFF comenz6 a descender alrededor
de las 15 hrs, los pigmentos del pool del ciclo experimentaron un nuevo aumento
(Figura 8a).

En condicién de sombra los pigmentos del ciclo, a pesar de responder al
comportamiento esperado, no mostraron diferencias significativas entre ellos; algo que
es importante sefialar es que el valor de zeaxantina a las 18 hrs se dispard hasta
106.23 mMol mol™ Cl a+b, saliendo totalmente del comportamiento que mostrd este
pigmento a lo largo del dia (Figura 8d). Para la parte iluminada de la planta la
concentracion de violaxantina alcanzo¢ su valor mas alto entre las 3 y las 6 hrs (47 mMol
mol™ Cl a+b), en el transcurso del dia su valor decrecié hasta 19 mMol mol” Cl a+b a
las 15 hrs y se elevo al atardecer.
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Figura 8. Composicion de carotenoides (a-b), comportamiento del ciclo de las xantofilas (c-d), relacion
entre el contenido de zeaxantina el pool del ciclo de las xantofilas y la densidad de flujo proténico (e-f) y
estados de epoxidacion del ciclo de las xantofilas del lado iluminado y sombreado de la planta a traves
de un ciclo de 24 horas (g-h) presentes en N.tetetzo asociada. Contenido de carotenoides en mMol mol”’
de Cl a+tb. Densidad de flujo foténico en uMol m* s ; Liluteina; N:neoxantina; [3-C:p-caroteno;
A:anteraxantina; V:violaxantina; Z:zeaxantina; VAZ:pool del ciclo de las xantofilas; DFF:densidad de flujo
fotonico; EPS:estado de epoxidacion; A+Z =A+ZNAZ; A+\= A+VIVAZ.
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Zeaxantina present6 su valor mas bajo (38.29 mMol mol™" Cl a+b) a las 3 hrs,
posteriormente se presentaron dos registros de concentracion maxima alas 9y a las 15
hrs siendo este ultimo el mas alto con 110.71 mMol mol™ Cl a+b. Anteraxantina mostrd
a partir de las 6 hrs una tendencia a disminuir y presentd su valor mas bajo a las 18 hrs
(13.14 mMol mol™ Cl a+b). Cabe destacar que a la media noche se observé una fuerte
promocion de anteraxantina que alcanzé una concentracion de 68.27 mMol mol™" Cl
a+b, siendo este su valor mas alto, el aumento también se observé en zeaxantina
aunqgue no tan marcadamente (Figura 8c).

El pool del ciclo y el contenido de zeaxantina en la parte iluminada mostraron una
relacion directamente proporcional durante todo el dia; observandose claramente que la
promocién de zeaxantina a las 24 hrs y las maximas concentraciones registradas para
zeaxantina a las 9 y a las 15 hrs, también se expresaron en el pool del ciclo (Figura 8e).
Bajo esta misma condicion el estado desepoxidacion se encuentra bien marcado en las
horas de alta irradiacion promoviéndose la desepoxidacion del ciclo en el indice que
marca cuanto del ciclo se encuentra libre de epoxidos; y la consecuente epoxidacion en
el indice que es producido por la conversion de zeaxantina en violoaxantina. Sin
embargo, en las horas de la noche no se encontrd una diferencia clara producto del
aumento en la concentracion que experimentaron zeaxantina y anteraxantina a las 24
hrs (Figura 8g).

La figura 8f muestra que el pool del ciclo y el contenido de zeaxantina en la parte
sombreada de la planta mantuvieron una relacién inversa a la irradiacion, disminuyendo
justamente en las horas en que ésta era mas intensa. Los resultados establecieron una
relacion estrecha con el estado de epoxidacion del ciclo ya que ninguno de los dos
indices mostrd una diferenciacion clara, solamente a las 12 hrs se pudo considerar que
existio una diferencia significativa entre ambos indices (Figura 8h).
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Composicion de pigmentos en luz y sombra

para Prosopis laevigata en aislamiento

La concentracion de clorofila a+b resultd ser mas elevada en la parte sombreada de la
planta (2481.39 pMol m™) en comparacion con la parte iluminada (2223.21 uMol m™); Ia
proporcion de clorofila a/b en ambas condiciones fue de 2.8 (Tabla 2). A lo largo del dia
clorofila a y b se comportan de la misma manera, mostrando sus concentraciones
méaximas a las 15 hrs con 272.9 uMol m* para clorofila a y 88.9 pMol m™ para clorofila
b. En la parte iluminada de la planta la concentracion maxima de ambos pigmentos
también se obtuvo a las 15 hrs, clorofila a registro 475.2 uMol m? y clorofila b

158.7uMol m™.

