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Resumen: En México se encuentralamayor riqueza de especies de Agave, distribuidas en ambientes diversos. Para contribuir con
el conocimiento en torno alas formas de tolerar | as restricciones de humedad se evalud 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 distribucion de biomasa, el grosor foliar y
¢l contenido de prolinaen dos especies del subgénero Littaea (A. lechuguillay 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 econémicay ecoldgica. Lamenor disponibilidad de humedad inhibi6 laacumulacion de biomasa en las ocho especies;
no obstante, el crecimiento (nimero de hojas y cobertura de planta) pudo mantenerse en aquellas més adaptadas ala aridez o con
Iimites de tolerancia ambiental més amplios como A. angustifolia subsp. tequilana, A. duranguensis, A. lechuguillay A. salmiana.
El W limitante promovié mayor asignacién de biomasa alaraiz a expensas de lade las hojas en algunas especies y la duplicacion
de la prolinaradical en las especies del subgénero Agave. La modificacion de la distribucion de la biomasa y e incremento del
contenido de prolina, como formas de tolerar larestriccion de humedad, sélo se presentaron en algunas de las especies estudiadas.
En contraste, el mantenimiento del grosor delahoja (indicador de turgencia) fue unarespuestageneral a W limitante. Las especies
de Agave presentan respuestas fisiolégicas y bioquimicas variadas, que reflejan su amplia tolerancia a condiciones ambientales
adversas y explican ladistribucién ecol6gica amplia del género.

Palabras clave: crecimiento, distribucion de biomasa, potencia 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 leavesin some species, and duplication of radical prolinein 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 ageneral reaction to limiting W. Agave species have
diverse physiological and biochemical responses, which reflect itswide tolerance to adverse environmental conditions and explains
the wide ecological distribution of the genus.

K ey words: biomass alocation, growth, proline, succulence, water potential.

n México se encuentra el 75% de las especies de Agave
(Garcia=Mendoza, 2002), de las cuales 48 destacan por
ser la materia prima de bebidas destiladas como €l mezcal,
el tequila, el bacanoray otras. Ademas, al menos 74 especies
y 28 taxainfraespecificos han sido utilizados como alimento

humano y forraje, o materia prima para obtener bebidas fer-
mentadas y fibra (Colunga-GarciaMarin et al., 2007).

L as adaptaciones de |os magueyes les permiten sobrevi-
vir con deficiencias de agua de hasta 80 0 90% de dismi-
nucion 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., 2006) y en plantulas de A. salmiana (Pefia-Valdi-
via'y Sanchez-Urdaneta, 2009). Desde el punto de vista
ecolégico, la supervivencia en condiciones extremas es
importante. Sin embargo, cuando los magueyes son cul-
tivados o fomentados con el propésito 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 madurara 'y podra ser
aprovechada (Sanchez, 1989).

L os magueyes son plantas adaptadas a ambientes secos,
tienen hojas suculentas, cuticulas gruesasy realizan fotosin-
tesistipo CAM. Lasuculenciay lacuticula gruesa permiten
a los magueyes almacenar e agua, asi mantienen poten-
ciales de agua (W) elevados en sus tejidos, como ha sido
constatado en otras suculentas (Andradey Nobel, 1997). La
apertura estoméatica nocturna, tipica de la ruta fotosintética
CAM, permite laabsorcién de didxido de carbono cuando la
pérdida de agua es poca (Nobel, 2011). La acumulacién de
prolina en laraiz de plantulas de Agave salmiana se ha con-
siderado como una respuesta al estrés hidrico (Pefia-Valdi-
viay Sanchez-Urdaneta, 2009); resultados similares se han
sefidlado para Aloe barbadensis (Delatorre-Herrera et al.,
2010). Se propone que laacumulacion 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 rga-
nos (Achten et al., 2010; Erice et al., 2010). Al respecto, se
sugiere que un valor mayor del indice raiz/vastago, cuando
hay restriccion de humedad, es una respuestafavorable para
la planta debido a la posibilidad de aumentar la absorcién
de aguaatravés del sistemaradical y disminuir lapérdidaa
través del véastago.

