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Resumen: En México se encuentra la mayor riqueza de especies de Agave, distribuidas en ambientes diversos. Para contribuir con
el conocimiento en torno a las formas de tolerar las restricciones de humedad se evalug el efecto de dos potenciales de agua (W) en
el sustrato (-0.7 y -3.5 MPa) durante 14 meses, en invernadero, sobre el crecimiento, la distribucién de biomasa, el grosor foliar y
el contenido de prolina en dos especies del subgénero Littaea (A. lechuguilla 'y A. striata) y seis del subgénero Agave (A. americana
var. marginata, A. angustifolia subsp. tequilana, A. asperrima, A. cupreata, A. duranguesis y A. salmiana), reconocidas por su
importancia econdmica y ecoldgica. La menor disponibilidad de humedad inhibié la acumulacién de biomasa en las ocho especies;
no obstante, el crecimiento (nimero de hojas y cobertura de planta) pudo mantenerse en aquellas mds adaptadas a la aridez o con
Iimites de tolerancia ambiental mds amplios como A. angustifolia subsp. tequilana, A. duranguensis, A. lechuguilla y A. salmiana.
El W limitante promovié mayor asignacion de biomasa a la raiz a expensas de la de las hojas en algunas especies y la duplicacion
de la prolina radical en las especies del subgénero Agave. La modificacion de la distribucion de la biomasa y el incremento del
contenido de prolina, como formas de tolerar la restriccion de humedad, sé6lo se presentaron en algunas de las especies estudiadas.
En contraste, el mantenimiento del grosor de la hoja (indicador de turgencia) fue una respuesta general al W limitante. Las especies
de Agave presentan respuestas fisioldgicas y bioquimicas variadas, que reflejan su amplia tolerancia a condiciones ambientales
adversas y explican la distribucion ecoldgica amplia del género.

Palabras clave: crecimiento, distribucién de biomasa, potencial de agua, prolina, suculencia.

Abstract: Mexico has the greatest richness of Agave species, distributed in diverse environments. In order to contribute to the
knowledge on ways to tolerate moisture constraints, the effect of two water potential (W) in the substrate (-0.7 and -3.5 MPa)
on growth, biomass allocation, leaf thickness and proline content in two species of the subgenus Littaea (A. lechuguilla and A.
striata), and six of the subgenus Agave (A. americana var. marginata, A. angustifolia subsp. tequilana, A. asperrima, A. cupreata,
A. duranguesis and A. salmiana), recognized for its economic and ecological importance, was evaluated during 14 months and
under greenhouse conditions. Low moisture inhibited biomass accumulation in the eighth species; despite this, growth (number of
leaves and plant coverage) kept in those more adapted to aridity or with broader environmental tolerant limits as A. angustifolia
subsp. tequilana, A. duranguensis, A. lechuguilla, and A. salmiana. The limiting W promoted greater biomass allocation to roots
at expense of leaves in some species, and duplication of radical proline in species of the subgenus Agave. The modification of bio-
mass allocation and the increase of proline, as forms to tolerate moisture restriction, presented only in part of the species studied.
In contrast, maintaining the thickness of the sheet (indicator of turgidity) was a general reaction to limiting W. Agave species have
diverse physiological and biochemical responses, which reflect its wide tolerance to adverse environmental conditions and explains
the wide ecological distribution of the genus.

Key words: biomass allocation, growth, proline, succulence, water potential.

n México se encuentra el 75% de las especies de Agave ~ humano y forraje, o materia prima para obtener bebidas fer-
(Garcia-Mendoza, 2002), de las cuales 48 destacan por ~ mentadas y fibra (Colunga-GarciaMarin et al., 2007).
ser la materia prima de bebidas destiladas como el mezcal, Las adaptaciones de los magueyes les permiten sobrevi-
el tequila, el bacanora y otras. Ademds, al menos 74 especies  vir con deficiencias de agua de hasta 80 o 90% de dismi-
y 28 taxa infraespecificos han sido utilizados como alimento ~ nucién de su contenido tisular de agua (Nobel, 2011). No
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obstante, la carencia de agua inhibe el crecimiento, como
se ha documentado en Agave tequilana (Pimienta-Barrios
et al., 2000) y en plantulas de A. salmiana (Pefia-Valdi-
via y Sdnchez-Urdaneta, 2009). Desde el punto de vista
ecoldgico, la supervivencia en condiciones extremas es
importante. Sin embargo, cuando los magueyes son cul-
tivados o fomentados con el propdsito de ser empleados
como materia prima para producir mezcal, la velocidad
de crecimiento es una caracteristica importante, pues de-
termina el tiempo en que la planta madurard y podrd ser
aprovechada (Sanchez, 1989).