P. laevigata Cla+tb Clab
(uMol m'3)
Aislado
Luz 2223.21 + 0.407 2.89 + 0.034
Sombra 2481.39 + 0.378 2.83 + 0.048
Asociado
Luz 2473.02 + 0.317 2.78 + 0.299
Sombra 2696.26 + 0.145 2.70 + 0.347
Terrazas
Luz 1920.98 + 0.007 228 + 0317
Sombra 2127.93 + 0.114 246 + 0.092

Tabla 2. Comparacion del contenido y proporcion de Clorofila a+b presente en Prosopis laevigata
desarrollada en aislamiento, asociacion y terrazas durante un ciclo de 24 horas en condicion de luz y
sombra.

El porcentaje de carotenoides en luz y en sombra resultd ser el mismo para

neoxantina (11%) y p-caroteno (12%); luteina representdo el 45% del total de
carotenoides en luz y 47% en sombra; por ultimo, los pigmentos del pool del ciclo
(violaxantina + anteraxantina + zeaxantina) representaron el 32% en luz y 30% en
sombra (Figura 9).

El comportamiento de los pigmentos a lo largo del dia en condicion de luz y
sombra, en general, no mostré una tendencia claramente diferenciada para cada uno
de ellos, sin embargo en ambas condiciones la concentracion maxima de todos los
pigmentos se registré a las 18 hrs (Figura 10 a-b).

En condicion de luz los pigmentos del ciclo de las xantofilas mostraron el
comportamiento esperado, violaxantina mantuvo altas concentraciones en las horas de
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oscuridad y presenté su valor mas elevado a las 21 hrs (188 mMol mol™' Cl a+b), a partir
de las 6 horas la concentracion de violaxantina comienzé a decrecer y presento su valor
mas bajo a las 12 hrs (89 mMol mol™ Cl a+b), posteriormente su concentracion volvio a
aumentar entre las 15 y las 18 hrs(Figura 10 c-d).

AISLADO
LUZ SOMBRA
N 11%
P— N 1%
VAZ VAZ S °
32%/ - 30% 2
B-C 45% B-C | L 47%
12% 12%
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Figura 9. Porcentaje de la composicion de carotenoides para Prosopis laevigata en condicion de luz y
sombra en plantas aisladas, asociadas.y desarrolladas en las terrazas aluviales. N:neoxantina, L:luteina,
f3-C:B-Caroteno, VAZ: violaxantina +anteraxantina + zeaxantina.

Anteraxantina presentd su valor mas elevado a las 18 hrs (103 mMol mol™” CI
a+b) y el mas bajo a las 15 hrs (34 mMol mol" Cl a+b). Por su parte zeaxantina
mantuvo bajas concentraciones en las horas de oscuridad presentando su valor mas
bajo a las 21 hrs (19 mMol mol™ Cl a+b), a partir de las 6 hrs ocurri6 un fuerte aumento
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en su concentraciéon hasta alcanzar el valor mas alto a las 12 hrs (102 mMol mol™” Cl
a+b), después de esta hora su concentracion disminuyd nuevamente (Figura 10c).

En condicion de sombra anteraxantina presento el valor mas alto a las 18 hrs
(111 mMol mol™” Cl a+b) y la méas baja a las 9hrs (42 mMol mol” Cl a+b). Violaxantina
mostré el mismo comportamiento que en la parte iluminada de la planta, presentando
sus valores maximo y minimo a las 21 y 12 hrs respectivamente; es importante sefialar
que en las horas de alta irradiacion la concentracion de violaxantina fue ligeramente
superior en la parte sombreada de la planta. Zeaxantina durante las horas de oscuridad
mostr6 el mismo comportamiento en ambas condiciones sin embargo, el
comportamiento durante el dia fue diferente; entre las 6 y 9 hrs ocurrié un ligero
aumento (9 mMol mol™” CI a+b), a diferencia de los 57 mMol mol™ Cl a+b que aumenté
en la parte iluminada durante este mismo periodo, fue hasta las 12 hrs cuando se
observo un fuerte incremento en la concentracién de zeaxantina (67 mMol mol™ Cl a+b),
a las 15 hrs volvio a bajar y posteriormente se observd un nuevo incremento hacia las
18 hrs (Figura 10d).

El pool del ciclo de las xantofilas y su relacion con la DFF esta graficado en la
Figura 10(e-f), donde se observa que en ambas condiciones el comportamiento de los
pigmentos del ciclo mostro una tendencia independiente a la que siguio la densidad de
flujo fotonico; en cambio, la fuerte influencia de la irradiacion en el comportamiento de
violaxantina y zeaxantina determiné una relacion inversamente proporcional para
violxantina, y directamente proporcional para zeaxantina.