Las especies del género se pueden encontrar en ambien-
tesdiversos, en atitudes que van desde el nivel del mar has-
talos 3,400 m, en sustratos de origen igneosy maritimos, en
climas calidos y templados, secosy hiimedos (Garcia-Men-
doza, 2002). Tal variabilidad de ambientes indica un gran
éxito ecol égico de |l as especies de Agave y sugiere mecanis-
mos de adaptacion diversos ante las condiciones ambienta
les (Eguiarte y Souza, 2007). Larespuesta diversade varias
especies de Agave a la temperatura se demostro al registrar
velocidades de germinacién optimas en intervalos de tem-
peratura mas amplios en especies de distribucién geogréfica
ampliacomo A. lechuguillay A. salmiana, y reacciones 0p-
timas del proceso de germinacion asociadas con las condi-
ciones térmicas de los sitios de procedencia de las especies
(Ramirez-Tobias et al., 2012). Por lo anterior, este estudio
tuvo como objetivo conocer el efecto de ladisponibilidad de
humedad en el crecimiento y otros atributos fisiolégicos y
bioquimicos en plantas de Agave.
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Materialesy métodos

Se evaluaron ocho especies de Agave con importancia co-
mercial actual o histérica, que han sido empleadas como
materiaprimaparalafabricacién de mezcal, como fuente de
fibrau ornato y alimento. L as especies seleccionadas provi-
nieron de regiones climéticas distintas, y presentan formas
de reproduccion y posicion sistematica diversa (Cuadro 1).

El estudio se realizd en un invernadero tipo tinel, en €
Campus Montecillo del Colegio de Postgraduados, Texco-
co, México. Durante los 14 meses de desarrollo del estudio
seregistraron, en el invernadero, |as siguientes temperaturas
promedio mensuales: maximade 47 °C, con variacion 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 mediade 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
gravade tezontle en proporcién 3:1. Hastalaemergenciade
la segunda hoja lateral, en julio de 2008, se proporciono €l
agua suficiente atodas | as plantas para mantener €l sustrato
himedo. A partir del siguiente mes se formaron dos grupos
de plantas: auno se le proporciond agua cadatercer dia (rie-
go frecuente), con el que se mantuvo el potencial de agua
del sustrato (W) en -0.7 £ 0.07 MPa (promedio + €l error
estandar), y a otro se le proporciond agua con frecuencia
y cantidad menores (riego restringido), de manera que €
W promedi6 -3.5 £ 0.41 MPa. En los dltimos 6 meses el W
de los tratamientos con restriccién de humedad disminuy6
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 program6 para funcionar de acuerdo
con |los tratamientos sefidlados. Para verificar la diferencia
entre ambos grupos de tratamientos se recolectaron mues-
tras de sustrato durante el estudio. El W semidi6 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 cadamacetase permiti6 el crecimiento detres plantas,
excepto cuando la emergencia fue baja, y hubo sélo una o
dos. Por esta razon, € nimero de plantas por maceta fue
considerado unacovariable. Las plantas se cosecharon entre
el 1y 15 de octubre de 2009. Al momento de la cosecha se
registré labiomasa radical himeda, caulinar y foliar de cada
individuo. La biomasa seca de cada componente morfol 6gi-
CO se expresd en porcentagje, 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 érgano. Con la fraccion de biomasa de
cada 6rgano, expresada como porcentaje, se calculo la dis-
tribucién de biomasa entre los 6rganos y se estimé el indice
raiz:vastago como €l cociente entrelabiomasadelaraizy 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 limite especificado. PPTN: Precipitacién media anual.

Subgénero  Especie Tendencias en Variables climaticas Tipo de vegetacién
reproduccion MA MMEF MMC PPTN
Y© O Y© (mm)
Littaea A. lechuguilla Torrey hijuelos y semilla -3a22 -3a22 sle. 340 matorral desértico rosetdfilo
A. striata Zuccarini semillay 18a22 <18 s.l.e. 287 matorral desértico rosetdfilo
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. Ademés, sere-
gistré el nimero de hojas por plantay el grosor de laoctava
hoja en la zona central, con un pie derey digital (Mitutoyo.
Japdn) con precision de 0.01 mm. Previo alacosecha, sere-
gistré laalturay cobertura de planta con unareglade 60 cm
con precision de 1.0 mm. La altura se midié desde €l suelo
hasta el extremo superior delahojamasalta, lacoberturase
calculé como €l areade un circulo cuyo didmetro fue el pro-
medio de dos mediciones realizadas en forma perpendicul ar
desde la parte superior de la planta.

Se estim6 el contenido de prolina en muestras de 4 cm de
la parte apical de laraiz con el método descrito por Bates
et al. (1973). Cada muestra se homogeniz6 con &cido sulfo-
salicilico; luego de filtrar, se hizo reaccionar con nihidrina
aciday écido acético glacial a 100 °C. Después de detener
lareaccién a 5 °C, la muestra se extrgjo con tolueno, y se
obtuvo la absorbanciaa 520 nm de lafase organica. Lacon-
centracion de prolina en las muestras se calculé mediante
una curvade calibracion del aminoécido, con concentracion
méximade 1,000 nmoles mL .