Los magueyes son plantas adaptadas a ambientes secos,
tienen hojas suculentas, cuticulas gruesas y realizan fotosin-
tesis tipo CAM. La suculencia y la cuticula gruesa permiten
a los magueyes almacenar el agua, as{ mantienen poten-
ciales de agua (W) elevados en sus tejidos, como ha sido
constatado en otras suculentas (Andrade y Nobel, 1997). La
apertura estomadtica nocturna, tipica de la ruta fotosintética
CAM, permite la absorcién de diéxido de carbono cuando la
pérdida de agua es poca (Nobel, 2011). La acumulacion de
prolina en la raiz de pldntulas de Agave salmiana se ha con-
siderado como una respuesta al estrés hidrico (Pefia-Valdi-
via y Sdnchez-Urdaneta, 2009); resultados similares se han
seflalado para Aloe barbadensis (Delatorre-Herrera et al.,
2010). Se propone que la acumulacion de prolina constituye
un efecto protector debido a la estabilidad de su molécula,
a su capacidad de proteger la integridad de las proteinas y
de mejorar la actividad de diferentes enzimas (Szabados y
Savouré, 2009). Por otro lado, el déficit de humedad también
promueve cambios en la distribucién de biomasa entre érga-
nos (Achten et al., 2010; Erice et al., 2010). Al respecto, se
sugiere que un valor mayor del indice raiz/vdstago, cuando
hay restriccién de humedad, es una respuesta favorable para
la planta debido a la posibilidad de aumentar la absorcion
de agua a través del sistema radical y disminuir la pérdida a
través del vastago.

Las especies del género se pueden encontrar en ambien-
tes diversos, en altitudes que van desde el nivel del mar has-
ta los 3,400 m, en sustratos de origen igneos y maritimos, en
climas cdlidos y templados, secos y himedos (Garcia-Men-
doza, 2002). Tal variabilidad de ambientes indica un gran
éxito ecoldgico de las especies de Agave y sugiere mecanis-
mos de adaptacion diversos ante las condiciones ambienta-
les (Eguiarte y Souza, 2007). La respuesta diversa de varias
especies de Agave a la temperatura se demostré al registrar
velocidades de germinacién optimas en intervalos de tem-
peratura mds amplios en especies de distribucién geografica
amplia como A. lechuguilla y A. salmiana, y reacciones 6p-
timas del proceso de germinacién asociadas con las condi-
ciones térmicas de los sitios de procedencia de las especies
(Ramirez-Tobfias et al., 2012). Por lo anterior, este estudio
tuvo como objetivo conocer el efecto de la disponibilidad de
humedad en el crecimiento y otros atributos fisiolgicos y
bioquimicos en plantas de Agave.
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Materiales y métodos

Se evaluaron ocho especies de Agave con importancia co-
mercial actual o histérica, que han sido empleadas como
materia prima para la fabricacién de mezcal, como fuente de
fibra u ornato y alimento. Las especies seleccionadas provi-
nieron de regiones climdticas distintas, y presentan formas
de reproduccién y posicién sistemdtica diversa (Cuadro 1).

El estudio se realiz6 en un invernadero tipo tinel, en el
Campus Montecillo del Colegio de Postgraduados, Texco-
co, México. Durante los 14 meses de desarrollo del estudio
se registraron, en el invernadero, las siguientes temperaturas
promedio mensuales: mdxima de 47 °C, con variacién desde
41 °C en otofio, hasta 51 °C en primavera; minima de 8 °C,
con variacion desde 1 °C en invierno hasta 11 °C en verano;
y media de 22 °C, que varié de 17 a 25 °C.

Las plantas fueron producidas a partir de semilla. Las
semillas fueron sembradas directamente en el sustrato en
macetas de polietileno negro con capacidad de 12 litros.
Como sustrato se empled una mezcla de suelo agricola y
grava de tezontle en proporcion 3:1. Hasta la emergencia de
la segunda hoja lateral, en julio de 2008, se proporciond el
agua suficiente a todas las plantas para mantener el sustrato
himedo. A partir del siguiente mes se formaron dos grupos
de plantas: a uno se le proporcioné agua cada tercer dia (rie-
go frecuente), con el que se mantuvo el potencial de agua
del sustrato (W) en -0.7 + 0.07 MPa (promedio + el error
estandar), y al otro se le proporcioné agua con frecuencia
y cantidad menores (riego restringido), de manera que el
W promedi6 -3.5 + 0.41 MPa. En los dltimos 6 meses el ¥
de los tratamientos con restriccién de humedad disminuyé
a menos de -5 MPa. El agua se suministré con un sistema
de riego localizado y semiautomatizado hasta cada maceta.
El sistema de riego se programd para funcionar de acuerdo
con los tratamientos sefialados. Para verificar la diferencia
entre ambos grupos de tratamientos se recolectaron mues-
tras de sustrato durante el estudio. El W se midi6 en cdmaras
psicrométricas (Wescor C-52, Inc, Utah, EEUU) conectadas
a un microvoltimetro (Wescor HR-33T, Inc, Utah, EEUU),
operado en el modo de punto de rocio.

