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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 evaluó el efecto de dos potenciales de agua (Ψ) en 
el sustrato (-0.7 y -3.5 MPa) durante 14 meses, en invernadero, sobre el crecimiento, la distribución 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 económica y ecológica. La menor disponibilidad de humedad inhibió la acumulación de biomasa en las ocho especies; 
no obstante, el crecimiento (número de hojas y cobertura de planta) pudo mantenerse en aquellas más adaptadas a la aridez o con 
límites de tolerancia ambiental más amplios como A. angustifolia subsp. tequilana, A. duranguensis, A. lechuguilla y A. salmiana. 
El Ψ limitante promovió mayor asignación de biomasa a la raíz a expensas de la de las hojas en algunas especies y la duplicación 
de la prolina radical en las especies del subgénero Agave. La modifi cación de la distribución de la biomasa y el incremento del 
contenido de prolina, como formas de tolerar la restricción de humedad, sólo 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 Ψ limitante. Las especies 
de Agave presentan respuestas fi siológicas y bioquímicas variadas, que refl ejan su amplia tolerancia a condiciones ambientales 
adversas y explican la distribución ecológica amplia del género.
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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 (Ψ) 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 Ψ 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 modifi cation 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 Ψ. Agave species have 
diverse physiological and biochemical responses, which refl ect 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.

E n México se encuentra el 75% de las especies de Agave 
(García-Mendoza, 2002), de las cuales 48 destacan por 

ser la materia prima de bebidas destiladas como el mezcal, 
el tequila, el bacanora y otras. Además, al menos 74 especies 
y 28 taxa infraespecífi cos han sido utilizados como alimento 

humano y forraje, o materia prima para obtener bebidas fer-
mentadas y fi bra (Colunga-GarcíaMarín et al., 2007).
 Las adaptaciones de los magueyes les permiten sobrevi-
vir con defi ciencias de agua de hasta 80 o 90% de dismi-
nución 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 plántulas de A. salmiana (Peña-Valdi-
via y Sánchez-Urdaneta, 2009). Desde el punto de vista 
ecológico, la supervivencia en condiciones extremas es 
importante. Sin embargo, cuando los magueyes son cul-
tivados o fomentados con el propósito de ser empleados 
como materia prima para producir mezcal, la velocidad 
de crecimiento es una característica importante, pues de-
termina el tiempo en que la planta madurará y podrá ser 
aprovechada (Sánchez, 1989).
 Los magueyes son plantas adaptadas a ambientes secos, 
tienen hojas suculentas, cutículas gruesas y realizan fotosín-
tesis tipo CAM. La suculencia y la cutícula gruesa permiten 
a los magueyes almacenar el agua, así mantienen poten-
ciales de agua (Ψ) elevados en sus tejidos, como ha sido 
constatado en otras suculentas (Andrade y Nobel, 1997). La 
apertura estomática nocturna, típica de la ruta fotosintética 
CAM, permite la absorción de dióxido de carbono cuando la 
pérdida de agua es poca (Nobel, 2011). La acumulación de 
prolina en la raíz de plántulas de Agave salmiana se ha con-
siderado como una respuesta al estrés hídrico (Peña-Valdi-
via y Sánchez-Urdaneta, 2009); resultados similares se han 
señalado para Aloe barbadensis (Delatorre-Herrera et al., 
2010). Se propone que la acumulación de prolina constituye 
un efecto protector debido a la estabilidad de su molécula, 
a su capacidad de proteger la integridad de las proteínas y 
de mejorar la actividad de diferentes enzimas (Szabados y 
Savouré, 2009). Por otro lado, el défi cit de humedad también 
promueve cambios en la distribución de biomasa entre órga-
nos (Achten et al., 2010; Erice et al., 2010). Al respecto, se 
sugiere que un valor mayor del índice raíz/vástago, cuando 
hay restricción de humedad, es una respuesta favorable para 
la planta debido a la posibilidad de aumentar la absorción 
de agua a través del sistema radical y disminuir la pérdida a 
través del vástago.
 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 ígneos y marítimos, en 
climas cálidos y templados, secos y húmedos (García-Men-
doza, 2002). Tal variabilidad de ambientes indica un gran 
éxito ecológico de las especies de Agave y sugiere mecanis-
mos de adaptación diversos ante las condiciones ambienta-
les (Eguiarte y Souza, 2007). La respuesta diversa de varias 
especies de Agave a la temperatura se demostró al registrar 
velocidades de germinación optimas en intervalos de tem-
peratura más amplios en especies de distribución geográfi ca 
amplia como A. lechuguilla y A. salmiana, y reacciones óp-
timas del proceso de germinación asociadas con las condi-
ciones térmicas de los sitios de procedencia de las especies 
(Ramírez-Tobías 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 fi siológicos y 
bioquímicos en plantas de Agave.