El estudio serealiz6 en un disefio experimental compl eta-
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 frecuentey 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 € andlisis
grafico 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 €l nimero de plantas por maceta como co-
variable. Se evaluaron cinco repeticiones. Asi, se realiz6 un
andlisis de covarianza y, cuando €l efecto de la covariable
resulto significativo, las comparaciones de medias dentro de
cada especie se realizaron considerando el valor gjustado
por la covariable con la prueba LSMEANS del programa
estadistico SAS. Cuando el efecto de la covariable no fue
significativo serealizd € andlisis de varianzay la pruebade
comparacion de medias de Dunnett (o = 0.05), al conside-
rarse la media de cada especie obtenida en -0.7 MPa como
€l testigo. Los andlisis se gjecutaron con € programa SAS
(SAS Ingtitute, 2002).

Resultados

La biomasa individual, €l nimero de hojas por plantay 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 a13 £+ 1.0 hojas por planta, y de 0.09 +
0.03 2 0.06 + 0.03 m? por planta. Empero, la altura de la
planta en todas las especies no cambié significativamente
con la restriccion de humedad, como tampoco cambiaron
el nimero de hojas ni la cobertura en algunas especies. Asi,
el nimero de hojas por planta de Agave angustifolia subsp.
tequilana 'y de A. salmiana y su cobertura, y lade A. lechu-
guilla'y A. duranguensis no cambiaron (P > 0.05) a pesar
del W bajo (Cuadro 2).

Larestriccion de humedad tendié a duplicar €l valor del
indice raiz/vastago en Agave angustifolia subsp. tequilana,

133



Huco MAGDALENO RAMIREZ-TOBIAS ET AL.

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+3.3 15+49 0.12£0.003  0.28 +0.002*
A. striata 5+1.2 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+3.5 0.24 £0.005  0.18 £ 0.009*
A.duranguensis  171+12.0 27 £10.2% 23+4.2 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+3.4 0.222 +0.018 0.208 +0.016 34+3.9 39+£5.9 0.19+£0.019  0.29 £0.027*
subsp. tequilana
A. salmiana 3574 18+£53* 10+1.5 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 20.9 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. duranguensisy A. saimiana €l indice
raiz/véstago no cambi6 significativamente debido a W me-
nor en el sustrato. En contraste, el indice raiz/vastago de A.
cupreata fue 41% mayor cuando crecio con disponibilidad
elevada de humedad (W de -0.7 MPa) que cuando creci6
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-
centgjes de biomasa de laraiz y las hojas, y la interaccion
de ambos factores también fue significativa. Por su parte, €
porcentaje de biomasadel tallo fue dependiente delaespecie
pero no cambi6 con € W bgjo (Figura l). Los porcentajes de
biomasa de la raiz de Agave angustifolia subsp. tequilana,
A. asperrima, A. lechuguillay 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 restringio el riego. En contraste,
los porcentajes de biomasa de |as 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
porcentagjes de biomasa seca acumulada en laraiz y en las
hojas de A. americana var. marginata, A. duranguensisy 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 a resto de especies, ya
que el porcentaje de biomasa radical fue mayor (P < 0.05)
con riego frecuente que con riego restringido, con 19y 14,
respectivamente; y el porcentaje de biomasadelas hojasfue
mayor (P < 0.05) con riego reducido que con riego frecuente
(82y 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 condicion de humedad, pero la interaccién
de los dos factores carecié de significacion. Sin embargo,
solo en Agave salmiana el grosor (6.99 mm) fue menor (P <
0.05) cuando crecio con un ¥ medio de -3.5 MPa, que con
e W medio de -0.7 MPa (8.11 mm). A lavez, 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. Variacion relativa de labiomasa de hojas (M), raiz (%) y
tallo (Q) en plantas de 14 meses de edad de ocho especies de Agave
con riego frecuente (-0.7 M Pa, grafico 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 sefidlael 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 hojavarié desde 3.1y 4.3 mm en A.
striatay A. cupreata, hasta6.2 y 6.5 mm en A. duranguensis
y A. lechuguilla; en el caso de A. americana var. marginata,
A. angustifolia subsp. tequilana y A. asperrimay el grosor
medio de las hojas fue 5.2 mm, cercano a 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
umoles 100 mg?! de tgjido seco, sin diferencias entre las
especies, excepto en Agave americana var. marginata, que
present6 contenido significativamente menor (0.31 pmoles
100 mg?). En contraste, con la restriccion de humedad la
prolina increment6 significativamente, hasta un promedio
de 1 pmol 100 mg™*. El contenido de prolinaen laraiz de A.
lechuguillay A. striata se mantuvo sin cambios significati-
vos debido ala disponibilidad de humedad (Figura 3).
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Discusion

Cabe destacar que € W del sustrato, y por lo tanto la dispo-
nibilidad de humedad de las plantas mantenidas con riego
restringido, alcanzo valoresentre -5y -6 MPaen los Ultimos
cinco meses del estudio (mas de la tercera parte del tiempo
total de crecimiento evaluado). Los W menores coincidie-
ron con los meses de verano, cuando las temperaturas son
més altas durante el afio. Asi, toleranciao sensibilidad de las
plantas a esas condiciones revela adaptaciones importantes
que favorecen su supervivencia.