En cada maceta se permitié el crecimiento de tres plantas,
excepto cuando la emergencia fue baja, y hubo sélo una o
dos. Por esta razén, el nimero de plantas por maceta fue
considerado una covariable. Las plantas se cosecharon entre
el 1 y 15 de octubre de 2009. Al momento de la cosecha se
registré la biomasa radical himeda, caulinar y foliar de cada
individuo. La biomasa seca de cada componente morfoldgi-
co se expreso en porcentaje, después de secar muestras de
cada uno en una estufa con aire forzado a 80 °C hasta peso
constante. La biomasa seca total por planta fue la suma de
la biomasa de cada 6rgano. Con la fraccién de biomasa de
cada drgano, expresada como porcentaje, se calculd la dis-
tribucidn de biomasa entre los érganos y se estimo el indice
raiz:vastago como el cociente entre la biomasa de laraiz y la
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Cuadro 1. Clasificacién taxonémica y tendencias reproductivas y ambientales de las especies de Agave. Basado en: Gentry, 1982; Aguirre et al.,
2001; Ruiz-Corral et al., 2002; Garcia, 2004; Conabio, 2006; lllsley et al., 2007. MA: Temperatura media anual. MMF: Temperatura media del
mes mas frio. MMC: Temperatura media del mes més caliente. s.l.e.: Sin un Iimite especificado. PPTN: Precipitacién media anual.

Subgénero  Especie Tendencias en Variables climaticas Tipo de vegetacion
reproduccion MA MMF MMC PPTN
Y© 0 Y© (mm)
Littaea A. lechuguilla Torrey hijuelos y semilla -3a22 -3a22 sle. 340 matorral desértico rosetéfilo
A. striata Zuccarini semillay 18a22 <18 s.le. 287 matorral desértico rosetéfilo
ramificacion axilar
Agave A. americana var. hijuelos y semilla Temperaturas diversas por 580 habitats humanizados
marginata Trelease la dispersién humana
A. asperrima Jacobi hijuelos y semilla 12a18 -3al18 <18 450 matorral submontano
A. cupreata Trelease semilla 18a22 >18 s.l.e. 838 bosque de pino y encino,
& Berger pastizal y palmar
A. duranguesis Gentry  hijuelos y semilla 12a18 -3al18 <18 484 matorral xerdfito y bosque
de pino y encino
A. angustifolia subsp. hijuelos, bulbilos y >18 <18 >22 950 bosque tropical caducifolio
tequilana Valenzuela- semilla y plantaciones
Zapata & Nabhan
A. salmiana Otto ex hijuelos, semilla'y 12a22 -3a18 >18 361 matorral crasicaule y matorral

Salm-Dick

bulbilos

desértico micréfilo

suma de la biomasa del tallo y de las hojas. Ademds, se re-
gistré el nimero de hojas por planta y el grosor de la octava
hoja en la zona central, con un pie de rey digital (Mitutoyo.
Japon) con precision de 0.01 mm. Previo a la cosecha, se re-
gistrd la altura y cobertura de planta con una regla de 60 cm
con precision de 1.0 mm. La altura se midi6 desde el suelo
hasta el extremo superior de la hoja mds alta, la cobertura se
calcul6 como el drea de un circulo cuyo didmetro fue el pro-
medio de dos mediciones realizadas en forma perpendicular
desde la parte superior de la planta.

Se estimo el contenido de prolina en muestras de 4 cm de
la parte apical de la raiz con el método descrito por Bates
et al. (1973). Cada muestra se homogeniz6 con dcido sulfo-
salicilico; luego de filtrar, se hizo reaccionar con nihidrina
dcida y dcido acético glacial a 100 °C. Después de detener
la reaccién a 5 °C, la muestra se extrajo con tolueno, y se
obtuvo la absorbancia a 520 nm de la fase orgdnica. La con-
centracion de prolina en las muestras se calculé mediante
una curva de calibracion del aminodcido, con concentracion
maxima de 1,000 nmoles mL"'.

El estudio se realizé en un disefio experimental completa-
mente aleatorio. Se estudiaron los factores: especie de Aga-
ve con ocho niveles (ver Cuadro 1) y condicién humedad
del sustrato con dos niveles (riego frecuente y riego restrin-
gido, con valores de potencial de agua medio durante el ex-
perimento de -0.7 y -3.5 MPa, respectivamente). El andlisis
de normalidad de los datos se hizo con base en el andlisis
gréfico de residuales y la prueba Shapiro-Wilk; las varia-
bles fueron transformadas cuando el supuesto de normali-
dad no se cumplié. Una maceta fue considerada la unidad
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experimental y el nimero de plantas por maceta como co-
variable. Se evaluaron cinco repeticiones. Asi, se realizé un
andlisis de covarianza y, cuando el efecto de la covariable
resultd significativo, las comparaciones de medias dentro de
cada especie se realizaron considerando el valor ajustado
por la covariable con la prueba LSMEANS del programa
estadistico SAS. Cuando el efecto de la covariable no fue
significativo se realizo el andlisis de varianza y la prueba de
comparacion de medias de Dunnett (oo = 0.05), al conside-
rarse la media de cada especie obtenida en -0.7 MPa como
el testigo. Los andlisis se ejecutaron con el programa SAS
(SAS Institute, 2002).