Finalmente los indices de EPS en ambas condiciones demostraron que la forma
predominante del ciclo de las xantofilas en P. laevigata aislado fue el di-epdxido
violaxantina, ya que las formas mas oxidadas del ciclo fueron las predominantes a lo
largo del dia, unicamente a las 12 hrs existi6 una conversion tal que permitio a la
zeaxantina situarse ligeramente arriba de violaxantina en condicion de luz; en la sombra
a pesar de que si existid6 una fuerte conversion del di-epéxido no fue suficiente para
rebasar la concentracion de este y por lo tanto, zeaxantina se mantuvo ligeramente
debajo de violaxantina (Figura 10 g-h).
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Figura 10. Composicion de carotenoides (a-b), comportamiento del ciclo de las xantofilas (c-d), relacion
entre el contenido de zeaxantina el pool del ciclo de las xantofilas y la densidad de flujo fotdnico (e-f) y
estados de epoxidacion del ciclo de las xantofilas del lado iluminado y sombreado de la planta a través de
un ciclo de 24 horas (g-h) presentes en P. laevigata aislada. Contenido de carotenoides en mMol mol”' Cl
a+b. Densidad de flujo foténico en uMol m* s L:luteina, N:neoxantina, (3-C:fi-caroteno, A:anteraxantina,
V:violaxantina, Z:zeaxantina, VAZ: pool del ciclo de las xantofilas, DFF: densidad de flujo fotonico, EPS:
estado de epoxidacion, A+Z= A+Z/NVAZ, A+\V= A+VIVAZ.
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Composicion de pigmentos en luz y sombra
para Prosopis laevigata en asociacion.

La concentracion de clorofila a+b presente en P. laevigata asociada fue mayor en
condicién de sombra (2696 Mol m?) que en luz (2473 uMol m?). La proporcion de
clorofila a/b en ambas condiciones fue de 2.7; a lo largo del dia esta proporcion oscilo
entre 2.3 a las 6hrs y 3.2 a las 18hrs (Tabla 2).

El porcentaje de cada uno de los carotenoides en condicion de luz fue el
siguiente: luteina representd el 45%, el pool del ciclo de las xantofilas 32%, p—caroteno
12% vy finalmente neoxantina 11%; en condicion de sombra luteina aumentd a 48%, el
pool del ciclo disminuyé a 28%, p—caroteno aumento ligeramente a 13% y neoxantina
presento el mismo valor (Figura 9). .

A lo largo del dia luteina, neoxantina, j—caroteno y el pool del ciclo de las
xantofilas mostraron una tendencia bien definida, por lo tanto la concentracion maxima
para todos estos pigmentos se obtuvo a las 21 hrs en ambas condiciones, a las 3 hrs
experimentaron un ligero aumento, posteriormente su concentracion no presento
grandes fluctuaciones manteniéndose constantes (Figura 11 a-b). Los pigmentos del
ciclo de las xantofilas presentaron el mismo comportamiento en ambas condiciones. La
concentracion maxima de los tres carotenoides se presentd las 21 hrs. Durante la
noche el comportamiento de violaxantina resulté ser incongruente con lo esperado
debido a que no mantuvo un nivel constante en las horas de oscuridad ya que
aumentaba y disminuia de una hora a otra; a partir de las 6 hrs la concentracion de
violaxantina decrecio paulatinamente, hasta alcanzar su valor mas bajo de 70 mMol
mol” Cl a+b a las 12 hrs en condicién de luz, y 76 mMol mol” Cl a+b a las 15 hrs en
condicion de sombra; a las 18 hrs en la parte iluminada de la planta se observé que con
la disminucion de la intensidad luminosa la concentracion de violaxantina volvio a
incrementar.

Anteraxantina solamente presenté una ligera variacion a las 15hrs de 4 mMol
mol™' Cl a+b exceptuando este dato sus valores en el resto del dia fueron los mismos,
manteniendo bajas concentraciones durante la noche y solamente experimentd un
ligero aumento a las 15hrs. Zeaxantina tampoco cambid su comportamiento en luz o en
sombra, en ambos casos la concentracion maxima fue a las 21 hrs; mantuvo una baja
concentracion entre las 24 y las 6 hrs y comenzé a aumentar a partir de las 9 hrs hasta
alcanzar su valor mas elevado a las 15hrs 108 y 105 mMol mol ™' Cl a+b en luz y sombra
respectivamente. Es importante sefialar que a pesar de que se presentdo el mismo
comportamiento en ambas condiciones, el aumento en la concentracion de zeaxantina
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fue mas notable en las primeras horas del dia en el lado iluminado de la planta (Figura
11 c-d).

El pool del ciclo de las xantofilas en luz respondio al fuerte incremento en la
concentracion de zeaxantina a las 15 hrs; en sombra el comportamiento se asemejo
mucho al de violaxantina Figura 11 (e-f).