Lainhibicién significativa del crecimiento de las plantas
con menor disponibilidad de agua puede deberse ala 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 acumulacion acida
nocturna se redujo hasta 10% luego de 30 dias de suspender
el suministro de agua (Nobel y Vaenzuela, 1987). La sus-
pensién deriego por 60 dias (W de-1.6 MPa) aplantasde A.
salmiana menores a un afio de edad disminuyo € intervalo
nocturno de asimilacion de CO, asolo 4 h, en contraste con
el de 10 h en plantas con riego (¥ de -0.39 MPa) (Ruiz
et al., 2007). Asi, aunque las plantas suculentas estan
adaptadas a ambientes aridos y pueden mantener algunas
funciones fisiol 6gicas, como laasimilacion 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

Figura 2. Efecto del riego frecuente (Il -0.7 MPa) y €l riego re-
stringido ( A -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. tequilanay Sal:
A. salmiana. Las barras verticales indican el error estandar, n = 5.
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Figura 3. Efecto del riego frecuente (Il -0.7 MPa) y €l riego re-
stringido (4 -3.5 MPa) en e 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.
tequilanay Sal: A. salmiana. Las barras verticalesindican €l error
estandar; n = 5.

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

L os resultados del nimero de hojas y cobertura mostra-
ron que Agave angustifolia subsp. tequilana, A. lechuguilla,
A. duranguensisy A. salmiana , fueron menos af ectadas por
larestriccion de humedad que las otras especies (Cuadro 2).
Con excepcion de A. duranguensis, estas mismas especies
redujeron en menor cantidad su biomasatotal por larestric-
cién del riego, al acumular un 78, 70 y 52 % de biomasa,
respectivamente, cuando crecieron con menos humedad res-
pecto del méximo en buenas condiciones. La estabilidad del
crecimiento de A. angustifolia subsp. tequilana, A. lechu-
guillay A. salmiana pudo deberse a su capacidad de ajustar
sus procesos fisiol 6gicos con independencia de la humedad
disponible. Larespuesta positiva de A. lechuguillay A. sal-
miana ha sido demostrada en otras condiciones ambientales,
como es el caso de los niveles de germinacién mayores a
90% en interval os de temperatura mas amplios que en otras
especies del género, que van delos 15 alos 33 °Cy de los
18 alos 27 °C (Ramirez-Tobias et al., 2012), y en potencia-
les de agua de -1.0 MPa (Ramirez-Tobias, 2010). Ademés,
se ha documentado que A. angustifolia, A. lechuguillay A.
salmiana son poliploides, o que podria elevar su capacidad
de reaccionar favorablemente alas variaciones ambientales
(Palomino et al., 2007).

La asignacion mayor de biomasa a laraiz en detrimento
delaporcién aéreade la planta en Agave angustifolia subsp.
tequilana, A. asperrima, A. lechuguillay A. striataindicala
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diferencia en la distribucion de biomasa entre los 6rganos
como respuesta a nivel de humedad del sustrato (Cuadro
2; Figura 1). La modificacion de la asignacién de biomasa
sucedié entre laraiz 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 restriccién 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. lechuguillay A. striata parece una adaptacion
alaaridez, ya que e incremento del indice raiz/vastago es
considerado como evidencia de resistencia de las plantas
a déficit de humedad, pues se favorece e crecimiento del
Organo que absorbe agua y se inhibe €l de la parte que la
transpira (Taiz y Zeiger, 2006).

En contraste con |o anterior, las proporciones de biomasa
delaraiz y € vastago de Agave americana var. marginata,
A. duranguensisy A. salmiana permanecieron sin cambios
en ambas condiciones de humedad (Cuadro 2; Figura 1).
Esta persistencia de la proporcion 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 €llo con-
siderada como una respuesta comin 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 érganos de la planta en
dependencia de la humedad disponible.