Resultados

La biomasa individual, el nimero de hojas por planta y la
cobertura de planta se redujeron significativamente, en pro-
medio para todas las especies, por efecto del W restrictivo
del sustrato, de 75 + 20.1 a 29 + 7.2 g de materia seca por
planta, de 17 + 2.4 a 13 + 1.0 hojas por planta, y de 0.09 +
0.03 a 0.06 + 0.03 m? por planta. Empero, la altura de la
planta en todas las especies no cambid significativamente
con la restriccion de humedad, como tampoco cambiaron
el nimero de hojas ni la cobertura en algunas especies. Asf,
el nimero de hojas por planta de Agave angustifolia subsp.
tequilana 'y de A. salmiana y su cobertura, y la de A. lechu-
guilla y A. duranguensis no cambiaron (P > 0.05) a pesar
del W bajo (Cuadro 2).

La restriccion de humedad tendi6 a duplicar el valor del
indice rafz/vdstago en Agave angustifolia subsp. tequilana,
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Cuadro 2. Variables de crecimiento y distribucién de biomasa de plantas de ocho especies de Agave desarrolladas en invernadero con riego
frecuente (RF, ¥ medio de -0.7 MPa) y riego restringido (RR, ¥ medio de -3.5 MPa), durante 14 meses.

Especie 'Biomasa seca 'Nimero de hojas 'Cobertura Altura de planta indice
(gpl" por planta (m? pl) (cm) raiz:vastago

RF RR RF RF RR RF RR RF RR
A. lechuguilla 16+2.0 M+1.8 17+£12 14 +1.5% 0.017 £0.029 0.013 +£0.005 15+33 15+49 0.12+£0.003  0.28 +0.002*
A. striata 5+12 2+1.3% 32+33 22 £ 4.7% 0.023 +0.003 0.008 + 0.005* 13+3.1 8+3.8 0.14+£0.004  0.24 + 0.004*
A. americana 132+£11.8  48+93* 14+103  91.9+9.6* 0.181 £0.003 0.078 + 0.008* 33+£52 27£49 0.37£0.045  0.31 +0.060
var. marginata
A. asperrima 74 +6.5 30£8.1%  15+22 10+ 2.1% 0.069 + 0.003 0.030 + 0.008* 24+£3.8 19+53 0.23£0.045  0.46+0.018*
A. cupreata 82+8.4 32+£9.8 1917 15+ 1.5% 0.082 + 0.006 0.040 + 0.009* 24£54 17+35 0.24 +0.005  0.18 + 0.009*
A.duranguensis 171 +12.0 27 £10.2% 23x4.2 12 + 4.4% 0.185+0.012 0.115 £0.079 3348 35+£5.4 0.25+0.028 0.23+0.017
A. angustifolia 87 £16.8 66+139 14+53 13+34 0.222 +0.018 0.208 + 0.016 34+£39 39+£5.9 0.19+0.019  0.29 +0.027*
subsp. tequilana
A. salmiana 35174 18+£53* 1015 9+2.1 0.043 +0.008 0.0320 £0.007  20+4.2 18+3.9 0.28+0.029  0.35+0.049
Media 75.3 293 17.3 12.6 0.093 0.060 22.5 209 0.23 0.29
Fuente de Resultado del andlisis de varianza
variacion
Condicién de <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.128 <0.01
humedad
Especie <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.01
Especie x Condi- < 0.0001 0.0360 0.0866 0.0510 <0.01
cion de humedad
Covariable < 0.0001 0.0485 0.0437 0.3854 N/A

'Valores ajustados al niimero de plantas por maceta, la cual se considerd como covariable. *Diferencia estadistica (P < 0.05) dentro de cada especie, de la media de RR respecto de
la de RF, segdin la prueba de F (LSMEANS/SLICE de SAS). El valor que sigue después del signo + es el error estandar.

A. asperrima, A. lechuguilla y A. striata. En A. america-
na var. marginata, A. duranguensis y A. salmiana el indice
raiz/véstago no cambio significativamente debido al ¥ me-
nor en el sustrato. En contraste, el indice raiz/vdstago de A.
cupreata fue 41% mayor cuando crecié con disponibilidad
elevada de humedad (W de -0.7 MPa) que cuando crecid
con -3.5 MPa (Cuadro 2).

Los efectos de la condicion de humedad del sustrato y
de la especie fueron altamente significativos sobre los por-
centajes de biomasa de la raiz y las hojas, y la interaccién
de ambos factores también fue significativa. Por su parte, el
porcentaje de biomasa del tallo fue dependiente de la especie
pero no cambi6 con el W bajo (Figura 1). Los porcentajes de
biomasa de la raiz de Agave angustifolia subsp. tequilana,
A. asperrima, A. lechuguilla y A. striata fueron 16,19, 11y
12, respectivamente, cuando crecieron con riego frecuente;
y aumentaron significativamente a 22, 31, 18 y 19, respec-
tivamente, cuando se les restringi6 el riego. En contraste,
los porcentajes de biomasa de las hojas de estas mismas es-
pecies disminuyeron también significativamente de 79, 77,
86 y 84 cuando se desarrollaron con riego frecuente; a 73,
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65, 79 y 78 cuando estuvieron con riego restringido. Los
porcentajes de biomasa seca acumulada en la raiz y en las
hojas de A. americana var. marginata, A. duranguensis 'y de
A. salmiana se mantuvieron igual en ambas condiciones de
humedad del sustrato, con valores promedio de 25y 71, 20
y 77,y 24y 73, respectivamente. En A. cupreata los resul-
tados fueron contrastantes respecto al resto de especies, ya
que el porcentaje de biomasa radical fue mayor (P < 0.05)
con riego frecuente que con riego restringido, con 19 y 14,
respectivamente; y el porcentaje de biomasa de las hojas fue
mayor (P < 0.05) con riego reducido que con riego frecuente
(82 'y 78, respectivamente; Figura 1).

El grosor foliar, medido en la parte central de la octa-
va hoja, fue afectado de manera altamente significativa por
la especie y la condicién de humedad, pero la interaccion
de los dos factores careci6 de significacion. Sin embargo,
s6lo en Agave salmiana el grosor (6.99 mm) fue menor (P <
0.05) cuando crecié con un W medio de -3.5 MPa, que con
el ¥ medio de -0.7 MPa (8.11 mm). A la vez, A. salmiana
presento el grosor foliar mayor (P < 0.05) en el grupo de
las ocho especies. Sin considerar a A. salmiana, el grosor
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Figura 1. Variacidn relativa de la biomasa de hojas (W), raiz (%) y
tallo (W) en plantas de 14 meses de edad de ocho especies de Agave
con riego frecuente (-0.7 MPa, gréfico superior) y riego restringido
(-3.5 MPa, gréfico inferior), en condiciones de invernadero. Lec:
A. lechuguilla, Str: A. striata, Ame: A. americana var. marginata,
Asp: A. asperrima, Cup: A. cupreata, Dur: A. duranguensis, Ang:
A. angustifolia subsp. tequilana y Sal: A. salmiana. En las barras
se sefiala el porcentaje de biomasa de cada 6rgano respecto al total
individual. El * indica diferencia estadistica debida a nivel de hu-
medad de acuerdo con la prueba de Dunnett (a < 0.05).

promedio de la octava hoja vari6 desde 3.1 y 4.3 mm en A.
striata'y A. cupreata, hasta 6.2 y 6.5 mm en A. duranguensis
y A. lechuguilla; en el caso de A. americana var. marginata,
A. angustifolia subsp. tequilana y A. asperrima 'y el grosor
medio de las hojas fue 5.2 mm, cercano al promedio de to-
das las especies (Figura 2).

El contenido promedio de prolina radical de las plan-
tas desarrolladas con riego frecuente (-0.7 MPa) fue 0.52
pmoles 100 mg' de tejido seco, sin diferencias entre las
especies, excepto en Agave americana var. marginata, que
presentd contenido significativamente menor (0.31 pmoles
100 mg"). En contraste, con la restriccion de humedad la
prolina incrementd significativamente, hasta un promedio
de 1 umol 100 mg™. El contenido de prolina en la raiz de A.
lechuguilla y A. striata se mantuvo sin cambios significati-
vos debido a la disponibilidad de humedad (Figura 3).
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Discusion

Cabe destacar que el W del sustrato, y por lo tanto la dispo-
nibilidad de humedad de las plantas mantenidas con riego
restringido, alcanzé valores entre -5 y -6 MPa en los tltimos
cinco meses del estudio (mds de la tercera parte del tiempo
total de crecimiento evaluado). Los W menores coincidie-
ron con los meses de verano, cuando las temperaturas son
mas altas durante el aflo. Asi, tolerancia o sensibilidad de las
plantas a esas condiciones revela adaptaciones importantes
que favorecen su supervivencia.

La inhibicion significativa del crecimiento de las plantas
con menor disponibilidad de agua puede deberse a la dismi-
nucion de fotoasimilados aprovechables. El decrecimiento
de 325 a 2 mmol m? de CO, asimilado durante 24 h fue
observado en Agave fourcroydes (Nobel, 1985). También,
en A. angustifolia subsp. tequilana la acumulacién dcida
nocturna se redujo hasta 10% luego de 30 dias de suspender
el suministro de agua (Nobel y Valenzuela, 1987). La sus-
pensién de riego por 60 dias (W de -1.6 MPa) a plantas de A.
salmiana menores a un afio de edad disminuy¢ el intervalo
nocturno de asimilacion de CO,a sOlo 4 h, en contraste con
el de 10 h en plantas con riego (W de -0.39 MPa) (Ruiz
et al., 2007). Asi, aunque las plantas suculentas estdn
adaptadas a ambientes dridos y pueden mantener algunas
funciones fisioldgicas, como la asimilacién de co,, al uti-
lizar el agua almacenada en sus tejidos (Pimienta-Barrios
et al., 2001, 2006; Nobel, 2006), la disponibilidad baja de
agua, en términos absolutos y durante periodos largos, si

