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Resumen

Veintidos géneros de palmas nativas han sido reportadas para
México, entre ellas se encuentran Thrinax radiata Lodd. ex. J.A. y J.H.
Schult. y Coccothrinax readii Quero. Estas especies son caracteristicas
de las dunas costeras y su distribucion esta restringidas a la peninsula
de Yucatan y representan un aspecto economico para los pobladores
de la region debido a que sus hojas se usan para fabricar escobas, el
techado de palapas y con sus tallos se construyen trampas para
langostas. Debido a su uso extensivo y a la destruccion de su habitat,
estas palmas se consideran amenazadas desde 1994. Con el fin de
aprovechar mejor estos recursos y al mismo tiempo evitar su posible
extincion, se han propuesto planes de manejo sostenible, sobre todo
para T. radiata que es la especie mas afectada. Por lo tanto, el objetivo
del presente trabajo se enfoco al conocimiento de las caracteristicas
nutrimentales de ambas especies desde el punto de vista de su
capacidad competitiva en la absorcion de potasio (K*) y la estrategia de
utilizacion de los recursos minerales captados. La absorcion de K* por
las raices de ambas especies se midi6 basado en la absorcion de
rubidio (Rb"). Los resultados muestran que en ausencia de sodio (Na*)
la absorcién maxima (Ims) de Rb* es de 5 a 20 veces mayor para las
raices de C. readii en comparaciéon con las de T. radiata. Al probar la
absorcion de K* por T. radiata en presencia de Na* 50 mM, se observé
una absorcion 7 veces mayor que en su ausencia. Estos resultados
sugieren que esta especie requiere de la presencia de Na® para su

nutricion. Ambas especies movilizan fosforo (P), potasio (K') vy



magnesio (Mg?*) en sus hojas y acumulan calcio (Ca®*) en las hojas
mas viejas para su eliminacion. En general C. readii presenta mayores
concentraciones de P y Na* en hojas, raices y semillas, en tanto que el
contenido neto de K* es la misma para ambas especies. Solamente en
el caso de las semillas, 7. radiata presenta una mayor concentracion de
K*. Estos resultados sugieren que C. readii es una especie que
depende mas de la absorcion de los nutrimentos del suelo para su
subsistencia, en tanto que la estrategia de T. radiata esta dirigida hacia

el uso mas eficiente de los nutrimentos captados por sus raices.



Abstract

Twenty-two genera of native palm species have been recorded
for Mexico. Thrinax radiata Lodd. ex. J.A. y JH. Schult and
Coccothrinax readii Quero are species characteristic of the coastal dune
and their distribution is restricted to the Yucatan peninsula. The leaves
of these species are used in the manufacture of brooms and tatching,
and their trunks are used for building lobsters traps, so they posses an
economic aspect for the people of the region. Due to its extensive use
and their habitat destruction, they have been placed in the threatened
species list since 1994. Therefore, a sustainable management plan has
been propossed, specially for T. radiata, which is the more threatened.
The objective of this study is focused on the knowledge of the nutrient
characteristics of both species on their potassium (K") uptake
competitive ability and on their nutrient use strategy. The K™ uptake by
the roots of both species was assesed based on the rubidium (Rb")
uptake. The results showed that the maximum influx (/,.s) of Rb* was
five -to twenty- fold greater for the roots of C. readii compared with those
of T. radiata. When we tested the K’ uptake by T. radiata in the
presence of Na® 50 mM, we observed that the maximum influx was
seven fold higher than in its absence, which suggests that this species
requires Na* as a nutrient. In both species, phosphorus (P), potassium
(K*), and magnesium (Mg®") were remobilized between leaves and
calcium (Ca®") accumulates in the oldest leaves so it can be eliminated
when they drop. C. readii had a higher P and Na’ concentrations in

leaves, roots and seeds compared to T. radiata, while the net content of



K" was the same for both species. Conversely, T. radiata seeds had
higher K" concentration than C. readii seeds. These results suggest that
C. readii is a species that relies mainly on nutrient uptake from the soil

for survival, while T. radjata relies on more efficient use of nutrients.



Introduccion

México posee una de las floras mas ricas en el mundo debido a
la gran diversidad de condiciones ambientales que posee. Veintidos
especies de palmas nativas han sido registradas, entre ellas Thrinax
radiata Lodd. Ex. JA y JH. Schult. y C. readii Quero. Estas dos
especies de palmas caracteristicas de la duna costera son nativas de la
peninsula de Yucatan donde se encuentran restringidas, crecen en el
mismo habitat pero con diferentes microambientes. 7. radiata crece mas
tierra adentro, bajo condiciones de mayor humedad y en suelos con
materia organica debido a la mayor aportacion de sus hojas, mientras
que C. readii crece mas cercana al mar, en condiciones mas
oligotréficas. Ambas especies crecen en suelos con altos contenidos de
sales debido a la cercania con el mar.

Medina-Lara y colaboradores (1999) muestran que el aporte de
K" al suelo de T. radiata debido a la caida de sus hojas es 30 veces
mayor respecto a C. readii. Por otra parte, Pereyda (2000) reporta que
en el suelo que se encuentra influenciado por el dosel de T. radiata la
concentracion de K* en la solucion del suelo es del doble en
comparacién con la del suelo influenciado por C. readii. Por lo que T.
radiata contribuye de manera mas activa al reciclaje de nutrimentos y a
la formacién del suelo.

En este estudio se documentod que las plantulas de T. radiata
presentan una longitud radical cerca de 3 veces mayor que C. readil.
Por otra parte, estudios preliminares muestran que esta ultima presenta

micorrizaciéon en sus raices, lo que le provee de ventajas para la toma



de P de la solucién del suelo, lo que, a su vez, se refleja en la mayor
concentracion de este nutrimento en sus hojas. T. radiata crece en
grupos llamados "chitales” mientras que C. readii es una palma mas
solitaria. Las hojas de ambas especies se usan para la manufactura de
escobas y el techado de palapas, en tanto que los troncos de T. radiata
son usados para la construccién de trampas para langosta. Debido a
estos usos y a la destruccion de su habitat natural, estas especies han
sido catalogadas como amenazadas (NOM-059-ECOL, 1994; 2001),
ademas de que C. readii ha sido incluida en las listas de la Union
Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN, 1988) y en
la de la Secretaria de Conservacion de Jardines Botanicos (BGCS,
1989) de palmas raras amenazadas del nuevo mundo.

Ambas palmas son extraidas directamente de sus habitats, lo
que no permite la regeneracién natural de ambas especies (Olmsted y
Alvarez-Buylla, 1995; Calvo et al., 1999). Por ello se ha planteado un
plan de manejo sostenible para estos recursos, sin embargo, las
caracteristicas nutrimentales y estrategias de adaptacién y de
competitividad son desconocidos, de este modo, el presente trabajo se
enfoca al estudio de estas caracteristicas, tanto en la capacidad de
absorcion de K por sus raices como en la distribucion de P, K*, Mg®*,

Ca*" y Na® en sus hojas, raices y semillas.



Capitulo 1

Antecedentes

NUTRICION MINERAL DE PLANTAS

El efecto benéfico de adicionar elementos minerales (cenizas de
plantas o cal) a los suelos para mejorar el crecimiento de las plantas se
conoce en agricultura desde hace mas de 2 000 afios. Sin embargo,
hasta hace 150 anos la funcién de los elementos minerales como
nutrimentos para el crecimiento de las plantas era todavia motivo de
controversia. Con base en la determinacion de la composicién mineral
de varias especies de plantas, se ha determinado la composicion
quimica de éstas y se han encontrado al menos 60 elementos, algunos
de los cuales son esenciales para su crecimiento y desarrollo mientras
que otros muchos no lo son e incluso pueden resultarles toxicos
(Marschner, 1995).

Son 17 los elementos considerados como esenciales para la
mayoria de las plantas superiores. Con estos elementos, el carbono
(como COy), la luz y el agua, la mayoria de las plantas son capaces de
sintetizar todos los compuestos que requieren. El término "elemento
mineral esencial” fue propuesto por Arnon y Stout (1939). Estos autores
establecen que para que un elemento sea considerado como esencial

se deben considerar tres criterios:



1. En la ausencia de este elemento mineral, la planta es incapaz
de completar su ciclo de vida.

2. La funcién del elemento no es reemplazada por otro.

3. El elemento debe estar directamente involucrado en el
metabolismo de la planta (por ejemplo. como componente de
algun constituyente esencial, como una enzima -o debe ser
requerido para llevar a cabo algun paso metabdlico, como

una reaccion enzimatica).

De acuerdo a esta definicién, aquellos elementos minerales que
compensan el efecto téxico de otros o que simplemente los reemplazan
en alguna de sus funciones menos especificas, tales como el
mantenimiento de! potencial osmoético, no son esenciales, sin embargo,
pueden ser descritos como elementos benéficos. La lista de elementos
esenciales y benéficos se muestra en el Cuadro 1.

Los micronutrimentos son requeridos en pequenas cantidades, la
mayoria son predominantemente constituyentes de enzimas. En
contraste, los macronutrimentos forman parte de constituyentes
organicos tales como proteinas y acidos nucleicos o actuan como
agentes osmoticos. Estas diferencias en sus funciones se ven
reflejadas en las concentraciones promedio en los tejidos de plantas
provistas de una cantidad adecuada de nutrimentos (Marschner, 1995).

En general, existe una gran discrepancia entre la concentracién
de nutrimentos en el suelo, por un lado, y los requerimientos
nutricionales de las plantas, por el otro. Ademas, el suelo puede

contener altas concentraciones de elementos minerales que no son



requeridos para el

crecimiento de

las plantas, por lo que los

mecanismos por los cuales éstas toman nutrimentos deben ser

selectivos (Salisbury y Ross, 1994).

Cuadro 1. Clasificacién de los elementos esenciales y las concentraciones que
se consideran adecuadas en plantas superiores.

Simbolo

Forma

Concentracion en tejido

Clasificacion Elemento seco
quimico asimilable (mg kg") o,
Macronutrimento Nitrégeno N NO;, NH," 1.5E* 15
Fosforo P H.PO,, HPO,” 2 E° 0.2
Azufre S SO2 1E° 0.1
Potasio K K* 1E 1.0
Magnesio Mg  Mg* 2E° 0.2
Calcio Ca Ca* 5g° 0.5
Micronutrimento Hierro Fe Fe* Fe® 100 0.01
Manganeso  Mn  Mn® 50 5
Zinc Zn  zn* 20 2E"®
Cobre Cu Cu' Ccu® 6 6E*
Boro B H,BO; 20 2>
Molibdeno Mo  MoO 0.1 1E°
Cloro Cl Cr 100 0.01
Niquel® Ni N 0.1a1.0 1E®a1E*
Benéfico Sodio Na Na' 2E2a1E® 0.02a0.1
Silicio Si H4SiO, 5E°a15E*' 05a15
Cobalto Co 005202 5E%a3E®
Yodo |
Vanadio \%

Sin considerar a los elementos C, Hy O

 Brown et al., 1987.

Fuente: Salisbury y Ross, 1994; Marschner, 1995,
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LAS RAICES DE LAS PLANTAS

La funcién tradicional reconocida de las raices es la de anclaje
(Ennos, 1993; Ennos y Fitter, 1992) asi como la toma y el movimiento
longitudinal de agua y nutrimentos minerales (Clarkson, 1985;
Marschner, 1995). De manera general, los sistemas radicales estan
formados por dos tipos principales de raices: raices largas, las cuales
usualmente son gruesas y definen el amplio alcance del volumen de
suelo ocupado; y las raices cortas (finas) que surgen de las raices
gruesas o como ramificaciones de érdenes mayores (McCully, 1999). A
pesar de su apariencia, las raices finas son los sitios de mayor actividad

en la toma de agua y nutrimentos (Varney y Canny, 1993).

Transporte de iones a través de la raiz

Existen dos vias para el movimiento de iones y agua a través de
las raices: uno es por el apoplasto (a través de las paredes y los
espacios intercelulares) y el otro es de célula a célula por el simplasto a
través de los plasmodesmos (pasajes que conectan el citoplasma entre
células vecinas). En la via apoplastica el movimiento de los iones es
drasticamente restringido por las bandas de Caspari de las células de la
endodermis (Enstone y Peterson, 1997).

La via simplastica juega un papel clave para la nutriciéon mineral
de las plantas ya que el numero de plasmodesmos en una célula varia
considerablemente entre especies y entre tipos celulares. Por ejemplo,
es muy alto en las células endodérmicas debido a que en éstas

convergen las vias apoplastica y simplastica (Marschner, 1995).
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Transporte activo y pasivo

Las membranas celulares funcionan como barreras efectivas al
paso de iones y moléculas sin carga. Por otro lado, son también los
sitios de selectividad y transporte en contra del gradiente de
concentracion de solutos. Se reconoce generalmente que tales
procesos requieren, tanto de una fuente de energia que los impulse,
como de sitios de unién especificos en las membranas, llamados
acarreadores o permeasas (Pardee, 1967, Epstein, 1976).

Los solutos pueden estar mas concentrados de un lado de la
membrana (mayor energia libre) y difundirse de sitios de
concentraciones mayores a otros de concentraciones menores (0 de
sitios de mayor potencial quimico a sitios de menor potencial quimico).
Este transporte a través de la membrana, en el cual se reduce la
energia hasta alcanzar el equilibrio, en términos termodinamicos es un
transporte pasivo (Clarkson, 1977), que se da con la ayuda de
acarreadores, poros acuosos y canales de iones. En contraste, el
transporte en la membrana en contra de un gradiente de energia
potencial esta ligado directa o indirectamente a un mecanismo de
consumo de energia, o sea, a una 'bomba' en la membrana. Dado que
se requiere energia para el transporte de iones por estas proteinas, el
transporte es un proceso activo.