La carencia de un patrén en la asignacion de biomasa en-
tre érganos mostrada por las especies estudiadas, como res-
puesta a la restriccion de humedad, hace parecer improba-
ble que el aumento de la proporcién 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) indico
que las evidencias de una modificacion en la asignacion de
recursos entre 6rganos, debida alavariacion de un gradiente
ambiental, como la disponibilidad de humedad, no es sufi-
ciente para hacer afirmaciones conclusivas, como si 10 son
las relacionadas con otros factores como la disponibilidad
de nutrientes o de luz. Al parecer, el déficit de humedad,
mas que incrementar la proporcion de la biomasa radical,
provoca cambios en la tasa de crecimiento, |o que propicia
una interpretacion errénea debida a la evaluacion puntual
en plantas de la misma edad, pero con desarrollo diferente
(McConnaughay y Coleman, 1999).

L as 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 e agua
almacenada en sus hojas, raices y tallos es una respuesta
mas 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, laconservacion del aguadurante los
periodos secos sucede por la contraccion de las raices, obs-
truccion y cavitacion (formacion de burbujas) en los tejidos
conductores, y la abscision de raices absorbentes (Huang
y Nobel, 1992; Littge, 2010). Lo anterior también permite
sugerir que cuanto mayor eslareservade agua, en condicio-
nes de déficit de humedad, €l incremento de asignacion de
recursos al crecimiento radical es mas improbable, o que
podriaexplicar que especies como A. duranguensisy A. sal-
miana hayan sobresalido en este estudio por su suculencia
elevaday por no asignar méas hiomasaalaraiz al ser some-
tidas adéficit hidrico.

El grosor mayor de las hojas de Agave duranguensis, A.
lechuguillay 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, serela
cionadirectamente con el contenido de agua (Vendramini et
al., 2002). Asi, cuanto mas gruesas sean las hojas, la capa-
cidad de almacenamiento de agua es mayor, por lo que es
probable que las especies con hojas mas gruesas presenten
mejor adaptacion a ambientes secos. Al respecto, A. lechu-
guillay A. salmiana son especies procedentes de climas con
precipitacion media anua entre 300 y 400 mm, mientras
gue A. angustifolia subsp. tequilana y A. cupreata habitan
sitios donde la precipitacion media anual es alrededor de
900 mm (Gentry, 1982). Esta asociacion entre la capacidad
de almacenamiento de aguay 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 alade las regiones donde
selocalizaA. salmiana, presento cladodios mas 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 Unicamente en A.
salmiana con restriccion de humedad, en comparacién con
la condicién de disponibilidad mayor, puede tomarse como
evidencia de la plasticidad de esta especie, pues en ambas
condiciones el grosor de su hoja fue significativamente €l
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 €l
agua de la condicién de humedad restringida fue empleada
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primordialmente para mantener la suculencia. Al respecto,
Schulte (2009) sefial 6 que una de las caracteristicas mas so-
bresaliente de las plantas MAC es su capacidad para absor-
ber y almacenar rapidamente el agua disponible.

El aumento de la concentracién 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 plantulas de Agave
salmiana (Pefia-Valdivia y Sanchez-Urdaneta, 2009). Es
probable que el aumento de prolina registrado en algunas
especies de Agave indique también una funcion de regula-
cion osmdética (Hare y Cress, 1997), la cua se manifestd
en mayor crecimiento de la raiz respecto a vastago en A.
angustifolia subsp. tequilana'y A. asperrima (Figural). Sin
embargo, en A. lechuguillay A. striata el incremento en la
proporcion de biomasaradical no se asocié con el contenido
de prolina; y €l aumento de prolina en A. americana var.
marginata, A. duranguensisy A. salmiana no se asoci6 con
un incremento de la proporcién de biomasaradical. Asi, pa-
rece mas probable que el aumento de prolina constituya una
respuesta protectora, pues |la acumulacion de este aminoaci-
do favorece la homeostasis celular en condiciones de estrés
ocasionado por tensiones ambientales (Szabadosy Savouré,
2009). Ademas, 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
Ultimas se consideran ancestrales en laevolucion del género
Agave (Gentry, 1982).