Por otro lado los indices del EPS revelaron el mismo fenbmeno que presento
esta especie en condicion de aislamiento. La forma di-epoxidica del ciclo fue la
predominante a lo largo del dia, aunque si se observo la conversion promovida por el
aumento en la irradiacion en ambas condiciones, unicamente a las 15hrs la zeaxantina
se encontro por arriba de violaxantina, sin embrago, se observo la rapida reconversion
hacia las formas epoxidicas del ciclo hacia las 18 hrs, producto de la disminucion en la
irradiacion Figura 11 (g-h).
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Figura 11. Composicion de carotenoides (a-b), comportamiento del ciclo de las xantofilas (c-d), relacion
entre el contenido de zeaxantina el pool del ciclo de las xantofilas y la densidad de flujo protonico (e-f) y
estados de epoxidacion del ciclo de las xantofilas del lado iluminado y sombreado de Ia planta a traves
de un ciclo de 24 horas (g-h) presentes en P. laevigata asociada. Contenido de carotenoides en mMol
mol”' de Cl a+b. Densidad de flujo fotonico en uMol m* s ; Liluteina; N:neoxantina; f3-C:f-caroteno;
A:anteraxantina; V:violaxantina; Z:zeaxantina; VAZ:paol del ciclo de las xantofilas; DFF:densidad de flujo
fotonico; EPS:estado de epoxidacion; A+Z =A+Z/NVAZ; A+V= A+VIVAZ.
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Composicion de pigmentos en luz y sombra para

Prosopis laevigata desarrollado en las terrazas aluviales.

La concentracion de clorofila a+b en las plantas desarrolladas sobre las terrazas
aluviales fue de 1920 pMol m™? del lado iluminado de la planta, mientras que del lado
sombreado se registrd una concentraciéon de 2128 uMol m™. La proporcion de clorofila
a/b en condicion de luz fue de 2.2 y en sombra 2.4 (Tabla 2).

Del total de carotenoides presentes en Prosopis laevigata desarrollada en las
terrazas aluviales B-caroteno represento el 15% en ambas condiciones, luteina fue el
principal carotenoide con 43% en luz y 44% en sombra, el pool del ciclo de las
xantofilas constituy6 el 31% y 30% respectivamente, por ultimo neoxantina en condicion
de luz y sombra represento el 11% (Figura 9).

Durante el dia en condicién de sombra luteina registré el valor mas alto a las 9
hrs con 456 mMol mol™ Cl a+b y el mas bajo a las 15 hrs con 328 mMol mol™" Cl a+b,
durante las horas de oscuridad la concentracion de luteina mantuvo niveles mas altos
que en las horas de luz; en la parte iluminada de la planta el valor mas bajo de luteina
también se registrd a las 15 hrs (358 mMol mol™ Cl a+b) y el mas alto a las 18 hrs (502
mMol mol” Cl a+b). Neoxantina y B-caroteno mostraron el mismo comportamiento
durante la noche en ambas condiciones, pero durante el dia la concentracion de
neoxantina y p-caroteno en condicion de luz fue mas alta que en sombra. El
comportamiento del pool del ciclo de las xantofilas respondid notablemente a los
incrementos en las concentraciones de zeaxantina y violaxantina, de manera que no
existieron grandes fluctuaciones entre las 21 y las 6 hrs; a las 9 hrs se observo que el
contenido total de los pigmentos involucrados en el ciclo aumento; posteriormente entre
las 9 y las 15 hrs la concentracion disminuy6 hasta sus valores mas bajos para volver a
aumentar hacia las 18 hrs, este comportamiento se aprecié en ambas condiciones
aunque fue mas marcado en condicion de sombra (Figura 12 a-b).

El comportamiento de los pigmentos del ciclo de las xantofilas en condicion de
luz respondié directamente al aumento en la radiacion. Violaxantina presento altos
niveles de las 21 a las 6 hrs que fue cuando alcanzd la concentracion maxima (238
mMol mol” Cl a+b), hacia las 9 hrs se observd una fuerte disminucion y continu6
descendicndo hasta las 15 hrs cuando presentd su valor mas bajo (74.3 mMol mol ™' Cl
a+b), posteriormente ocurrid un incremento hacia las 18 hrs. Zeaxantina bajo su
concentracion entre las 21 y 6 hrs de 42 a 19 mMol mol™ Cl a+b respectivamente, hacia
las 9 hrs ocurrié un aumento de mas de 100 mMol mol™" Cl a+b en su concentracion y
continué ascendiendo hacia las 12 hrs cuando alcanzo el valor mas elevado (149 mMol
mol™ CI atb), a partir de ésta hora comenz6 a descender. Anteraxantina mantuvo un
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nivel constante en las horas de oscuridad, entre las 6 y 9 hrs aumenté 60 mMol mol™ CI
a+b y posteriormente descendié hasta las 15 hrs, hacia las 18 hrs se observd un nuevo
incremento en su concentracion (Figura 12 c-d).

En condicion de sombra, violaxantina mostré un comportamiento muy semejante
al observado en la parte iluminada de la planta, la diferencia mas notable consistié en
que el valor mas bajo se presentd a las 12 hrs con 71 mMol mol' Cl a+b. El
comportamiento de anteraxantina fue el mismo que en condicion de sombra.
Zeaxantina presentd 3 momentos: en el primero se observé una baja entre las 21 y 6
hrs, seguido de un fuerte incremento entre las 6 y las 9 hrs por ultimo, se aprecié una
disminucion paulatina entre las 9 y las 18 hrs; es importante sefalar que el aumento de
concentracion de zeaxantina fue mayor que el observado en condicion de luz. En
general los pigmentos del ciclo de las xantofilas en las horas del dia presentaron
valores inferiores a los del lado iluminado de la planta (Figura 12 c-d).

Los indices del EPS en condicion de luz y sombra demostraron que durante la
noche la forma dominante fue el di-epoxido y que a partir de las 9 hrs existio una fuerte
reduccion del ciclo que permitié a las formas menos oxigenadas encontrarse mas
concentradas; en la parte iluminada de la planta la maxima conversion se observo a las
12 hrs, mientras que en el lado sombreado se presento a las 9 hrs; la disminucion en la
DFF en ambos casos ocasiono a las 18 hrs la reconversion del ciclo (Figura 12 g-h).
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Figura 12. Composiciin de carotenoides (a-b), comportamiento del ciclo de las xantofilas (c-d), relacion
entre el contenido de zeaxantina el pool del ciclo de las xantofilas y la densidad de flujo fotonico (e-f) y
estados de epoxidacion del ciclo de las xantofilas del lado iluminado y sombreado de la planta a través de
un ciclo de 24 horas (g-h)presentes en P. Jaevigata desarrollado en las terrazas aluvialez. Contenido de
carotenoides en mMol mol” CI a+b. Densidad de flujo fotonico en uMol m” s™' L:luteina, N:neoxantina, f-
C:p-caroteno, A:anteraxantina, V:iolaxantina, Z:zeaxantina, VAZ: pool del ciclo de las xantofilas, DFF:
densidad de flujo foténico, EPS: estado de epoxidacion, A+Z= A+ZIVAZ, A+V= A+VIVAZ.
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DISCUSION DE RESULTADOS

Analisis de N. tetetzo

El efecto de luz y sombra en lo referente a la concentracion de clorofila a + b, se
encontrd bien marcado en condicién de aislamiento y asociacion, ya que, en ambos
casos la cantidad de clorofila a + b fue mayor en la parte sombreada de la planta; de
forma similar la respuesta de N. tetetzo a la asociacion fue notable, puesto que, la
concentracion de clorofila a + b en esta condicion aumentd en un 80% tanto en luz
como en sombra; aunado a esto se observd que la proporcion de clorofila a/b en
aislamiento, se encontré por abajo del valor establecido por Goodwin (1988) para
plantas superiores (3/1), en cambio la proporcién de clorofila en condicién de asociacion
cumplio precisamente con esta proporcion. Un estudio realizado en esta misma especie
demostré que las plantas asociadas presentaron una mayor captacion de CO; (Flores,
2002). Relacionando estos resultados se puede proponer que las plantas desarrolladas
en condicion de asociacion, al contener una mayor cantidad de clorofilas presentan una
taza fotosintética mayor y por lo tanto mayor productividad; evidenciando que el
fenomeno de nodrizaje, tiene una fuerte influencia en los procesos fisiolégicos que se
llevan a cabo en las plantas desarrolladas bajo el dosel de P. laevigata, aun en etapas
avanzadas de su crecimiento.

Los carotenoides reportados para N. tetetzo presentaron una relacion muy clara
en condicion de aislamiento y asociacion: luteina, B-caroteno y neoxantina disminuyen
ligeramente su concentracion en la parte iluminada de la planta, mientras que el pool
del ciclo de las xantofilas aumenta.

En el caso de N. tetetzo en aislamiento, al analizar el comportamiento de los
pigmentos del pool del ciclo individualmente, se observé que violaxantina disminuy6 en
condicion de luz, mientras que anteraxantina y zeaxantina aumentaron; es importante
senalar que zeaxantina experimenté un incremento de 100%, ya que en sombra
constituyo el 5 % del total de carotenoides, mientras que en luz representé el 10%; en
asociacion este comportamiento se presentdé en menor escala, ya que el aumento de
zeaxantina resulto ser solamente de 23%. Estos resultados muestran que la disipacion
de la radiacion ocasionada por el follaje de P. laevigata, determina que haya un
aumento menor de zeaxantina en N tetetzo asociada, puesto que no se necesita disipar
tanta energia; en cambio en N tetetzo aislada, al no contar con la proteccion brindada
por la sombra del arbusto, ocurre un fuerte aumento en la concentracion de zeaxantina
necesario para disipar energia luminosa a través del ciclo de las xantofilas.
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A lo largo del dia la concentracién de luteina disminuyo6 al aumentar la DFF, tanto
en aislamiento como en asociacion, en luz y sombra. El comportamiento del pool del
ciclo de las xantofilas, se encontro estrechamente vinculado a la relacion existente entre
violaxantina y zeaxantina en ambas condiciones; de tal forma que se pudo observar en
condicion de luz una alta concentracion de zeaxantina cuando aumenté la DFF; sin
embargo, en ninguno de los dos casos la maxima irradiacion correspondié a la
concentracion maxima de zeaxantina, ya que en situacion de aislamiento la mayor
concentracion de zeaxantina se presentd a las 15 hrs, cuando la irradiacion ya esta en
descenso, mientras que en asociacion se presentdé un fenomeno particular, dado que la
concentracion de zeaxantina aumenté fuertemente a las 9 hrs, pero disminuy6 al medio
dia justo cuando se present6 la maxima irradiacion, y vuelve a aumentar hacia las 15
hrs. Se interpretaron estos resultados en funcion de dos factores: la anatomia de la
planta y su situacion de asociacién. La superficie de exposicion a la luz en una cactacea
columnar es mayor cuando los rayos llegan perpendiculares a ella, es decir, en el
transcurso de la manana y de la tarde; en cambio cuando el sol se encuentra en el
cenit, la verticalidad de la planta, aunada a la verticalidad de los rayos del sol,
determinan una menor area de exposicion, de manera que la mayoria de la luz que
recibe la planta es reflejada del medio, ocasionando que disminuya la irradiacion
incidente sobre el tallo; por otro lado, la asociacién ocasiona que el follaje de P.
laevigata absorba y disperse la luz alrededor del tallo, al igual que las espinas de la
propia planta, de manera que la radiacion incidente sobre este se reduce
considerablemente, ocasionando asi la disminucion en la concentracion de zeaxantina
alas 12 hrs.

Las condiciones expuestas anteriormente ocasionaron a su vez, que en la parte
sombreada de esta planta, los pigmentos del ciclo de las xantofilas no mostraran
diferencias significativas entre ellos, inclusive su comportamiento diurno, no muestra
que se haya presentado el ciclo en esta condicion. En contraste la parte sombreada de
N. tetetzo aislado, mostré una disminucion de violaxantina en funcion del aumento en la
DFF; por otro lado, zeaxantina presentd un gran aumento en las primeras horas de la
manana, a las 12 hrs. disminuy6 considerablemente y a las 15 hrs volvio a aumentar,
este comportamiento es muy semejante al observado en N. tetetzo asociada en
condicion de luz, apoyando asi la idea acerca de la disminucion en la irradiacion por la
verticalidad de la planta.

Los resultados encontrados en N. tetetzo en aislamiento y asociacion muestran
que en condicion de luz, el pigmento que determiné el comportamiento del pool del ciclo
de las xantofilas fue zeaxantina, ya que existe una estrecha correlacion a lo largo del
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dia entre la concentracion de zeaxantina y el comportamiento del pool del ciclo; en
cambio en la parte sombreada de la planta, la trayectoria que siguid el pool del ciclo
obedece a las fluctuaciones que se dan en las concentraciones de zeaxantina y
violaxantina. En N. tetetzo aislado en sombra y en N. tetetzo asociado en luz, el
pigmento que determin6 el comportamiento del pool del ciclo fue zeaxantina, ya que
existe una estrecha correlaciéon a lo largo del dia entre estos parametros. El
comportamiento de N. fetetzo aislado en condicion de luz se encuentra muy
influenciado por zeaxantina, pero la correlacion es inferior; en cambio en N. tetetzo
asociada en sombra el comportamiento del pool de ciclo obedece a las fluctuaciones
que se presentan en las concentraciones de todos los pigmentos involucrados.

Los indices del EPS que presentd N. tetetzo en aislamiento, muestran
claramente el funcionamiento del ciclo de las xantofilas, y revelaron que para esta
especie en condicion de luz fue donde se presento el ciclo de las xantofilas mas
desarrollado, ya que el comportamiento a lo largo del dia de ambos indices de
epoxidacion, mostrd notablemente el cambio en el estado del ciclo a partir del aumento
en la irradiacién, y mostré también la diferencia que existe entre el lado iluminado vy
sombreado de la planta; durante las horas de oscuridad ambas partes muestran un
comportamiento analogo, pero cuando aumenta la DFF se observé inmediatamente la
conversion del ciclo, sin embargo, fue en la parte iluminada en donde se encontro la
diferencia mas drastica, ya que en las horas de alta irradiacion el valor de los indices
fue totalmente opuesto; en cambio, en sombra a pesar de que si se presento la
conversion de las xantofilas, esta fue en menor grado dado que los indices del EPS
mantuvieron valores intermedios, de tal forma que en condicion de luz el EPS
presentado por N. tetetzo indica un alto desarrollo del ciclo de las xantofilas; esto tiene
estrecha relacion con el aumento de 100% que se observd en la concentracion de
zeaxantina bajo esta condicion.

En N. tetetzo asociada, los indices de EPS no son tan claros, en primer lugar,
porque a las 24 hrs se presentd un incremento inusual de anteraxantina y zeaxantina, y
en segundo lugar porque los indices del EPS durante las horas de oscuridad no fueron
tan marcados, aunque en la parte iluminada de la planta si se observé la conversion del
ciclo de manera importante, sin embargo, el fenémeno mas importante que se observo
en N. tetetzo asociada fue el comportamiento diurno de los indices de EPS en sombra,
ya que a lo largo del dia solamente a las 12 hrs. existio una diferencia significativa entre
ambos indices; esto indica que no hubo conversion del ciclo de las xantofilas 6 que si o
hubo, la mayor parte del ciclo se encontré en su forma intermedia, pero no se completo
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el ciclo, por lo tanto en N. tetetzo asociada del lado sombreado de la planta se presento
el ciclo de las xantofilas menos desarrollado para esta especie.

Todas estas consideraciones muestran tres aspectos importantes: primero, la
alta sensibilidad y rapida respuesta de los pigmentos involucrados en el ciclo de las
xantofilas, evidenciando la eficiencia del proceso de disipacion térmica en esta especie
bajo condicion de luz; segundo, que el funcionamiento del ciclo de las xantofilas en esta
especie es diferencial dependiendo de las condiciones de irradiacion del medio, por
ultimo, el fendbmeno de nodrizaje tiene una influencia directa y determinante en el
proceso de disipacion térmica presente en esta especie.

Analisis de P. laevigata

El contenido de clorofila a+b presente en P. laevigata, resultd ser mas elevado del lado
sombreado de la planta en las diferentes condiciones de desarrollo: aislamiento,
asociacion y terrazas aluviales, asi se demostro que esta especie también respondio a
la condicion de luz y sombra, a pesar de que en esta planta no es tan marcado el
cambio en la intensidad de irradiacion como para la cactacea.

Las plantas que se desarrollan en la zona del jardin botanico, tanto aisladas
como asociadas, presentaron las mismas proporciones de clorofila a/b en la parte
iluminada y sombreada de la planta, asi como valores muy semejantes entre
aislamiento y asociacion, 2.8 y 2.7 respectivamente.

Comparando estos resultados con los obtenidos en N. tetetzo en condicion de
aislamiento, se puede establecer que en este estudio todas las plantas analizadas que
se desarrollan en el jardin botanico, mantuvieron una proporcion ligeramente inferior a
la reportada en plantas superiores para su desarrollo optimo, con excepcion de N.
tetetzo en asociacion, la cual si mantuvo precisamente esta proporcion; por una parte,
estos datos representan una evidencia directa de que las condiciones ambientales
extremas, someten a las plantas a diversos factores de estrés que repercuten en su
metabolismo, y ademas, demuestran que el fenomeno de nodrizaje atenua estos
factores de estrés, permitiéndole a las plantas huésped desarrollarse adecuadamente y
presentar una taza fotosintética mayor.

En el caso de P. laevigata desarrollada en las terrazas aluviales es importante
sefalar que, aqui fue donde se encontraron las concentraciones y proporciones de
clorofilas mas bajos para esta especie tanto en luz como en sombra; esto puede ser
consecuencia de la edad de las hojas, ya que en las terrazas aluviales la disponibilidad
de agua permite a la planta generar follaje nuevo durante la mayor parte del ano.
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El porcentaje de cada uno de los carotenoides en las distintas condiciones de
desarrollo e irradiacion, resultd ser homogénea en la mayoria de los casos. El pigmento
mas constante fue neoxantina, ya que en todas las condiciones constituyd el 11 %;
posteriormente [-caroteno presentd gran regularidad, ya que mostré las mismas
proporciones del lado iluminado al lado sombreado de la planta en todas las
condiciones de desarrollo, aunque entre estas si se observaron diferencias, pues las
plantas que se desarrollan en las terrazas aluviales aumentaron un 3% con relacion a
las desarrolladas en el jardin. Por su parte luteina presento diferentes valores en cada
condicion, que oscilaron entre 43 y 48%; sin embargo, el rasgo sobresaliente con este
carotenoide es su tendencia a disminuir en la parte iluminada de la planta en cualquier
condicion de desarrollo al igual que en N. tetetzo, semejando asi el comportamiento de
violaxantina; Bungard et al, (1999) han sugerido que la enzima violaxantin de-epoxidasa
utiliza también como sustrato a luteina, inclusive han planteado la existencia de un
nuevo ciclo de las xantofilas a través de esta via; los resultados obtenidos en P.
laevigata y N. tetetzo son nuevas evidencias que apoyan la existencia de este ciclo de
luteina.

Aunque la concentracion de violaxantina fue diferente de una condicion a otra, su
comportamiento a lo largo del dia si fue homogéneo, respondiendo al aumento en la
DFF disminuyendo durante las horas de mayor irradiacion, ademas de encontrarse
ligeramente mas concentrado en el lado sombreado de la planta. El incremento en la
irradiacion también origind el aumento en la concentracion de anteraxantina y
zeaxantina en todas las condiciones de desarrollo, sin embargo, el comportamiento de
ambos pigmentos a lo largo del dia resultdé ser muy heterogéneo, asi que no se pueden
establecer regularidades en el comportamiento diurno de estos pigmentos, la unica
variable que se mantuvo fue la alta concentracion de zeaxantina del lado iluminado de
las plantas, en todas las condiciones de desarrollo.

Es importante sefialar que el pool del ciclo de las xantofilas en esta especie se
encuentra fuertemente influenciado por el comportamiento de violaxantina, provocando
asi que exista una relacion inversamente proporcional entre el pool del ciclo y la DFF.
Por ultimo, los EPS obtenidos mostraron que en el caso de los individuos de P.
laevigata desarrolladas €en el jardin, la forma predominante del ciclo fué el di-epoxido,
ya que a pesar del incremento en la concentracion de zeaxantina durante las horas de
mavor irradiacion, el estado del ciclo mantuvo una predominancia de las formas mas
oxidadas. Esto indica que para esta especie el proceso de disipacion termica a traves
del ciclo de las xantofilas no es la principal estrategia de fotoproteccion; por las
observaciones realizadas en campo se considera que antes de esta, se podria
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encontrar el movimiento de las hojas para reducir la superficie de exposicion a la luz. En
cambio el EPS obtenido en P. laevigata desarrollado en las terrazas aluviales, es el
unico que mostro la suficiente desepoxidacion del ciclo para que predomine la forma
reducida durante las horas de mayor irradiacion, aunque no tan claramente como en N
tetetzo, esto puede tener relacion con la edad de las hojas, ya que al encontrarse
todavia formando pigmentos fotosintéticos es posible que necesite una mayor
concentracion de pigmentos fotoprotectores.

En resumen, el analisis de los resultados obtenidos permiten establecer, que
existen suficientes evidencias para confirmar la hipotesis sobre los beneficios que la
asociacion brinda a N. tetetzo, los cuales no sélo se limitan a la etapa de la germinacion
de las semillas y el desarrollo y establecimiento de las plantulas, sino que, contribuye a
disminuir los factores de estrés en los que crecen estas plantas, aun en etapas
avanzadas de su desarrollo; en particular el causado por exceso de irradiacion,
permitiéndole a la planta desarrollar una taza fotosintética mayor, repercutiendo asi en
su productividad. Al confirmar esta hipoétesis se sugiere que al lado de las adaptaciones
morfolégicas y mecanismos metabolicos, para evitar el estrés, se tomen en cuenta los
factores ecologico-evolutivos de las especies, como el nodrizaje.
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CONCLUSIONES

El fenémeno de nodrizaje contribuye a disminuir los factores de estrés en los que se
desarrolla N. tetetzo, aun en etapas avanzadas de su desarrollo.

El contenido de clorofila a + b fue mayor en la parte sombreada de la planta en ambas
especies y en todas las condiciones de desarrollo.

La proporcion de clorofila a/b fue ligeramente inferior a la reportada en plantas
superiores para su desarrollo 6ptimo, en todas las plantas analizadas, con excepcion de
N. tetetzo en asociacion.

El ciclo de las xantofilas mas desarrollado se presentd en N. tetetzo aislada en
condicion de luz.

El ciclo de las xantofilas menos desarrollado se presentd en N. tetetzo asociada del
lado sombreado de la planta.

Luteina disminuye en la parte iluminada de la planta en ambas especies y en todas las
condiciones de desarrollo.

Neoxantina constituye el 11 % del total de pigmentos en P. laevigata en todas las
condiciones de desarrollo.
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