Grosor foliar (mm)

Lec Str Ame Asp Cup Dur Ang Sal
Especie

Figura 2. Efecto del riego frecuente ( M -0.7 MPa) y el riego re-
stringido (4 -3.5 MPa) en el grosor de la octava hoja de ocho es-
pecies de Agave crecidas en macetas en condiciones de invernade-
ro durante 14 meses. Lec: A. lechuguilla, Str: A. striata, Ame: A.
americana var. marginata, Asp: A. asperrima, Cup: A. cupreata,
Dur: A. duranguensis, Ang: A. angustifolia subsp. tequilana y Sal:
A. salmiana. Las barras verticales indican el error estdndar, n = 5.
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Figura 3. Efecto del riego frecuente ( M -0.7 MPa) y el riego re-
stringido ( 4 -3.5 MPa) en el contenido de prolina en la materia
seca de dpices radicales, en plantas de 14 meses de ocho especies
de Agave crecidas en invernadero. Lec: A. lechuguilla, Str: A. stri-
ata, Ame: A. americana var. marginata, Asp: A. asperrima, Cup:
A. cupreata, Dur: A. duranguensis, Ang: A. angustifolia subsp.
tequilana y Sal: A. salmiana. Las barras verticales indican el error
estandar; n = 5.

disminuye su crecimiento, pues al abatirse finalmente la
reserva de agua la presion de turgencia disminuye (Taiz y
Zeiger, 2006).

Los resultados del nimero de hojas y cobertura mostra-
ron que Agave angustifolia subsp. tequilana, A. lechuguilla,
A. duranguensis 'y A. salmiana , fueron menos afectadas por
la restriccion de humedad que las otras especies (Cuadro 2).
Con excepcion de A. duranguensis, estas mismas especies
redujeron en menor cantidad su biomasa total por la restric-
cion del riego, al acumular un 78, 70 y 52 % de biomasa,
respectivamente, cuando crecieron con menos humedad res-
pecto del maximo en buenas condiciones. La estabilidad del
crecimiento de A. angustifolia subsp. tequilana, A. lechu-
guilla 'y A. salmiana pudo deberse a su capacidad de ajustar
sus procesos fisioldgicos con independencia de la humedad
disponible. La respuesta positiva de A. lechuguilla y A. sal-
miana ha sido demostrada en otras condiciones ambientales,
como es el caso de los niveles de germinacion mayores a
90% en intervalos de temperatura mds amplios que en otras
especies del género, que van de los 15 a los 33 °C y de los
18 alos 27 °C (Ramirez-Tobias et al., 2012), y en potencia-
les de agua de -1.0 MPa (Ramirez-Tobias, 2010). Ademds,
se ha documentado que A. angustifolia, A. lechuguilla y A.
salmiana son poliploides, lo que podria elevar su capacidad
de reaccionar favorablemente a las variaciones ambientales
(Palomino et al., 2007).

La asignacién mayor de biomasa a la raiz en detrimento
de la porcidn aérea de la planta en Agave angustifolia subsp.
tequilana, A. asperrima, A. lechuguilla y A. striata indica la
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diferencia en la distribucion de biomasa entre los érganos
como respuesta al nivel de humedad del sustrato (Cuadro
2; Figura 1). La modificacion de la asignacion de biomasa
sucedid entre la raiz y las hojas, pues el porcentaje de bio-
masa del tallo fue similar en ambas condiciones de dispo-
nibilidad de humedad (Figura 5). Este aumento, provocado
por la restriccion del riego, coincidié con lo encontrado en
algunas plantas suculentas (Nobel, 1988) y en diversas es-
pecies, como Jatropha curcas (Achten et al., 2010), Medi-
cago sativa (Erice et al., 2010) y otras, pero contrasta con
lo encontrado por Nobel et al. (1989) en A. lechuguilla. La
respuesta observada en A. angustifolia subsp. tequilana, A.
asperrima, A. lechuguilla 'y A. striata parece una adaptacién
a la aridez, ya que el incremento del indice raiz/vdstago es
considerado como evidencia de resistencia de las plantas
al déficit de humedad, pues se favorece el crecimiento del
organo que absorbe agua y se inhibe el de la parte que la
transpira (Taiz y Zeiger, 2006).

En contraste con lo anterior, las proporciones de biomasa
de la raiz y el vdstago de Agave americana var. marginata,
A. duranguensis y A. salmiana permanecieron sin cambios
en ambas condiciones de humedad (Cuadro 2; Figura 1).
Esta persistencia de la proporcién de biomasa entre los 6r-
ganos también discrepd con la tendencia de incremento de
asignacion de recursos a la raiz, mostrada por varias espe-
cies (Achten et al., 2010; Erice et al., 2010), y por ello con-
siderada como una respuesta comun al déficit de humedad
entre las plantas (Taiz y Zeiger, 2006). Con estos resultados
se demuestra la respuesta heterogénea entre las especies de
Agave para asignar recursos a los organos de la planta en
dependencia de la humedad disponible.

La carencia de un patrén en la asignacién de biomasa en-
tre drganos mostrada por las especies estudiadas, como res-
puesta a la restriccion de humedad, hace parecer improba-
ble que el aumento de la proporcion de biomasa radical sea
una forma con la que las especies de Agave contrarresten
las restricciones de humedad. De las ocho especies, cuatro
aumentaron la biomasa radical, tres no mostraron cambios
y una disminuy6 la biomasa de la raiz como respuesta a la
restriccion de humedad en el sustrato. Reich (2002) indicé
que las evidencias de una modificacion en la asignacion de
recursos entre 6rganos, debida a la variacion de un gradiente
ambiental, como la disponibilidad de humedad, no es sufi-
ciente para hacer afirmaciones conclusivas, como si lo son
las relacionadas con otros factores como la disponibilidad
de nutrientes o de luz. Al parecer, el déficit de humedad,
mds que incrementar la proporcién de la biomasa radical,
provoca cambios en la tasa de crecimiento, lo que propicia
una interpretacidn errénea debida a la evaluacién puntual
en plantas de la misma edad, pero con desarrollo diferente
(McConnaughay y Coleman, 1999).

Las plantas suculentas, como las de Agave, presentan una
reserva importante de agua en las hojas. Debido a eso, la
respuesta ante la indisponibilidad de humedad en el suelo
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mediante el aumento de raices para incrementar su absor-
cion parece innecesaria, en tanto que conservar el agua
almacenada en sus hojas, raices y tallos es una respuesta
mds eficiente. La conservacion del agua en estas especies
ocurre como resultado de su morfologia especializada y
la presencia de una cuticula foliar impermeable (Bobich y
North, 2009). También, la conservacion del agua durante los
periodos secos sucede por la contraccién de las raices, obs-
truccion y cavitacion (formacién de burbujas) en los tejidos
conductores, y la abscision de raices absorbentes (Huang
y Nobel, 1992; Liittge, 2010). Lo anterior también permite
sugerir que cuanto mayor es la reserva de agua, en condicio-
nes de déficit de humedad, el incremento de asignacién de
recursos al crecimiento radical es mds improbable, lo que
podria explicar que especies como A. duranguensis y A. sal-
miana hayan sobresalido en este estudio por su suculencia
elevada y por no asignar mds biomasa a la raiz al ser some-
tidas a déficit hidrico.

El grosor mayor de las hojas de Agave duranguensis, A.
lechuguilla 'y A. salmiana contrasté con el de A. angustifolia
subsp. tequilana y A. cupreata (Figura 2). El grosor de las
hojas de las plantas suculentas, como las de Agave, se rela-
ciona directamente con el contenido de agua (Vendramini et
al., 2002). Asi, cuanto mds gruesas sean las hojas, la capa-
cidad de almacenamiento de agua es mayor, por lo que es
probable que las especies con hojas mds gruesas presenten
mejor adaptacion a ambientes secos. Al respecto, A. lechu-
guilla 'y A. salmiana son especies procedentes de climas con
precipitacion media anual entre 300 y 400 mm, mientras
que A. angustifolia subsp. tequilana y A. cupreata habitan
sitios donde la precipitacion media anual es alrededor de
900 mm (Gentry, 1982). Esta asociacién entre la capacidad
de almacenamiento de agua y la precipitacion, sugerida para
A. angustifolia subsp. tequilana, A. cupreata, A. lechuguilla
y A. salmiana, coincide con la encontrada en Nopalea co-
chenillifera y Opuntia robusta subsp. larreyi crecidas con
disponibilidad de agua ilimitada en hidroponia (Ramirez-
Tobias et al., 2007). De acuerdo con Ramirez-Tobias et al.
(2007), O. robusta subsp. larreyi, adaptada a ambientes con
precipitacion media anual similar a la de las regiones donde
se localiza A. salmiana, presentd cladodios mds gruesos con
contenido de humedad significativamente mayor que los de
N. cochenillifera, especie adaptada a climas con precipita-
cion media anual similar a la de las regiones donde se lo-
calizan A. angustifolia subsp. tequilana y A. cupreata. A la
vez, el grosor menor de la hoja observado tnicamente en A.
salmiana con restriccion de humedad, en comparacion con
la condicion de disponibilidad mayor, puede tomarse como
evidencia de la plasticidad de esta especie, pues en ambas
condiciones el grosor de su hoja fue significativamente el
mayor de las especies estudiadas (Figura 2). La estabilidad
del grosor de la hoja en la mayoria de las especies, inde-
pendientemente de la condicion de humedad, indica que el
agua de la condicion de humedad restringida fue empleada
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primordialmente para mantener la suculencia. Al respecto,
Schulte (2009) sefial6 que una de las caracteristicas mds so-
bresaliente de las plantas MAC es su capacidad para absor-
ber y almacenar rapidamente el agua disponible.