Los resultados de esta investigacion confirman una ten-
dencia de mayor tolerancia al potencial de aguabgjo de las
especies de climas més secos, con algunas excepciones.
Agave lechuguilla, A. salmiana y A. angustifolia subsp. te-
quilana fueron las especies méas tolerantesy A. asperrimay
A. cupreata las mas sensibles. Las primeras tres solo fueron
afectadas negativamente en tres de siete variables en res-
puestaalarestriccion de humedad, mientras que A. asperri-
may A. cupreata |o hicieron en cinco. Agave lechuguilla'y
A. salmiana estan adaptadas a ambientes con precipitacion
anual baja, de alrededor de 350 m. En contraste, A. asperri-
may 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 € crecimiento y fisiologia de las plantas en
estudio; de ser asi, la tolerancia de A. angustifolia subsp.
tequilanay lasensibilidad 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 lasregistradas en el invernadero durante
el estudio (Cuadro 1). En contraste, las temperaturas me-
diamensua y maxima mensual alas que A. asperrima esta
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 aA. asperrimay lasbajasaA.
cupreata. Ademas, parece que A. asperrima fue mas afec-
tada que A. angustifolia subsp. tequilana, pese a que ésta
Ultima esté adaptada aun climaméas|luvioso (Cuadro 1). La
tendencia de A. asperrima a un éptimo fisioldgico en tem-
peraturasfrescasy lade A. cupreata en temperaturas cdlidas
fue documentada en su germinacion (Ramirez-Tobias et al.,
2012). Cabe resaltar, que A. angustifolia es la especie de
Agave con distribucién geogréfica méas amplia, o que esta
relacionado con su tolerancia a ambientes diversos, y que se
evidenci6 en estainvestigacion.

Conclusiones

Lareduccion del crecimiento debida aladisponibilidad res-
tringida de humedad es heterogénea entre las especies del
género Agave; fue menor en las especies de ambientes con
climas més &ridos (A. duranguesis, A. lechuguillay A. sal-
miana) o con distribucion geogréficaamplia (A. angustifolia
subsp. tequilana). Larespuesta fisiolégicaentre las especies
de Agave, que repercute en €l 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 disminucion del creci-
miento de |os 6rganos fueron notablemente desiguales entre
las especies. Yaque larestriccion de humedad (-3.6 MPaen
promedio, con descenso hasta cerca de -6 MPa) aumento la
prolina radicular Unicamente de las especies del subgénero
Agave, y no en el subgénero Littaea, ademéas de favorecer
el mayor crecimiento de la raiz que de las hojas en cuatro
de las ocho especies sin un patron determinado, y todo lo
anterior contrastd con el mantenimiento generalizado de la
turgencia. Independientemente delos gjustes 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 e
suelo (hasta de -6 MPa).

Literaturacitada

AguirreR.J.R., CharcasS.H. y FloresF.J.L. 2001. El Maguey Mez-
calero Potosino. Consgjo Potosino de Ciencia y Tecnologia,
Universidad Auténoma de San Luis Potosi, San Luis Potosi.

Andrade JL. y Nobel PS. 1997. Microhabitats and water relatio-
ns of epiphytic cacti and fernsin alowland neotropical forest.
Biotropica 29:261-270.

Achten W.M.J., Maes W.H., Reubens B., Mathijs E., Singh V.P,
Verchot L. y Muys B. 2010. Biomass production and allocation
in Jatropha curcas L. seedlings under different levels of drought
stress. Biomass and Bioenergy 34:667-676.

Bates L.S., Waldren R.P. y Teare |.D. 1973. Rapid determination
of free proline for water-stress studies. Plant and Soil 39:205-
207.

Bobich E.G. y North G.B. 2009. Structural implications of succu-
lence: Architecture, anatomy, and mechanics of photosynthetic

138

stem succulents, pachycauls, and leaf succulents. En: De laBa-
rrera E. y Smith W.K. Eds. Perspectives in Biophysical Plant
Ecophysiology, A Tribute to Park S. Nobel, pp. 3-38, Universi-
dad Naciona Auténoma de México, Centro de Ensefianza para
Extranjeros, Centro de Investigaciones en Ecosistemas, Méxi-
co, D.F.

Comision Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiver-
sidad (CONABIO). 2006. Mezcaes y Diversidad. 2a. edicion.
Comisién Nacional parael Conocimientoy Uso delaBiodiver-
sidad. México, D.F. (Mapa).

Colunga-GarciaMarin P, Zizumbo-Villarea D. y Martinez T.J.
2007. Tradiciones en el aprovechamiento de los agaves mexi-
canos: una aportacion a la proteccién legal y conservacion de
su diversidad biolégicay cultural. En: Colunga-GarciaMarin P,
Larqué SA., Eguiarte L.E. y Zizumbo-Villareal D. Eds. En lo
Ancestral hay Futuro: del Tequila, los Mezcalesy otros Agaves,
pp. 229-248, Centro de Investigacion Cientifica de Yucatan,
Mérida.

Delatorre-Herrera J, Delfino I., Salinas C., Silva H. y Cardemil
L. 2010. Irrigation restriction effects on water use efficiency
and osmotic adjustment in Aloe Vera plants (Aloe barbadensis
Miller). Agricultural Water Management 97:1564-1570.