Existe una marcada relacion entre la toma de iones por
transportadores y la actividad de la ATPasa, con un acoplamiento
directo entre el consumo de energia en forma de ATP y el transporte

selectivo de los iones. Estos resultados demuestran que la toma de K

11



es un proceso de transporte activo que requiere de energia para

llevarse a cabo (Fisher et al. 1970).

Toma de nutrimentos a través de la membrana celular

Las microfotografias electronicas muestran que la mayoria de las
membranas bioldgicas son similares, sin importar el tipo de célula u
organelo del que se trate. Toda membrana consta en su mayoria de
lipidos y proteinas. Se conocen tres tipos de proteinas de membranas:
proteinas cataliticas, proteinas que forman canales, y proteinas
transportadoras. En conjunto, bombas, canales y acarreadores, se
denominan proteinas de transporte. Esta clasificacion esta basada en
las diferentes formas de energia requerida para el transporte de iones y
que incluyen a la energia de enlace quimico (ATP) utilizda por las
bombas; energia de los gradientes electroquimicos iénicos, requerida
por los acarreadores (simporte o antiporte) y los canales (uniporte)
(Sussman y Harper, 1989).

Los canales se pueden distinguir de los acarreadores i6nicos por
las mayores tasas de flujo de iones en varios 6rdenes de magnitud y el
movimiento de iones a través de la membrana por difusion. Los
acarreadores presentan comparativamente tasas menores de flujo de
iones y pueden facilitar su movimiento a través de la membrana ya sea
a favor o contra el gradiente electroquimico (Assmann y Haubrick,
1996). En el Cuadro 2 se comparan las tasas de flujo de nutrimentos de

las proteinas de transporte en las membranas de las células.
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Cuadro 2. Caracteristicas de las proteinas de transporte de nutrimentos en las
membranas de las células

Tipo de Tipo de . . .
. p - Tipo de Sentido de flujo del
proteina de energia Tasa de flujo
transporte requerida transporte transporte
Bombas Enlace quimico < 10? unidades s’ Transporte  En contra del
(ATP) bomba’ activo gradiente
Acarreadores Gradientes 10% a 10* unidades Difusion A favor o en contra del
electrogquimicos s™' acarreador” facilitada gradiente (simporte o
antiporte)
Canales Gradientes 10° a 10" unidades Transporte A favor del gradiente
electroquimicos s canal” pasivo (uniporte)
(difusién)

Basado en Sussman y Harper, 1989,

EL POTASIO EN LAS PLANTAS

Después del nitrégeno, el potasio (K*) es el nutrimento mineral
requerido por las plantas en mayores cantidades. Cuando existe una
deficiencia de potasio, el crecimiento de las plantas se ve retardado y
su movilizacién neta aumenta de las hojas maduras y tallos hacia las
hojas nuevas. Bajo deficiencia severa, estos o6rganos se vueiven
cloréticos cuando la intensidad luminica es baja. Sin embargo,
conforme la intensidad luminica aumenta se va desarrollando una
necrosis en ellas (Marschner y Cakmak, 1989).

La baja sensibilidad al estrés por sequia en plantas
suplementadas con suficiente potasio esta relacionada con factores
como su papel en la regulacion de la apertura estomatica, el cual es el
mecanismo de mayor contribucion en el control del régimen hidrico en

plantas superiores, y su importancia para regular el potencial osmotico
13



en la vacuola, o que mantiene un alto contenido de agua en los tejidos

aun bajo condiciones de sequia (Lindhauer, 1985).

Funcion

El K* posee un papel sobresaliente en las plantas, sobre todo en
las especies glucofitas, en las cuales el crecimiento y desarrollo se ve
inhibido por la presencia de NaCl. En estas plantas, este cation y sus
aniones acompanantes tienen una elevada contribucion al potencial
osmoético de sus células y tejidos (Hsiao y Lauchli, 1986). Por otro lado,
debido a su alta concentracion en el citosol y cloroplastos, el K’
neutraliza a los aniones macromoleculares solubles e insolubles
(aniones acidos organicos e inorganicos) y estabiliza el pH entre 7 y 8,
que es el 6ptimo para la mayoria de las reacciones enzimaticas.

Entre las diversas funciones del K* en las células vegetales, se
tiene que es requerido como agente catalitico para la activacién y
estabilizacién de enzimas y membranas (Sueiter, 1985); para la sintesis
de proteinas (Wyn Jones y Pollard, 1983), en el transporte membranal
(Cheeseman y Hanson, 1980), para el balance de cargas (Clarkson y
Hanson, 1980), en la osmoregulaciéon, generacién de turgencia y
mantenimiento de volumen (Raschke, 1979), y para el transporte de
nutrimentos y fotosintatos entre la raiz y las hojas (Lips ef al., 1987;
Touraine et al., 1988). Dada la importancia del K* en el correcto
funcionamiento de células y tejidos, y en la salud de las plantas en
general, a continuacién se discuten sus funciones de manera mas

detallada.
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Compartamentalizacion

La toma de K’ es aitamente selectiva y estd marcadamente
acoplado a la actividad metabdlica. Sin embargo, su
compartamentalizacion es especifica en el interior de las células. Los
analisis de las células del mesofilo en maiz muestran que la
concentracién de K* en el nucleo y en los cloroplastos es similar (180
mM) para ambos organelos. Esta concentracién es mayor que en el
citoplasma (150 a 160 mM), mientras que en |a vacuola se encuentra en
una concentraciéon de 93 mM (Pallaghy, 1973). Aunque dependiendo de
las condiciones pueden variar entre 10 y 200 mM (Hsaio y Lauchli,
1986) o aun alcanzar 500 mM como en las células guarda de los
estomas (Outlaw, 1983).

Se sabe que la mitocondria contiene K* y que lo transporta en
ambos sentidos a través de sus membranas aunque no se tienen
mediciones de su contenido en este organelo (Hanson y Koeppe, 1975).
En citosol y cloroplastos las funciones del potasio no son remplazadas

por otros cationes inorganicos como el sodio.

Activacion de enzimas

Un gran numero de enzimas son estimuladas o son dependientes
del potasio (Suelter, 1970). El potasio y otros cationes monovalentes
activan las enzimas induciendo en ellas cambios conformacionales. En
general, estos aumentan la actividad catalitica de las reacciones (V).
y en algunos casos también la afinidad por el substrato (K,;) (Evans y
Wildes, 1971).
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Otra funcién del potasio es la activacién de las bombas H’-
ATPasas unidas a la membrana. Esta activacién no solamente facilita el
transporte del potasio desde el espacio extracelular, hacia el interior de
las celulas radicales, sino que ademas convierte al potasio en el
elemento mineral mas importante en la extensidbn celular vy

osmoregulacion.

Sintesis de proteinas

El potasio es requerido para la sintesis de proteinas en
concentraciones mayores que para la activacién de enzimas (50 mM).
Es probable que el potasio esté involucrado en varios pasos en el
proceso de traduccion, incluyendo la union del RNAt a los ribosomas
(Wyn Jones ef al., 1979). En plantas C3, RuBISCO es la proteina
mayoritaria del cloroplasto. De manera concordante, la sintesis de esta
enzima se ve particularmente reducida bajo deficiencia de potasio y

responde rapidamente al suministro del mismo (Peoples y Koch, 1979).

Fotosintesis

En plantas superiores el potasio afecta la fotosintesis en varios
niveles. Es el contraion dominante para el flujo de H” a través de las
membranas tilacoidales inducido por la luz (Tester y Blatt, 1989) y para
el establecimiento del gradiente de pH transmembranal necesario para
la sintesis de ATP (fotofosforilacion), en analogia a la sintesis de ATP
en mitocondria.

El papel del potasio en la fijacion del CO, puede ser demostrado

claramente con cloroplastos aislados. Un aumento en la concentraciéon
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externa de potasio a 100 mM, estimula la fijacion de CO, por mas de
tres veces en cloroplastos intactos de espinaca. Por otro lado, el
ionoforo valinomicina, el cual evita el flujo pasivo de potasio en
biomembranas, reduce severamente la fijacion de CO,. El efecto de la
valinomicina puede ser compensado por altas concentraciones externas
de potasio (Pfliger y Cassier, 1977). Durante la deshidratacion, los
cloroplastos aislados pierden grandes cantidades de su potasio y la
fotosintesis disminuye; esta disminuciéon puede ser sobrellevada
suplementando altas concentraciones de potasio extracloroplastico
(Pier y Berkowitz, 1987).

Regulacion osmdtica

Un alto potencial osmotico en el estele de las raices es un
prerequisito para el transporte de solutos en el xiltema, regido por la
presion de turgencia y el balance hidrico. En principio, a nivel de células
individuales o en ciertos tejidos, el mismo mecanismo es responsable
de la extension celular y de varios tipos de movimientos (Hsiao y
Lauchli, 1986).

Extension celular

La extensidon celular implica la formacion de una vacuola central
grande la cual ocupa normalmente entre el 80 y el 90% del volumen
celular. Hay dos requisitos principales para que se dé la extension
celular: i) un aumento en la extensibilidad de la pared celular v, ii) la

acumulacion de solutos para incrementar el potencial osmético interno.
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En la mayoria de los casos la extension celular se da como
consecuencia de la acumulacién de potasio en las células.

Los resultados en la literatura sugieren que el potasio y los
azucares reductores actuan de manera complementaria para producir el
potencial de turgencia requerido para la extensién celular. La relacion
inversa entre la concentracion de potasio y el contenido de azucares, en
particular los reductores, en los tejidos, es un fenémeno ampliamente
distribuido (Pitman et al, 1971) y se puede observar durante el

crecimiento de tejidos de almacenaje.

Movimiento estomatico

En la mayoria de las especies, el potasio, asociado con un anion,
es responsable de los cambios de turgencia en las células guarda
durante el movimiento estomatico. Un aumento en la concentraciéon de
potasio en las células guarda aumenta su potencial osmoético resultando
en la toma de agua de las células adyacentes y un correspondiente
aumento de su turgencia que conduce a la apertura estomatica (Humble
y Raschke, 1971).

La acumulacion de potasio en la vacuola es balanceada por un
contraién, principalmente CI' o malato®, dependiendo de la especie y de
la concentracion de CI” en la vecindad de las células guarda (Raschke
et al., 1988). El cierre estomatico es inducido por la oscuridad o por el
acido abscisico (ABA) y estd asociado con una rapida pérdida de
potasio y aniones acompanantes de las células guarda. El cierre
estomatico estd asociado con un marcado incremento en la

concentracion de potasio y CI" en el apoplasma de las células guarda,
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por ejemplo, de 3 mM de K"y 4.8 mM de CI" en estomas abiertos a 100
mM de K" y 33 mM de CI' en estomas cerrados de Commelina

communis (Bowling, 1987).

Movimientos nasticos e inducidos por luz

En las hojas de muchas plantas, particularmente en el género
Leguminosae, las hojas re-orientan sus laminas fotonasticamente en
respuesta a sefnales de luz (hacia la fuente de luz). Estos movimientos
son dados a través de cambios reversibles de la turgencia en tejidos
especializados como 6rganos motores (o pulvino). Los cambios de
turgencia provocan una contraccidn o expansion de las células en
regiones opuestas del 6rgano motor llevando al correspondiente
movimiento de las hojas. En estos casos el K*, CI' y malato® son los
solutos involucrados en los cambios de osmoregulacién y de volumen.
El flujo de K™ hacia el interior de las células del pulvino provoca que
éstas se vuelvan turgentes y como resultado, se da el correspondiente
movimiento de apertura de las hojas. Con la pérdida de K* de las
células del pulvino se pierde la turgencia observandose el cierre de las
mismas (Satter ef al., 1988).

Transporte en floema

Esta funcion del potasio esta relacionada con la necesidad de
mantener un pH alto en los tubos cribosos para la obtencién de
sacarosa y la generacion del potencial osmatico en ellos que permite el
transporte de fotosintatos, desde los sitios de sintesis a los sitios de

utilizacién. Esto ha sido demostrado por Hartt (1969) en cana de
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azucar. En plantas con suficiente potasio, cerca de la mitad de los
fotosintatos -marcados con *“C- son exportados de la hoja a otros
organos a los 90 minutos de su aplicacion. Cerca del 20% de éstos se
movilizan al tallo para convertirse en el principal érgano de almacenaje
de esta planta. En contraste, en las plantas deficientes de potasio, las

tasas de exportacion son mas lentas, aun después de cuatro horas.

Balance catién-anion

Potasio es el catidon dominante en la compensacion de cargas
para el contra-balance de aniones inmoviles en el citoplasma, en los
cloroplastos y con bastante frecuencia para aniones moviles en las
vacuolas, el xilema y el floema. El papel del potasio en el balance
catién-anion se refleja también en el metabolismo del nitrato (NO3’), en
el cual, es con frecuencia el contraidon dominante para su transporte a
larga distancia en el xilema, asi como para su almacenamiento en
vacuolas.

Como consecuencia de la reduccién del NO; en hojas, se
requiere de la sintesis estequiométrica de acidos organicos para el
balance de carga y pH que resulta alterada por el potasio remanente.
Parte del malato de potasio recién formado puede ser movilizado a las
raices para la subsecuente utilizacion del potasio como contraiéon en las
células de las raices y para el transporte en xilema. (Jeschke et al,
1985).
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Distribucion
A nivel de planta

Los cambios observados en el follaje de las plantas en el
contenido y distribucion de K* dadas su posicidon y edad es debido a su
movilidad en el floema. En general, el contenido de K* en hojas (con
base a peso seco) se incrementa durante la expansion aicanzando un
maximo en aquellas totaimente expandidas y observandose una
reduccion en su contenido a partir de entonces (Wakhloo, 1980; Hill,
1980). La reducciéon en la concentracion de K en hojas viejas se
agudiza cuando la disponibilidad del mismo es una limitante (Wakhloo,
1980).

Debido al proceso de movilizacion existen gradientes de
concentracion de nutrimentos entre brotes y aun entre hojas
individuales de un msmo brote (Leuning et al, 1991). En arboles
perennes, donde las hojas se mantienen funcionales por mas de un
afo, la movilizacién de elementos como N, P, Ky Mg de las hojas viejas
a las mas nuevas o en crecimiento activo se puede dar mucho antes de
que empiece la senescencia (Helmisaari, 1992; Nambiar y Fife, 1987).
Debido a esta movilizacion y a sus efectos en los patrones de
distribucién, las hojas viejas o senescentes son la mejor opcién para
realizar los analisis del contenido de nutrimentos cuando se pretende
diagnosticar la deficiencia de los elementos moviles (N, P, K y Mg)
(Broschat, 1997).
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Absorcién de K* por raices

La toma de K* por las células de las raices se da esencialmente
a través del plasmalema. Se sabe que las raices de las plantas
superiores son capaces de absorber K* rapidamente de la solucion del
suelo y que en sus células el K' puede acumularse hasta
concentraciones que van de dos a tres 6rdenes de magnitud mayor que
la concentracion en la solucion del suelo. De este modo, la toma de K’
se da solamente si éste es transportado contra el gradiente de potencial
electroquimico (transporte activo), el cual estd en funcion de la
concentracion de K™ en ambos lados de la membrana (Dainty, 1862).

Esta diferencia de potencial electroquimico, entre el interior de la
célula y el medio externo, es creada por una bomba de protones (H*)
localizada en la membrana e impulsada por ATP (Hodges, 1973). La
hidrolisis de ATP a ADP y fosfato inorganico (Pi) resulta en la liberacion
de H" al medio externo. Este hecho polariza la membrana
incrementando la carga eléctrica negativa del lado interno de la célula,
esta carga atrae a los iones cargados positivamente, incluyendo K* y
otros cationes, los cuales son transportados hacia el interior de la
membrana por proteinas especificas.

La tasa de absorcion de K* por las raices (en umol cm™ h™') esta
influenciada por diversos factores como el contenido de K™ del tejido, su
concentracién en el medio externo, asi como la de otros iones con los
cuales compite (por ejemplo, Rb" y NH,*). La disponibilidad de energia
metabolica en forma de ATP y la magnitud de la diferencia en el

potencial electroquimico de la membrana plasmatica también son
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factores que afectan la tasa de absorcion. A continuacion se describe

cdmo dichos factores ejercen su influencia:

» La concentracion de K* en el tejido

La tasa de absorcion de K' en células radicales esta
regulada por el contenido de K* en los tejidos (Siddiqui y Glass,
1982; Glass, 1983). Inmediatamente después de que el
contenido de K" en el tejido se incrementa, la tasa de absorcién
por las raices disminuye. Dado que la determinacion de K* en el
tejido de las raices (u hojas) refleja principalmente su contenido
en la vacuola (la cual ocupa entre ei 70 y el 90% del volumen), y
dado que es poco probable que los niveles citoplasmaticos de K*
cambien en proporcion directa con los niveles vacuolares, parece
que los niveles de K* en la vacuola influencian de alguna manera

el transporte a través de ia membrana plasmatica.

La concentracion de K* en la solucion externa

En cuanto se incrementa la concentracion de K' en la
solucién externa se incrementa también de manera proporcional
la tasa de absorcion por las células radicales. Sin embargo, esto
ocurre solamente hasta cierto punto, después del cual, solo se
observan muy pequefos cambios en la tasa de absorcién en
respuesta a grandes incrementos en la concentracion externa.

Este tipo de respuesta es llamada de saturacion.
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» La disponibilidad energética (ATP) para la absorcion

A las concentraciones de K' a las que se encuentran
tipicamente las raices en la solucion del suelo (1 mM o menos),
la tasa de absorcion esta directamente relacionada con el
consumo de ATP en las células radicales (Petraglia y Poole,
1980). Muchas substancias (por ejemplo cianuro, oligomicina o
arsenato) o condiciones como bajas temperaturas o falta de
oxigeno que inhiben la absorcidn de K* por raices, lo llevan a
cabo reduciendo la sintesis de ATP en las células radicales
(Kochian y Lucas, 1983).

» El potencial electroquimico de la membrana plasmatica

Como en todas las células de las plantas, el citoplasma de
las células radicales es eléctricamente negativo (de 50 a 200 mV,
dependiendo de la especie de planta en estudio) respecto al
voltaje de la solucion externa. Esta diferencia en el potencial
eléctrico a través de la membrana plasmatica es generada, en
parte, por una bomba electrogénica impulsada por ATP. La
bomba electrogénica expulsa una carga neta positiva de la
célula, en forma de H’, generando la carga negativa en el
citoplasma. El citoplasma eléctricamente negativo atrae al
potasio cargado positivamente (K'), por lo que la energia
requerida para el transporte de K" al interior de las células a
través de la membrana plasmatica es obtenida a partir del ATP
(Mercier y Poole, 1980).

24



> El pH de la rizosfera

En general las células de las plantas, y en particular las de
la raiz bombean grandes cantidades de H® (producido por el
metabolismo acido organico) desde el citoplasma hacia el
espacio de la pared celular. Estos cambios de pH inducidos por
la raiz en la rizosfera estan bien documentados (Marschner y
Rémheld, 1983). Existe una marcada correspondencia entre el
bombeo de H* de las células radicales y la toma de K* por los
mismos (Glass y Siddiqui, 1982; Lauchli, 1984).

Transportadores de K en membrana

Estudios clasicos de la toma de K’ por raices presentan dos
componentes principales descritos como mecanismos de transporte de
alta-afinidad (mecanismo |) y de baja-afinidad (mecanismo Il) (Epstein,
1972). Estos dos mecanismos con parametros cinéticos diferentes
residen en la membrana plasmatica. El mecanismo de toma de K de
alta-afinidad se induce removiendo este nutrimento de la solucion, o
cuando la concentracidbn extracelular se encuentra en el rango
micromolar (uM). El mecanismo de baja-afinidad opera cuando la
concentracion extracelular de K* se encuentra en el rango milimolar
(mM).

El mecanismo de alta afinidad presenta caracteristicas de
saturacion en funcion de la concentracion externa de K'. Este
mecanismo probablemente constituye la ruta dominante para la toma de
K* dado que la concentracion de este ion en los suelos normalmente se

encuentra por debajo de 1 mM (Barber, 1981). Las tasas de toma de K"
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por el mecanismo de alta afinidad son extremadamente sensibles al
estado nutricional de las plantas; los valores de /., para la toma de K"
(®®Rb*) disminuyen y los valores de K, aumentan al aumentar el
contenido de este ion en las raices (Glass, 1976).

El mecanismo de toma de K* de alta afinidad estd mediado por el
transportador HKT1 (High affinity K Transporter 1, por sus siglas en
inglés) encontrado en trigo (Triticum aestivum), y esta acoplado a H* o
Na' (Schachtmann, 2000). Patrones de hibridacién de ARN In situ en
plantulas de trigo muestran que HKT1 se expresa en células corticales
de la raiz y en células adyacentes al tejido vascular en hojas, este
patron de expresion es un indicativo del papel de HKT1 en el transporte
de K* (Schachtmann y Schroeder, 1994).

En Eucalyptus camaldulensis se demostré que el transporte de
K* por el homélogo ECHKT1 es estimulado por Na* (Fairbain et al,
2000). Sin embargo, en Arabidopsis thaliana, el homoélogo AtHKT1 es
contrastante, ya que por medio de él se da la toma altamente selectiva
de Na* y la toma de K* de baja afinidad, en cuyo caso el flujo de Na* no
esta acoplado al transporte de K* o H" (Rus et al., 2001).

El mecanismo de la toma de K* de baja-afinidad presenta las
caracteristicas de transporte mediado por canales: es con frecuencia
no-saturable y ocurre en funciéon de la concentracion externa de K*. Es
inhibido de manera especifica por bloqueadores de canales de K’ y
parece no requerir de energia para su transporte. Este mecanismo
constituye el modo dominante de la toma de K* a concentraciones

superiores de 1.0 mM en solucion.
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Los primeros canales identificados en plantas fueron dos canales
de K" en A. thaliana; AKT1 (Arabidopsis K Transporter 1, por sus siglas
en inglés) por Sentenac y colaboradores (1992) y KAT1 (K channel
Arabidopsis thaliana 1, por sus siglas en inglés) por Anderson y
colaboradores (1992). La expresion de AKT2 (también llamado AKT3)
en tejido de floema sugiere un papel de canal de transporte de K* de
larga distancia (Marten et al., 1998). Tanto KAT1 como su homélogo el
KST1 (K channel Solanum tuberosum 1, por sus siglas en inglés)
(Muller-Rober et al., 1995), han sido utilizados como modelos, debido a
que son facilmente caracterizados en oocitos de Xenopus. Hartje y
colaboradores (2000) aislaron un canal de toma de K homélogo en
tomate llamado LKT1 (Lycopersicon K Transporter 1, por sus siglas en
inglés).

La investigacion sobre el transporte de K* muestra que éste es
mediado por mas de un tipo de transportadores; que su ubicaciéon en las
plantas es especifica y que esta relacionada con su funcién (Cuadro 2).
Se ha propuesto que este traslape en el funcionamiento de
transportadores estructuralmente distintos provee a las plantas de la
capacidad para transportar este nutrimento bajo condiciones muy
variables como diferencias en las concentraciones de K*, diferencias
energéticas, diferencias genéticas y la presencia de otros cationes que
pudieran bloguear este transporte o resultar toxicos para las plantas
(Schroeder et al., 1994).

Entre los transportadores que se expresan en raiz se encuentran
AKT1 (Sentenac et al.,, 1992, Lagarde et al.,, 1996), SKOR (Stellar K
Outward Rectifier, por sus siglas en inglés), HKT1 (Schachtmann y
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Schroeder, 1994; Rubio et al., 1995, Gassmann et al., 1996) y
miembros de la familia KUP/HAK (Kim et al., 1998; Fu y Luan, 1998;
Rubio et al, 2000). SKOR es estructuralmente similar a AKT1, sin
embargo, se ha demostrado que éste transporta K™ hacia el exterior de
las células, de tal manera que se piensa estd involucrado en su
transporte del exterior de las células de la estele hacia el xilema
(Gaymard ef al., 1998).

Se han reportado otros transportadores como el OsHKT1 que fue
aislado de arroz (Oryza sativa) y que tiene una secuencia de
permeabilidad Rb* > Cs* > Na® > K* > Li* en oocitos de Xenopus. Esto
sugiere que OsHKT1 funciona como un transportador de cationes

alcalinos en general (Golldack et al., 2002).
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Cuadro 3. Genes de transportadores de K’ clonados en plantas y sus
caracteristicas funcionales que han sido identificados a nivel

molecular.
Tamano
Gene Especie Homologia de I,a Localizaciéon Funcion Referencia
proteina
(kDa)
KAT1 Arabidopsis Canal 78 Células Canal Anderson
thaliana (Shaker) guarda y rectificador de et al., 1992
tejido toma hacia el
vascular interior.
AKT1 Arabidopsis Canal 954 Epidermisy  Canal Sentenac
thaliana (Shaker) corteza de rectificador de et al., 1992
raiz madura. toma hacia el
interior
HKT1 Triticum 58.9 Cortezade la Transportador Schachtma
aestivum raiz y tejido de alta- nny
vascular afinidad. Schroeder,
1994
AKT2 Arabidopsis Canal 91.3 Hoja Cao et al,
thaliana (Shaker) 1995
KST1 Solanum Canal 78 Células Canal Mueller-
tuberosum (Shaker) guarda, yema rectificador de R&ber et
floral y hojas. tomahaciael al, 1995
interior.
SKT1 Solanum Canal 92 Fragmentos  Canal Zimmerma
tuberosum epidérmicos  rectificador de nn ef al.,
de hojasy en toma haciael 1998
raices. interior.
SKOR Arabidopsis Canal 93.8  Solamente en Canal Gaymard et
thaliana (Shaker) raices. En en- rectificador de al., 1998
dodermis, pe- flujo hacia el
riciclo y estela exterior
LKT1 Lycopersicon Canal 99.5 Pelos Canal Hartje et
esculentum (Shaker) radicales, raiz rectificador de al., 2000
y hojas toma hacia el
interior.
VFK1 Vicia faba Canal Cotiledones, Canal Ache et al.,
(Shaker) flores, tallos y recuperador 2001
hojas. En
floema

Adaptado de Schachtman, 2000; Schachtman y Liu, 1999; Smart et a/., 1996.
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Cinética de la foma de nutrimentos

Las membranas celulares de las raices presentan baja
permeabilidad por los iones y un alto grado de selectividad en su
transporte, por ejemplo, el transporte selectivo de K* respecto a Na’
(Epstein, 1972). Esta selectividad condujo al concepto del transporte de
iones por acarreadores (Epstein, 1376). La toma de iones y su
regulacion presentan caracteristicas de una cinética de saturacién en
cuanto al transporte de éstos a través de las membranas celulares en
las raices. Este transporte es descrito por la ecuacion de Michaelis-
Menten (1913).

Absorcion = - C (1)
+C

m

Donde /s« €s un factor que denota la tasa maxima de transporte
cuando todos los acarreadores se encuentran ocupados; K, es la
constante de Michaelis y es igual a la concentracién del ion a la mitad
de la tasa maxima de transporte (/masx). El valor de K, denota la afinidad
de los transportadores hacia el ion (Marschner, 1995); cuanto menor es
el valor de la K,,, mayor es la afinidad de los transportadores hacia el
ion. Dicho de otro modo, un valor bajo de K, significa una mayor
sensibilidad para la toma de los iones, Io que implica que los
transportadores son activados a pesar de las bajas concentraciones de
un nutrimento en la solucion. Dentro de limites razonables, éste valor se
mantiene constante independientemente del numero de acarreadores

presentes en las membranas (Salisbury y Ross, 1994).
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El valor de /.« €s determinado por el numero de transportadores
presentes en la membrana y por las caracteristicas intrinsecas de
éstos. Cuanto mayor es el numero de transportadores, mayor es el
valor de /nax, @sumiendo que la concentracion del ion en la solucidn sea
el factor limitante. Con base en las curvas de saturacion, en general se
acepta, gue las isotermas de la toma de iones indican la existencia de
un numero finito de transportadores en la membrana (Jensén et al.,
1987).

Es posible que bajo condiciones de campo, las diferencias en los
valores de estos parametros sean un reflejo de las diferencias en la
capacidad competitiva de las plantas. Poco se sabe acerca del control,
ya sea genético o ambiental, de 1a /max ¥ 12 Kp. Sin embargo, existe
evidencia de que la K, se encuentra bajo control genético y ambiental y
que plantas expuestas a concentraciones de nutrimentos cercanas a su
Km crecen a tasas relativamente altas cuando no existen otras
limitaciones (Bloom et al., 1993). Imsx ha recibido mayor atencion que
Km, debido probablemente a que es mas facil de medir y a que es
altamente responsivo a desequilibrios entre la tasa de toma de

nutrimentos y la demanda de los mismos (Comerford et al., 1994).

Factores que afectan la Ima ¥ la Ky en la toma de K*
Los factores que influencian la relacion entre la toma de los
nutrimentos y su concentracion en solucion, descritos como /max Y K,

son:
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La edad de la planta
Conforme las plantas anuales se van haciendo viejas, la

absorcién de K* se reduce (Mengel y Barber, 1974).

La temperatura
Para cada especie existe una temperatura media a la cual
la Imax alcanza su valor maximo, temperaturas por arriba o debajo

de la 6ptima reducen este valor (Barber, 1985).

El cultivar
Existen diferencias entre cultivares que en ocasiones

estan relacionadas con la morfologia de la raiz (Barber, 1985).

La especie

Los requerimientos nutricionales varian para cada especie,
ésta es una de las razones por las cuales algunas especies
pueden crecer en suelos pobres en K' mientras que otras no
(Mengel, 1983).

Especies de cultivo vs especies silvestres

La literatura sobre la toma de nutrimentos ha sido dominada por

estudios llevados a cabo con especies agricolas creciendo en
condiciones de altos niveles de nutrimentos. Estos estudios revelan que
la cinética en la toma de nutrimentos por las raices es un factor
determinante en su adquisicion. Sin embargo, tal y como Chapin (1980)

ha senalado, se debe tener mucho cuidado cuando se extrapolan estos
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resultados a especies silvestres, mas aun si se encuentran en su
ecosistema natural bajo condiciones de ambientes pobres en
nutrimentos.

La adquisicion de nutrimentos en habitats naturales pobres,
depende de las caracteristicas fisicldégicas y morfologicas de las
plantas. Los rasgos morfoldgicos son especialmente importantes para la
adquisicion de nutrimentos que se difunden lentamente en el suelo,
como el fosforo (Aerts y Chapin, 1999). Estos rasgos morfologicos
varian desde aquellos que operan a nivel de planta (relacién follaje/raiz)
a aquellos que operan a nivel celular (densidad de pelos radicales).

Ya ha sido demostrado que en micrositios con alta disponibilidad
de nutrimentos las raices de las especies de rapido crecimiento
reaccionan rapidamente aumentando la velocidad de toma (Caldwell et
al, 1996). Esto representa una ventaja competitiva para tales especies,
ya gue bajo estas condiciones, pueden agotar los nutrimentos en el
suelo antes que las especies de lento crecimiento tengan acceso a los
mismos.

Por otro lado, las especies de lento crecimiento que habitan sitios
pobres en nutrimentos, generalmente no desarrollan velocidades de
absorcion elevadas debido precisamente, a la baja disponibilidad de
nutrimentos y a que los iones en la solucién del suelo en la zona de
agotamiento tienen que difundirse hacia las raices. Esto implica que el
factor limitante para la toma de nutrimentos en estos sitios no es la
cinética de toma, sino la tasa de difusién de los iones en la solucion del
suelo. De este modo, las especies que presentan elevadas tasas en la

velocidad de absorcion de nutrimentos (por lo general especies
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cultivables) enfrentan una desventaja en sitios pobres en nutrimentos,
ya que dichas velocidades no conducen necesariamente a elevadas
tasas de absorcidn, pero si a elevados costos de carbono por la

construccion de bombas de H* y proteinas (Aerts, 1999).

Sintomas de deficiencia en palmas

Las palmas son susceptibles de presentar deficiencias de K*
debido quizas a sus elevados requerimientos (Von Uexkll, 1985). Los
sintomas de la deficiencia de K varia entre especies, pero siempre se
manifiesta primero en las hojas mas viejas o senescentes. Las pinas de
algunas palmas, como Dictyosperma album, se vuelven moteadas, con
puntos amarillentos que se ven translucidos cuando se miran desde la
parte abaxial. En otras, como Arenga spp y Roystonea spp, los
sintomas en las hojas mas viejas aparecen como la necrosis marginal o
apical de las pinas, presentando poco o nulo punteado amarillento
(Broschat, 1991).

En Caryota mitis, €l moteado clorético es minimo o inexistente,
pero sintomas tempranos de deficiencia de K* aparecen como bandas
necroticas en las pinas. En otras muchas especies, incluyendo Cocos
nucifera, Elais guinensis, Neodypsis decaryi, Chamaerops humilis,
Chrysalidocarpus spp, Livistona mariae, y Hyophorbe verschafeltii, los
sintomas tempranos aparecen como moteados amarillos translicidos o
naranjas en las pinas y pueden estar acompanados por punteados
necroticos. En palmas con deficiencia severa pueden estar presentes

necrosis marginal, apical o ambas al mismo tiempo. Las hojas y pinas

34



mas severamente afectadas pueden estar compietamente necroticas y
marchitas en apariencia (Broschat, 1991).

Usualmente los sintomas visuales de deficiencia de K' son
bastante claros por lo que muchas veces esta técnica es suficiente para
su diagnéstico. Sin embargo, el analisis de nutrimentos en las hojas es
de gran ayuda, como en el caso de Phoenix donde la deficiencia de K"
se asemeja a la deficiencia de Mg?, o en Caryota donde los sintomas
de deficiencia de K* son similares a aquellas enfermedades que se

manifiestan con punteados en las hojas (Broschat, 1991).

JUSTIFICACION DEL ESTUDIO DE K* EN PALMAS

En la ultima década se han llevado a cabo una considerable
cantidad de investigaciones sobre los mecanismos fisiologicos y
moleculares relacionados con la adquisiciéon y uso de los nutrimentos
minerales. Estas investigaciones se han realizado sobre todo en
especies de cultivo como maiz, arroz, tomate, cebada y trigo entre
otros. Sin embargo, existen muy pocos trabajos que permitan
comprender las caracteristicas y mecanismos desarrollados por las
especies silvestres para establecerse y competir exitosamente en su
habitat natural en condiciones de baja disponibilidad de nutrimentos.

En el caso de las palmas, se sabe que las especies cultivadas,
como la palma aceitera y el cocotero, presentan elevados
requerimientos de K (Von Uexkiill, 1985). El K* es el nutrimento

mineral mas importante en estas especies con requerimientos de entre

35



16 y 43 kg ha” aplicados en forma de fertilizante para producir 1
tonelada de lipidos (Ochs y Ollagnier, 1977). La nutricion de K en
palmas es importante si se considera que estas especies contribuyen
con aproximadamente el 22% de la produccion mundial de aceites
vegetales (Von Uexkuli, 1985).

Por otro lado, las palmas son utilizadas ampliamente como
plantas de ornato. Broschat (1984, 1990, 1991) encontr6 que la
deficiencia de K" en ellas es un factor comun. Este mismo autor sefiala
que la deficiencia de K" es capaz de matar a las palmas si no son
tratadas adecuadamente. Ademas, las plantas afectadas tienden a
producir menos hojas.

Para las palmas Thrinax radiata y Coccothrinax readii, Ayora y
Orellana (1993) documentaron que su patron de distribucion en la duna
costera de la Peninsula de Yucatan esta influenciada por el K*. La
elevada correlacién en el contenido de este ion en el suelo donde
crecen estas especies ha sido comprobada por Quintal (2000) y por
Pereyda (2000), quienes encontraron que la solucion del suelo en la
que crece Thrinax radiata posee el doble de K* en comparacion con la
solucién del suelo en la que crece Coccothrinax readii.

Se ha encontrado que la concentracién de K' en las hojas de
estas palmas presenta un gradiente de distribucion, donde la hoja de
formacion mas reciente es la que presenta la concentracidon mas alta,
mientras que para el resto de las hojas se observa una reduccion
gradual con la edad. La hoja senescente es la que presenta la menor
concentracion. Este patrén es similar tanto para T. radiata como para C.

readii. A pesar de que para ambas especies, las hojas senescentes son

36



las que presentan el menor contenido de K', el aporte de este
nutrimento por la caida de las hojas de T. radiata es aproximadamente
30 veces mayor que el de C. readii (Medina-Lara et al, 1999).

En otro estudio, Guillen (2001) reporta que la concentracién de
K* en las hojas de palmas adultas y jovenes de T. radiata siempre es
mayor que en las de C. readii. La tasa de movilizacion de K* en estas
especies es mayor del 90%. Aunque la tasa de movilizacion de K* en
las hojas de las palmas jovenes es mayor respecto al de las palmas
adultas en T. radiata, mientras que en C. readii es similar para ambas
edades (Sosa, 2002).

DESCRIPCION DE LAS ESPECIES EN ESTUDIO

Thrinax radiata y Coccothrinax readii se distribuyen en la duna
costera de la Peninsula de Yucatan y forman parte de la vegetacion de
matorrales altos con palmas (Espejel, 1986; Orellana y Ayora, 1993),
aunque también se encuentran en selvas baja y mediana
subperennifolia (C. readii) y subcaducifolia (7. radiata) (Orellana, 1992).
Ambas crecen preferentemente en condiciones de suelo calcareo y con
altas concentraciones de sales (Read, 1975; Quero, 1980). Aunque las
dos especies se encuentran distribuidas en el mismo habitat, crecen
bajo diferentes microambientes (Espejel, 1986) ya que C. readii crece
en condiciones mas oligotroficas mientras que 7. radiata se desarrolla
en condiciones con mayor cantidad de materia organica debido a la

mayor aportacién de la caida de sus hojas (Ayora y Orellana, 1993).
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El género Coccothrinax se distribuye en las Antillas y Florida. En
México esta representado por una sola especie: Coccothrinax readii,
cuya distribucion esta restringida a la Peninsula de Yucatan (Quero,
1980). T. radiata se distribuye en Jamaica, Haiti, Cuba, México y Florida
(Read, 1975). En México su distribucién esta limitada a la Peninsula de
Yucatan (Espejel, 1984).

Thrinax radiata (Lodd ex J.A. & J.H Schult).

Es una palma mediana solitaria, nativa de la Peninsula de
Yucatan, llega a alcanzar hasta 15 m de altura, pero generaimente es
de menor tamano. Presenta entre 10 y 15 hojas en forma de abanico de
aproximadamente 120 cm de diametro, el peciolo mide por lo general
de 50 a 100 cm. La inflorescencia es interfoliar con gran cantidad de
flores pequenas color crema pediceladas perfectas, de alrededor de 5
mm de largo con 7 estambres con anteras biloculares basifijas. El fruto
es globoso de color verde durante la inmadurez y blanco cuando
maduro. La semilla es lisa, de color café claro brillante y esta
completamente perforada. La fructificacion tiene lugar casi todo el afio.

Su nombre comun es Chif (Quero, 1992).

Coccothrinax readii (Quero).

Es una palma solitaria pequena, mide de 1 a 5 m de alto, su
tronco es delgado de 3 a 5 cm de diametro de color café grisaceo y una
pequena corona abierta de 9 a 16 hojas palmadas en abanico. Las
hojas son de color verde oscuro en la superficie adaxial y presentan un

color plateado en la superficie abaxial. La lamina de la hoja mide entre

38



40 y 110 cm de diametro. El peciolo mide hasta 1 m de largo. La
inflorescencia es interfoliar de 40 a 85 cm de largo, muy delgada con
flores fragantes color blanco crema. Los frutos son subglobosos vy
carnosos, de color purpura-negro cuando son maduros. Las semillas
son cafés subglobosas cerebriformes. La floracion y la fructificacion se
dan practicamente todo el ano. Su nombre comun es Knac's 6 Knakas
(Quero, 1992).

Importancia
Palmas nativas

Una causa importante de la reduccién en la poblacién de
especies nativas es su explotacion masiva, en particular los cactus,
orquideas y palmas, son sobrecolectadas. Una manera de resolver este
problema, o al menos reducirlo, es mediante la implementacion de
programas de manejo y conservacion. Para lograr esto, es de primordial
importancia conocer los aspectos biologicos y nutricionales de tales
especies asi como las caracteristicas del ecosistema en el cual crecen
(Duran, 1995).

Bajo este contexto, muchas de estas especies son consideradas
actualmente como vulnerables, amenazadas o en peligro de extinciéon
(Quero, 1992). Las palmas Thrinax radiata Lodd ex. J. A. & J.H. Schulty
Coccothrinax readii Quero, se consideran amenazadas desde 1994
(NOM-059-ECOL; 2001), debido a que ambas especies son extraidas
directamente de sus habitats, impidiendo asi la regeneraciéon natural de

sus poblaciones.
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Olmsted y Alvarez-Buyla (1995) reportan que en la dinamica
poblacional para ambas especies, la supervivencia de los aduitos es
muy sensible a los cambios en su estructura poblacional y que los
tiempos requeridos para recuperar una poblacidon de 400 palmas
adultas por hectarea, bajo condiciones naturales, va de 47 a 84 anos
para T. radiata y de mas de 100 anos para C. readii. Estos tiempos de
recuperacion enfatizan la importancia en el cuidado que se debe tener
antes de extraer las palmas de su habitat natural.

Calvo y colaboradores (1999) reportan que la demanda actual de
T. radiata es de 70 000 tallos afio™'; lo que confirma que la presion de
extraccion sobre esta palma es fuerte y se concluye que si la extraccion
de individuos adultos contintia, se perturbara la regeneracion natural de
estas especies, con la consecuente desaparicion de las poblaciones
naturales. A pesar de que para C. readii no existen estudios de este
tipo, ya ha sido incluida en las listas de palmas raras y amenazadas del
nuevo mundo de la International Union for the Conservation of Nature
(IUCN, 1988) y de la Botanical Gardens Conservation Secretariat
(BGCS, 1989).

Usos

Los troncos de Coccothrinax readii se utilizan para las paredes
de construcciones rusticas y viviendas, ya que son lisos y derechos, en
tanto que las hojas se emplean para el techado de casas y palapas, asi
como en la elaboracion de escobas (Olmsted y Ercilia, 1988; Quero,
1992a; Orellana y Duran, 1992). Esta especie tiene ademas un gran

potencial como planta ornamental, ya que puede utilizarse en sitios
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ablertos como parques, avenidas y jardines, asi como en la decoraciéon
de interiores, ya que tiene un buen crecimiento tanto en sol como en
sombra (Duran et al., 2000).

Thrinax radiata ha sido utlizada tradicionalmente en la
construccion de viviendas rusticas: las hojas se utilizan para el techado
de las casas y los troncos para las paredes. Ademas, con los troncos se
construyen trampas (llamadas "sombras") para la captura de langostas
(Olmsted y Ercilla, 1988). Las hojas también se utilizan para la
elaboracion de escobas (Quero, 1992a). Al igual que C. readii, esta
especie tiene un gran potencial como planta de ornato. Sin embargo,
son pocos los ejemplares que se pueden encontrar en viveros y en
muchos de los casos estos ejemplares han sido extraidos directamente
de su medio natural. 7. radiata crece bien tanto en sombra como en sol
y puede utilizarse en parques, avenidas y jardines, asi como en la
decoracion de interiores. Por lo general estas palmas requieren de poco
cuidado (Duran et al., 2000).
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OBJETIVOS

Objetivo general
Evaluar la capacidad de absorcion de K asi como la
movilizacién interna de algunos recursos nutrimentales en
Thrinax radiata y en Coccothrinax readii.
Objetivos especificos
a) Cuantificar la absorcion de Rb* (K") por las raices de Thrinax
radiata y Coccothrinax readii mediante los parametros /pa y K

de la ecuacion de Michaelis-Menten.

b) Medir la concentracién de P, K, Ca, Mg y Na, en hojas, raices y

semillas de Thrinax radiata 'y Coccothrinax readii.

¢) Estudiar la tasa de movilizacién de P, K, Ca, y Na en las hojas

de Thrninax radiata 'y Coccothrinax readii.
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ESTRATEGIA EXPERIMENTAL

El rubidio (Rb*) como analogo de potasio (K”)

A pesar del mayor peso molecular del Rb* respecto al K*, ambos
comparten muchas similitudes. Las relaciones quimicas entre Rb”™ y K,
con radios ionicos de 0.149 y 0.133 nm respectivamente, proveen las
condiciones para la sustitucion de K* por Rb* en minerales comunes
como la muscovita y la biotita. El comportamiento en la captacion de
ambos iones por las raices de las plantas se considera similar, ya que
el Rb” no es discriminado durante este proceso (Hafez y Stout, 1973).

Se ha sugerido que los analisis de Rb* en hojas pueden ser
usados como un método para estimar estados tempranos de deficiencia
de K* en plantas que crecen en suelos acidos ya que en Carex pilulifera
existe una relacion entre la disponibilidad de K* en el suelo y la
absorcién de Rb* (Drobner y Tyler, 1998).

Por otro lado, se han encontrado semejanzas entre ambos iones
para la activacion de ciertas enzimas. Las concentraciones de K* y Rb"*
requerida para la activacion de la triptofanasa son similares, asi como
también son similares los valores de /. Yy de K, tanto por K* como por
Rb*, por S-ortonitrofenil-L-cisteina (Suelter y Snell, 1977). La actividad
de la almidon sintasa es similar al utilizar K o Rb* para su activacion
(Nitsos y Evans, 1969).

Estas relaciones han justificado el uso de Rb™ como marcador de
K* en estudios de absorcion por raices (Jensén y Petterson, 1978;

Murphy, et al., 1995);, aun en condiciones de campo (Tyler, 1982; 1983).
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Capitulo 2

ABSORCION DE Rb* (K*) POR RAICES DE

Thrinax radiata Y Coccothrinax readii

Introduccioén

El conjunto de procesos que describen la disponibilidad de
nutrimentos para las raices de las plantas consta de tres fases que se
dan de manera simultanea: i) su liberacion de las formas sdlidas a la
solucion del suelo, i) su movimiento hacia las raices a través de la
solucion del suelo, y iii) su absorcidn a partir de la superficie de las
raices (Barber, 1984). Este ultimo aspecto esta intrinsecamente
relacionado a la demanda de nutrimentos por parte de las plantas.

Una vez que los nutrimentos llegan a la superficie de las raices
(por difusién o flujo de masa) es entonces que se puede dar su
absorcién (Comerford, 1999). La tasa de absorcién que describe el flujo
de iones hacia la raiz en relacién con la concentracion externa del
nutrimento puede ser descrita a través de los parametros /. y Kn de la
ecuacion de cinética de Michaelis-Menten (Epstein, 1972).

Mucha de la investigacion sobre la absorcion de nutrimentos y
agua ha sido llevada a cabo en especies anuales, cultivables, o en
ambas, sobre todo bajo condiciones de alta disponibilidad de agua y
nutrimentos. Sin embargo, se sabe muy poco sobre la absorcién de

agua y nutrimentos por las raices de especies perennes y ain menos
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de especies silvestres (George y Marschner, 1996). Este capitulo

describe la absorcién de nutrimentos en 7. radiata y C. readii.

Objetivo especifico
Cuantificar la absorcion de Rb* (K*) por las raices de Thrinax radiata y
Coccothrinax readii mediante los parametros Insy Y Km de la ecuacidn de

Michaelis-Menten.

Metodologia
Germinacion

Se colectaron frutos maduros de T. radiata y C. readii de la duna
costera de San Benito, Yucatan. Estos frutos fueron llevados al
laboratorio secados a la sombra sobre papel por dos semanas. Ya
secos, se obtuvieron las semillas y se remojaron en una soluciéon de
acido giberélico (AGs) al 1% por 48 horas. Transcurrido este tiempo, las
semillas fueron sembradas en charolas de plastico utilizando arena
como substrato. Las charolas se cubrieron con un plastico negro y se
depositaron en un cuarto a temperatura promedio de 27 °C y humedad
relativa de 60%. Las semillas fueron regadas con agua de Ia llave cada
segundo dia hasta su germinacion. Las plantulas obtenidas fueron
transplantadas en bolsas negras de plastico en una mezcla de
arenaltierra (luvisol) en proporcion 2:1 y llevadas al invernadero hasta el

momento de su utilizacion.
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Absorcion

La determinacion de los parametros de Michaelis-Menten /na y K,
para la toma de Rb” (K") se lievd a cabo por el método de agotamiento
propuesto por Claassen y Barber (1974). Para ello, se tomaron 4
plantulas de cada especie de 20 meses de edad, de 20 cm de altura y
con 5 hojas en promedio. Se limpiaron las raices del sueio adherido con
agua de la llave y luego con agua destilada, inmediatamente después
fueron puestas en una bolsa de plastico conteniendo 300 cm® de
solucion de Hoagland al 20% libre de K*, con aireacion y en un
fotoperiodo de 16 horas (17.3 + 0.2 pmol m? s de flujo foténico). Este
periodo libre de K* fue por 24 h a una temperatura de 27 °C y humedad

relativa del 60%.

Experimento 1: Absorcién de Rb* (K*) en ausencia de Na*

Pasadas las 24 horas en ausencia de K*, se cambio la solucion libre
de K* por una solucion modificada de Hoagland al 20%, pH 6.7, con Rb
30 uM 6 30 mM (como RbCI); Ca 5.0 mM (como CaCl,); P 6.45 uM
(como NH4H,PO,). A partir de este momento se tomaron 500 pL de la
solucion a intervalos de 4 h durante 72 h. Por cada muestra tomada se
repuso la misma cantidad con agua destilada con el fin de mantener el
volumen constante en el sistema. La luz se mantuvo continua durante

todo el experimento.

Experimento 2: Absorcion de K* en presencia de Na*
Se llevo a cabo bajo las mismas condiciones que el experimento 1.

Excepto que se utilizé 30 pM K* (como KCI) en lugar de Rb* y se
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adicion6 15 0 50 mM de Na® (como NaCl). Estas concentraciones de
Na® obedecen a las concentraciones bajo las cuales crecen, en su

habitat natural, ambas especies.

La concentracion de K* y Rb* para cada alicuota se determind por
Espectroscopia de Absorcidon Atomica (EAA) con un espectrémetro
Perkin Eimer 3100™ a longitudes de onda de 766.5 nm para K* y de
780 nm para Rb” de acuerdo al manual de operacion de Perkin Elmer.

Una vez finalizado el periodo de absorcién, las palmas fueron
retiradas de la solucion y las raices fueron escindidas, separadas y
colocadas sobre una ventana de acrilico transparente para su
digitalizacién. La longitud radical de ambas especies fue determinada
mediante el programa RootEdge (Ewing, T. [ISUFR] y T. Kaspar
[USDA-ARS], 1995%).

Con los datos obtenidos se construyeron curvas de agotamiento
del nutrimento remanente en la solucién a través del tiempo, estas
curvas fueron ajustadas a la ecuacion cinética de Michaelis-Menten
(Claassen y Barber, 1974). La In, ¥ la K, se determinaron por el
método de minimos cuadrados utilizando el programa KyPlot (Koichi
Yoshioka Versién 2 Beta 1997-2000°).
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Resultados
Las curvas de absorcién de Rb™ (K*) se muestran en las Figuras

1y 2. La Inax para Thrinax radiata fue de 2.08 x 10 umol cm™ s™

)

mientras que para Coccothrinax readii 1a Iy, fue de 10.18 x 10 umol
1

cm”' s7. La K, fue de 1.03 mM para ambas especies para el

experimento realizado con Rb* 30 mM (Figura 1).
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Figura 1.- Absorcion de Rb* (K*) por las raices de Thrinax radiata y Coccothrinax
readii en condiciones de invernadero. Las rafces fueron expuestas a una solucion
modificada de Hoagland al 20%, pH 6.7, con una concentracion inicial de Rb* 30 mM.

El experimento fue conducido durante 72 h. Las barras en las curvas representan el
error estandar (n=4).

Para analizar la absorcion de Rb" en condiciones de baja
concentraciones (rango micromolar), se probo la absorciéon por las

raices de ambas especies con una concentracion de Rb* 30 uM. Bajo

62



estas condiciones, |a Ins para Thrinax radiata fue de 0.267 x 10 umol
em? sy su K, de 1.01 uM, en tanto que para Coccothrinax readii la

Imax fue de 5.09 x 10 umol cm™' s™ y su K, de 1.02 uM (Figura 2).
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Figura 2.- Absorcién de Rb" (K") por las raices de Thrinax radiata y Coccothrinax
readii en condiciones de invernadero. Las raices fueron expuestas a una solucion
modificada de Hoagland al 20%, pH 6.7, con una concentracion inicial de Rb* 30 pM.
El experimento fue conducido durante 72 h. Las barras en las curvas representan el

error estandar (n=4).

Cuando las raices de estas especies fueron expuestas a
soluciones con Na® (Experimento 2), la absorcion de K* se incremento

respecto a su absorcidn en ausencia de Na*. La /s de T. radiata fue de
0.599 x 10°® umol cm™ s" cuando sus raices fueron expuestas a 50 mM

de Na* en la solucion y de 0.302 x 10® umol cm™ s cuando fueron
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expuestas a 15 mM Na”, la K, fue de 1.05 uM para ambas condiciones
(Figura 3).

Las plantulas de C. readii mostraron el mismo patron de
absorcién de K que T. radiata en presencia de Na*. Cuando las raices
de C. readii fueron expuestas a 15 mM de Na®, su /., fue de 8.11 x 10°®
umol cm™ s, mientras que cuando fueron expuestas a 50 mM de Na*,
la /nsx Se incrementé a 13.7 x 10° pmol cm™ s Bajo ambas
condiciones su K, fue de 1.05 uM (Figura 4) al igual que para T.

radiala.
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Figura 3.- Absorcion de K™ por las raices de plantulas de T. radiata en las que se
observa el efecto de la adicion de NaCl sobre la absorcion de K* de esta especie. Las
ralces fueron expuestas a una solucion modificada de Hoagland al 20%, pH 6.7, con
una concentracion inicial de K* 30 uM y 15 mM o 50 mM de NaCl. El experimento fue

conducido durante 72 h. Las barras en las curvas representan el error estandar (n=4).
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Figura 4.- Absorcion de K' por las raices de plantulas de C. readii en las que se
observa el efecto de la adicién de NaCl sobre la absorcién de K* de esta especie. Las
raices fueron expuestas a una solucion modificada de Hoagland al 20%, pH 6.7, con

una concentracién inicial de K* 30 uM y 15 mM o 50 mM de NaCl. El experimento fue

conducido durante 72 h. Las barras en las curvas representan el error estdndar (n=4).
Discusion

Los resultados muestran la existencia de dos mecanismos de
absorcion para Rb* (K*) en las raices de ambas especies de palmas. El
mecanismo |, o de "alta afinidad" se detecté en el rango de 30 uM de
Rb* y el mecanismo |l o de "baja afinidad" se detecté con 30 mM de Rb*
de acuerdo a Epstein et al (1963). Estos mecanismos han sido
descritos previamente en cebada (Hordeum vulgare;, Epstein et al.,

1963; Epstein, 1972), en girasol (Benlloch et al, 1989), y en maiz
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(Kochian y Lucas, 1982). Este es el primer reporte de dichos
mecanismos en palmas y aun mas en especies de tipo silvestre.

Aunque el mecanismo Il no presenta relevancia en ecosistemas
naturales, se considera importante en condiciones de manejo con
fertilizacion, como en el caso de cultivos y especies ornamentales. El
mecanismo | ("alta afinidad") es importante porque, aungue la mayoria
de los suelos alrededor del mundo poseen cantidades considerables de
K*, las formas disponibles para las plantas son con frecuencia
deficientes (Larson ef al., 1985).

Las plantas han desarrollado mecanismos para adaptarse a
concentraciones tan bajas como unos pocos pmoles de K, esto sugiere
que el mecanismo predominante para la toma de K* en ecosistemas
naturales es el mecanismo | o de "alta afinidad". Se ha documentado
que la solucion del suelo al que estan expuestas estas palmas contiene
una concentracion de K’ alrededor de 0.75 mM para C. readii en la
duna costera (Quintal, 2000; Pereyda, 2000), mientras que para T.
radiata varia de 1.5 mM en la duna costera hasta 0.30 mM en la selva
baja (Pérez, 2003).

C. readii absorbe 5 veces mas Rb* (K*) que T. radiata bajo las
condiciones en las que opera el mecanismo de baja afinidad (Figura 1),
pero esta diferencia se incrementa a casi 20 veces al inducir la
activacién del mecanismo de alta afinidad (Figura 2), a pesar de que las
raices de ambas especies poseen la misma afinidad por este ion. Estos
resultados sugieren que los mecanismos de captacion de K* de C.
readii son mas dependientes de las concentraciones de este nutrimento

en el suelo. De este modo, bajo estas condiciones, las raices de C.
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readii presentan ventajas competitivas sobre las de T. radiata por la
toma de K*.

Por otro lado, bajo las condiciones de la duna costera en la cual
crecen de manera natural, la cercania con el mar impone otro reto para
estas especies debido a las altas concentraciones de NaCl. Al probar la
respuesta de T. radiata y C. readii en presencia de Na* (50 mM NaCl),
su absorcion maxima (/s se incrementd en mas de 2 veces respecto
a su respuesta en ausencia de Na®. Los resultados obtenidos con T.
radiata y C. readii (Figuras 3 y 4) sugieren la existencia de un
transportador, probablemente del tipo HKT1 acoplado a Na®.

La actividad de las bombas y acarreadores de K* han sido
clasicamente asociados con mecanismos de absorcion de alta afinidad.
Por lo que la actividad de un homoélogo de HKT1 en T. radiata, en los
experimentos de absorcidn utilizando concentraciones milimolares de
K* se podria refutar. Sin embargo, los resultados obtenidos por Uozumi
et al., (2000) muestran que al expresar AtHKT1 en sistemas
heterélogos, este transportador media la toma altamente selectiva de
Na’ y la absorcion de K* de baja afinidad, lo que apoya la posibilidad de
la existencia de un homologo de HKT1 en 7. radiata.

Los valores de K, reportados en este estudio muestran que los
transportadores para 7. radiata, asi como para C. readii, son del mismo
tipo ya que ambos presentan la misma afinidad por el Rb* (K*), mientras
que las diferencias en los valores de /,, sugieren que el numero de
transportadores en C. readii es mayor que en T. radiata al observarse

una mayor absorcion de los iones por cm de raiz. En maiz, la K, por
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Rb* es de 30 uM (Newman et al., 1987). Mientras que para girasol este
valor es de 6 uM (Benlloch ef al., 1989).

La /n. determinada en este estudio para ambas especies de
palmas es menor que las reportadas en la literatura para cultivos
anuales. Por ejemplo, para maiz este valor varia de 16 a 39 x 10™ pmol
cm™” s (Barber, 1984), en tanto que para cebada es de 24 x10™ pmol
cm” s (Marschner, 1995). Asi, los valores de este parametro en maiz
son de 7 a 18 veces mayores y en cebada mas de 11 veces mayores
respecto a T. radiata. Al compararlos con C. readii, la /4, de maiz es de
1.5 a 4 veces mayor, mientras que en cebada es 2 veces mayor. En el
caso de las raices de pino (Pinus elliottii) 1a Imsx €s de 0.0125 x 10
pumol cm™ s (Van Rees, 1995), 2 érdenes de magnitud menor que la
Imax de estas dos especies de palmas.

En conjunto, estos resultados muestran que los parametros de
absorcion (/ma) de Rb™ (K*) de T. radiata y C. readii presentan valores
intermedios entre la alta absorcion de K*, tipica de las especies de
cultivo y la baja absorcion, caracteristica de especies perennes
forestales. Por otra parte, el bajo valor de la K, sugiere que la afinidad
de las raices de T. radiata y C. readii por el K* es de 10 a 30 veces
mayor que en especies de cultivo, como el maiz o girasol.

A pesar de que una alta densidad radical es importante en la
toma de los nutrimentos provistos por difusion, la relacion entre la
densidad radical y la tasa de toma de nutrimentos no es lineal.
Conforme se incrementa la densidad radical, la tasa de absorcion de
nutrimentos se abate. Esto es causado por el traslape de la zona de

agotamiento entre raices individuales y refleja la competencia por
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nutrimentos entre raices adyacentes (Fusseder y Kraus, 1986). En
estas palmas no se determiné la densidad radical pero se midié la
longitud de las raices. Para T. radiata dicho valor fue aproximadamente

3 veces mayor que para C. readii (Cuadro 4).

Cuadro 4.- Algunas caracteristicas de los sistemas radicales de las

plantulas de ambas especies crecidas bajo condiciones
de invernadero.

Caracteristicas Especies
Thrinax radiata Coccothrinax readii

Finas

Diametro (mm) 0.58 2 0.91°
Longitud (cm) 127.2° 34.3°
Gruesas

Diametro (mm) 1.26 2 220°
Longitud (cm) 81.1° 29.0°

p<0.05 para los diametros
p<0.001 para las longitudes

Bajo las condiciones que su habitat natural les impone, 7. radiata
y C. readii pueden competir por los nutrimentos disponibles con tasas
de absorcion de nutrimentos (/nsx) intermedios sin agotar rapidamente
los pocos nutrimentos disponibles en el suelo, aprovechando la elevada

afinidad (K,) de los transportadores para captar exitosamente estos

recursos antes que otras especies.
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Capitulo 3

DISTRIBUCION Y MOVILIZACION DE K'Y OTROS NUTRIMENTOS
EN PLANTULAS DE Thrinax radiata Y Coccothrinax readii

Introduccion

El uso de los analisis quimicos en plantas como una herramienta
de diagndstico data de estudios realizados sobre el contenido de
cenizas a principios de 1800. Desde entonces se han desarrollado
métodos cuantitativos enfocados a la interpretacion de las relaciones
entre la composicidon quimica de las pilantas y su capacidad de
producciéon (Smith y Loneragan, 1997).

Los analisis sobre los contenidos de minerales en los tejidos ha
sido desarrollado principaimente para obtener informaciéon sobre su
estado nutrimental, como una guia para el manejo adecuado de estos
minerales con vistas a la obtencién de una produccion optima. Sin
embargo, la informacién obtenida también puede ser usada en otros
aspectos como evitar la sobrefertilizacion, control de la calidad de Ios
productos derivados de las plantas, el estado de fertilidad de los
diferentes tipos de suelos y como un indicador de la presencia de

elementos toxicos en el medio ambiente (Smith y Loneragan, 1997).
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Obijetivos especificos
a) Medir la concentracion de P, K, Ca, Mg y Na, en hojas, raices y

semillas de Thrinax radiata y Coccothrinax readii.

b) Estudiar la tasa de movilizacién de P, K, Ca, y Na en las hojas de

Thrinax radiata'y Coccothrinax readii.

Metodologia

Se cuantifico el contenido de P, K*, Ca®*, Mg** y Na* en las
hojas, raices y semillas de Thrinax radiata y Coccothrinax readii. Se
evalu6 el contenido de cada elemento en las hojas, de acuerdo a su
posicion, clasificandolas como: hoja 0 a la hoja nueva; hoja 1, a la
penultima en aparicioén y asi sucesivamente hasta la hoja 5 como la
hoja mas vieja. En el caso de las raices, éstas fueron escindidas y
clasificadas de acuerdo a su diametro externo; como finas (diametro
menor que 1.0 mm) y como gruesas (diametro mayor de 1.0 mm).

Las hojas, raices y semillas fueron secadas individualmente a 65
°C hasta peso constante. Una vez secos, los tejidos se molieron en un
molino tipo Willey y se tamizaron a través de una malla No. 20. Se
tomaron 0.25 g de la muestra y se calcinaron en la mufla a 250 °C por
una hora, y a 500 °C por las siguientes tres horas en crisoles de
porcelana. Una vez frias, las cenizas fueron digeridas con 5 mL de HCI
al 40% casi hasta sequedad y después redisueltas con 1 mL de HCI
puro. Estas soluciones fueron aforadas a 5 mL finales con agua
destilada y de ellas se tomaron las alicuotas correspondientes para la

determinacion de la concentracion de cada elemento.
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Las concentraciones de K*, Ca®*, Mg®* y Na* se determinaron por
espectroscopia de absorcién atomica con un espectrometro Perkin
Elmer™ 3100 y las de P por colorimetria por la formacién del complejo
fosfomolibdato (espectroscopia ultravioleta-visible; UV-Vis; Murphy-
Riley, 1962) con un espectrofotdmetro Beckman™ DU-65.

Con los resultados obtenidos de la concentracion de nutrimentos
en las hojas, se calculé el porcentaje de movilizacion de P, Ky Mg en
ambas especies, para ello se aplico la siguiente férmula, segun
Broschat (1997):

% de Movilizacion = P~ €Y x 100 (2)

Cp

Donde: Cp = concentracion del nutrimento en la primera hoja, y

Cu = Concentracion del nutrimento en la ultima hoja.

Posteriormente la concentracién total de cada nutrimento (g kg™') en
cada palma en el follaje fue multiplicado por el peso total del follaje (g)
para obtener el contenido neto de nutrimentos (mg) para ambas

especies.

Resultados
Dinamica de la concentracion de P, K*, Ca**, Mg?* y Na* en hojas

La dinamica de concentracion de P, K* y Mg®" mostré patrones
similares para ambas especies. Las mayores concentraciones se

encontraron en las hojas nuevas, mientras que las menores se
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observaron en las hojas mas viejas (Figura 5 A, B y D), excepto para el
Ca’* donde este patron se invirtio (Figura 5C). La concentracion de Na*
se mantuvo casi constante en las hojas de T. radiata, en tanto que para
C. readii fue muy variable y no mostrd un patrén definido (Figura &D).

Las diferencias encontradas entre las dos especies fueron para
los elementos P, Ca®" (P<0.0001) y K' (P<0.05). Se encontraron
también diferencias para estos mismos, asi como para el Mg®*, debido
a la posicion de las hojas. La concentracion de P para la hoja 0 de T.
radiata fue de 1.66 + 0.1952 g kg™ y la mas baja fue en la hoja 5 (0.694
+0.1316 g kg'1), en tanto que para C. readii fue de 2.115 + 0.1782 g kg’
"y de 1.47 £ 0.2519 g kg' para las hojas 0 y 5 respectivamente (Figura
5A). En general, las plantulas de C. readii presentaron una mayor
concentracién (P<0.0001) de P en su follaje (1.504 + 0.06 g kg') con
respecto a las de T. radiata (0.86 + 0.07 g kg™'; Figuras 6y 7).

El promedio de la concentracion de K™ fue mayor en C. readii que
en T. radiata (Figura 6). Sin embargo, el contenido neto es el mismo
para ambas especies (P>0.05), debido a la diferencia en la biomasa
acumulada y tuvo un valor promedio de 6.09 + 0.88 mg para T. radiata y
de 646 + 0916 mg para C. readii (Figura 7). En tanto que la
concentracion para la hoja 0 de T. radiata fue de 14.38 + 224 g kg y
para la hoja 5 fue de 7.09 + 1.51 g kg"'. Para C. readii la hoja 0 tuvo una
concentracion de 19.05 + 2.045 g kg™' mientras que en la hoja 5 se
encontraron 14.63 + 2.892 g kg’ de K* (Figura 5B).

La hoja con mayor concentracion de Ca?* para T. radiata fue la 5,
con 20.45 + 2.05 g kg', mientras que la hoja 0O presenté una

concentracién de 915 + 3.04 g kg'. En la hoja 5 de C. readii se
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encontré una concentracion de 12.63 + 3.93 g kg™ mientras que la 0
tuvo 8.03 + 2.78 g kg™'. La media de la concentracion de Ca** para T.
radiata fue de 16.8 + 1.14 g kg’ y para C. readii fue de 10.7 + 1.03 g kg’
' (Figura 6).

No se encontraron diferencias estadisticas en la concentracion
promedio de Mgz+ entre ambas especies (Figura 6), aunque el
contenido neto de este nutrimento en el follaje fue mayor en C. readii
qgue en T. radiata (Figura 7). Para T. radiata la concentracion mas alta
se encontré en la hoja 0 (1.488 + 0.233 g kg') mientras que 'a menor
fue en la hoja 5 (0.895 + 0.157 g kg™'). La hoja 0 de C. readii present6
una concentracion de 1.670 + 0.213 g kg, la concentracién menor se
presentd en la hoja 5 (0.580 + 0.301 g kg™; Figura 5).

La concentracion de Na® entre las hojas de T. radiata no fue
diferente, mientras que si lo fueron para las de C. readii (Figura 5). La
hojas 5 y 0 presentaron concentraciones de 6.12 + 1.122 g kg y de
5.99 + 1.664 g kg' respectivamente para 7. radiata, mientras que para
C. readii las concentraciones en las mismas posiciones fueron de 2.38 +
1.15y 6.28 + 1.519 g kg™ respectivamente. Al igual que con el Mg%, Ia
concentracion promedio de Na* para T. radiata (592 + 0622 g kg") y
C. readii (6.42 + 0.561 g kg™*) no presentaron diferencias significativas
(P>0.05; Figura 6). Sin embargo, al obtener el contenido neto por

especie, éste fue mayor en C. readii que en T. radiata (Figura 7).
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Figura 5.- Dinamica de la concentracion de nutrimentos en las hojas de plantulas de
T. radiata y C. readii de acuerdo a su posicidén. Las plantulas fueron crecidas bajo
condiciones de invernadero. La hoja 0 es la hoja mas joven y la 5 es la mas vigja o
senescente. Las barras en las curvas representan el error estandar.
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Figura 6.- Concentracién promedio de nutrimentos en el follaje de plantulas de T.
radiata y C. readii. Las plantulas fueron crecidas bajo condiciones de invernadero. Las
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cada especies. Las barras representan el error estandar.
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Figura 7.- Contenido neto promedio de nutrimentos en el follaje de plantulas de 7.
radiata y C. readii. Las plantulas fueron crecidas bajo condiciones de invernadero. El
contenido neto se obtuvo al multiplicar la concentracion de los nufrimentos del follaje
las palmas por el peso de cada una. Las tetras representan diferencias estadisticas
entre las medias de cada nutrimento para cada especies. Las barras representan el
error estandar.

Concentracion de P, K*, Ca**, Mg** y Na* en raices

Existen diferencias estadisticas significativas en el contenido de
P en raices debido a la especie (p=0.0049), pero no debido al grosor de
las raices. C. readii presenta la mayor concentracion de P en sus raices
con un promedio de 1.910 (+ 0.276) g kg en comparacién con las
raices de Thrinax radiata que presentan 0.842 (+ 0.206) g kg™ como
media.

Para K* se encontraron diferencias significativas por especie

(P=0.0002), no asi debidas al grosor. El promedio de la concentracion
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de K* para las raices de C. readii fue de 9.99 + 1.158 g kg y las de T.
radiata fue de 3.67 + 0.863 g kg '(Figura 8).

Las diferencias en la concentracion de Ca®* se debieron al grosor
de las raices (P=0.0113) y no a la especie, siendo las raices finas las
que presentaron la mayor concentracion promedio para ambas
especies (13.91 + 2.86 g kg''). La concentracién promedio en las raices
gruesas fue de 2.81 + 0.86 g kg™’ (datos no mostrados). En la Figura 8
se presentan las medias de la concentracion de Ca®" entre especies,
para T. radiata 8.35 + 2.42 g kg y 8.37 + 3.25 g kg™ para C. readii.

En cuanto al Mg®*, se encontraron diferencias con respecto al
grosor de las raices (P=0.0308) y la especie. La concentracién fue
mayor en las raices finas (3.57 + 0.678 g kg'), en comparacion con las
raices gruesas tanto para C. reaii como para las raices de T. radiata. La
concentracion promedio de Mg?* en las raices finas fue de 2.65 + 0.423
g kg y la de las raices gruesas de 1.28 + 0.423 g kg'. Las medias por
especie fueron de 1.38 + 0.357 g kg'1 para T. radiatay de 2.56 + 0.479
g kg™’ para C. readii (Figura 8).

Para el Na® se encontraron diferencias significativas por especie
y por el grosor. Las raices finas de C. readii presentaron una
concentracion mayor de Na* (14.47 + 3.92 g kg'') respecto a las raices
gruesas y a las de T. radiata. El promedio para las raices finas fue de
11.0 + 2.44 g kg, mientras que para las gruesas fue de 3.59 + 1.02 g
kg'. C. readii presenta una mayor concentracion (9.64 + 2.07 g kg™
que T. radiata (4.95 + 1.96 g kg™') (Figura 8).
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Figura 8.- Concentracidon promedio de nutrimentos en raices totales de plantulas de T.
radiata y C. readii. Las raices fueron escindidas de plantulas crecidas bajo
condiciones de invernadero. Las letras representan diferencias estadisticas entre las
medias de cada nutrimento para cada especies. Las barras representan el error
estandar.

Concentracion de P, K*, Ca?*, Mg?* y Na* en semillas

La concentraciéon de K* y Ca?* fue mayor en las semillas de C.
readii, mientras que para T. radiata las concentraciones mayores fueron
para los nutrimentos Mg® y Na* (Figura 9). No se encontraron
diferencias en la concentracion de P entre 7. radiata y C. readii
(P=0.3081; Figura 9). La concentracién promedio de P en las semillas

de T. radiata fue de 1.40 + 0.0469 g kg™ mientras que en C. readii fue
de 1.51 + 0.0949 g kg™

Para el K" se encontraron diferencias en las concentraciones en

las semillas debido a la especie (P=0.0037). Las semillas de C. readii
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presentaron una mayor concentracion de K' (3.74 + 0.3061 g kg™")
respecto a las de T. radiata (2.71 + 0.0525 g kg™'; Figura 9).

El analisis estadistico demostrd que las concentraciones de Ca®*
fueron diferentes entre las especies. En C. readii fue de 1.211 + 0.1023
g kg que es mayor que la encontrada en T. radiata (0.914 + 0.0629 g
kg': Figura 9). La concentracion promedio de Mg?* en las semillas de T.
radiata fue de 1.043 + 0.0375 g kg mientras que en C. readii fue de
0.850 + 0.0676 g kg ' (P=0.0225; Figura 9).
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Figura 9.- Concentracion promedio de nutrimentos en semillas maduras de T. radiata
y C. readii colectadas en la duna costera de San Benito, Yucatan. Las letras
representan diferencias estadisticas entre las medias de cada nutrimento para cada
especies. Las barras representan el error estandar.
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En las semillas de T. radiata y C. readiji, no se encontraron
diferencias en la concentracion de Na* (P=0.1387). La concentracion
promedio en T. radiata fue de 0.959 + 0.0452 g kg™ y en C. readii fue de
0.803 + 0.0898 g kg™ (Figura 9).

Movilizacion de nutrimentos en tejidos de Thrinax radiata y
Coccothnnax readii

En el Cuadro 5 se reportan las tasas de movilizacion calculadas
de los nutrimentos para T. radiata y C. readii. Se encontraron
diferencias en las tasas de movilizacién de los nutrimentos en las
plantulas de ambas especies en todos los casos. La tasa de
movilizacién de P fue alrededor del 30% en C. readii y de 60% para T.
radiata. Para K*, la tasa de movilizacién en T. radiata duplicé el valor
encontrado en C readii. La movilizacion del Mg®* en T. radiata fue la
mitad de lo que se movilizd en C. readii.

Aunque el Ca®" y el Na', se clasifican como elementos no
moviles, o de muy baja movilidad, ambos poseen cierta movilidad en el
floema. La tasa de movilizacion estimada de acuerdo a Broschat (1997),
resultd negativa, debido a que su concentracion aumenta en las hojas

mas viejas (se acumulan) y no en las nuevas, como ocurre con P y K*.
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Cuadro 5.- Movilizacién de elementos minerales en hojas de plantulas
de Thrinax radiata'y Coccothrinax readii.

% DE MOVILIZACION

ELEMENTO

Thrinax radiata Coccothrinax readii
P 58.19 30.49 -
K 50.69 23.20
Mg 39.85 65.26
Ca -123.49 -57.28
Na -2.17 62.10
Discusioén

Los resultados de la movilizactdbn de P en este estudio
concuerdan con los reportados por Guillén (2001) y por Sosa (2002)
para palmas adultas y juveniles de ambas especies. La mayor
movilizacion de P en plantulas de 7. radiata en comparacion con
plantulas de C. readii (58.19 vs 30.49%) (Cuadro 5), sugieren que este
ultimo es mas dependiente del contenido de P del suelo en su etapa de
establecimiento en comparacion con 7. radiata que depende en mayor
medida del mecanismo de movilizacion para proveer de P a sus hojas.
La mayor movilizacién de P por parte de T. radiata en comparacién con
C. readii, podria deberse a que C. readii presenta micorrizacion en sus
raices (Carrillo, comunicacion personal), 1o que le permite explotar de
manera mas eficiente el P del suelo.

En el caso del K*, los valores de movilizacién fueron mucho

menores que los reportados por Guillén (2001) quien encontré mayores
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del 93% en hojas de palmas adultas de ambas especies. Por otro lado,
Sosa (2002) reporta valores mayores al 88% en palmas juveniles y
adultas de ambas especies. Los resultados de este trabajo
corresponden a palmas en la etapa de plantulas, por lo que sugieren
que tanto T. radiata como C. readii dependen del K™ disponible en el
suelo mas que del mecanismo de movilizacion en la etapa de
establecimiento.

El Ca®* es un elemento que se encuentra en grandes cantidades
dado el origen del suelo de la duna costera. Por ello, las plantas que
crecen en estos habitats deben presentar mecanismos de tolerancia a
las altas concentraciones. La concentracion de Ca®* en las hojas, tanto
de T. radiata como de C. readii, aumenta con la edad. De este modo se
puede hablar en términos de una acumulacion en las hojas mas viejas.
El signo negativo del resultado mostrado en el Cuadro 5, representa
esa acumulacién en los tejidos mas viejos. Este signo negativo es el
resultado del ordenamiento de la formula propuesta por Broschat
(1997), en la que se asume que la mayor concentraciéon de nutrimentos
se encuentra en las hojas mas recientes y la concentracién menor en
las hojas mas viejas.

El Mg?* es importante en las plantas ya que forma parte de la
clorofila, participa en el metabolismo energético y en la sintesis de ADN.
Broschat (1999) reporta que la deficiencia de Mg®* es la segunda
deficiencia mas comun en palmas, después de la de K*. Al igual que la
deficiencia de éste, la deficiencia de Mg®* puede causar la muerte de

las palmas si no es tratada a tiempo (Broschat, 1990).
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Las concentraciones de Na® en solucién, reportadas por Pereyda
(2000) para los suelos donde crecen estas dos especies de palmas
(San Benito, Yucatan), muestran que aquellos influenciados por T.
radiata (debajo del dosel) presentan una concentracion de 45 mM, en
tanto que aquellos en los que crece C. readii es de 15 mM en promedio.
Estos resuitados sugieren que T. radiata presenta algun mecanismo
que le permite mantener los niveles en sus hojas, en tanto que C. readii
parece incluso movilizarlo hacia sus hojas nuevas (Cuadro 5). Esto
indica que esta ultima puede tomar Na® de manera menos especifica,
mientras que T. radiata muestra una ligera acumulacién de este
nutrimento en las hojas mas viejas para su eliminacion con la caida de
las mismas (Cuadro 5).

Las raices generaimente exportan los nutrimentos hacia las
hojas, por lo que usualmente presentan menores concentraciones. Sin
embargo, en el caso del Na* las concentraciones en las raices (Figura
8) son similares a las de las hojas. Estos resultados sugieren que los
mecanismo por los cuales estas especies evitan la toxicidad por altas
concentraciones de Na® es mediante su restriccion en las raices
(Flowers et al, 1977) y su eliminacién con la caida de las hojas.

Por otro lado, se evalu6 también la concentracidén de los
nutrimentos en las semillas maduras de ambas especies (Figura 9).
Estas concentraciones reflejan la capacidad potencial para el
establecimiento de las plantas en el suelo. Dado que los desérdenes
nutrimentales afectan el vigor y la viabilidad de las semillas y el
establecimiento de las plantulas, estos resultados se pueden usar como

un indicativo de la fertilidad del suelo (Smith y Loneragan, 1997).
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Las semillas tienden a incorporar con facilidad elementos
precursores de acidos nucleicos y proteinas como: P, Mg, Ny K (Esau,
1977). En especies de cultivo como chicharo (Pisum sativum L) y frijol,
las concentraciones mayores de nutrimentos en las semillas son K > P
> Mg > Ca > Na (Peck et al., 1982). En las semillas de T. radiata se
observé este mismo patrén en tanto que en C. readii e! orden fue el
siguiente: K > P > Ca > Mg > Na (Figura 9). Al comparar el patréon de
distribucion de los nutrimentos en ambas especies, se puede observar
que en T. radiata el Na* se encuentra en una concentracién mayor que
el Ca**, por lo que el Na* debe tener alguna funcion importante para las
semillas de esta especie.

En general, debido a que el analisis del contenido de nutrimentos
en semillas esta enfocado a su calidad para la nutricion humana o
animal, se requiere de mas investigacion sobre la capacidad
competitiva de las semillas que relacione las condiciones de fertilidad
del suelo con la calidad de las mismas para el establecimiento de las

plantuias germinadas.
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DISCUSION GENERAL

Los factores fisicos y quimicos del suelo como pH, salinidad y la
disponibilidad de nutrimentos determinan los patrones de distribucion de
la vegetacion. Las especies de cultivo son seleccionadas para suelos
con alta fertilidad, por ello sus caracteristicas y reqguerimientos
nutrimentales son muy diferentes de la vegetacién natural que crecen
en condiciones de baja disponibilidad de nutrimentos (Chapin, 1988).

Ya se ha mencionado que T. radiata y C. readii estan adaptadas
a la baja disponibilidad de nutrimentos, pero jcomo se puede estimar
esta adaptacién que les permite competir en un sitio pobre en recursos?
Muchos sitios se encuentran limitados por los bajos contenidos de P en
el suelo, en especies como C. readii la presencia de las micorrizas en
sus raices le permite resolver este problema, por otra parte, se puede
pensar que aumentando la capacidad de absorcion de nutrimentos se
puede scobrellevar la baja disponibilidad. No obstante, esto no siempre
es asi, ya que en la competencia por los nutrimentos disponibles a
bajas concentraciones, las especies con valores de Kn, bajos (mayor
sensibilidad a bajas concentraciones) tienen la ventaja.

En ambientes con alta disponibilidad de nutrimentos, la /ma de
las especies aumenta rapidamente mientras que la K, se vuelve mayor.
Por el contrario, en ambientes con baja disponibilidad de nutrimentos, la
Imax @aumenta muy lentamente, mientras que la K, presenta valores
menores. Los valores aitos o bajos de K, en las plantas son el
resultado de las condiciones limitantes impuestas via el mecanismo de

seleccion natural para adaptarse a ellas (Crowley, 1975).
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Las plantas pueden desarroilar otras estrategias para compensar
las limitaciones en las tasas de absorcién de nutrimentos, como la
movilizacion y el reciclaje. Las palmas, en general, son especies que
presentan altos requerimientos de K* (Von Uexkill, 1985) y Mg®'
(Broschat, 1999), la deficiencia de alguno de estos dos iones pueden
llevar a la muerte. Las bajas tasas de movilizacion de K* en plantulas de
las dos especies de palmas aqui estudiadas, en comparacioén con los
estados juvenil y adulto, junto con los valores del contenido neto de K*
(mg) en sus hojas, sugieren que en su etapa de establecimiento existe
una mayor dependencia del potasio captado por las raices. En la etapa
de plantula es probable que las raices de ambas especies sean mas
activas que cuando son juveniles o adultas.

Sin embargo, bajo las condiciones del suelo de la duna costera,
de baja disponibilidad de nutrimentos, bajo contenido de materia
organica y altas concentraciones de sales, la adaptacidn de estas
especies debe ser mas compleja que la simple diferencia en la
capacidad de toma de nutrimentos y su movilizacién de nutrimentos en
las hojas.

Los indices de K/Na en las hojas de las plantas reflejan en parte
la absorcién o exclusion del Na*. Dado que para las especies glucofitas
el Na® es un elemento téxico aun a concentraciones muy bajas, éstas
tienden a excluirlo de sus tejidos, por lo que sus indices de K/Na son
altos. Por otro lado, las especies que absorben Na* presentan indices
menores de K/Na en sus tejidos. Los valores del indice de K/Na para T.
radiata y C. readii son similares (P=0.7892), 2.92 (+ 0.324) y 3.02 (¢

0.755) respectivamente, lo cual significa que ambas especies absorben
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Na de la solucidén externa a razén de 1.3, este dato es importante para
aportar evidencia que indigue la tolerancia o susceptibilidad de estas
especies a la salinidad.

En este trabajo nos dimos a la tarea de averiguar si alguna de las
dos especies estudiadas presenta una mayor reserva de nutrimentos en
sus semillas que le brinde ventajas competitivas para su germinacion
sobre la ofra. Los resultados sugieren que 7. radiata depende en mayor
medida de! contenido de K* y Ca® en el suelo, en tanto que C. readii
depende mas de las concentraciones de Mg en el suelo para su
germinacion. Estos resultados llevan a pensar que las semillas de T.
radiata germinan cuando las condiciones de humedad y nutrimentos les
son favorables, ya que cuando adultas, estas palmas tienen la
capacidad de generar las condiciones necesarias para su desarrollo

mejorando las condiciones en el suelo para si misma.
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CONCLUSIONES

Tanto las raices de T. radiata como las de C. readii presentan los

mecanismos | y Il (alta y baja afinidad) en la absorcion de Rb* (K*).

En la absorcion de Rb* (K') de baja afinidad (rango mM), la
absorcion maxima (/nax) por las raices de C. readii es cinco veces
mayor que la de T. radiata, y 20 veces mayor en condiciones de alta

afinidad (rango pM), en ausencia de NaCl.

La absorcion maxima (/na) de K* por las raices de T. radiata y C.
readii es dos veces mayor cuando se exponen sus raices a NaCl 50
mM.

La afinidad (K,) por Rb”™ (K*) de las proteinas transportadoras en las

raices, es la misma para ambas especies de paimas.

Los nutrimentos P, K" y Mg®* son elementos moviles en las hojas de

T. radiata 'y C. readii.

El Ca*" es un elemento que se acumula en las hojas mas viejas y

que se elimina con la caida de las hojas en ambas especies.

La movilizaciéon de K* es de dos a tres veces menor en las hojas de
las plantulas en comparacion con las palmas adultas de T. radiata 'y

C. readii.
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La movilizacién de P y K* es dos veces mayor en las hojas de las

plantulas de T. radiata que en las de C. readii.

El contenido neto de K* es el mismo en las hojas de ambas especies

de palmas.

Los contenidos netos de P, Mg** y Na* son mayores en las hojas de

C. readii en comparacion con T. radiata.

Las concentraciones de P, K*, Mg2+ y Na’ son mayores en las raices

de las plantulas de C. readii que en las de T. radiata.

Las concentraciones de P y Ca®* son mayores en las semillas de C.

readii en comparacién con las semillas de 7. radiata.

Las concentraciones de P y Na® son similares en las semillas de

ambas especies de palmas.

El indice de K/Na es similar en las hojas de las plantulas de T.

radiata y C. readii.
El indice de K/Na en las semillas de T. radiata es menor que en C.

readii, que a su vez es aproximadamente 15 veces menor en

comparacion con especies tipicas de cultivo.
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% El indice raiz/hoja expresado como biomasa (peso seco) es dos

veces mayor para 7. radiata que para C. readii.

% La longitud radical total en plantulas de 7. radiata es tres veces

mayor que en plantulas de C. readii.
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PERSPECTIVAS

Estudiar si la absorcién de Rb” es de igual magnitud a la de K*.

Determinar con herramientas moleculares |a presencia de un homologo

de HKT1 en las raices de ambas especies.

Analizar los efectos de la baja disponibilidad de nutrimentos sobre la

capacidad de germinacién de ambas especies.

Probar el efecto de fertilizacion sobre la distribuciéon de los nutrimentos

en las hojas, raices y semillas de ambas especies de palmas.

Investigar el efecto del NaCl sobre la capacidad de germinacion de

ambas especies.

Establecer los parametros radicales que permitan explicar las

diferencias en la toma de nutrimentos entre ambas especies.
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Anexo

CINETICA DE ABSORCION DE NUTRIMENTOS POR
AGOTAMIENTO EN SOLUCIONES NUTRITIVAS

La mayoria de los estudios realizados sobre la absorcion de
nutrimentos por las raices han sido llevados a cabo en soluciones
nutritivas de composiciébn quimica conocida, en recipientes o
contenedores. Estos se basan en la relacidon existente entre la tasa de
absorcion por las raices del ion en cuestion y su concentracion en la
solucion nutritiva externa (Nye y Marriott, 1969). Claassen y Barber
(1974) propusieron un método de agotamiento para caracterizar la tasa
de absorcién de iones de una solucion por raices intactas en un rango
de concentraciones.

Este método determina la absorcion del ion basado en su
agotamiento de la solucidn externa debido a su toma por las raices, a
partir de una concentracion inicial en la solucidon y cuantificando los
cambios de concentracion del mismo a través del fiempo. Este
comportamiento puede ser descrito matematicamente usando la

ecuacion de cinética enzimatica de Michaelis-Menten:

IR B
Absorcion =-1ex C—: (3)
+C

m

Donde: /.« es la absorcidon maxima, el cual fue introducido por

Claassen y Barber (1976) en lugar de la Vs que se utiliza para cinética
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enzimatica, K,, es la constante de Michaelis, que es la concentracion
del ion en la solucidn cuando la absorcién es 0.5 de/ .

Este método analiza los principios de la toma de nutrimentos por
las raices, ya que cuando estas son expuestas a una solucidn
conteniendo al ion (nutrimento) en cuestion, los iones pueden moverse
o ser absorbidos (/ - Influx) al interior de las células. Cuando el volumen
(v) de la solucién se mantiene constante, la disminucién del contenido
del ion en la solucion representa la cantidad neta absorbida por las
raices. La cantidad neta (Q) del ion en la solucién nutritiva, esta dado

por la ecuacion 4.
Q=c-v (4)

donde ¢ es la concentraciéon del ion en solucién y v el volumen de dicha
solucion (Claassen y Barber, 1974).

Cuando se grafican Q contra 1 (tiempo), el resultado es una curva
que muestra las tasas de agotamiento del ion en la solucidn como
resultado de la absorcion por las raices. Esta curva es llamada curva de
agotamiento. La absorcion neta del ion en cualquier punto de la curva
esta dado por —60/dt. La pendiente de la curva puede ser estimada al
expresar O como una funcién de ¢ y calcular la derivada. Se puede
obtener una relacién Q=/(1) ajustando los datos obtenidos a una funcién
parabolica (Du Chateau, et al, 1973), o una cubica (PCCL, 1972).
Ambas funciones consisten de un numero de segmentos llamados

nodos que son fijados por el experimentador.
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Los nodos describen la relacion de una serie de funciones
parabdlicas o cubicas. Para ambos casos, la funcion y la primera
derivada son continuos a lo largo de todos los segmentos de la curva.
En la funcién cubica, la segunda derivada es también continua. Ambas
funciones ofrecen la posibilidad de obtener la funcidbn matematica mas
aproximada que describe el comportamiento de los datos observados
cuando se ajustan a cualquiera de estas funciones (Claassen y Barber,
1974). Otro enfoque consiste en desarrollar una ecuacién que relaciona
—dQl/dt a los parametros de absorcién, la integral de la funcion O=/{1).

Los datos experimentales obtenidos pueden ser ajustados a esta
ecuacion integral para estimar los parametros que caracterizan la
cinética de toma de iones por las raices. La absorcion del ion (/) se

expresa en términos de unidades de longitud radical L:

__1.d0

) (5)
L dt

Por definicidon, la absorciéon neta (/,), es la diferencia entre la absorcién

y la liberacion (E) del ion a la solucién externa:

I,=1-E ©

Para aplicar este procedimiento se requiere conocer la relacion
entre /y ¢ (que es (O/W) y entre E y ¢ para sustituirlo en la ecuacion (6).

En general existe el consenso de que para muchos iones, su

absorcion a concentraciones menores de 1 mM se describe
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adecuadamente por Ja ecuacidn cinética de Michaelis-Menten
(Ecuacion 3), por lo que es comun su aplicacion en la mayoria de los
trabajos de absorcion de iones.

Se sabe poco acerca de la relacion entre £ y c. La cinética de
Michaelis-Menten asume que no existe pérdida de iones (F) a través de
los acarreadores en la membrana. Se asume que para K*, E es un
proceso pasivo debido al gradiente electroquimico que ocurre al utilizar
soluciones de bajas concentraciones. Se asume que su absorcidon se da
por los mecanismos de transporte activo y que bajo estas condiciones /
se aproxima a /ns. Por ello la concentracion interna se mantiene
constante. Asi mismo £ se aproxima a un valor de cero. Al combinar y
reordenar las ecuaciones 5 y 6, asumiendo que £ se mantiene
constante y substituyendo O/v por ¢, como se muestra en la ecuacion 4,

se obtiene la funcidon que describe la ecuacion de la tasa de absorcién:

.0
aQ__, L~ v g

dt Km+Q
y

La ecuacion 7 también puede ser expresada en términos de ¢

cuando v se mantiene constante, como se muestra a continuacion:
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Cuando los datos experimentales se ajustan a la integral de la
ecuacion 7 por el procedimiento de minimos cuadrados, la funcién
obtenida describe Ia curva de agotamiento de estos datos.

Cuando los experimentos de agotamiento son llevados a cabo
por periodos de tiempo lo suficientemente largos como para tener un
crecimiento apreciable de las raices, el aumento de L a través del

tiempo 1 puede ser incorporado al usar la siguiente expresioén:

L=L,-e" ©)

Donde L, es la longitud radical al inicio del experimento y 4 es una
constante que se calcula con los datos de crecimiento y que describe
los cambios observados en [ a través del tiempo 1.

Se pueden obtener valores aproximados de /, a partir de la
tangente de la pendiente de la curva de agotamiento, sobre una serie
de puntos. De manera mas precisa, al ajustar los datos experimentales
a las ecuaciones parabdlicas o cubicas y al calcular su derivada, se
obtiene [/, a diferentes niveles de c¢. Integrando numéricamente la
ecuacion 7 y asociando los datos experimentales a la integracién
numeérica se pueden ajustar dichos datos a las curvas mediante un
programa de regresion no linear. Como resultado de estos pasos se
obtienen los valores de prediccion de Q, Imax, Km y E. Estos valores se

substituyen en la siguiente ecuacion:
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I = _Iﬂ‘_’_x, c__ E (10)

Con estos datos se construye una curva de /, contra ¢, en el cual
el valor maximo de /, es igual a Ima-E, ¥ K €s igual a ¢ cuando / es
igual a ¥2 Imax, y NO cuando /, es igual a 2 Ina - E (Claassen y Barber,
1974). La curva de J, contra c, es llamada curva de saturacion de

Michaelis-Menten.

En la practica, los valores de /s ¥ Ky son dificiles de determinar
con exactitud de la curva de saturacion de Michaelis-Menten, ya que la
tasa de absorcidon se acerca a su maximo de manera asintotica. Por
ello, se han desarrollado métodos para analizar los datos mediante
transformaciones, como la de Lineweaver-Burk también conocida como
de dobles reciprocos. Mediante esta transformacion se obtiene una
linea recta cuando se grafica el reciproco de la absorcién en funcidon del
reciproco de la concentracion del ion. Al extrapolar la linea, ésta se
intercepta con el eje de las abscisas en el valor que corresponde al
reciproco negativo de la concentracion del ion (-1/Ky). La intercepcion
con el eje de las ordenadas corresponde al valor del reciproco de la
tasa de absorcion (1//,.:). Existen ademas otras transformaciones como
la de Naqui (1986) o la de Gannon (1986), con las que se puede

calcular también /. ¥y K.
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