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Introducción

La baja disponibilidad de 
agua o déficit hídrico (DH) es 
el principal factor ambiental 
que limita la fotosíntesis, el 
crecimiento y la productividad 
en los ecosistemas terrestres 
(Wullschleger et al., 2002), 
incluso en plantas adaptadas a 
condiciones áridas (Schulze et 
al., 1987). El DH causa una 
reducción en la conductancia 
estomática (gs) que puede limi‑
tar la tasa de fotosíntesis (A) 
debido a su efecto directo so‑
bre la disponibilidad de CO2 
en los cloroplastos, producto 
de una menor difusión de CO2 
a través de los estomas (Cor‑
nic, 2000) o a la disminución 
de algunos procesos metabóli‑
cos tales como: actividad Ru‑
bisco, eficiencia de carboxila‑
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ción (EC), contenido de RuBP 
y de ATP, actividad fotoquími‑
ca y transporte de electrones 
del fotosistema II (PSII) 
(Lawlor y Cornic, 2002; Teza‑
ra et al., 2003, 2005, 2008; 
Lawlor y Tezara, 2009).

Especies de xerófitas (Medi-
cago truncatula, Ipomoea 
carnea, Jatropha gossypifolia, 
Lycium nodosum, Calotropis 
procera y C. gigantea) some‑
tidas a déficit hídrico mues‑
tran una reducción significati‑
va en el potencial hídrico fo‑
liar (Y), A, gs y en la activi‑
dad fotoquímica del fotosiste‑
ma II (PSII) en comparación 
con los valores observados en 
el periodo lluvioso (Tezara et 
al., 2003, 2005, 2011; Nunes 
et al., 2008).

En plantas aromáticas, la 
biosíntesis de aceites esencia‑

les (AE) está fuertemente li‑
gada al suministro de energía 
y carbono provenientes del 
proceso fotosintético (San‑
gwan et al., 2001). Los AE se 
def inen como una mezcla 
compleja de compuestos deri‑
vados del isopreno, especial‑
mente, monoterpenos y ses‑
quiterpenos provenientes de 
diferentes órganos de las 
plantas. Hipotéticamente, se 
espera que cualquier factor 
que afecte la A, como el DH, 
también ejerza su efecto sobre 
la síntesis y concentración de 
AE. Sin embargo, son escasos 
los estudios en donde se ha‑
yan evaluado los efectos del 
DH sobre el contenido de AE. 
Algunos estudios realizados 
bajo condiciones controladas 
han mostrado resultados con‑
tradictorios: el efecto podía 

ser negativo, positivo o nulo, 
dependiendo de la especie 
(Hay, 1993; Sangwan et al., 
1993, 1994, 2001; Shabin et 
al., 1999; Dunford y Silva 
Vázquez, 2005; Silva-Vázquez 
y Dunford, 2005).

Evidencias experimentales 
demuestran que el DH incre‑
mentó el rendimiento de los 
AE en diferentes especies 
tales como el perejil (Petro-
selinum crispum), la menta 
(Mentha spicata) y el romero 
(Rosmarinus of f icinallis) 
(Delfine et al., 2005; Petro‑
poulos et al., 2008). Por el 
contrario, el DH causó una 
reducción en la producción 
de AE y en los parámetros 
de crecimiento en plantas de 
melisa (Melissa off icinalis; 
Farahani et al., 2009). En 
malojillo (Cymbopogon nar-
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RESUMEN

Lippia graveolens (Verbenaceae) es conocida por el alto va-
lor comercial de sus aceites esenciales (AE) pero se conoce 
muy poco acerca de su respuesta fotosintética a variables am-
bientales. Con la finalidad de conocer la posible relación entre 
capacidad fotosintética, estado hídrico y producción de AE, se 
midió el potencial hídrico (Ψ), la respuesta de la fotosíntesis 
(A) a la concentración intercelular de CO2 (Ci) y a la densidad 
de flujo fotónico (DFF), la actividad fotoquímica y el contenido 
de AE de individuos que crecen naturalmente en dos localida-
des de la península de Yucatán, México: Maxcanú (subhúme-
do) y Coloradas (subárido). Las plantas con mayor contenido 
de AE fueron las del sitio subhúmedo, con mayor Ψ y mayor 
capacidad fotosintética (alta EC, qp, A y gs) que las del semiá-

rido. La limitación estomática relativa (Ls) fue 24% en ambas 
poblaciones, mientras que la limitación metabólica (Lm) de A 
fue 41% mayor en las plantas del sitio subárido. Se concluyó 
que existe relación entre capacidad fotosintética y contenido 
de AE de L. graveolens y que la reducción de A en la pobla-
ción estresada se debió tanto al cierre estomático como a fac-
tores metabólicos (A a CO2 saturante y actividad fotoquímica: 
ΦPSII, qP) que imponen una limitación a la ganancia de carbo-
no, manteniendo constante la relación Ci/Ca y sin evidencias 
de fotoinhibición crónica. El valor económico de L. graveolens 
merece más estudios en poblaciones silvestres que crecen bajo 
un gradiente natural de disponibilidad hídrica.
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dus y C. pendulus), el creci‑
miento de las plantas se re‑
dujo considerablemente 
mientras que la cantidad de 
AE se mantuvo constante o 
aumentó dependiendo de la 
especie (Sangwan et al., 
1994).

Una de las especies promi‑
sorias de mayor importancia 
en zonas secas es Lippia gra-
veolens (HBK) (Verbena‑
ceae), conocida como oréga‑
no mexicano. Es un arbusto 
caducifolio o árbol pequeño 
entre 1 y 3m de altura (Tuc‑
ker y DeBaggio, 2009) y se 
encuentra principalmente en 
sitios abiertos con vegetación 
secundaria derivada de mato‑
rral costero o bosque caduci‑
folio (Soto et al., 2007). Se 
encuentran poblaciones de 
orégano mexicano que crecen 

de manera espontánea en 
ecosistemas áridos y semiári‑
dos del sudoeste de EEUU, 
México y América Central 
hasta el sur de Nicaragua 
(Soto et al., 2007) y su culti‑
vo es de gran importancia 
por su alto contenido de acei‑
tes esenciales (Calvo-Irabien 
et al., 2009). En Yucatán, la 
cosecha manual de hojas del 
orégano mexicano de las po‑
blaciones silvestres es una 
práctica tradicional que re‑
presenta una impor tante 
fuente de ingresos para los 
hogares rurales, especialmen‑
te para las mujeres (Calvo-
Irabien et al., 2009).

Los trabajos realizados en 
orégano mexicano principal‑
mente se enfocan en la com‑
posición y actividad biológi‑
ca (propiedades antibióticas 

y antioxidantes) de sus AE 
por su importancia agronó‑
mica, farmacéutica, alimen‑
ticia, cosmética y perfumería 
(Hernández et al., 2003; Sal‑
gueiro et al., 2003; Portillo-
Ruiz et al.,  2005; Rocha-
Guzmán et al., 2007; Martí‑
nez-Rocha et al.,  2008). 
Aunque se ha reportado una 
considerable variabilidad en 
la composición química de 
los AE de L. graveolens, los 
componentes principales son: 
carvacrol, timol, ρ-cimeno, 
γ-ter pineno, cineol 1-8, 
β-cariofileno y α-humuleno 
(Terblanche y Kornel ius, 
1996; Calvo-Irabien et al., 
2009).

En el presente estudio se 
indagó si la mayor capacidad 
fotosintética y eficiencia del 
uso del agua (EUA) están 

relacionados y generan dife‑
rencias en el rendimiento de 
aceites esenciales entre po‑
blaciones de Lippia graveo-
lens. Se estudió además si 
esas diferencias en la ganan‑
cia de carbono están relacio‑
nadas con mayor limitación 
metabólica y/o fotoquímica 
de la fotosíntesis.

Materiales y Métodos

Sitio de estudio y material 
vegetal

El estado de Yucatán, Mé‑
xico, se caracteriza por un 
gradiente bioclimático, con 
una mayor aridez en el no‑
roeste del estado y caracterís‑
ticas edáficas heterogéneas 
(Orellana et al., 1999; Bautis‑
ta et al., 2011).

RelaÇÃO entre a capacidadE fotosintética E O conteÚdo de aZeites esSenciaIs de Lippia 
graveolens (Verbenaceae) EM dUAs localidades coM diferenÇas eM precipitaÇÃO anual
Wilmer Tezara, Ilsa Coronel, Gabriel Dzib e Luz María Calvo-Irabien 

RESUMO

Lippia graveolens (Verbenaceae) é conhecida pelo alto valor 
comercial de seus azeites essenciais (AE), mas se conhece mui-
to pouco sobre sua resposta fotossintética a variáveis ambien-
tais. Com a finalidade de conhecer a possível relação entre 
capacidade fotossintética, estado hídrico e produção de AE, se 
mediu o potencial hídrico (Ψ), a resposta da fotossíntese (A) à 
concentração intercelular de CO2 (Ci) e à densidade de fluxo 
fotônico (DFF), a atividade fotoquímica e o conteúdo de AE de 
indivíduos que crescem naturalmente em duas localidades da 
península de Yucatán, México: Maxcanú (subúmido) e Colora-
das (semiárido). As plantas com maior conteúdo de AE foram 
as do sitio subúmido, com maior Ψ e maior capacidade fotos-
sintética (alta EC, qp, A e gs) que as do semiárido. A limita-

ção estomática relativa (Ls) foi 24% em ambas as populações, 
enquanto que a limitação metabólica (Lm) de A foi 41% maior 
nas plantas do sitio semiárido. Concluiu-se que existe relação 
entre capacidade fotossintética e conteúdo de AE de L. graveo‑
lens e que a redução de A na população estressada foi devido 
tanto ao fechamento estomático como a fatores metabólicos (A 
a CO2 saturante e atividade fotoquímica: ΦPSII, qP) que impõem 
uma limitação ao ganho de carbono, mantendo constante a re-
lação Ci/Ca e sem evidências de foto inibição crônica. O valor 
econômico de L. graveolens merece mais estudos em popula-
ções silvestres que crescem sob um gradiente natural de dispo-
nibilidade hídrica.

Relationship between photosynthetic capacity and essential oilS content of Lippia graveolens 
(Verbenaceae) IN two locaTIONS with differences in annual rainfall
Wilmer Tezara, Ilsa Coronel, Gabriel Dzib and Luz María Calvo-Irabien 

SUMMARY

Lippia graveolens (Verbenaceae) is known for the high com-
mercial value of its essential oils (EO), but the photosynthetic 
response of the plant to environmental variables has been little 
studied. In order to know the possible relationship between 
photosynthetic capacity and water status with essential oil con-
tent, we measured the water potential (Ψ), the photosynthesis 
response (A) to intercellular CO2 concentration (Ci) and pho-
ton flux density (DFF), photochemical activity and EO content 
of plants from two localities of the Yucatan Peninsula, Mexico: 
Maxcanú (sub-humid) and Coloradas (sub-arid). Plants with 
higher EO content were from the sub-humid site with higher 
Ψ and photosynthetic capacity (high EC, qp, A and gs) than 

those from the semi-arid site. The relative stomatal limitation 
(Ls) was 24% in both populations, while the metabolic limita-
tion (Lm) of A was 41% greater in plants from the semi-arid 
site. It was concluded that there is a relationship between the 
photosynthetic capacity and EO content of L. graveolens and 
that the lower A in the stressed population was due to both 
stomatal closure and metabolic factors (A at saturating CO2 
and photochemical activity: ΦPSII, qP) which impose a limitation 
on carbon gain, keeping constant the ratio Ci/Ca and without 
evidence of chronic photo-inhibition. The economic value of L. 
graveolens deserves further studies on wild populations grow-
ing under a natural gradient of water availability.
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En julio 2009 se estudiaron 
dos poblaciones naturales del 
quimiotipo timol de orégano 
mexicano (Tabla I): una ubi‑
cada en un bosque caducifo‑
l io con clima subhúmedo 
(Maxcanú) y la otra en un 
matorral costero con clima 
semiárido (Coloradas). El cli‑
ma en las dos localidades 
está caracterizado por alta 
radiación y altas temperatu‑
ras. Aunque en el sitio sub‑
húmedo la precipitación 
anual fue casi el doble que 
en el semiárido durante el 
per iodo lluvioso (1100 y 
600mm, respectivamente), la 
evaporación normalmente 
excede a la precipitación, por 
lo que en ambos sitios la dis‑
ponibilidad hídrica debe limi‑
tar el crecimiento de las 
plantas. En los dos sitios la 
temperatura media anual del 
aire (Ta), el pH de los suelos 
y el contenido de P fue simi‑
lar, pero el contenido de N 
del suelo en Coloradas (se‑
miárido) fue mayor (Tabla I).

Parámetros microclimáticos

Se midió la densidad de 
flujo fotónico (DFF) con dos 
sensores cuánticos mod. 190-
S conectados a un radiómetro 
LI-185 (LI-COR Inc.; Lincoln, 
NE, EE.UU.). La temperatura 
del aire (Ta, n= 3) y de la 
hoja (Tf, n= 5) se midieron 
con termistores YSI 405 y 
409 B, respectivamente, co‑
nectados a un teletermómetro 
(Yellow Springs, OH, EEUU) 
y la humedad relativa con dos 
higrómetros (Abbeon modelo 
AB167B; Santa Barbara, CA, 
EEUU).

Parámetros fisiológicos

Todas las mediciones fisio‑
lógicas que se describen a 
continuación fueron realiza‑
das en hojas adultas comple‑
tamente expandidas de dife‑
rentes individuos de cada 
una de las poblaciones en 
condiciones naturales.

Relaciones hídricas. El po‑
tencial hídrico foliar (Y) se 
midió a las 06:00 en ramas 
de cinco individuos de cada 
población (n= 5) con una 
bomba de presión (PMS, 
Corvallis, OR, EE.UU.).

Intercambio de gases.  En 
cada población se midió el 
intercambio gaseoso: fotosín‑
tesis (A), transpiración, con‑
ductancia estomática (g s), 
concentración intercelular de 
CO2 (Ci) y eficiencia de uso 
de agua instantánea (EUA= 
A/E) de hojas intactas con 
un analizador infrarrojo de 
gases portátil mod. CIRAS 2 
(PP Systems, Hitchin, RU) 
unido a una cámara de asi‑
milación PLC(B). Las medi‑
das fueron realizadas a una 
concentración de CO2 am‑
biental (C a) de 
370μmol·mol‑1, salvo que se 
indique lo cont rar io, una 
DFF= 1200μmol·m‑2·s‑1 y una 
Tf= 28 ±0,5ºC. El intercam‑
bio gaseoso instantáneo se 
midió en cinco individuos de 
cada población (n= 5) entre 
08:30 y 10:00, cuando A fue 
máxima.

Contenido de aceites esen-
ciales (AE). Hojas (5g) de 
t res individuos (n= 3) de 
cada una de las poblaciones 

de L. graveolens fueron se‑
cadas en el horno y luego se 
sometieron a destilación por 
arrastre de vapor por 1h con 
un aparato de Clevenger mo‑
dif icado (Calvo-Irabien et 
al., 2009). El aceite extraído 
se secó sobre sulfato de so‑
dio anhidro. El contenido de 
AE se calculó sobre base de 
peso seco (% g/g).

Fotosíntesis vs concentra-
ción intercelular de CO2 (A/
Ci). Las curvas A/Ci de cada 
población (n= 4) se realiza‑
ron a una DFF de 
1200μmol·m‑2·s‑1 y 21% O2, 
con un analizador CIRAS 2, 
incrementando progresiva‑
mente la concentración de 
CO2 ambiental (Ca) desde 0 
hasta 1400μmol·mol ‑1.  A 
cada Ca se esperó a que A 
se estabilizara antes de re‑
gistrar el valor. Se calculó la 
limitación estomática relativa 
(Ls) de la A según Farquhar 
y Sharkey (1982) y la limita‑
ción metabólica (Lm) según 
Jacob y Lawlor (1991). Las 
curvas A/Ci se ajustaron con 
un ecuación empír ica A= 
b+d×eKCi. La pendiente de la 
porción lineal de la curva 
(K×d) representa la eficiencia 
de carboxilación (EC).

Fotosíntesis vs densidad de 
f lujo fotónico(A/DFF).  Se 
realizaron curvas de A en 
función de DFF (A/DFF) en 
hojas de 4 individuos (n= 4) 
con un analizador CIRAS 2, 
var iando la DFF desde 0 
hasta 1500μmol·m ‑2·s ‑1 en 
ocho pasos sucesivos. Se 
esperó que A se estabilizara 
antes de registrar cada valor. 
Las mediciones se realizaron 

a 370μmol·mol‑1 CO2 y 21% 
O2.  Las curvas A/DFF se 
ajustaron con una ecuación 
empír ica A= b+d×eK×DFF, 
donde b representa la capa‑
cidad fotosintética máxima, 
(b+d) la tasa de respiración 
y el producto K×d, represen‑
ta la pendiente de la porción 
lineal (ef iciencia cuántica 
aparente, FCO2).
Fotosíntesis vs temperatura 
foliar (Tf). Se realizaron cur‑
vas de temperatura (A vs Tf; 
n=4) entre las 09:00 y 11:00 
con un analizador CIRAS 2, 
variando la temperatura de 
la cámara de 25 a 45ºC con 
un sistema de control micro‑
climático (PP Systems, Hit‑
chin, RU). Para cada Tf ob‑
tenida se esperó a que A se 
estabilizara antes de regis‑
trar el valor. Las curvas de 
respuesta de A vs Tf se rea‑
lizaron a 370μmol·mol‑1 CO2, 
21% O2 y DFF= 1200 
±20μmol·m‑2·s‑1.
Fluorescencia de la clorofila 
a. La fluorescencia de la clo‑
rof ila a se midió en hojas 
intactas adaptadas a la oscu‑
ridad de cinco individuos de 
cada población (n= 5) con 
un f luor ímetro PAM 2010 
(Walz, Effeltrich, Alemania) 
utilizando el protocolo des‑
crito por Genty et al. (1989).

La máxima ef iciencia 
cuántica (Fv/Fm) fue medida 
in situ a la mínima DFF al 
amanecer. La ef iciencia 
cuántica del PSII (fPSII) se 
calculó como fPSII= (F’m-Fs)/
F’m, donde Fs y F’m son fluo‑
rescencia estable y máxima 
en hojas iluminadas, respec‑
tivamente. Los coeficientes 
de extinción fotoquímico (qP) 
y no fotoquímico (qN) se cal‑
cularon a partir de las medi‑
ciones de f luorescencia. La 
tasa de transporte de electro‑
nes de PSII se estimó por el 
método de Krall y Edwards 
(1992) como J =fPSI I 
×DFF×absor t ividad fo ‑
liar×0,5.

Análisis estadístico

Los resultados son presen‑
tados como la media ±error 
estándar. Se utilizó el paquete 
estadístico Statistica 5.5 para 

Tabla I
Localización, tipos de clima y de vegetación y características 

edáficas, donde se estudiaron las dos poblaciones del quimiotipo 
timol de Lippia graveolens

Maxcanú Coloradas
Coordenadas geográficas 20,58°N 90,00ºO 21,56°N 88,08ºO
Tipo de clima Subhúmedo Semiárido
Tipo de vegetación Bosque caducifolio Matorral costero
Precipitación promedio anual (mm) 1099 664
Temperatura promedio anual (°C) 26,6 25,4
Relación evapotranspiración/precipitación 1,3 2,7
pH del suelo 7,5 7,8
Contenido de P del suelo (mg·kg‑1) 3,9 4,9
Contenido de N del suelo (mg·g‑1) 6,7 13,2

lumali
Resaltado
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realizar el análisis de 
varianza de una y dos 
vías (ANOVA, con un 
nivel de significancia de 
p<0,05) y pruebas de 
diferencia de medias 
(Tukey). Se realizó un 
análisis de correlación 
de Spearman entre el 
contenido de AE y va‑
riables de intercambio 
gaseoso (A, g s, EUA, 
EC, ACO2sat y ADFFsat).Las 
gráficas y ajustes se rea‑
lizaron utilizando el 
programa Sigmaplot 
10.0.

Resultados

Condiciones 
microclimáticas

No se observaron di‑
ferencias en los pará‑
metros microclimáticos 
entre ambas localida‑
des (Tabla I I). Ent re 
las 07:00 y 12:00, 
laDFF varió desde 79 
hasta 2300μmol·m‑2·s‑1, 
la Ta de 24,5 ±0,3 a 
37,7 ±0,3ºC y la hume‑
dad relativa de 98 ±0,3 
a 49 ±1%. La Tf de L. 
graveolens mostró un 
máximo de 37,4 
±0,6°C, observándose 
las mayores Tf en Co‑
loradas. El déf icit de 
presión de vapor hoja-
aire (Dw) osciló entre 
0,5 y 1,6kPa.

Estado hídrico e 
intercambio gaseoso

Se encontraron dife‑
rencias signif icativas 
en Y matutino en am‑

bas localidades (Figu‑
r a  1a).  Los  va lores 
más altos se observa‑
ron en Maxcanú 
(- 0 , 5 M Pa) , m ie n t r a s 
que los más bajos se 
encontraron en Colo‑
radas (-1,8MPa), sugi‑
riendo que las plantas 
de esta población es‑
taban sometidas a DH.

Lippia graveolens 
mostró valores de A y 
gs ent re 7,7 y 
18,2μmol·m‑2·s‑1 y entre 
374 y 975mmol·m‑2·s‑1, 
respectivamente(Figura 
1b). Los valores de A, 
gs y la t ranspi ración 
(E) fueron 58, 61 y 
30% menores en las 
plantas de Coloradas 
que en las de Maxcanú 
(Figuras 1b, c).  La 
EUA instantánea fue 
significativamente ma‑
yor en las plantas de‑
Maxcanú (Figura 1c). 
No se observaron dife‑

rencias en Ci entre poblacio‑
nes (Figura 1d), por lo que 
la relación Ci/Ca se mantuvo 
constante (0,81) en las dos 
poblaciones.

Contenido de aceites 
esenciales

Los mayores valores de AE 
fueron observados en plantas 
de Maxcanú, población con 
mayores A y gs (Figura 1d).

Figura 2. Respuesta de la fotosíntesis (A) a la concentración inter‑
celular de CO2 (Ci) en Lippia graveolens en Maxcanú (●) y Colo‑
radas (○). Cada valor representa la media ±ES, n= 4. Los asteriscos 
indican diferencias significativas en EC y ACO2sat entre localidades.

Tabla II
Datos microclimáticos de ambas localidades y su variación a lo 

largo período de las mediciones *
DFF (µmol m‑2 s‑1) HR (%) Ta (°C) Tf (°C)

Hora
Maxcanú Coloradas Maxcanú Coloradas Maxcanú Coloradas Maxcanú Coloradas

7:00 72   (1) 79   (2) 98 (0,3) 95 (0,3) 24,5 (0,3) 25,5 (0,3) 23,8 (0,2) 25,6 (0,3)
8:00 404   (1) 795 (23) 95 (0,3) 80 (0,5) 25,6 (0,3) 30,3 (0,4) 28,5 (1,4) 31,9 (0,8)
9:00 1022   (1) 1100 (25) 86 (0,3) 62 (1,0) 28,2 (0,6) 31,6 (0,3) 30,9 (0,7) 34,5 (0,7)

10:00 1526 (12) 1550 (25) 71 (0,5) 63 (0,5) 30,8 (0,4) 33,6 (0,3) 31,7 (0,6) 36,5 (0,4)
11:00 2327 (64) 1971 (15) 65 (0,5) 58 (0,5) 31,5 (0,3) 34,9 (0,1) 33,3 (0,4) 36,4 (0,3)
12:00 2185 (42) 2098 (10) 49 (1,0) 58 (0,3) 37,7 (0,3) 36,8 (0,2) 36,3 (0,1) 37,4 (0,6)

* Las medidas se realizaron dos días consecutivos en cada localidad. Cada valor representa la media (ES), n= 2 
(DFF), n= 2 (HR); n= 3 (Ta); n=5 (Tf).

Figura 1. a: potencial hídrico (Y); b: fotosíntesis (A) y 
conductancia estomática (gs); c: transpiración (E) y 
eficiencia de uso de agua instantánea (EUA); d: con‑
centración intercelular de CO2 (Ci) y contenido de 
aceites esenciales (AE), en hojas de Lippia graveolens 
en las dos localidades del estudio. Letras diferentes 
indican diferencias significativas. Cada valor representa 
la media ±ES, n= 5, excepto para %AE, donde n= 3).

Curvas A/Ci

A través del análisis de las 
curvas A/Ci se encontró que 
tanto ACO2sat como la EC fue‑
ron significativamente meno‑
res en la población de L. gra-
veolens con menor Ψ hídrico 
(Coloradas; Figura 2). Las 
plantas de Maxcanú (con ma‑
yores Y) tuvieron mayores 
ACO2sat y EC (Figuras 3a, b). 
La limitación estomática rela‑
tiva (Ls) fue de 24% en pro‑
medio, mientras que en la 
población estresada la limita‑
ción metabólica (Lm) fue 41% 
(Figura 3c).

Curvas A/DFF

Se observó una menor tasa 
de fotosíntesis a luz saturante 
(ADFFsat) y de la ef iciencia 
cuántica aparente (FCO2) en 
individuos de la población 
estresada que las encontradas 
en la población con buen es‑
tado hídrico (Figuras 3a, b), 
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entre localidades 
(Fig u ra 5a).Sin 
embargo, se ob ‑
servó una menor 
actividad fotoquí‑
mica del PSII en 
las Coloradas: me‑
nores valores de 
fPSI I y qP que en 
Maxcanú , mien‑
tras que qN mostró 
los mayores valo‑
res (0,9) en Colo‑
radas. (Figuras 5a, 
b),  resu lt ando 
como consecuen‑
cia en una dismi‑
nución significati‑
va de J  del  44% 
(Figura 5c).

Correlación entre el 
contenido de AE y variables 
de intercambio gaseoso

El contenido de aceites 
esenciales en las poblaciones 
estudiadas de L. graveolens 
mostró una alta correlación 
con la capacidad fotosintética  
(con mayores A, ACO2sat, 
ADFFsat, EC, EUA y gs; Tabla 
III).

Discusión

El análisis de la capacidad 
fotosintética de las plantas de 
ambientes con diferentes regí‑
menes de lluvia y su posible 
relación con el contenido de 
AE puede ser útil en el dise‑
ño de estrategias para el cul‑
tivo de L. graveolens. En este 
estudio, la población de Max‑
canú (con un buen estado hí‑
drico) mostró una mayor ca‑
pacidad fotosintética (alta EC, 
EUA, qp, A y gs) y un alto 
contenido de AE, mientras 
que la población de la locali‑
dad semiárida (Coloradas) te‑
nían un contenido menor de 
AE y baja capacidad fotosin‑
tética. Los resultados también 
pusieron en evidencia que en 
plantas estresadas, la menor 
capacidad fotosintética estuvo 
asociada a una reducción de 
gs, ACO2sat, EC y de actividad 
fotoquímica (factores metabó‑
licos), indicando que tanto 
factores estomáticos (Ls se 
mantuvo constante) como me‑
tabólicos (incremento en Lm) 
afectaron coordinadamente a 

Figura 4. Respuesta de la fotosíntesis (A) a la temperatura fo‑
liar (Tf) en Lippia graveolens, en Maxcanú (●) y Coloradas (○). 
Los coeficientes de determinación son mostrados en la gráfica.

Figure. 3. a: fotosíntesis CO2-saturada (ACO2sat) y 
fotosíntesis DFF-saturada (ADFFsat); b: eficiencia 
de carboxilación (EC) y rendimiento cuántico 
aparente de la fijación de CO2 (FCO2); c: limita‑
ción estomática relativa (Ls) y limitación meta‑
bólica relativa (Lm); d: punto de compensación 
de luz (PLC) y respiración en oscuridad (Rd). 
Los resultados se presentan como medias ±SE. 
Letras diferentes indican diferencias significati‑
vas para cada parámetro de p<0,05.

Figura 5. a: eficiencia cuántica máxima del PSII (Fv/Fm) y 
rendimiento cuántico del PSII (fPSII); b: coeficiente de 
extinción fotoquímica (qP) y coeficiente de extinción no 
fotoquímica (qN); c: tasa de transporte de electrones (J). 
Los parámetros de fluorescencia se midieron a las 11:00 
a una DFF de 1200 ±40 μmol·m‑2·s‑1. Los resultados se 
presentan como medias ±SE. Letras diferentes indican 
diferencias significativas para cada parámetro de p<0,05.

observándose un incremento 
en PCL sin diferencias en Rd 
(Figura 3d)

Curvas de A vs Tf

Las plantas de Maxcanú 
mostraron una alta A entre 
30-35°C, siendo la Tópt de 
33ºC. Las plantas de Colora‑
das no mostraron variación en 
A en el mismo intervalo de 
temperaturas foliares, siendo 
los valores siempre inferiores 

a las obtenidas en 
plantas de la región 
subhúmeda (Figura 
4).

Fluorescencia de la 
clorofila a

La ef iciencia 
cuánt ica máxima 
(Fv/Fm) fue 0,81 y 
no se encontraron 
diferencias signifi‑
cat ivas ( p≤0,05) 
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la A, manteniendo Ci constan‑
te y maximizando la eficien‑
cia de uso de agua.

La población de hábitat sub‑
húmedo (Maxcanú) mostró un 
buen estado hídrico (altos Y), 
mientras que las plantas con Y 
más bajos se encontraban en el 
ambiente semiárido (Coloradas) 
y sus hojas tenían poca turgen‑
cia. Las diferencias en el esta‑
do hídrico entre poblaciones 
podrían deberse tanto a dife‑
rencias en la precipitación 
anual de cada localidad como a 
la relación evapotranpiración/
precipitación. Los valores de Y 
fueron similares a los de otras 
especies xerófitas y arbustos 
siempreverdes en ecosistemas 
semiáridos (Tezara et al., 2003, 
2005, 2011).

La población con un buen 
estado hídrico también mostró 
altos valores de A y gs en com‑
paración con la población que 
experimentó déficit hídrico 
(menor Y). La disminución de 
ACO2sat en la población estresa‑
da apoya la idea de que los 
factores asociados con la dis‑
minución de A a bajos Y, pue‑
de deberse a un aumento en la 
limitación metabólica (Lawlor, 
2002; Lawlor y Tezara, 2009). 
Además, bajos valores de EC y 
ACO2sat en Coloradas podrían 
indicar una pérdida de conteni‑
do y/o actividad de Rubisco, 
como ha sido descrito para 
otras especies (Lawlor y Teza‑
ra, 2009).

Las plantas con Y más nega‑
tivo mostraron menores valores 
de A y gs , sugiriendo que los 
estomas imponen una gran li‑
mitación sobre A. Sin embargo, 
la constancia en la relación Ci/
Ca (0,81) en las dos poblaciones 
sugiere un balance entre las li‑
mitaciones estomáticas y meta‑
bólicas de la fotosíntesis en 
esta especie (Lawlor, 2002). 
Esto es consistente con nume‑
rosos estudios en los que se ha 

reportado que ambos compo‑
nentes son responsables de una 
disminución de la A durante la 
sequía (Lawlor, 2002; Tezaraet 
al., 2003, 2011).

La limitación estomática re‑
lativa (Ls) promedio en ambas 
poblaciones fue de 24%, indi‑
cando que la fotosíntesis se re‑
dujo en un 24% con respecto a 
la tasa fotosintética que ocurri‑
ría a gs infinitas. Sin embargo, 
la contribución de la limitación 
metabólica en la población es‑
tresada fue del 41%, sugiriendo 
que los factores metabólicos 
tienen un peso importante en la 
regulación de A en L. graveo-
lens en esta condición.

Una menor fotosíntesis a luz 
saturante (ADFFsat) y eficiencia 
cuántica aparente(FCO2) en la 
población sometida a déficit 
hídrico sugiere una menor ca‑
pacidad para captar energía lu‑
mínica y un menor transporte 
de electrones; tal y como se ha 
reportado en Lycium nodosum 
(Tezara et al., 2003). La efi‑
ciencia cuántica del PSII (fPSII), 
el coeficiente de extinción foto‑
químico (qP) y el transporte de 
electrones (J) fueron menores 
en Coloradas como consecuen‑
cia del déficit hídrico, mientras 
que la cantidad de energía disi‑
pada en forma de calor (qN) fue 
mayor, al igual que lo reporta‑
do en dos especies xerófitas 
(Tezara et al., 2005).

El hecho que en Maxcanú qp 
fue mayor que en Coloradas, 
con diferencias en qN, sugiere 
que un mayor contenido de AE 
podría ayudar a aliviar el estrés 
oxidativo. Es importante eva‑
luar el papel de la cantidad y la 
calidad de los AE en las hojas 
de algunas especies sometidas 
a diferentes tipos de estrés, ya 
que se ha reportado que los 
aceites esenciales tienen diver‑
sas funciones ecológicas, tales 
como defensa o protección (Pe‑
ñuelas y Estiarte, 1998), o po‑

dría también mitigar los daños 
oxidativos en el cloroplasto 
causados por la acumulación de 
radicales libres en condiciones 
de sequía (Peñuelas and Llusià 
2002; Delfine et al., 2005; No‑
gués et al., 2012). En L. gra-
veolens, la eficiencia cuántica 
máxima (Fv/Fm) no fue afecta‑
da, en concordancia con otros 
estudios (Lawlor y Cornic, 
2002), indicando que la activi‑
dad del PSII es resistente al 
déficit hídrico y no hubo fo‑
toinhibición.

En Maxcanú se observó que 
la temperatura óptima de la 
fotosíntesis estuvo en un inter‑
valo amplio de temperatura 
(25-35°C), observándose que 
esta respuesta se vio fuerte‑
mente afectada por el déficit 
hídrico. Similares resultados 
han sido reportados en Calotro-
pis (respuesta A a la Tf a corto 
plazo; Tezara el al., 2011). La 
temperatura foliar al mediodía 
en la población subárida fue 
más alta (36°C) que en las po‑
blación subhúmeda (33°C), de‑
bido posiblemente a una mayor 
E. Estos cambios en la tempe‑
ratura foliar, relaciones hídricas 
y actividad fotoquímica pueden 
ser indicadores de las diferen‑
cias encontradas entre las po‑
blaciones en la eficiencia de 
uso de agua.

Se encontró una correlación 
positiva significativa entre la 
capacidad fotosintética (mayo‑
res valores de A, ACO2sat, 
ADFFsat, EC, EUA y gs) y el 
contenido de AE en las pobla‑
ciones estudiadas de L. graveo-
lens. La participación de glice‑
raldehído-3-fosfato y piruvato a 
partir del carbono fijado foto‑
sintéticamente en la biosíntesis 
de terpenoides ha sido demos‑
trada (Sangwan et al., 2001; 
Delfine et al., 2005) restándole 
importancia a la ruta del ácido 
mevalónico en la síntesis de 
AE (Sangwan et al., 2001).

Conclusiones	

El mayor contenido de acei‑
tes esenciales en L. graveo-
lens estuvo asociado con una 
mayor capacidad fotosintética 
(A, gs, EC, EUA, tasa fotosin‑
tética a CO2 y DFF saturante) 
en contraste con otros cultivos 
aromáticos. El DH disminuyó 
la A a través de una reduc‑
ción coordinada de gs y de 
factores metabólicos (ACO2 sat, 
EC, FPSII, qP) que mantuvie‑
ron constante la relación Ci/
Ca, previniendo la fotoinhibi‑
ción crónica y optimizando el 
uso del agua. Los resultados 
obtenidos constituyen una 
base para estudios posteriores 
donde se analice la relación 
existente entre la producción 
de AE de L. graveolens y 
variaciones en la disponibili‑
dad de agua en condiciones 
naturales, para contribuir al 
conocimiento necesario para 
una utilización sostenible de 
este género en las diferentes 
regiones donde es cultivado 
con fines comerciales.
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