Eguiarte L.E. y Souza V. 2007. Historia natural del Agave y sus
parientes. Evolucion y Ecologia. En: Colunga-GarciaMarin P,
Larqué SA., Eguiarte L.E. y Zizumbo-Villareal D. Eds. En lo
Ancestral hay Futuro: del Tequila, los Mezcales y otros Aga-
ves, pp. 3-22, Centro de Investigacion Cientifica de Yucatan,
Mérida.

Erice G, Louahlia S., Irigoyen J.J., Sanchez-Diaz M. y Avice J.C.
2010. Biomass partitioning, morphology and water status of
four afafa genotypes submitted to progressive drought and
subsequent recovery. Journal of Plant Physiology 167:114-
120.

Garcia E. 2004. Modificaciones al Sstema de Clasificacion Cli-
matica de Koppen. 5a ed. Instituto de Geografia, Universidad
Nacional Auténoma de México, México, D.F.

Garcia-Mendoza A. 2002. Distribution of Agave (Agavaceag) in
Mexico. Cactus and Succulent Journal 74:177-187.

Gentry H.S. 1982. Agaves of Continental North America. The Uni-
versity of Arizona Press, Tucson.

Hare PD. y Cress W.A. 1997. Metabolic implications of stress-in-
duced proline accumulation in plants. Plant Growth Regulation
21:79-102.

Hien D.T., Jacobs M., Angenon G., Hermans C., Thu T.T., Son
L.V. y Roosens N.H. 2003. Proline accumulation and A*-pyrro-
line-5-carboxylate synthetase gene properties in three rice cul-
tivars differing in salinity and drought tolerance. Plant Science
165:1059-1068.

Huang B. y Nobel PS. 1992. Hydraulic conductivity and ana-
tomy for lateral roots of Agave deserti during root growth and
drought-induced abscission. Journal of Experimental Botany
43:1441-1449.

llisley C., VegaE., Pisanty I., TlacotempaA., GarciaP, MoraesP,
RiveraG., Garcia J., Jiménez V., Castro F. y Calzada M. 2007.
Maguey papalote: hacia el mangjo campesino sustentable de un
recurso colectivo en el trépico seco de Guerrero, México. En:
Colunga-GarciaMarin P, Larqué SA., Eguiarte L.E. y Zizum-
bo-Villarea D. Eds. En lo Ancestral hay Futuro: del Tequila,
los Mezcales y otros Agaves, pp. 319-338, Centro de Investiga-
cion Cientifica de Yucatén, Mérida.

Botanical Sciences 92 (1): 131-139, 2014



RESPUESTAS BIOQUIMICO-FISIOLOGICAS DE ESPECIES DE AGAVE A LA RESTRICCION DE HUMEDAD

L Uittge U. 2010. Ability of crassulacean acid metabolism plants to
overcome interacting stresses in tropical environments. AoB
PLANTS plg005, doi:10.1093/aobpla/plg005 (consultado Julio
2010)

McConnaughay K.D.M. y Coleman J.S. 1999. Biomass allocation
in plants: Ontogeny or optimality? A test along three resource
gradients. Ecology 80:2581-2593.

Nobel PS. 1985. PAR, water and temperature limitations on the
productivity of cultivated Agave fourcroydes (henequen). Jour-
nal of Applied Ecology 22:157-173.

Nobel PS. 1988. Environmental Biology of Agaves and Cacti.
Cambridge University Press, Cambridge.

Nobel P.S. 2006. Parenchyma—chlorenchyma water movement du-
ring drought for the hemiepiphytic cactus Hylocereus undatus.
Annals of Botany 97:469-474.

Nobel P.S. 2011. Sabiduria del desierto, agaves y cactos. CO,,
agua, cambio climatico. 2a ed. Biblioteca Basica de Agricul-
tura, Texcoco.

Nobel PS. y VaenzuelaA.G. 1987. Environmental responses and
productivity of the CAM plant, Agave tequilana. Agricultural
and Forest Meteorology 39:319-334.

Nobel PS,, Quero E. y Linares H. 1989. Root versus shoot bio-
mass. responses to water, nitrogen, and phosphorous applicatio-
ns for Agave lechuguilla. Botanical Gazette 150:411-416.

Palomino G., Martinez J. y Méndez |. 2007. Variacion inter eintra-
especificaen especies de Agave por citometriadeflujoy andlisis
de sus cromosomas. En: Colunga-GarciaMarin P, Larqué SA.,
Eguiarte L.E. y Zizumbo-Villareal D. Eds. En lo Ancestral hay
Futuro: del Tequila, los Mezcales y otros Agaves, pp. 41-66,
Centro de Investigacién Cientifica de Yucatan, Mérida

Pefia-Valdivia C.B. y Sanchez-Urdaneta A.B. 2009. Effects of
substrate water potential in root growth of Agave salmiana Otto
ex Salm-Dyck seedlings. Biological Research 42:239-248.