Materiales y métodos

Se evaluaron ocho especies de Agave con importancia co-
mercial actual o histórica, que han sido empleadas como 
materia prima para la fabricación de mezcal, como fuente de 
fi bra u ornato y alimento. Las especies seleccionadas provi-
nieron de regiones climáticas distintas, y presentan formas 
de reproducción y posición sistemática diversa (Cuadro 1).
 El estudio se realizó en un invernadero tipo túnel, 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: máxima de 47 °C, con variación desde 
41 ºC en otoño, hasta 51 ºC en primavera; mínima de 8 °C, 
con variación desde 1 ºC en invierno hasta 11 ºC en verano; 
y media de 22 °C, que varió de 17 a 25 ºC.
 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 empleó una mezcla de suelo agrícola y 
grava de tezontle en proporción 3:1. Hasta la emergencia de 
la segunda hoja lateral, en julio de 2008, se proporcionó el 
agua sufi ciente a todas las plantas para mantener el sustrato 
húmedo. A partir del siguiente mes se formaron dos grupos 
de plantas: a uno se le proporcionó agua cada tercer día (rie-
go frecuente), con el que se mantuvo el potencial de agua 
del sustrato (Ψ) en -0.7 ± 0.07 MPa (promedio ± el error 
estándar), y al otro se le proporcionó agua con frecuencia 
y cantidad menores (riego restringido), de manera que el 
Ψ promedió -3.5 ± 0.41 MPa. En los últimos 6 meses el Ψ 
de los tratamientos con restricción de humedad disminuyó 
a menos de -5 MPa. El agua se suministró con un sistema 
de riego localizado y semiautomatizado hasta cada maceta. 
El sistema de riego se programó para funcionar de acuerdo 
con los tratamientos señalados. Para verifi car la diferencia 
entre ambos grupos de tratamientos se recolectaron mues-
tras de sustrato durante el estudio. El Ψ se midió en cámaras 
psicrométricas (Wescor C-52, Inc, Utah, EEUU) conectadas 
a un microvoltímetro (Wescor HR-33T, Inc, Utah, EEUU), 
operado en el modo de punto de rocío. 
 En cada maceta se permitió el crecimiento de tres plantas, 
excepto cuando la emergencia fue baja, y hubo sólo una o 
dos. Por esta razón, el número 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 
registró la biomasa radical húmeda, caulinar y foliar de cada 
individuo. La biomasa seca de cada componente morfológi-
co se expresó 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 órgano. Con la fracción de biomasa de 
cada órgano, expresada como porcentaje, se calculó la dis-
tribución de biomasa entre los órganos y se estimó el índice 
raíz:vástago como el cociente entre la biomasa de la raíz y la 
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Subgénero Especie Tendencias en           Variables climáticas  Tipo de vegetación
  reproducción MA  MMF  MMC  PPTN 
   (ºC) (ºC) (ºC) (mm)

Littaea  A. lechuguilla Torrey  hijuelos y semilla -3 a 22 -3 a 22 s.l.e. 340 matorral desértico rosetófi lo

 A. striata Zuccarini  semilla y  18 a 22 < 18 s.l.e. 287 matorral desértico rosetófi lo
  ramifi cación axilar

Agave A. americana var.  hijuelos y semilla              Temperaturas diversas por 580 hábitats humanizados
 marginata Trelease   la dispersión humana

 A. asperrima Jacobi  hijuelos y semilla 12 a 18 -3 a 18 < 18 450 matorral submontano

 A. cupreata Trelease  semilla 18 a 22 > 18 s.l.e. 838 bosque de pino y encino,
 & Berger      pastizal y palmar

 A. duranguesis Gentry hijuelos y semilla 12 a 18 -3 a 18 < 18 484 matorral xerófi to 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 12 a 22 -3 a 18 > 18 361 matorral crasicaule y matorral
 Salm-Dick bulbilos     desértico micrófi lo

Cuadro 1. Clasifi cación taxonómica y tendencias reproductivas y ambientales de las especies de Agave. Basado en: Gentry, 1982; Aguirre et al., 
2001; Ruiz-Corral et al., 2002; García, 2004; Conabio, 2006; Illsley et al., 2007. MA: Temperatura media anual. MMF: Temperatura media del 
mes más frío. MMC: Temperatura media del mes más caliente. s.l.e.: Sin un límite especifi cado. PPTN: Precipitación media anual.
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suma de la biomasa del tallo y de las hojas. Además, se re-
gistró el número de hojas por planta y el grosor de la octava 
hoja en la zona central, con un pie de rey digital (Mitutoyo. 
Japón) con precisión de 0.01 mm. Previo a la cosecha, se re-
gistró la altura y cobertura de planta con una regla de 60 cm 
con precisión de 1.0 mm. La altura se midió desde el suelo 
hasta el extremo superior de la hoja más alta, la cobertura se 
calculó como el área de un círculo cuyo diámetro fue el pro-
medio de dos mediciones realizadas en forma perpendicular 
desde la parte superior de la planta.
 Se estimó el contenido de prolina en muestras de 4 cm de 
la parte apical de la raíz con el método descrito por Bates 
et al. (1973). Cada muestra se homogenizó con ácido sulfo-
salicílico; luego de fi ltrar, se hizo reaccionar con nihidrina 
ácida y ácido acético glacial a 100 ºC. Después de detener 
la reacción a 5 ºC, la muestra se extrajo con tolueno, y se 
obtuvo la absorbancia a 520 nm de la fase orgánica. La con-
centración de prolina en las muestras se calculó mediante 
una curva de calibración del aminoácido, con concentración 
máxima de 1,000 nmoles mL-1.
 El estudio se realizó en un diseño experimental completa-
mente aleatorio. Se estudiaron los factores: especie de Aga-
ve con ocho niveles (ver Cuadro 1) y condición 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 análisis 
de normalidad de los datos se hizo con base en el análisis 
gráfi co de residuales y la prueba Shapiro-Wilk; las varia-
bles fueron transformadas cuando el supuesto de normali-
dad no se cumplió. Una maceta fue considerada la unidad 

experimental y el número de plantas por maceta como co-
variable. Se evaluaron cinco repeticiones. Así, se realizó un 
análisis de covarianza y, cuando el efecto de la covariable 
resultó signifi cativo, las comparaciones de medias dentro de 
cada especie se realizaron considerando el valor ajustado 
por la covariable con la prueba LSMEANS del programa 
estadístico SAS. Cuando el efecto de la covariable no fue 
signifi cativo se realizó el análisis de varianza y la prueba de 
comparación de medias de Dunnett (α = 0.05), al conside-
rarse la media de cada especie obtenida en -0.7 MPa como 
el testigo. Los análisis se ejecutaron con el programa SAS 
(SAS Institute, 2002).

Resultados

La biomasa individual, el número de hojas por planta y la 
cobertura de planta se redujeron signifi cativamente, en pro-
medio para todas las especies, por efecto del Ψ 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 m2 por planta. Empero, la altura de la 
planta en todas las especies no cambió signifi cativamente 
con la restricción de humedad, como tampoco cambiaron 
el número de hojas ni la cobertura en algunas especies. Así, 
el número 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 Ψ bajo (Cuadro 2).
 La restricción de humedad tendió a duplicar el valor del 
índice raíz/vástago en Agave angustifolia subsp. tequilana, 
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A. lechuguilla 16 ± 2.0 11 ± 1.8* 17 ± 1.2 14 ± 1.5* 0.017 ± 0.029 0.013 ± 0.005 15 ± 3.3 15 ± 4.9 0.12 ± 0.003  0.28 ± 0.002* 
            
A. striata 5 ± 1.2 2 ± 1.3* 32 ± 3.3 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 ± 9.3* 14 ± 10.3 91.9 ± 9.6* 0.181 ± 0.003 0.078 ± 0.008* 33 ± 5.2 27 ± 4.9 0.37 ± 0.045 0.31 ± 0.060
var. marginata            
   
A. asperrima 74 ± 6.5 30 ± 8.1* 15 ± 2.2 10 ± 2.1* 0.069 ± 0.003  0.030 ± 0.008* 24 ± 3.8 19 ± 5.3 0.23 ± 0.045 0.46± 0.018*
            
A. cupreata 82 ± 8.4 32 ± 9.8* 19 ± 1.7 15 ± 1.5* 0.082 ± 0.006 0.040 ± 0.009* 24 ± 5.4 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  33 ± 4.8 35 ± 5.4 0.25 ± 0.028 0.23 ± 0.017
            
A. angustifolia  87 ± 16.8 66 ± 13.9 14 ± 5.3 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 35 ± 7.4 18 ± 5.3* 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 29.3 17.3 12.6 0.093 0.060 22.5 20.9 0.23 0.29

Fuente de     Resultado del análisis de varianza 
variación

Condición de < 0.0001  < 0.0001  < 0.0001  0.128  < 0.01 
humedad

Especie < 0.0001  < 0.0001  < 0.0001  < 0.0001  < 0.01

Especie × Condi- < 0.0001  0.0360  0.0866  0.0510  < 0.01
ción de humedad

Covariable < 0.0001  0.0485  0.0437  0.3854  N/A

1Valores ajustados al número de plantas por maceta, la cual se consideró como covariable. *Diferencia estadística (P < 0.05) dentro de cada especie, de la media de RR respecto de 
la de RF, según la prueba de F (LSMEANS/SLICE de SAS). El valor que sigue después del signo ± es el error estándar.

Cuadro 2. Variables de crecimiento y distribución de biomasa de plantas de ocho especies de Agave desarrolladas en invernadero con riego 
frecuente (RF, Ψ medio de -0.7 MPa) y riego restringido (RR, Ψ medio de -3.5 MPa), durante 14 meses.
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A. asperrima, A. lechuguilla y A. striata. En A. america-
na var. marginata, A. duranguensis y A. salmiana el índice 
raíz/vástago no cambió signifi cativamente debido al Ψ me-
nor en el sustrato. En contraste, el índice raíz/vástago de A. 
cupreata fue 41% mayor cuando creció con disponibilidad 
elevada de humedad (Ψ de -0.7 MPa) que cuando creció 
con -3.5 MPa (Cuadro 2).
 Los efectos de la condición de humedad del sustrato y 
de la especie fueron altamente signifi cativos sobre los por-
centajes de biomasa de la raíz y las hojas, y la interacción 
de ambos factores también fue signifi cativa. Por su parte, el 
porcentaje de biomasa del tallo fue dependiente de la especie 
pero no cambió con el Ψ bajo (Figura 1). Los porcentajes de 
biomasa de la raíz de Agave angustifolia subsp. tequilana, 
A. asperrima, A. lechuguilla y A. striata fueron 16, 19, 11 y 
12, respectivamente, cuando crecieron con riego frecuente; 
y aumentaron signifi cativamente a 22, 31, 18 y 19, respec-
tivamente, cuando se les restringió el riego. En contraste, 
los porcentajes de biomasa de las hojas de estas mismas es-
pecies disminuyeron también signifi cativamente de 79, 77, 
86 y 84 cuando se desarrollaron con riego frecuente; a 73, 

65, 79 y 78 cuando estuvieron con riego restringido. Los 
porcentajes de biomasa seca acumulada en la raíz 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 25 y 71, 20 
y 77, y 24 y 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 signifi cativa por 
la especie y la condición de humedad, pero la interacción 
de los dos factores careció de signifi cación. Sin embargo, 
sólo en Agave salmiana el grosor (6.99 mm) fue menor (P < 
0.05) cuando creció con un Ψ medio de -3.5 MPa, que con 
el Ψ medio de -0.7 MPa (8.11 mm). A la vez, A. salmiana 
presentó el grosor foliar mayor (P < 0.05) en el grupo de 
las ocho especies. Sin considerar a A. salmiana, el grosor 

Especie  1Biomasa seca 1Número de hojas  1Cobertura  Altura de planta  Índice
  (g pl-1)         por planta  (m-2 pl-1)   (cm)    raíz:vástago
 RF  RR RF  RR RF  RR RF  RR RF  RR

HUGO MAGDALENO RAMÍREZ-TOBÍAS ET AL.
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Figura 1. Variación relativa de la biomasa de hojas (■), raíz (■) y 
tallo  (❑) en plantas de 14 meses de edad de ocho especies de Agave 
con riego frecuente (-0.7 MPa, gráfi co superior) y riego restringido 
(-3.5 MPa, gráfi co 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 señala el porcentaje de biomasa de cada órgano respecto al total 
individual. El * indica diferencia estadística debida a nivel de hu-

medad de acuerdo con la prueba de Dunnett (α < 0.05).

Figura 2. Efecto del riego frecuente (  ■ -0.7 MPa) y el riego re-
stringido ( ❑ -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 estándar, n = 5.
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promedio de la octava hoja varió 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 
μmoles 100 mg-1 de tejido seco, sin diferencias entre las 
especies, excepto en Agave americana var. marginata, que 
presentó contenido signifi cativamente menor (0.31 μmoles 
100 mg-1). En contraste, con la restricción de humedad la 
prolina incrementó signifi cativamente, hasta un promedio 
de 1 μmol 100 mg-1. El contenido de prolina en la raíz de A. 
lechuguilla y A. striata se mantuvo sin cambios signifi cati-
vos debido a la disponibilidad de humedad (Figura 3).

Discusión

Cabe destacar que el Ψ del sustrato, y por lo tanto la dispo-
nibilidad de humedad de las plantas mantenidas con riego 
restringido, alcanzó valores entre -5 y -6 MPa en los últimos 
cinco meses del estudio (más de la tercera parte del tiempo 
total de crecimiento evaluado). Los Ψ menores coincidie-
ron con los meses de verano, cuando las temperaturas son 
más altas durante el año. Así, tolerancia o sensibilidad de las 
plantas a esas condiciones revela adaptaciones importantes 
que favorecen su supervivencia.
 La inhibición signifi cativa del crecimiento de las plantas  
con menor disponibilidad de agua puede deberse a la dismi-
nución de fotoasimilados aprovechables. El decrecimiento 
de 325 a 2 mmol m-2 de CO

2
 asimilado durante 24 h fue 

observado en Agave fourcroydes (Nobel, 1985). También, 
en A. angustifolia subsp. tequilana la acumulación ácida 
nocturna se redujo hasta 10% luego de 30 días de suspender 
el suministro de agua (Nobel y Valenzuela, 1987). La sus-
pensión de riego por 60 días (Ψ de -1.6 MPa) a plantas de A. 
salmiana menores a un año de edad disminuyó el intervalo 
nocturno de asimilación de CO

2
 a sólo 4 h, en contraste con 

el de 10 h en plantas con riego (Ψ de -0.39 MPa) (Ruiz 
et al., 2007). Así, aunque las plantas suculentas están 
adaptadas a ambientes áridos y pueden mantener algunas 
funciones fi siológicas, como la asimilación de CO

2
, 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, sí 



136

Figura 3. Efecto del riego frecuente ( ■ -0.7 MPa) y el riego re-
stringido ( ❑ -3.5 MPa) en el contenido de prolina en la materia 
seca de ápices 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 

estándar; n = 5.
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disminuye su crecimiento, pues al abatirse fi nalmente la 
reserva de agua la presión de turgencia disminuye (Taiz y 
Zeiger, 2006).
 Los resultados del número de hojas y cobertura mostra-
ron que Agave angustifolia subsp. tequilana, A. lechuguilla, 
A. duranguensis y A. salmiana , fueron menos afectadas por 
la restricción de humedad que las otras especies (Cuadro 2). 
Con excepción de A. duranguensis, estas mismas especies 
redujeron en menor cantidad su biomasa total por la restric-
ción del riego, al acumular un 78, 70 y 52 % de biomasa, 
respectivamente, cuando crecieron con menos humedad res-
pecto del máximo 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 fi siológicos 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 germinación mayores a 
90% en intervalos de temperatura más amplios que en otras 
especies del género, que van de los 15 a los 33 °C y de los 
18 a los 27 °C (Ramírez-Tobías et al., 2012), y en potencia-
les de agua de -1.0 MPa (Ramírez-Tobías, 2010). Además, 
se ha documentado que A. angustifolia, A. lechuguilla y A. 
salmiana son poliploides, lo que podría elevar su capacidad 
de reaccionar favorablemente a las variaciones ambientales 
(Palomino et al., 2007).
 La asignación mayor de biomasa a la raíz en detrimento 
de la porción aérea de la planta en Agave angustifolia subsp. 
tequilana, A. asperrima, A. lechuguilla y A. striata indica la 

diferencia en la distribución de biomasa entre los órganos 
como respuesta al nivel de humedad del sustrato (Cuadro 
2; Figura 1). La modifi cación de la asignación de biomasa 
sucedió entre la raíz 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 restricción del riego, coincidió 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 adaptación 
a la aridez, ya que el incremento del índice raíz/vástago es 
considerado como evidencia de resistencia de las plantas 
al défi cit de humedad, pues se favorece el crecimiento del 
órgano 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 raíz y el vástago 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 proporción de biomasa entre los ór-
ganos también discrepó con la tendencia de incremento de 
asignación de recursos a la raíz, mostrada por varias espe-
cies (Achten et al., 2010; Erice et al., 2010), y por ello con-
siderada como una respuesta común al défi cit 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 órganos de la planta en 
dependencia de la humedad disponible.
 La carencia de un patrón en la asignación de biomasa en-
tre órganos mostrada por las especies estudiadas, como res-
puesta a la restricción de humedad, hace parecer improba-
ble que el aumento de la proporción 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 disminuyó la biomasa de la raíz como respuesta a la 
restricción de humedad en el sustrato. Reich (2002) indicó 
que las evidencias de una modifi cación en la asignación de 
recursos entre órganos, debida a la variación de un gradiente 
ambiental, como la disponibilidad de humedad, no es sufi -
ciente para hacer afi rmaciones conclusivas, como sí lo son 
las relacionadas con otros factores como la disponibilidad 
de nutrientes o de luz. Al parecer, el défi cit de humedad, 
más que incrementar la proporción de la biomasa radical, 
provoca cambios en la tasa de crecimiento, lo que propicia 
una interpretación errónea debida a la evaluación 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 raíces para incrementar su absor-
ción parece innecesaria, en tanto que conservar el agua 
almacenada en sus hojas, raíces y tallos es una respuesta 
más efi ciente. La conservación del agua en estas especies 
ocurre como resultado de su morfología especializada y 
la presencia de una cutícula foliar impermeable (Bobich y 
North, 2009). También, la conservación del agua durante los 
periodos secos sucede por la contracción de las raíces, obs-
trucción y cavitación (formación de burbujas) en los tejidos 
conductores, y la abscisión de raíces absorbentes (Huang 
y Nobel, 1992; Lüttge, 2010). Lo anterior también permite 
sugerir que cuanto mayor es la reserva de agua, en condicio-
nes de défi cit de humedad, el incremento de asignación de 
recursos al crecimiento radical es más improbable, lo que 
podría explicar que especies como A. duranguensis y A. sal-
miana hayan sobresalido en este estudio por su suculencia 
elevada y por no asignar más biomasa a la raíz al ser some-
tidas a défi cit hídrico.
 El grosor mayor de las hojas de Agave duranguensis, A. 
lechuguilla y A. salmiana contrastó 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). Así, cuanto más gruesas sean las hojas, la capa-
cidad de almacenamiento de agua es mayor, por lo que es 
probable que las especies con hojas más gruesas presenten 
mejor adaptación a ambientes secos. Al respecto, A. lechu-
guilla y A. salmiana son especies procedentes de climas con 
precipitación media anual entre 300 y 400 mm, mientras 
que A. angustifolia subsp. tequilana y A. cupreata habitan 
sitios donde la precipitación media anual es alrededor de 
900 mm (Gentry, 1982). Esta asociación entre la capacidad 
de almacenamiento de agua y la precipitación, 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 hidroponía (Ramírez-
Tobías et al., 2007). De acuerdo con Ramírez-Tobías et al. 
(2007), O. robusta subsp. larreyi, adaptada a ambientes con 
precipitación media anual similar a la de las regiones donde 
se localiza A. salmiana, presentó cladodios más gruesos con 
contenido de humedad signifi cativamente mayor que los de 
N. cochenillifera, especie adaptada a climas con precipita-
ción 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 únicamente en A. 
salmiana con restricción de humedad, en comparación con 
la condición de disponibilidad mayor, puede tomarse como 
evidencia de la plasticidad de esta especie, pues en ambas 
condiciones el grosor de su hoja fue signifi cativamente el 
mayor de las especies estudiadas (Figura 2). La estabilidad 
del grosor de la hoja en la mayoría de las especies, inde-
pendientemente de la condición de humedad, indica que el 
agua de la condición de humedad restringida fue empleada 

primordialmente para mantener la suculencia. Al respecto, 
Schulte (2009) señaló que una de las características más so-
bresaliente de las plantas MAC es su capacidad para absor-
ber y almacenar rápidamente el agua disponible.
 El aumento de la concentración de prolina en el tejido 
apical radical debido a la reducción de agua ha sido obser-
vado en especies cultivadas, como Phaseolus vulgaris, Zea 
mays (Sánchez-Urdaneta et al., 2003, 2005) y Oryza sati-
va (Hien et al., 2003), pero también en plántulas de Agave 
salmiana (Peña-Valdivia y Sánchez-Urdaneta, 2009). Es 
probable que el aumento de prolina registrado en algunas 
especies de Agave indique también una función de regula-
ción osmótica (Hare y Cress, 1997), la cual se manifestó 
en mayor crecimiento de la raíz respecto al vástago en A. 
angustifolia subsp. tequilana y A. asperrima (Figura 1). Sin 
embargo, en A. lechuguilla y A. striata el incremento en la 
proporción de biomasa radical no se asoció con el contenido 
de prolina; y el aumento de prolina en A. americana var. 
marginata, A. duranguensis y A. salmiana no se asoció con 
un incremento de la proporción de biomasa radical. Así, pa-
rece más probable que el aumento de prolina constituya una 
respuesta protectora, pues la acumulación de este aminoáci-
do favorece la homeostasis celular en condiciones de estrés 
ocasionado por tensiones ambientales (Szabados y Savouré, 
2009). Además, es posible que la capacidad de las especies 
del subgénero Agave de sintetizar prolina sea una adapta-
ción que no poseen las del subgénero Littaea, pues estas 
últimas se consideran ancestrales en la evolución del género 
Agave (Gentry, 1982).
 Los resultados de esta investigación confi rman una ten-
dencia de mayor tolerancia al potencial de agua bajo de las 
especies de climas más secos, con algunas excepciones. 
Agave lechuguilla, A. salmiana y A. angustifolia subsp. te-
quilana fueron las especies más tolerantes y A. asperrima y 
A. cupreata las más sensibles. Las primeras tres sólo fueron 
afectadas negativamente en tres de siete variables en res-
puesta a la restricción de humedad, mientras que A. asperri-
ma y A. cupreata lo hicieron en cinco. Agave lechuguilla y 
A. salmiana están adaptadas a ambientes con precipitación 
anual baja, de alrededor de 350 m. En contraste, A. asperri-
ma y A. cupreata están 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 fi siología de las plantas en 
estudio; de ser así, 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 máxima mensual a las que A. asperrima está 
adaptada son menores que las del invernadero, y la tempe-
ratura mínima 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. Además, parece que A. asperrima fue más afec-
tada que A. angustifolia subsp. tequilana, pese a que ésta 
última esté adaptada a un clima más lluvioso (Cuadro 1). La 
tendencia de A. asperrima a un óptimo fi siológico en tem-
peraturas frescas y la de A. cupreata en temperaturas cálidas 
fue documentada en su germinación (Ramírez-Tobías et al., 
2012). Cabe resaltar, que A. angustifolia es la especie de 
Agave con distribución geográfi ca más amplia, lo que está 
relacionado con su tolerancia a ambientes diversos, y que se 
evidenció en esta investigación.

Conclusiones

La reducción 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 más áridos (A. duranguesis, A. lechuguilla y A. sal-
miana) o con distribución geográfi ca amplia (A. angustifolia 
subsp. tequilana). La respuesta fi siológica entre las especies 
de Agave, que repercute en el crecimiento de las plantas, 
muestra una gama de niveles ante la disminución del Ψ del 
sustrato, pues la estabilidad o el aumento del contenido de 
prolina en la raíz, la estabilidad o disminución del creci-
miento de los órganos fueron notablemente desiguales entre 
las especies. Ya que la restricción de humedad (-3.6 MPa en 
promedio, con descenso hasta cerca de -6 MPa) aumentó la 
prolina radicular únicamente de las especies del subgénero 
Agave, y no en el subgénero Littaea, además de favorecer 
el mayor crecimiento de la raíz que de las hojas en cuatro 
de las ocho especies sin un patrón determinado, y todo lo 
anterior contrastó con el mantenimiento generalizado de la 
turgencia. Independientemente de los ajustes o “plasticidad” 
de los procesos fi siológicos de las especies de Agave, las 
plantas jóvenes 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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