El aumento de la concentracion de prolina en el tejido
apical radical debido a la reduccion de agua ha sido obser-
vado en especies cultivadas, como Phaseolus vulgaris, Zea
mays (Sanchez-Urdaneta et al., 2003, 2005) y Oryza sati-
va (Hien et al., 2003), pero también en pldntulas de Agave
salmiana (Pefa-Valdivia y Sanchez-Urdaneta, 2009). Es
probable que el aumento de prolina registrado en algunas
especies de Agave indique también una funcién de regula-
cion osmotica (Hare y Cress, 1997), la cual se manifestd
en mayor crecimiento de la raiz respecto al vdstago en A.
angustifolia subsp. tequilana y A. asperrima (Figura 1). Sin
embargo, en A. lechuguilla y A. striata el incremento en la
proporcion de biomasa radical no se asocid con el contenido
de prolina; y el aumento de prolina en A. americana var.
marginata, A. duranguensis y A. salmiana no se asocié con
un incremento de la proporcion de biomasa radical. Asf, pa-
rece mds probable que el aumento de prolina constituya una
respuesta protectora, pues la acumulacion de este aminodci-
do favorece la homeostasis celular en condiciones de estrés
ocasionado por tensiones ambientales (Szabados y Savouré,
2009). Ademds, es posible que la capacidad de las especies
del subgénero Agave de sintetizar prolina sea una adapta-
cion que no poseen las del subgénero Littaea, pues estas
dltimas se consideran ancestrales en la evolucidn del género
Agave (Gentry, 1982).

Los resultados de esta investigacion confirman una ten-
dencia de mayor tolerancia al potencial de agua bajo de las
especies de climas mds secos, con algunas excepciones.
Agave lechuguilla, A. salmiana y A. angustifolia subsp. te-
quilana fueron las especies mds tolerantes y A. asperrima 'y
A. cupreata las mds sensibles. Las primeras tres sélo fueron
afectadas negativamente en tres de siete variables en res-
puesta a la restriccion de humedad, mientras que A. asperri-
ma'y A. cupreata lo hicieron en cinco. Agave lechuguilla y
A. salmiana estdn adaptadas a ambientes con precipitacion
anual baja, de alrededor de 350 m. En contraste, A. asperri-
ma 'y A. cupreata estan adaptadas a climas con lluvia anual
de 450 y 950 mm (Cuadro 1).

Las temperaturas del invernadero también pudieron ha-
ber afectado el crecimiento y fisiologia de las plantas en
estudio; de ser asi, la tolerancia de A. angustifolia subsp.
tequilana y la sensibilidad de A. asperrima y de A. cupreata
en las condiciones del estudio se complementan; pues, las
temperaturas de donde procede A. angustifolia subsp. tequi-
lana coinciden con las registradas en el invernadero durante
el estudio (Cuadro 1). En contraste, las temperaturas me-
dia mensual y mdxima mensual a las que A. asperrima estd
adaptada son menores que las del invernadero, y la tempe-
ratura minima mensual propia para A. cupreata es mayor a
la registrada durante el estudio; es decir, las temperaturas
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altas pudieron haber afectado a A. asperrima 'y las bajas a A.
cupreata. Ademds, parece que A. asperrima fue mds afec-
tada que A. angustifolia subsp. tequilana, pese a que ésta
dltima esté adaptada a un clima mds lluvioso (Cuadro 1). La
tendencia de A. asperrima a un 6ptimo fisiolégico en tem-
peraturas frescas y la de A. cupreata en temperaturas cdlidas
fue documentada en su germinacién (Ramirez-Tobias et al.,
2012). Cabe resaltar, que A. angustifolia es la especie de
Agave con distribucién geogrdfica mds amplia, lo que estd
relacionado con su tolerancia a ambientes diversos, y que se
evidencio en esta investigacion.

Conclusiones

La reduccién del crecimiento debida a la disponibilidad res-
tringida de humedad es heterogénea entre las especies del
género Agave; fue menor en las especies de ambientes con
climas mds dridos (A. duranguesis, A. lechuguilla y A. sal-
miana) o con distribucion geografica amplia (A. angustifolia
subsp. fequilana). La respuesta fisioldgica entre las especies
de Agave, que repercute en el crecimiento de las plantas,
muestra una gama de niveles ante la disminucion del W del
sustrato, pues la estabilidad o el aumento del contenido de
prolina en la raiz, la estabilidad o disminucién del creci-
miento de los 6rganos fueron notablemente desiguales entre
las especies. Ya que la restriccion de humedad (-3.6 MPa en
promedio, con descenso hasta cerca de -6 MPa) aumentd la
prolina radicular unicamente de las especies del subgénero
Agave, y no en el subgénero Littaea, ademds de favorecer
el mayor crecimiento de la raiz que de las hojas en cuatro
de las ocho especies sin un patrén determinado, y todo lo
anterior contrasté con el mantenimiento generalizado de la
turgencia. Independientemente de los ajustes o “plasticidad”
de los procesos fisioldgicos de las especies de Agave, las
plantas jovenes del género Agave son capaces de sobrevivir
hasta 14 meses enfrentando condiciones extremas de falta
de humedad con restricciones crecientes de humedad en el
suelo (hasta de -6 MPa).
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