Pimienta-Barrios E., Robles-Murguia C. y Nobel P.S. 2001. Net
CO, uptake for Agave tequilana in awarm and a temperate en-
vironment. Biotropica 33:312-318.

Pimienta-Barrios E., Zafiudo-Hernandez J. y Garcia-Galindo J.
2006. Fotosintesis estacional en plantas jovenes de Agave te-
quilana. Agrociencia 40:699-7009.

Ramirez-Tobias H.M. 2010. Caracteristicas bioquimico-fisiol 6gi-
cas de la germinacion y desarrollo de plantas jovenes de ma-
guey (Agave) y su relacion con la especie, temperaturay poten-
cial de aguadel sustrato. Tesis doctoral, Posgrado en Botéanica,
Colegio de Postgraduados. Montecillo. 110 pp.

Ramirez-Tobias H.M., Reyes-Agiiero JA., Pinos-Rodriguez J.M.
y Aguirre-Rivera J.R. 2007. Efecto de la especie y madurez so-

Recibido: 26 de diciembre de 2012
Aceptado: 27 de marzo de 2013

Botanical Sciences 92 (1): 131-139, 2014

bre el contenido de nutrientes de cladodios de nopal. Agrocien-
cia 41:619-626.

Ramirez-Tobias H.M., Pefia-Valdivia C.B., Aguirre R.JR., Reyes-
Aguero JA., Sanchez-Urdaneta A.B. y Vale G.S. 2012. Seed
germination temperatures of eight Mexican Agave species with
economic importance. Plant Species Biology 27:124-137.

Reich PB. 2002. Root-shoot relations: Optimality in acclimatation
and adaptation or the “Emperor’s new clothes’? En: Waisel Y.,
Eshel A. y Kafkafi U. Eds. Plant Roots, The Hidden Half, 3aed,
pp. 314-338, Marcel Dekker, Nueva York.

Ruiz G., Pefia-ValdiviaC., Trgjo L. y Sanchez A. 2007. Reaccion
fisiolégica del maguey (Agave salmiana Otto ex Salm-Dyck)
ala sequia intermitente. Revista de la Facultad de Agronomia
(LUZ). 24 (Supl. 1):318-325.

Ruiz-Corral JA., Pimienta-Barrios E. y Zafiudo-Hernandez J.
2002. Regiones térmicas éptimas y marginales para el cultivo
de Agave tequilana en €l estado de Jalisco. Agrociencia 36:41-
53.

Sanchez L.A. 1989. Oaxaca, Tierra de Maguey y Mezcal. Instituto
Tecnol 6gico de Oaxaca, Oaxaca.

Sanchez-Urdaneta A.B., Pefia-Vadivia C.B., Trejo C., Aguirre
R.JR. y Cardenas S.E. 2005. Root growth and proline content
of drought sensitive and tolerant maize (Zea mays L.) under
different water potentials. Cereal Research Communications
33:697-704

Sanchez-Urdaneta A.B., Pefia-Vadivia C.B., Trejo C., Aguirre
R.JR., CéardenasE. y GaliciaJ.A.B. 2003. Permeabilidad delas
membranas radicales de plantulas de frijol (Phaseolus vulgaris
L.) silvestre y domesticado bajo déficit de humedad. Intercien-
cia 28:597-603.

SAS Institute Inc. 2002. SAS/STAT software, version 9. SAS Ins-
titute, Inc., Cary.

Schulte PJ. 2009. Water transport processes in desert succulents
plants. In: De la Barrera E. y SmithW.K. Eds. Perspectives in
Biophysical Plant Ecophysiology: A tribute to Park S. Nobel,
pp. 39-55, Universidad Naciona Auténoma de México, Centro
de Ensefianza para Extranjeros, Centro de Investigaciones en
Ecosistemas, Campus Morelia, México, D.F.

Szabados L. y Savouré A. 2009. Proline: a multifunctional amino
acid. Trendsin Plant Science 15:89-97.

Taiz L.y Zeiger E. 2006. Plant Physiology. 4th ed. Sinauer Asso-
ciates. Sunderland.

Vendramini F.,, Diaz S., Gurvich D.E., Wilson PJ., Thompson
K.y Hodgson J.G. 2002. Leaf traits as indicators of resource-
use strategy in floras with succulent species. New Phytologist
154:147-157.

139




<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /RelativeColorimetric
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Remove
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile (None)
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages false
  /ColorImageDownsampleType /Average
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth 8
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages false
  /GrayImageDownsampleType /Average
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages false
  /MonoImageDownsampleType /Average
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice




