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RESUMEN

Las plantas de zonas aridas muestran una extraordinaria plasticidad en los procesos
morfoldgicos y fisiologicos en respuesta a las variaciones del ambiente abidtico. Algunas
adaptaciones de las plantas a condiciones adversas como la sequia, pueden ser la acumulacion de
osmolitos organicos y/0 de solutos involucrados en el ajuste osmotico. Un aminoécido sensible a
estrés por sequia es la prolina. Aunque poco estudiado, la capacidad de acumulacion de prolina
puede ser un mecanismo bioquimico clave para el establecimiento de plantulas en zonas aridas.
En este trabajo, se plantea determinar la capacidad de algunas plantulas de especies del desierto
chihuahuense para producir prolina en sus tallos y raices, y relacionarlo con modificaciones
morfoldgicas bajo distintos niveles de humedad de suelo. Se trabajo con 16 especies de tres
grupos funcionales: arbustos, gramineas y suculentas. El experimento se realiz en invernadero.
Se tuvieron dos tratamientos de humedad del suelo: riego (control) y un ciclo alternado de sequia-
riego (para determinar la plasticidad en la recuperacion de las plantulas con el riego después de un
tratamiento de sequia). Se utilizaron 4 especies para los arbustos, 4 especies para las gramineas y 8
especies de suculentas; con 6 plantulas/especie por tratamiento. Se determind la concentracion de
prolina en los tejidos de las plantulas en tres cosechas (dias 0, 15y 30). Se presentan diferencias
entre los grupos funcionales en el contenido de prolina entre tratamientos de humedad, tanto en
tallo como en raiz, lo que sugiere que la concentracion de prolina es una adaptacion a estrés
hidrico y un mecanismo de supervivencia en la fase mas critica del ciclo de vida de las especies del
desierto. Las especies tipicas del Altiplano muestran plasticidad en sus caracteristicas morfologicas
y fisiologicas a condiciones de sequia que facilitan su establecimiento en microhabitats con

condiciones adversas.

Palabras clave: Grupos funcionales, plantulas, sequia, prolina, zonas aridas.



1 Introducciodn

Dentro del ciclo de vida de las plantas, la fase de establecimiento de plantulas es crucial para
determinar la distribucion de las plantas, tanto a nivel local como a nivel regional y global
(Grubb, 1977; Fenner, 2000). La plantula representa el estado final en el proceso de germinacion
de la semilla; el periodo entre la germinacion de las semillas y el establecimiento de pléantulas es
uno de los estados més vulnerables en el ciclo de vida de las plantas (Mayer y Poljakoff-Mayber,
1975). La mortalidad en este temprano estado puede deberse a una amplia gama de factores
bidticos y abioticos (i.e. herbivoria, disponibilidad de luz, precipitacion, temperatura) que varian en
el tiempo y en el espacio (Lamberts et al., 1998; Kitzberger et al. 2000; Tielborger y Kadmon,
2000).

En ambientes aridos y semiaridos, los factores abidticos como la baja humedad atmosférica
promedio anual (~ 4%), la alta radiacion solar (1700-2000 pumol m? s1) y las temperaturas
extremas (méaxima 53 °C y minima 0 °C, o menos) afectan el establecimiento de las plantulas
(Nobel, 1988; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Ibafiez y Schupp, 2001; Flores y Jurado, 2003;
Flores et al., 2004), ocasionando diferencias en sus respuestas de adaptacion a sitios de
establecimiento (Whitford, 2002). Las altas tasas de evaporacion en zonas aridas, provocan que la
disponibilidad de agua en la zona superficial del suelo cambie muy répido después de un evento
de precipitacion (Perkins y Owen, 2003). Asi, debido a que en esta zona se desarrollan las raices
de las plantulas, estas pueden asignar recursos (i.e. nutrientes y biomasa) al crecimiento de la raiz o
del tallo, modificando su desarrollo y morfologia (Jones, 1994; Robinson, 2004). La estacionalidad
de la precipitacion, la asignacion de recursos, la profundidad en que absorben el agua y el tiempo
de residencia del agua en el suelo, pueden reflejar respuestas morfoldgicas en raiz y tallo

especificas de las especies (Perkins y Owen, 2003).

Por otra parte, las regiones aridas y semiaridas muestran gran riqueza de formas de vida
vegetales, como resultado de una amplia variedad de adaptaciones morfo-fisiologicas que
adquirieron evolutivamente en respuesta a distintos tipos de estrés ambiental (i.e. sequia,

herbivoria). Por lo tanto, tales formas de vida se pueden considerar como grupos funcionales (i.e.



arboles freatofiticos, arbustos, gramineas, suculentas) que estan caracterizados por distintos rasgos
morfoldgicos y fisioldgicos que permiten su supervivencia en condiciones adversas. Asi, los
grupos funcionales juegan un papel dominante en los ecosistemas, debido a que poseen
diferencias ecoldgicas y fisiologicas que determinan su distribucion (Von Willert et al., 1992; Smith
et al., 1998; Whitford, 2002; Perkins y Owens, 2003).

Los cambios estacionales de precipitacion influyen dramaticamente en el establecimiento y
distribucion espacial de la vegetacion (Harper, 1977, Neilson et al., 1992), particularmente en las
regiones semiéridas en las cuales las sequias son frecuentes (Whitford, 2002; Perkins y Owens,
2003). Sin embargo; en estas regiones las plantas responden de manera distinta en cuanto a lugares
de establecimiento y en ajustes fisioldgicos y morfologicos para enfrentar las condiciones de
sequia, dependiendo del grupo funcional al que pertenecen. Por ejemplo, las plantulas de las
gramineas generalmente se establecen en lugares abiertos; en cambio, las plantulas de las suculentas
se establecen mejor bajo la sombra de plantas nodriza, las cuales les proporcionan un
microambiente con mayor disponibilidad de recursos, y las plantulas de especies arbustivas pueden
establecerse tanto en lugares abiertos como bajo la sombra de plantas nodriza (Flores y Jurado,
2003), aunque no se ha evaluado en un solo experimento como estos distintos grupos funcionales
asignan recursos al crecimiento en biomasa de raiz o de tallo bajo sequia, lo cual es importante
conocer ya que los patrones de asignacion de biomasa de las plantas estan influenciados por la
disponibilidad de los recursos, como la humedad (Weltzin et al., 1998; Perkins y Owens, 2003). Las
plantas pueden explotar de manera eficiente los recursos (i.e. nutrientes, humedad) a través de su
capacidad en la plasticidad fisiologica y morfologica de las raices cuando estas se encuentran bajo
un incremento desproporcionado en la tasa de absorcion de nutrientes (i.e. cinética de absorcion)
por unidad de masa del tejido o por la longitud de las raices (Caldwell, 1994; Hutchings y de
Kroon, 1994, Jackson et al., 1990; 1999). La plasticidad morfoldgica y fisiologica en las raices esta
influenciada por la forma de crecimiento (Caldwell et al., 1991), estrategias en su historia de vida
(Crick y Grime, 1987) y las caracteristicas del habitat individuales para cada especie (Cain et al.,
1996; Jackson y Caldwell, 1996). Este mecanismo puede ser importante cuando los recursos del
suelo son temporal y espacialmente impredecibles (Grime, 1994). Asi, las plantas poseen diferentes
capacidades para explotar los recursos del suelo, y por lo tanto de una explotacion efectiva del

recurso por su plasticidad morfoldgica de las raices (Jackson y Caldwell, 1996)



Segun algunos reportes, se ha visto que la proporcion raiz:tallo (R/T) en plantulas de arbustos
va de 0.5 (Flores, 2001; Perkins y Owens, 2003) a 1.5 cuando se encuentran bajo sequia (Otieno et
al., 2001). En plantulas de gramineas se ha reportado una proporcion R/T de hasta 1.2 bajo
condiciones de sequia severa (Fernandez y Reynolds, 2000) y en plantulas de suculentas, la
proporcion R/T bajo sequia va de 0.2 (Flores, 2001) hasta 0.9 (Ruedas et al., 2000), lo que nos
indica que las plantulas de arbustos y de gramineas asignan mas recursos a la raiz que al tallo, en

comparacion con las plantulas de especies suculentas.

El estrés por sequia puede iniciar ciertas respuestas, que son mediadas por la expresion de
genes 0 cambios bioquimicos que pueden ser necesarios para la supervivencia o para restaurar
funcionamientos celulares (Geiger y Servaties, 1991), asi como también para limitar el crecimiento
de las plantas, mas que cualquier otro factor. Asi, las plantas no solo cambian su morfologia —sino
también pueden modificar algunos procesos fisioldgicos para mantener la turgencia por ajuste
osmatico (Xu et al., 2002). Las plantas expuestas a sequia pueden acumular osmolitos organicos y
solutos en las vacuolas como la prolina, para el ajuste osmotico (Blum y Ebercon, 1976). La
prolina es un aminoacido libre que se presenta en hojas, tallos y raices de las plantas, las cuales
aumentan la concentracion de este aminodcido como respuesta y adaptacion a estrés hidrico y
ajuste osmatico (Handa et al., 1986; Aspinall y Paleg, 1981; Patil ¢t al., 1984; Martinez y Moreno,
1992; Claussen, 2005), pero también por efectos de alta salinidad, deficiencia de nitrgeno, alta
intensidad de luz y en respuesta a temperaturas extremas (Cavalieri y Huang, 1979; Aspinall y
Paleg, 1981, Xie et al., 1997; Xu et al., 2002; Claussen, 2005).

Se ha observado que la concentracion de prolina estd frecuentemente acompafiada de una
disminucion de crecimiento, ya que la asimilacion fotosintética esta frecuentemente acompariada
de osmoproteccion y almacenamiento de energia (Bellinger et al., 1991; Jones, 1994). La prolina
también sirve como un donador de energia durante estrés ambiental principalmente bajo estrés
hidrico, sugiriendo un papel importante en la supervivencia de las plantas (Mohammed y Sen,
1986; Hare y Cress, 1997), aunque se ha visto que no todas las plantas adaptadas a ambientes
aridos responden acumulando prolina en sus tejidos (Triechel et al., 1984). Asi mismo, se ha
sugerido que la prolina contribuye al mantenimiento de la fotosintesis liberando electrones para el
fotosistema 11 (Hare y Cress, en preparacion, Hare y Cress 1997; Hare et al., 1998). Desde el punto

de vista ecofisioldgico, en las plantas silvestres se debe considerar reduccion en la transpiracion



(i.e. control estomatico) o también baja inversion en asignacion de recursos para 6rganos que son
caros (i.e. frutos). Por lo tanto, el estudio en los cambios en el contenido de prolina, junto con
otras respuestas ecofisologicas y/o morfoldgicas inducidas por condiciones adversas como la falta
de agua, pueden dar una idea de cémo responden las plantas de distintos grupos funcionales ante
sequia (Reigosa, 2001).

A pesar de la importancia que implica la concentracion de prolina en las plantas para
tolerar el estrés ambiental, se ha estudiado muy poco en especies desérticas o semidesérticas
silvestres, siendo la mayoria de los estudios en plantas adultas (Wisiol, 1979; Treichel et al., 1984,
Jia-qong et al., 1988; Mohammed y Sen, 1986, 1990; Ain-Lhout et al., 2001; Yokota, 2003).
Inclusive, en el continente americano se han realizado pocos estudios para especies deserticas:
Opuntia spp. (Barcenas-Arguello et al., 2000; Flores-Hernandez et al., 2001), Fouquieria splendens ssp.
breviflora (Rodriguez-Dorantes y Garcia-Castarieda, 2003) y Agave salmiana (Sdnchez-Urdaneta et al.,
2004). Uno de los principales desiertos del continente americano es el desierto chihuahuense; el
cual abarca parte del sur de Estados Unidos, asi como parte del norte y centro de México
(Whitford, 2002). La vegetacion de esta region es matorral xerofilo y pastizales naturales, con
dominancia de especies arbustivas, suculentas, gramineas y herbaceas (Rzedowski, 1978;
Challenger, 1998, INEGI, 2002). En esta region, no existen trabajos sobre el establecimiento de
las especies y de los mecanismos que presentan las plantulas para sobrevivir ante situaciones de
estrés ambiental, como lo es la sequia.

Asi, se plantea evaluar las respuestas fisiologicas (acumulacion de prolina en raiz y tallo) y
morfolodgicas (biomasa tallo y raiz, proporcion raiz/tallo, longitud de raiz y nimero de “tillers” en
las gramineas) de plantulas de especies representativas del desierto chihuahuense, agrupadas en
tres grupos funcionales (arbustos, suculentas y gramineas), bajo dos niveles de humedad en el
suelo. Las preguntas a contestar son ¢Existen modificaciones morfoldgicas (cambios en la
asignacion de biomasa en raiz y/o tallo y en caracteristicas de raices y tallos) y como difieren entre
los grupos funcionales bajo condiciones distintas de sequia? ;Existe la capacidad de concentrar
prolina en raices y/o tallos durante un periodo de sequia y como difiere entre los grupos
funcionales? ;Las respuestas morfologicas y fisioldgicas estan relacionadas u ocurren de manera
alterna?



Se pretende aclarar las siguientes hipdtesis: La capacidad de aumentar la concentracion de
prolina y la modificacion en morfologia como respuestas a sequia, difiere entre los grupos
funcionales debido a los mecanismos y estrategias especificas de adaptacion de las plantas para
asignar recursos (biomasa). Entre los grupos funcionales, los arbustos no invierten tanto en
producir prolina durante la sequia, debido a que asignan mas biomasa en raices y tallos. Las
gramineas estan frecuentemente sujetas a condiciones de pastoreo y de sequia por establecerse en
lugares abiertos, por lo cual han desarrollado mecanismos de respuesta rapida, invirtiendo en un
aumento en la concentracion de prolina en sus tejidos y simultineamente incrementando la
biomasa en raices. Las suculentas, con sus tejidos hidratados, pueden soportar grandes periodos
de sequia y, por lo tanto, no cambiaran la concentracién de prolina, independientemente del

tejido, cuando se encuentran bajo sequia.



2 Materiales y Método

a) Especies de estudio

La investigacion se realizo con 16 especies tipicas de la vegetacion dominante del altiplano
en el estado de San Luis Potosi, México; el cual se encuentra al sur del desierto chihuahuense.
Tales especies pertenecen a los tipos de vegetacion del matorral xerofilo (matorral rosetofilo y
matorral crasicaule) y pastizal mediano abierto (Anexo 1). Las especies pertenecen a distintos
grupos funcionales de acuerdo a su forma de vida: arbustivas (Acacia shaffneri, Prosopis laevigata,
Acacia farnesiana y Calliandra eriophyla), gramineas (Bouteloua gracilis, Botriochola barbinodes, Bouteloua
curtipendula 'y Panicum obtusum) y suculentas (Echinocactus platyacanthus, Astrophytum myriostigma,
Ferocactus pilosus, Mammillaria candida, Mammillaria zephyranthoides, Yucca fillifera y Agave salmina). Las
semillas de las especies estudiadas se obtuvieron de colectas en campo en Junio de 2003, asi como
de los bancos de germoplasma del INIFAP Campus San Luis Potosi y del Instituto de
Investigacion Zonas Desérticas de la U.A.S.L.P (Anexo 2).

b) Disefio experimental
i) Germinacion de semillas

Para elaborar este experimento, se trabajé con plantulas de la misma edad con el fin de
eliminar efectos confundidos relacionados a la ontologia (Coleman et al., 1994); por lo tanto, se
manejoé una sincronizacion de la germinacion de todas las especies, con el fin de tener semillas
germinadas de las 16 especies en un mismo dia. Para tal sincronizacion, se hicieron pruebas de
germinacion preliminares en los meses de marzo y abril de 2004, en donde se registraron tanto el
porcentaje de germinacion, como el tiempo de germinacion.

Las semillas se pusieron a germinar en recipientes con “peat moss”, en el laboratorio de
la Division de Ingenieria Ambiental y Manejo de Recursos Naturales, donde la temperatura
promedio es de 22 °C. Después de germinadas, se esperd a que las plantulas tuvieran tamafios

adecuados para ser transplantadas (aproximadamente 2 cm de altura). Las plantulas fueron



transplantadas a macetas en junio de 2004, dentro del invernadero del IPICYT. Las suculentas
fueron transplantadas en macetas de 5 cm x 6 cm, y los arbustos y gramineas en macetas de 10.5
cm x 23.5 cm. Las plantulas se mantuvieron bajo las mismas condiciones, riego regular (cada 4
dias) y radiacion solar reducida (35% de sombra, 400-700 pmol m? s?) para mantener alta
supervivencia. La fase de aclimatacion en el invernadero antes de la aplicacion de los tratamientos
de humedad de suelo dur6 27 dias.

ii) Descripcion de los tratamientos de sequia

Después del periodo de aclimatacion en el invernadero, las plantulas fueron puestas bajo
dos tratamientos de humedad del suelo en mayo de 2004: (1) riego frecuente cada 4 dias (control,
R), y (2) un periodo de 15 dias de sequia y posteriormente 15 dias de riego frecuente (tratamiento,
SR). Se realizaron tres cosechas, cada una de ellas con seis repeticiones por especie y por
tratamiento de humedad del suelo, teniendo un total de 576 plantulas (16 x 2 x 3 x 6). En el
tratamiento de sequia-riego, la cosecha 0 corresponde a la cosecha inicial donde todas las
plantulas estuvieron bajo la misma condicion de riego frecuente en el periodo de aclimatacion; la
cosecha 1 corresponde al periodo de 15 dias bajo sequia y la cosecha 2 a 15 dias bajo riego. En
algunas cactéceas, debido al tamafio pequefio de sus individuos, se requirié usar aproximadamente
18 plantulas, para cada especie, por lo tanto se colocaron 10 individuos por maceta, para obtener
la cantidad minima de tejido (500 mg) de raiz y de tallo para el analisis de prolina.

El tratamiento de sequia-riego, se realiz6 con el fin de determinar la respuesta en la
concentracion de prolina de las plantulas bajo sequia (cosecha 1) y el potencial de recuperacion
(disminucion de la concentracion de prolina en los tejidos) en un periodo de riego después de la
sequia (Cosecha 2). En el tratamiento de riego, se aplicaron 200 ml de agua en las macetas de
arbustos y gramineas, y 50 ml de agua para las macetas de suculentas. Se realizaron tres cosechas
en los dias 0, 15 y 30. En los dos tratamientos, la cosecha 0 se realizd con plantulas regadas en el
pre-tratamiento de aclimatacion.

A partir de la primera cosecha, la humedad del suelo fue registrada cada tercer dia con la
técnica de area de dominio de reflectometria con un sensor de humedad TDR Campbell Sct
(Pearcy et al., 2000), a 20 cm de profundidad. Este registro se hizo solamente para las macetas de
las plantulas de arbustos y gramineas. Para las especies suculentas no se midié la humedad del

suelo debido a que el tamafio pequefio de las macetas no permitié usar el hidrosensor. Con los



datos de humedad del suelo, se hizo un promedio para cada cosecha y para cada especie. En el
Anexo 4 se muestran los promedios del contenido volumétrico de humedad del suelo (%) en los
dos tratamientos de humedad y para cada cosecha. Las cosechas 0 y 2, corresponden a las
plantulas que estuvieron bajo humedad durante 15 dias con riego cada 4 dias, y la cosecha 1
corresponde a las plantulas bajo sequia por 15 dias. Los porcentajes de humedad del suelo para las
plantulas bajo riego frecuente (control; R) son de 30-50% vy las plantulas bajo sequia entre 8 y
10% (SR).

c¢) Respuestas morfolédgicas

Se evaluaron la biomasa fresca de raices y tallos, la proporcion raiz/tallo, la longitud de
raices y numero de “tillers” en el caso de las gramineas. En cada cosecha, las macetas fueron
llevadas al laboratorio de la Division de Ingenieria Ambiental y Manejo de Recursos Naturales, en
donde se extrajeron las plantulas y se limpiaron cuidadosamente las raices. Las raices de las
plantulas con tratamiento de humedad se limpiaron con agua, mientras que en las plantulas con
tratamiento de sequia solo se sacudieron las raices, para evitar alteracion metabdlica con el lavado.
Tanto en raices como en tallos se determind la biomasa fresca, y se tomaron fotografias digitales
de ambos tipos de tejido para evaluar las variables morfoldgicas. El anélisis de las imagenes se
hizo con los programas SigmaScan Pro5 y RHIZO (WinRHIZO, 2003). Posteriormente, las
plantulas se pusieron en una hielera con nitrogeno liquido para detener la actividad fisiologica y

despues se congelaron a -70 °C para poder determinar después la actividad fisioldgica.

d) Respuestas fisioldgicas

La concentracion de prolina en raices y tallos se estimo espectrofotomeétricamente por la
reaccion con ninhidrina siguiendo la técnica de Maiale et al. (2004). La ninhidrina es un oxidante
que produce la deaminacion oxidante del grupo a-amino del aminoacido prolina, desprendiendo
amonio, CO,, el correspondiente aldehido y ninhidrina en forma reducida. El amonio reacciona
con un mol adicional de ninhidrina y reduce la prolina, produciendo un complejo purpura
(Reigosa, 2001). Se utilizaron aproximadamente 500 mg de tejido de raices y de tallos (por
separado) de cada planta y se adicionaron 2 ml de agua destilada directamente al tejido. Las

muestras de tejido se hirvieron durante 60 minutos, cuidando de que no se evaporara el agua y, en



los casos en que hubo evaporacion, se hizo una correccion del volumen. Despues, se tomaron
500 pl de ese extracto y se centrifugaron a 10,000 RPM durante 5 minutos; posteriormente, se
adicionaron 500 pl de citrato de sodio (0.2M, pH 4.6) y 2 ml de ninhidrina (ninhidrina 1% en 40%
agua: 60 % acido acético). Finalmente, las muestras se volvieron a hervir durante una hora y se
dejaron enfriar, se les agrego 2 ml de tolueno para separar la fase organica, la cual fue medida a
520 nm en un espectrofotometro marca AQUAMATE (modelo Thermospectronic Cambridge,
UK, 2001).

Para determinar la concentracion de prolina en las muestras de tejido, se realizo una curva
de calibracion con concentraciones conocidas de prolina de entre 0.1 pM (0.006 pg) hasta 5 pM
(288.75 pg). Estas concentraciones fueron analizadas de la misma forma que los extractos de las
plantulas, utilizando tolueno como blanco. Con esta curva estandar se hizo una regresion lineal
relacionando absorbancia vs. concentracion de prolina. Al final, se obtuvo una ecuacion que
permitio hacer los célculos de la concentracion de prolina en cada muestra de tejido. Finalmente,
se expresod la concentracion de prolina relacionada con el peso fresco (4 mol de prolina/g de peso

fresco).

Cuatro especies suculentas se caracterizaron por tener raices muy pequefias (Astrophytum
myriostigma, Ferocactus pilosus, Mammillaria candida y Mammillaria zephyrantoides), por lo que en ellas

solamente se analizo la concentracion de prolina en los tallos.

e) Analisis estadistico

Se realizaron andlisis de varianza multifactoriales anidados para la concentracion de prolina
y la proporcion raiz/tallo, con los siguientes factores fijos: humedad (dos niveles: riego frecuente
/Ry ciclos sequia-riego /SR), cosecha (tres tiempos de cosecha) y especie (cada especies anidada
dentro del grupo funcional correspondiente). Para las variables biomasa de raiz y de tallo, longitud
de raices y numero de tillers para las gramineas, se realizaron anélisis de varianza multifactoriales,
con humedad, especie y cosecha como factores fijos para cada grupo funcional. Debido a que los
datos de cada una de las variables de respuesta no cumplieron con las pruebas de normalidad,
fueron transformados utilizando el logaritmo base 10 (log,,); excepto en el caso de la proporcion

raiz/tallo, la cual fue transformada utilizando la raiz cuadrada. Se hizo un ajuste de Bonferroni



para las comparaciones multiples, entre las combinaciones de tratamientos. Para determinar si las
especies/grupos funcionales aumentan la concentracion de prolina en el tratamiento de sequia, se
comparo la respuesta entre tratamientos dentro de cada cosecha. Para evaluar la capacidad de
recuperacion de las especies/grupos funcionales después del periodo de sequia, se compard la
concentracion de prolina en las cosechas en los tratamientos de sequia — riego (SR). En el caso de
las variables morfoldgicas, también se compararon las respuestas entre los dos tratamientos de
humedad del suelo dentro de cada cosecha y se compararon entre cosechas para cada tratamiento.
En las gréficas se presentan los promedios (least square means) de cada variable de respuesta, con
su error estandar. Los datos fueron analizados usando el procedimiento del modelo linear

generalizado del Statistical Analysis System (SAS Institute Inc., 1998).
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3 Resultados

Respuestas fisiologicas — concentracion de prolina en tallos y raices

En general, la concentracion de prolina fue mayor en las raices que en los tallos para todos
los grupos funcionales, independiente de los tratamientos de sequia-riego (SR) y riego (R) (Figura
1, no evaluado estadisticamente). Durante los 30 dias del experimento, el tratamiento SR indujo
un ajuste en la concentracion de prolina en las plantulas, tanto en los tallos (interaccion cosecha x
tratamiento; P < 0.02; Anexo 5 Cuadro 1, Figura 1) como en las raices (interaccion cosecha x
tratamiento; P < 0.01; Anexo 5 Cuadro 2, Figura 1). En la cosecha 1, la concentracion de prolina
fue mayor en plantulas bajo tratamiento de sequia que en plantulas bajo tratamiento control
(Figura 1), tanto en los tallos (comparacion SRy R en cosecha 1; P < 0.0001; Anexo 5, Cuadro 1)
como en las raices (comparacion SR y R en cosecha 1 P < 0.0001; Anexo 5, Cuadro 2). En la
cosecha 0, cuando todas las plantulas estuvieron bajo riego, la concentracion de prolina en las
raices fue similar en los dos tratamientos pero la concentracién de prolina en los tallos fue mayor
bajo el tratamiento de sequia (raiz: comparacion SR y R en cosecha 0, P = 1.0; tallo: comparacion
SRy R en cosecha 0; P<0.02). En la cosecha 2, cuando todas las plantulas estuvieron sometidas a
15 dias de riego, la concentracion de prolina fue similar entre los tratamientos para las raices, pero
en el caso de los tallos se mantuvo una concentracion mayor en el tratamiento SR que en el de R
(raiz. comparacion SR y R en cosecha 2; P = 1.0; tallo: comparacion SR y R en cosecha 2; P <
0.006; Figura 1).

1
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Figura 1. Promedios (Ls means retransformadas; = error estandar) de la concentracion de prolina
en raices y tallos a través de las cosechas con los dos tratamientos de humedad del suelo
(interaccion cosecha x tratamiento; raiz: P<0.01; tallo: P<0.02, Anexo 5, Cuadro 1). R=
tratamiento riego, control. SR= tratamiento sequia-riego.

Concentracion de prolina en tallos a nivel de grupos funcionales

A nivel de los grupos funcionales, las gramineas presentaron la concentracion de prolina
mas alta durante las cosechas 0 y 1. En la cosecha 2, la concentracion de prolina fue similar entre
gramineas y arbustos, pero mayor que en las suculentas. Las suculentas, en general, mostraron la
mas baja concentracion de prolina en los tallos. Con respecto a la comparacion entre las cosechas
1y 2, las gramineas y las suculentas disminuyeron la concentracion de prolina mientras que en los
arbustos no se observé cambio en la concentracién de prolina (interaccion cosecha x grupo
funcional, P < 0.0001; Anexo 5, Cuadro 1; comparaciones entre cosechas 1y 2 para gramineas P
< 0.0001, suculentas P < 0.0001, arbustos P > 0.05; Figura 2).
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Concentracion de prolina en raices a nivel de grupos funcionales

En la cosecha 0, la concentracion de prolina en las raices fue dos veces mayor en las
gramineas que en las suculentas y cinco veces mayor que en los arbustos. No cambié la
concentracion de prolina entre las cosechas 0 y 1 para ningun grupo funcional, pero entre las
cosechas 1 y 2 disminuydé en todos los grupos funcionales (interaccion cosecha x grupo
funcional, P < 0.02; Anexo 5, Cuadro 2; comparaciones entre cosechas 1y 2 para gramineas P
< 0.0001, suculentas P < 0.05, arbustos P < 0.0006, Figura 2).
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Figura 2. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la concentracion de
prolina, para los tres grupos funcionales en tallos y raices (interaccion cosecha x grupo funcional;
tallos P<0.0001 y raices P<0.02) en las tres las cosechas. R = raiz y T = tallos; A = arbustos, G =
gramineas y S= suculentas.
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Concentracion de prolina en tallos a nivel de especies anidado en grupos funcionales

La concentracion de prolina fue distinta entre las especies anidadas en los tres grupos
funcionales para las tres cosechas, en funcion de los tratamientos de sequia-riego y riego
(interaccion cosecha x tratamiento x especie [grupo funcional], P < 0.02; Figuras 3, 4, 5).
Dentro de los arbustos, se encontraron diferencias significativas de concentracion de prolina
entre algunas especies (i.e. comparacion entre A. farnesiana y P. laevigata en el tratamiento SR
para la cosecha 2, P<0.02; Figura 3), pero los tratamientos de humedad de suelo no fueron
significativos en ninguna especie para ninguna cosecha (Figura 3). Prosopis laegivata aumento la
concentracion de prolina entre cosecha 0 y 1 en el tratamiento SR; sin embargo esta diferencia

no fue estadisticamente significativa.
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Figura 3. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la concentracion de prolina
en tallos para los arbustos, para las tres cosechas con los tratamientos de sequia-riego y riego. Acf
= Acacia farnesiana; Acs = A. shaffneri; Cae = Caliandra eryophylla; Prl = Prosopis laevigata. R = riego
(control); SR = sequia-riego. Interaccion cosecha x tratamiento x especie [grupo funcional].

En los tallos de las gramineas, las diferencias en la concentracion de prolina entre
especies (i.e. comparacion entre B. gracilis y B. barbinodes en la cosecha 0, en el tratamiento de R,
P < 0.01; comparacion entre B. gracilis y B. barbinodes en la cosecha 2, en el tratamiento de SR,
P < 0.001; Figura 4) fueron mayores que entre los tratamientos. Se observé una tendencia de

aumento en la concentracion de prolina durante la cosecha 1, en el tratamiento de R y SR, para
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las especies P. obtusum, B. curtipendula, y muy ligera en B. gracilis aunque estas diferencias no son

estadisticamente significativas.
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Figura 4. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la concentracion de
prolina en tallos para las gramineas, para las tres cosechas con los tratamientos de sequia-riego
y riego. Boc= Bouteloua curtipendula; Bog= B. gracilis; Bob= Bothriochloa barbinodes; Pao= Panicum
obtusum. R= riego (control); SR= sequia-riego. Interaccion cosecha x tratamiento x especie
[grupo funcional].

Dentro de las suculentas, en los tallos no se encontraron diferencias significativas en la
concentracion de prolina entre los tratamientos de humedad de suelo para cada cosecha, ni
entre cosechas para el tratamiento de SR para cada especie. Sin embargo, se encontraron
diferencias entre especies en distintas cosechas y tratamientos (ie en la cosecha 0, A.
myriostygma mostré mayor concentracion de prolina que M. zephyrantoides en SR, P < 0.002; A.
salmiana presentd mayor concentracion de prolina que Y. filifera en SR; P < 0.004; y en la
cosecha 1, A. salmiana mostrd mayor concentracion de prolina que Y. filifera en SR; P <
0.0001; Figura 5). En general, en la cosecha 1 se observé una tendencia de aumento de
concentracion de prolina en los tratamientos de SR en comparacion con R, aunque estas
diferencias no fueron estadisticamente significativas. En la cosecha 2, la concentracion de

prolina fue similar entre los tratamientos R y SR para todas las especies (Figura 5).
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Figura 5. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la concentracion de
prolina en tallos para las suculentas, para tres cosechas con los tratamientos de sequia-riego y
riego. Ags = Agave salmiana; Asm = Astrophytum myriostigma; Ecp = Echinocacthus platyacanthus;
Fep = Ferocacthus pilosus; Mac = Mammillaria candida; Maz = M. zephyrantoides; Yuc = Yucca
carnerosana; Yuf = Y. filifera. R = riego (control); SR = sequia-riego. Interaccion cosecha x
tratamiento x especie [grupo funcional].

Concentracion de prolina en raices a nivel de especies anidado en grupos funcionales

La concentracion de prolina en los raices fue diferente entre las especies anidadas en
grupos funcionales y tratamientos (interaccion cosecha x especie [grupo funcional]); P<0.0001;
Anexo 5, Cuadro 2,) pero no se encontraron diferencias con relacién a las cosechas
(interaccidn cosecha x tratamiento x especie [grupo funcional]); P = 0.14; Anexo 5, Cuadro 2).
En ninguna de las especies de los grupos funcionales aumentd significativamente la
concentracion de prolina en respuesta al tratamiento de SR (Figuras 6, 7 y 8), las diferencias en
la concentracion de prolina se observaron entre las especies dentro de los tratamientos.

Dentro de los arbustos, la concentracion de prolina en las raices fue mayor en C.
eryophylla que en A. shaffneri en los tratamientos de R y SR (i.e. comparacion entre C. eryophylla y
A. shaffneri para R, P < 0.0001; y para SR, P < 0.003; interaccion cosecha X especie [grupo
funcional], Figura 6).
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Figura 6. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la concentracion de
prolina en raices para los arbustos, para tres cosechas con los tratamientos de sequia-riego y
riego. Acf= Acacia farnesiana; Acs= A. shaffneri; Cae= Calliandra eryophylla; Prl= Prosopis laevigata.
R= riego (control); SR= sequia-riego. Interaccién cosecha x tratamiento X especie [grupo
funcional].

Para las gramineas, la concentracion de prolina en las raices de B. curtipendula, B.
barbinodes y P. obtusum fue mayor que en B. gracilis en los tratamientos de R y SR tomando en
cuenta todas las cosechas (i.e. comparacion para R entre B. curtipendula y B. gracilis, P<0.0001;
entre B. curtipendula y B. barbinodes, P<0.0001; entre B. gracilis y P. obtusum, P<0.0001; y para SR
entre B. curtipendula y B. gracilis, P<0.0001; entre B. curtipendula y B. barbinodes, P<0.0001; entre
B. gracilis y P. obtusum, P<0.0001; Figura 7).
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Figura 7. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la concentracion de
prolina en raices para el grupo funcional de las gramineas, para cada cosecha en los
tratamientos de sequia-riego y riego. Boc= Bouteloua curtipendula; Bog= B. gracilis; Bob=
Bothriochloa barbinodes; Pao= Panicum obtusum. R= riego (control); SR= sequia-riego. Interaccion
cosecha x tratamiento x especie [grupo funcional].

Para las suculentas, la concentracion de prolina fue mayor en las raices de A. salmiana y
E. platyacanthus que en Y. carnerosana y Y. filifera en los tratamientos R y RS (i.e. comparacion
para R entre A. salmiana y Y. carnerosana, P<0.0001; entre A. salmiana y Y. filifera, P<0.0001;
entre E. platyacanthus y Y. carnerosana, P<0.0001; entre E. platyacanthus y Y. filifera, P<0.0001; y
para SR entre A. salmiana y Y. filifera, P<0.0001; entre A. salmiana y Y. filifera P<0.0001; entre
E. platyacanthus y Y. carnerosana, P<0.0001; entre E. platyacanthus y Y. filifera, P<0.0001; Figura
8).
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Figura 8. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la concentracion de
prolina en raices para el grupo funcional de las suculentas, para cada cosecha con los dos
tratamientos. Ags= Agave salmiana; Ecp= Echinocacthus platyacanthus; Yuc= Yucca carnerosana y
Yuf=Y. filifera. R= riego (control); SR= sequia-riego. Interaccion cosecha x tratamiento X
especie [grupo funcional].

Respuestas morfologicas

Biomasa de tallos

En las especies arbustivas se encontraron diferencias en biomasa de tallos entre las
especies (P < 0.0001) y cosechas (P < 0.0001; Figura 9; Anexo 6, Cuadro 1). Prosopis laevigata
mostré mayor biomasa que las especies A. farnesiana (P < 0.0001), A. schaffnerii (P < 0.0008) y
C. eriophylla (P < 0.0001). En general, en la cosecha 2 se encontrd6 mayor biomasa que en la
cosecha 1 (P < 0001). No se encontraron diferencias significativas entre tratamientos (P <
0.06; Anexo 6, Cuadro 1).

19



3 Arbustos

OR Acf BSR Acf
BR Acs HBSR Acs
2.5 - OR Cae @OSR Cae
BER Prl @SR Prl
CIRl
[%2]
k=)
©
5 1.5
(&)
4
3 11
[5)
o
0.5
0
1 2
Cosechas

Figura 9. Promedios (Ls means retransformadas, + error estandar) del peso fresco de los
tallos en los arbustos en los tratamientos sequia-riego y sequia para las dos cosechas. R = riego
(control); SR = sequia-riego. Acf = Acacia farnesiana; Acs = A. schaffneri; Cae = Calliandra
eryophylla y Prl = Prosopis laevigata. Interaccion cosecha x tratamiento x especie.

En la biomasa de tallos de las gramineas, se encontraron diferencias entre cosechas,
tratamientos y especies (Figura 10; para todos los efectos principales P < 0.001, Anexo 6,
Cuadro 1). En general, en la cosecha 2 se encontrd6 mayor biomasa que en la cosecha 1 (P <
0001). En el tratamiento de R se encontré mayor biomasa que en el tratamiento de SR (P <
0.001). Bouteloua gracilis mostré mayor biomasa en los tallos que B. curtipendula, B. barbinodes y P.
obtusum (P < 0.0001). Ademés, P. obtusum presenté mas biomasa que B. barbinodes (P < 0.05).
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Figura 10. Promedios (Ls means retransformadas =+ error estandar) del peso fresco
en tallos de las gramineas en los tratamientos de sequia-riego y riego para las dos cosechas.
R = riego (control); SR = sequia-riego. Boc = Bouteloua curtipendula; Bog = B. gracilis; Bob =
Bothriochloa barbinodes y Pao = Panicum obtusum. Interaccion cosecha x tratamiento x especie.

La biomasa de tallos en las suculentas fue diferente entre las especies, cosechas y
tratamientos (interaccion cosecha x tratamiento x especie; P<0.01; Figura 11; Anexo 6,
Cuadro 1). En la cosecha 1, las especies A. salmiana (P < 0.05), A. myriostygma (P < 0.03), F.
pilosus (P < 0.0001) y M. candida (P < 0.0001) presentaron menor biomasa de tallos en el
tratamiento de SR que en R. Para la cosecha 2, no se observaron diferencias significativas
entre los tratamientos para ninguna especie. En el caso de M. zephyrantoides y de las especies
de Yucca no se encontraron diferencias significativas entre tratamientos y entre cosechas.
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Figura 11. Promedios (Ls means retransformadas; + error estdndar) de peso fresco en
tallos de las suculentas en los tratamientos sequia-riego y riego para las dos cosechas. R =
riego (control); SR = sequia-riego. Ags = Agave salmiana; Asm = Astrophtum myriostigma; Ecp
= Echinocactus platyacanthus; Fep = Ferocactus pilosus; Mac = Mammillaria candida; Maz = M.
zephyrantoides; Yuc = Yucca carnerosana y Yuf = Yucca filifera. Interaccion cosecha x
tratamiento x especie.

Biomasa de raices

Para los arbustos se observan diferencias en la biomasa de raices en las cosechas y

en las especies (factores principales cosecha y especie, P < 0.0001; Figura 12; Anexo 6,
Cuadro 2). La biomasa fue mayor en la cosecha 2 que en la cosecha 1 (P < 0.0001) y las
especies A. schaffnerii y P. laevigata mostraron mayor biomasa que las otras dos especies
(Figura 12; P < 0.0001). El tratamiento de sequia no afect6 la biomasa de raices (P > 0.05:
Anexo 6, Cuadro 2).
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Figura 12. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de peso fresco en
raices en los arbustos, bajo los tratamientos sequia-riego y riego para las dos cosechas. R=
riego (control); SR = sequia-riego. Acf = Acacia farnesiana; Acs = A. schaffneri; Cae =
Calliandra eryophylla y Prl = Prosopis laevigata. Interaccion cosecha x tratamiento x especie.

En las gramineas, la biomasa de raices fue mayor en la cosecha 2 que en la cosecha
1 (Figura 13; P < 0.0001; Anexo 6, Cuadro 2), y también en R que en el tratamiento de SR
(Figura 13; P < 0.04; Anexo 6, Cuadro 2). Entre especies, B. gracilis mostrd mayor biomasa
que las otras tres especies (Figura 13; P < 0.0001; Anexo 6, Cuadro 2).
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Figura 13. Promedios (Ls means retransformadas; = error estandar) de peso fresco en raices de
las gramineas en los tratamientos sequia-riego y riego para las dos cosechas. R = riego (control);
SR = sequia-riego. Boc = Bouteloua curtipendula; Bog = B. gracilis; Bob = Bothriochloa barbinodes y
Pao = Panicum obtusum. Interaccion cosecha x tratamiento x especie.

Para las suculentas, la biomasa de las raices fue mayor en la cosecha 2 que en la cosecha
1 (Figura 14; P < 0.0002; Anexo 6, Cuadro 2), asi como también mayor en el tratamiento de R
que en el de SR (Figura 14; P < 0.005; Anexo 6, Cuadro 2). Entre especies, Y. filifera mostro
mayor biomasa que Y. carnerosana y A. salmiana (P < 0.0001; Anexo 6, Cuadro 2).

24



OR Ags A SR Ags

Suculentas
16 - BR Yuc # SR Yuc
OR Yuf O SR Yuf
1.4 4
1.2 1

I

0.6 1

——

Peso fresco raices (g)

0.4 1

0.2 1

I

Cosechas

Figura 14. Promedios (Ls means retransformadas; + error estdndar) de peso fresco en
raices de las suculentas en los tratamientos sequia-riego y riego para las dos cosechas. R =
riego (control); SR = sequia-riego. Ags = Agave salmiana; Yuc = Yucca carnerosana y Yuf =
Yucea filifera. Interaccion cosecha x tratamiento x especie.

Proporcion Raiz/Tallo (R/T)

La proporcion R/T difirid entre los grupos funcionales para los tratamientos de
riego y sequia, en las dos cosechas (interaccion cosecha x tratamiento x grupo funcional; P
< 0.01; Figuras 15, 16, 17, 18; Anexo 6, Cuadro 3). En la figura 15, que corresponde a la
interaccion cosecha x tratamiento x grupo funcional (P<0.01), se observa que bajo riego en
la cosecha 1 las plantulas de los arbustos mostraron mayor proporcion R/T que las
gramineas (P < 0.0001) y que las suculentas (P < 0.05), y que no se encontraron diferencias
significativas entre gramineas y suculentas (P > 0.05). En el tratamiento SR de la misma
cosecha, no se encontraron diferencias significativas entre los grupos funcionales (P >
0.05). En la cosecha 2, bajo riego, la proporcion R/T de las plantulas fue mayor en los
arbustos que en las gramineas (P < 0.04), pero no se encontraron diferencias significativas
entre gramineas y suculentas (P > 0.05). En el tratamiento de SR, los arbustos tuvieron
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mayor proporcion R/T que las gramineas y que las suculentas (P < 0.0001), pero no hubo
diferencias entre estas dos Ultimas formas de vida (P > 0.05).

Ademéds, se encontrd un efecto significativo del tratamiento de riego entre los
grupos funcionales (tratamiento x grupo funcional; P < 0.03; Figura 15; Anexo 6, Cuadro
3). En el caso de las plantulas bajo riego, se observé mayor proporcion R/T en los arbustos
que en las gramineas y las suculentas (P < 0.0001) y entre las gramineas y suculentas no se
observaron diferencias (P > 0.05). Para el tratamiento de sequia-riego, se observd mayor
proporcion R/T en los arbustos que en las suculentas (P < 0.0001) y que en las gramineas
(P < 0.002), pero entre gramineas y suculentas no se observaron diferencias (P > 0.05).

En general, la proporcion raiz/tallo fue mayor en la cosecha 2 que en la cosecha 1
(factor principal cosecha, P < 0.002; Figura 15; Anexo 6, Cuadro 3). Entre grupos
funcionales, los arbustos mostraron mayor proporcion R/T que las gramineas y las
suculentas (factor principal grupo funcional; P < 0.0001; Anexo 6, Cuadro 3).
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Figura 15. Promedios (Ls means retransformadas + 1 error estandar) de la proporcion
raiz/tallo (R/T) de los tres grupos funcionales para los tratamientos sequia-riego y riego,
para las dos cosechas (interaccion cosecha x tratamiento x grupo funcional). 1= cosecha 1 y
2= cosecha 2. A = arbustos, G = gramineas y S = suculentas. R = riego (control) y SR =
sequia-riego.
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Al analizar los resultados dentro de cada grupo funcional, se encontraron
diferencias entre especies (factor principal especie [grupo funcional]; P < 0.0001, Anexo 6,
Cuadro 3). En el caso de los arbustos, A. schaffneri mostré mayor proporcion R/T que las
especies A. farnesiana (P < 0.0001), P. laevigata (P < 0.0001) y C. eryophylla (P < 0.0003). C.
erophylla mostré mayor proporcion R/T que A. farnesiana (P < 0.01).
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Figura 16. Promedios (Ls means retransformadas; * error estandar) de la proporcion
raiz/tallo de los arbustos en los tratamientos sequia-riego y riego, para las dos cosechas. R
= riego (control); SR = sequia-riego. Acf= Acacia farnesiana; Acs= A. schaffneri; Cae=
Calliandra eryophylla y Prl= Prosopis laevigata. Interaccion cosecha x tratamiento X especie
[grupo funcional].

En las gramineas (Figura 17), B. gracilis mostr6 mayor proporcion R/T que B.
curtipendula (P < 0.02) y que P. obtusum (P < 0.005).
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Figura 17. Promedios (Ls means retransformadas =+ error estandar) de la proporcién de
R/T en las gramineas en los tratamientos sequia-riego y riego, para las dos cosechas. R =
riego (control); SR = sequia-riego. Boc = Bouteloua curtipendula; Bog = B. gracilis; Bob =
Bothriochloa barbinodes y Pao = Panicum obtusum. Interaccion cosecha x tratamiento x especie

[grupo funcional].

En las suculentas, A. salmiana mostré una proporcion R/T menor que Y. filifera y

que Y. carnerosana (P < 0.0001). No hubo diferencia significativa entre las dos especies de

Yucca (P > 0.05; Figura 18).
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Figura 18. Promedios (Ls means retransformados + error estandar) de la proporcion
raiz/tallo (R/T) en las suculentas en los tratamientos sequia-riego y riego, para las dos
cosechas. R = riego (control); SR = sequia-riego. Ags = Agave salmiana; Yuc = Yucca
carngrosana y Yuf = Yucca filifera. Interaccion cosecha x tratamiento x especie [grupo
funcional].

Longitud de las raices

Para los arbustos, cambid la longitud de las raices por cosecha y especie (interaccion

cosecha x especie P < 0.01; Figura 19; Anexo 6, Cuadro 4). En la cosecha 1, C. eriophylla
mostré menor longitud de raices que las especies A. farnesiana (P < 0.0003), A. schaffnerii (P
< 0.0001) y P. laevigata (P < 0.0001). En la cosecha 2, A. schaffnerii presentd mayor longitud
de raices que A. farnesiana (P < 0.005) y que C. eriophylla (P < 0.001), y P. laevigata mostrd
mayor longitud de raices que A. farnesiana (P < 0.05) y que C. eriophylla (P < 0.01)
(Interaccion cosecha x especie P < 0.01; Anexo 6, Cuadro 4). Entre las cosechas 1y 2,
solamente C. eriophylla aumento la longitud de las raices (P < 0.02), las demés especies no la
modificaron.
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Figura 19. Promedios (Ls means retransformadas; + error estandar) de la longitud de las
raices para todas las especies en el grupo funcional de los arbustos en los dos tratamientos,
para las dos cosechas. R= riego (control); SR= sequia-riego. Acf= Acacia farnesiana; Acs=
A. schaffneri; Cae= Calliandra eryophylla y Prl= Prosopis laevigata. Interaccion cosecha x
tratamiento x especie [grupo funcional].

Para las gramineas (Figura 20), la longitud de raices fue mayor en B. gracilis que en
las otras tres especies (P < 0.0001). Ademas, la longitud de raices fue mayor en la cosecha 2
que en la cosecha 1 (factores principales especie; P < 0.0001, y cosecha; P < 0.002; Anexo
6, Cuadro 4). El tratamiento SR no cambio la longitud de las raices en las graminea P >
0.05).
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Figura 20. Promedios (Ls means retransformadas =+ error estandar) de la longitud de raices
de las gramineas en los tratamientos sequia-riego y riego, para las dos cosechas. R = riego
(control); SR = sequia-riego. Boc = Bouteloua curtipendula; Bog = B. gracilis; Bob =
Bothriochloa barbinodes y Pao = Panicum obtusum. Interaccion cosecha x tratamiento x especie
[grupo funcional].

Para las suculentas (Figura 21), en la cosecha 1, no se encontraron diferencias
significativas entre los tratamientos (P > 0.05); sin embargo, en la cosecha 2 si se encontrd
mayor longitud de raices en el tratamiento de riego (P < 0.003; interaccion cosecha X
tratamiento; P < 0.05; Anexo 6, Cuadro 4). Se encontré mayor longitud de raices en la
cosecha 2 que en la cosecha 1 (factor principal cosecha, P < 0.0001, Anexo 6, Cuadro 4),
asi como también en el tratamiento de R comparado con el de SR (factor principal
tratamiento P < 0.003; Anexo 6, Cuadro 4). Al analizar entre especies (factor principal
especie; P < 0.0001; Anexo 6, Cuadro 4), se encontré que Y. carnerosana y Y. filifera
presentaron raices con mayor longitud que las demas especies (todas las comparaciones con
P < 0.0001) sin haber diferencias significativas entre ambas especies de Yucca (P > 0.05),
tanto en la cosecha 1 como en la cosecha 2 (todas las comparaciones con P < 0.0001;
interaccion cosecha x especie, P < 0.05). En la cosecha 1, E. platyacanthus presentd menor
longitud de raices que F. pilosus y M. candida (P < 0.04). A. salmiana mostré mayor longitud

de raices que A. myriostigma, E. platyacanthus; F. pilosus y M. candida en las dos cosechas (P <
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0.0001). También en las dos cosechas, M. zephyrantoides tuvo mayor longitud de raices que
A. myriostigma, E. platyacanthus, F. pilosus y M. candida (P < 0.0001).

90 - Suculentas OR Ags EBSR Ags
BRAsm @SR Asm
80 - BREcp HBSREc

BR Fep E SR Fep
MR Mac B SR Mac
BR Maz F1SR Maz
BR Yuc BSR Yuc
OSR Yuf

70 A

Longitud (cm)

-10 - Cosechas

Figura 21. Promedios (Ls means retransformadas, + error estandar) de la longitud de las
raices de las suculentas en los tratamientos sequia-riego y riego, para las dos cosechas. R =
riego (control); SR = sequia-riego. Ags = Agave salmiana; Asm = Astrophtum myriostigma; Ecp
= Echinocactus platyacanthus; Fep = Ferocactus pilosus; Mac = Mammillaria candida; Maz = M.
zephyrantoides; Yuc = Yucca carnerosana y Yuf = Yucca filifera. Interaccién cosecha x
tratamiento x especie [grupo funcional].
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Numero de tillers

Se encontraron diferencias entre especies en las dos cosechas (interaccion cosecha x
especie, P < 0.002; Anexo 6, Cuadro 5; Figura 22). En las cosechas 1y 2, B. gracilis mostré
mayor namero de tillers que las especies B. barbinodes, P. obtusum y B. curtipendula (P <
0.0001), ademas, en la cosecha 2, B. curtipendula tuvo mayor nimero de tillers que B.
barbinodes y que P. obtusum (P < 0.0001). De las especies, solamente B. curtipendula aumentd
el numero de tillers entre las cosechas 1y 2 (P < 0.0001). No se encontré un efecto
significativo de los tratamientos R y SR sobre el nimero de tillers (P > 0.05).
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Figura 22. Promedios (Ls means retransformados; + error estandar) del namero de tillers
en las gramineas en los tratamientos sequia-riego y riego, para las dos cosechas. R = riego
(control); SR = sequia-riego. Boc = Bouteloua curtipendula; Bog = B. gracilis; Bob =
Bothriochloa barbinodes y Pao = Panicum obtusum. Interaccion cosecha x tratamiento x especie
[grupo funcional].
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4 Discusion

La sequia es un factor clave en el establecimiento y la supervivencia de plantulas en
ecosistemas deserticos (Nobel, 1988; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Ibafiez y Schupp,
2001; Flores y Jurado, 2003; Flores et al., 2004). En este estudio, se examinaron las
modificaciones fisiologicas y morfoldgicas de 16 especies tipicas del desierto chihuahuense
durante la fase de plantula, fase critica de desarrollo. Se compararon plantulas de tres
grupos funcionales: arbustos, gramineas y suculentas. Todas las plantulas sobrevivieron a
un tratamiento de 15 dias de sequia (datos no mostrados). Asi, es probable que la alta
supervivencia de plantulas esté relacionada con los cambios fisiologicos y/o morfoldgicos
expresados por cada grupo funcional como respuesta inmediata a un evento “extremo” de
sequia que estas plantulas sufrieron por primera vez. Se ha sugerido que estos cambios
morfofisiologicos ayudan a reducir la pérdida de agua, y/o a incrementar el acceso al agua
para asi aumentar la supervivencia de las plantulas a costo de reducir el crecimiento
(Ferndndez y Reynolds, 2000). A continuacion, se describen los patrones de respuesta para
cada grupo funcional a un tratamiento alternado de sequia y riego, a través del cambio en la
concentracion de prolina tanto en tallos como en raices, asi como en las alteraciones en la
asignacion de biomasa en raices y tallos y/o en la longitud de raices

En general, para todos los grupos funcionales se observd una respuesta en el
aumento en la concentracion de prolina ante sequia, en los tallos y las raices. Después de
15 dias de sequia, todas las plantulas aumentaron la concentracion de prolina
principalmente en las raices comparando con los tallos. En general, las plantulas exhiben
cierta plasticidad cuando la sequia se ha interrumpido; es decir, cuando se ha reanudado el
periodo de riego (15 dias). Para los tallos de los tres grupos funcionales se observo una
respuesta, incrementando la concentracion de prolina cuando se sometieron a sequia, y
disminuy6 cuando se sometieron nuevamente a riego. En el caso de las raices, se observo
mayor concentracion de prolina, y cuando las plantulas se sometieron a sequia aumento al
doble la concentracion de prolina, disminuyendo cuando se sometieron a riego. Asi, las
raices tienen la mayor concentracion de prolina y es donde se observa la mayor respuesta

ante sequia. Se han reportado concentraciones de prolina para plantas silvestres en tallos,
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brotes y hojas, con valores bajo sequia que van de 1 — 50 mmol/g de peso seco y bajo riego
de 0.7 -20 mmol/g de peso seco (Triechel et al., 1984; Mohammed y Sen, 1990; Ain-Lhot et
al., 2001; Upadhyana y Panda, 2004); en el caso de las plantas cultivadas, cuando estas se
encuentran bajo sequia los valores van de 0.53 — 1.6 nmol/g de peso seco y bajo riego es

de 0.56 — 0.65 mmol/g peso seco (Verslues y Sharp, 1999; Raymond y Smirnoff, 2002;
Sofo et al., 2004; Claussen, 2005). En el caso de la concentracion de prolina en raices, en
plantas cultivadas los valores reportados bajo sequia son de 0.73-0.44 mmol/g de peso
seco, y bajo riego son de 0.50 — 0.27 (Verslues y Sharp, 1999; Sofo et al., 2004). Sin
embargo, en estos trabajos no se hace comparacion de la concentracion de prolina entre
los tallos y las raices (Anexo 7), los valores de concentracion de prolina en las raices de

nuestro trabajo son més altos, y es donde se presenta la mayor concentracion de prolina.

Arbustos

Los arbustos tienen la capacidad de establecerse tanto bajo otros arbustos como en
espacios abiertos (Paez y Marco, 2000; Flores y Jurado, 2003), aun y cuando en espacios
abiertos la sequia es mas severa que bajo arbustos (Flores et al., 2004). Para las especies de
este grupo funcional se presentaron diferencias en cuanto a ajustes morfoldgicos ante la
sequia.

En el caso de la respuesta fisioldgica, a nivel de grupo funcional, no se observaron
cambios en la concentracion de prolina en tallos y raices como respuesta a sequia en
comparacion con el tratamiento control. Solamente P. lagvigata mostré un ligero aumento
en la concentracion de prolina en raices y tallos, como respuesta a sequia (sin evidencia
estadistica). Se ha encontrado que individuos adultos de otras especies arbustivas de zonas
desérticas concentran prolina como respuesta a sequia, aunque también se ha visto que
otras especies no responden concentrando prolina debido a que poseen largos sistemas de
raices que pueden absorber agua del subsuelo, y por lo tanto es dificil determinar si son
susceptibles de sequia (Batanouny y Obeid, 1981; Mohammed y Sen 1986; 1990; Ain-Lhout
et al., 2001; Xu et al., 2002). En algunos arbustos de zonas desérticas (i.e. Ammopiptanthus
mongolicus, Desierto de Asia media, China, Xu et al., 2002), se ha observado que al estar bajo

sequia disminuye su potencial hidrico y osmotico, se ha demostrado que la acumulacion de
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solutos (i.e. prolina) es un mecanismo fisioldgico para reducir el dafio y mantener el
potencial hidrico para que no se deshidraten las células (Ain-Lhout et al., 2001; Xu et al.,
2002), esto podria incrementar su tolerancia y por lo tanto aumentar su tasa de
supervivencia.

Con respecto a modificaciones morfoldgicas, los arbustos no mostraron mucha
plasticidad durante el tratamiento de sequia-riego; en este caso no se observaron diferencias
entre los tratamientos, pero si entre las especies. Prosopis laevigata mostré mayor biomasa en
los tallos que las demés especies de arbustos, y A. shaffneri presentd mayor biomasa en
raices y mayor proporcion R/T que las otras especies. La mayor longitud de raices se
observé en P. laevigata y A. shaffneri. Por lo tanto, en los arbustos no se observan cambios
morfoldgicos y fisioldgicos como respuesta ante sequia, esto podria deberse a que el tiempo
de induccion de sequia fue muy corto, no siendo suficiente para obtener una respuesta; o
también que durante este tiempo el contenido de agua en las macetas se mantuvo
relativamente alto (el porcentaje de humedad en las macetas fue de 36% durante el riego y
de 27% en la sequia, Anexo 4). Se ha reportado que la proporcion raiz:itallo (R/T) en
plantulas de arbustos es de 0.5 cuando se encuentran bajo sequia (Flores, 2001; Perkins y
Owens, 2003). En el caso de A. shaffneri, se observd alta proporcion R/T, bajo riego fue de
1.5 y bajo sequia de 1.0. El pulso de agua después de la sequia causé que las plantulas
asignaran el doble de biomasa a raices que durante la sequia (Figura 16). Esto sugiere que
las plantulas una vez expuestas a sequia modifican sus patrones de asignacion de recursos y
lo asignan con preferencia a las raices. También las plantulas de A. shaffneri y P. laevigata
desarrollaron mayor longitud de raices que los otros arbustos; asi, esto les puede permitir a
las plantas maximizar la adquisicion de recursos e incrementar su capacidad competitiva
(Richards, 1984; Perkins y Owens, 2003).

Gramineas

En general, en este grupo funcional se observo la mayor concentracion de prolina
tanto en tallos como en raices, con la mayor concentracion en las raices. Los tallos de las
plantulas de Bothriochloa barbinodes presentaron alta concentracion de prolina al inicio de los
tratamientos —en la cosecha O-; tal vez esto se deba a las condiciones iniciales del

invernadero, en donde se presentaron altas temperaturas (maxima 44°C y minima 24°C,
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Anexo 1), lo cual pudo provocar mayor transpiracion y por lo tanto un aumento en la
concentracion de prolina (Aspinall y Paleg, 1981; Barcenas-Arguello y Flores-Hernandez,
2000; Flores-Hernandez et al., 2001). Sin embargo; esta respuesta no fue general para todas
las especies, por lo que podria ser una caracteristicas inherente de B. barbinodes, o bien, que
las plantulas de esta especie no estaban bien establecidas, ya que en la cosecha 2 no
presento este aumento en la concentracion de prolina.

Bouteloua curtipendula y P. obtusum fueron las especies que respondieron al tratamiento
de SR concentrando més prolina en los tallos (Figura 4), aunque este aumento no fue
estadisticamente significativo. Botriochloa barbinodes mostré la mayor concentracion de
prolina en las raices; sin embargo, esta respuesta no estuvo relacionada con la sequia, por lo
que aparentemente es una caracteristica de la especie. Para plantulas y plantas adultas de
otras especies de gramineas se ha reportado que al disminuir la humedad del suelo, aumenta
la concentracion de prolina en el tejido (planta completa), y que la concentracion de prolina
incrementa en algunas especies porque es mas rapida la biosintesis de prolina que la de
otros precursores (Bokhari y Trent, 1985).

En general, B. curtipendula, P. obtusum y B. barbinodes se comportaron de manera
similar en cuanto al crecimiento y a la respuesta ante sequia, pero B. gracilis desarrolld
caracteristicas muy distintas. Bouteloua gracilis mostro la mas baja concentracion de prolina
en las raices y en los tallos, sin y con disponibilidad de agua. Sin embargo B. gracilis fue la
especie que presentd mayor biomasa en tallos y raices (hasta 10 veces més), longitud de
raices, proporcion R/T y numero de tillers; esto no solo estuvo relacionado a sequia sino
también a las caracteristicas inherentes de esta especie. La combinacion de estas
caracteristicas en B. gracilis son interesantes, porque sugieren que esta especie invierte a
largo plazo, aumentando recursos para las raices y tallos; y no tanto en una respuesta
inmediata a sequia, como el aumento en la concentracion de prolina. B. gracilis
frecuentemente se establece en sitos perturbados, en donde la disponibilidad de agua es
baja y por lo tanto es necesaria una alta proporcion R/T para adquirir los recursos
necesarios. Bouteloua gracilis tuvo una proporcién en R/T de 0.8, independientemente de la
sequia. En plantulas de gramineas se ha reportado una proporcion R/T de hasta 1.2 bajo
condiciones de sequia severa (Fernandez y Reynolds, 2000), por lo tanto B. gracilis mantuvo
una proporcion R/T mas balanceada. Asi, B gracilis podria tener un “trade off” ya que no
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responde con un aumento en la concentracion de prolina pero si en sus caracteres
morfoldgicos.

Debido a que B. gracilis es una especie dominante en los pastizales naturales de
México, al parecer los rasgos morfologicos le dan competitividad con las otras gramineas,
aunque se tienen que establecer nuevos experimentos para verificarlo. Las gramineas estan
frecuentemente sujetas a condiciones de pastoreo y de sequia por establecerse en lugares
abiertos, por lo que han desarrollado mecanismos que les permiten tolerar condiciones de
sequia (Wisiol, 1979; Money et al., 1991; Fahnestock y Detling, 2000). La variacion en la
asignacion de recursos de biomasa indican que B. curtipendula, B. barbinodes y P. obtusum
fueron menos pléasticas que B gracilis, esto puede contribuir a limitar la distribucion de estas
especies cerca de arbustos 0 a zonas con mayor disponibilidad de humedad. Asi las especies
no pueden adquirir recursos suficientes a través de la produccion de raices para adquirir
agua y nutrientes si se encuentran en un ambiente de sequia, pero pueden tener respuestas
rapidas (fisiologicas).

La variacion de humedad en el suelo no alterd la proporcion R/T de B. curtipendula,
B. barbinodes y P. obtusum. Esto implica que sus patrones de asignacion son bastante rigidos y
no les permite responder ante aclimatacion por estimulos ambientales (Perkins y Owens,
2003). EI que tengan patrones de asignacion inflexibles puede restringir su distribucion
espacial, asi estas no serian capaces de ajustar la asignacion de biomasa para maximizar la
asignacion de recursos en respuesta a factores externos (Richards, 1984; Pierson et al., 1990,
Perkins y Owens, 2003). Aunque sus patrones de crecimiento les permitié sobrevivir.

Suculentas

Al parecer, de los tres grupos funcionales, las suculentas parecen ser el grupo
funcional mas adaptado a sequia y por lo tanto no se esperaba modificacion en su
morfologia y fisiologia como en los arbustos y las gramineas. En relacion a ajustes
fisiolGgicos, se observo que la concentracion de prolina fue mas alta en raices que en tallos.
Todas las especies, excepto las dos Yucca spp., aumentaron la concentracion de prolina en
raices y tallos bajo sequia, aunque este dato no fue estadisticamente significativo. En el caso
de plantulas de A. salmiana, S&nchez-Urdaneta et al. (2004) reportaron una mayor

concentracion de prolina (2.2 umol 100 mg “peso fresco) con sequia (-2.5 MPa) que con un

38



tratamiento de 0 MPa (1.6 pmol 100 mg ™ fresco fresco). Existen reportes de individuos
adultos de especies suculentas que acumulan prolina bajo sequia (Treichel et al., 1984,
Mohamed y Sen, 1986, 1990; Jia-qong et al. 1988; Rodriguez-Dorantes y Garcia-Castarieda,
2003; Wong et al., 2004). Sin embargo, se ha observado que no todas las plantas suculentas
responden acumulando prolina en sus tejidos bajo condiciones de sequia y, por lo tanto,
esta no siempre juega un papel importante como proteccion durante la sequia (Treichel et
al., 1984; Mohammed y Sen, 1990).

Es probable que estas distintas respuestas de las suculentas estén relacionadas con:
i) la capacidad que tienen de retener agua en sus tejidos, lo cual les ayuda a soportar grandes
periodos de sequia (Von Willert et al., 1992); ii) que toleren la sequia por el tipo de
metabolismo CAM que poseen, el cual les permite usar el agua de manera mas eficiente
(Nobel, 1988; Sayed, 1998; Black y Osmond, 2003); iii) que el transporte fotosintético de
electrones y la actividad de la PEP"Casa (fosfoenol piruvato carboxilasa), componentes
fundamentales de las reacciones fotoquimicas y bioquimicas, respectivamente, de la
fotosintesis, mantengan una gran proporcion de su actividad original ain después de un
periodo prolongado de sequia severa (Pefia-Valdivia y Aguilar-Becerril, 1999); o bien, iv)
que en plantas suculentas con hojas parcialmente suculentas, un cambio en la
concentracion de solutos en las células abren la posibilidad para una asignacion simplastica
directa del agua desde el parénquima de almacenamiento hacia el clorénquima (Von Willert
et al., 1992). Asi, las suculentas pueden soportar un largo periodo de sequia y por esto no
todas acumulan prolina en sus tejidos.

En cuanto a la morfologia, la biomasa y la longitud de raices, fueron generalmente
bajas en las cactaceas, debido a su propia naturaleza de lento crecimiento. En general, como
respuesta a sequia, la biomasa de tallos y de raices de la mayoria de las especies disminuyo.
La biomasa de las dos especies de Yucca fue mayor que las demé&s especies. La proporcion
R/T fue mayor para las especies de Yucca que para las otras especies, con relativamente
mayor inversion en la produccion de raices que en tallos. Se ha observado en plantulas de
suculentas, que la proporcion R/T en condiciones de sequia va de 0. 2 (Flores, 2001) hasta
0.9 (Ruedas et al., 2000); en este caso, la proporcion R/T para Agave salmiana fue de 0.1y en
las Yuccas entre 0.7-1.0. Para plantas adultas, se ha encontrado que tienen una proporcién
R/T de 0.15 o menos (Nobel y North, 1996; von Willert et al., 1992); con excepcion de
Euphorbia gummifera, la cual posee un valor alto de 0.88 (von Willert et al., 1992). Estos
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resultados, nos indican que no hay un patron definido de proporcion R/T en las
suculentas, pues mientras algunas asignan mas recursos a tallo otras lo asignan a la raiz.

Con respecto a la longitud de las raices, en este grupo funcional se encontro que el
efecto de sequia no se observo despues de los 15 dias de sequia, sino que hubo un efecto
fue retrasado, ya que en la segunda cosecha, después 15 dias de riego, se observd mayor
longitud en las raices de plantulas del tratamiento de R que en SR. Este comportamiento
indica que las suculentas responden lentamente. Comparando entre especies, la longitud de
raices de las Yuccas fue mayor que en las otras especies (sin diferencia estadistica).

La variacion en la tolerancia a sequia de las especies es probable que esté
relacionada con la distribucion de las especies y el mantenimiento en la productividad de las
zonas desérticas. Suding et al., (2003) sugieren que la tolerancia a la sequia y la capacidad de
colonizacion de las especies parecen estar ligadas a los patrones de abundancia. En este
caso, las plantulas de las gramineas generalmente colonizan lugares abiertos y, segun los
resultados obtenidos, siguen una estrategia oportunista (rapida y con grandes cambios en la
concentracion de prolina); en cambio, las plantulas de las suculentas se establecen mejor
bajo la sombra de plantas nodriza (en donde hay mayor humedad), pero no varia la
concentraron prolina entre tratamientos de sequia y riego. Finalmente, las plantulas de
especies arbustivas colonizan tanto lugares abiertos como espacios bajo plantas nodriza,
con un mejor control sobre sus variables fisiologicas, mostrando una estrategia mas
conservadora.

El mecanismo de tolerancia a sequia en las especies pareceria estar condicionado a
varios factores, dificilmente se expresa en un solo pardmetro. Por lo tanto; los resultados
obtenidos en el presente trabajo, deben ser tomados como respuesta de que en cada grupo
funcional se estudié la capacidad de las plantas para acumular prolina y algunas respuestas
morfoldgicas bajo condiciones de sequia, y no como una respuesta de tolerancia a sequia,
hasta que otros parametros sean estudiados. Son necesarios trabajos sobre la plasticidad de
las plantas silvestres, tanto adultas como de plantulas, entre diferentes grupos funcionales
en ambientes aridos y semiaridos, para entender como sus caracteristicas morfoldgicas y
fisiologicas pueden influir en la distribucion y en los patrones de abundancia encontrados
en la naturaleza. Las respuestas fisiologicas y morfoldgicas podrian ser respuestas
adaptativas simultaneas en el tiempo 0 mecanismos complementarios mas que alternativos,

que les permiten a las plantulas responder bajo condiciones de sequia.
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5 Conclusiones

La capacidad de aumentar la concentracion de prolina como respuesta a sequia,
difirié entre los grupos funcionales, dependiendo del tipo de tejido. Los datos indican que
el agua disponible y en consecuencia la sequia controla la concentracion de prolina en los
tejidos de las plantulas.

Las gramineas presentaron mayor concentracion de prolina en los dos tipos de
tejido que los otros grupos funcionales. En las raices, las suculentas presentaron mayor
cantidad de prolina que los arbustos; en cambio, en los tallos, los arbustos presentaron
mayor cantidad de prolina que las suculentas.

La proporcion R/T de los distintos grupos funcionales no fue afectada por los
tratamientos de riego y sequia-riego. En general, los arbustos mostraron mayor proporcion
R/T que las gramineas y las suculentas, y no hubo diferencias entre estos dos Ultimos
grupos funcionales.

Los arbustos no invierten tanto en producir prolina durante la sequia, posiblemente
porque asignan mas recursos a la estructura en raices. Las gramineas estan frecuentemente
sujetas a condiciones de pastoreo y de sequia por establecerse en lugares abiertos, por lo
cual han desarrollado mecanismos de respuesta rapida, invirtiendo en un aumento en la
concentracion de prolina en sus tejidos. Las suculentas con sus tejidos de tallo hidratados
pueden soportar grandes periodos de sequia y, por lo tanto, no cambian la concentracion
de prolina cuando se encuentran bajo este tratamiento sequia. Sin embargo; en las raices de
dos de las especies (A. salmiana y E. platyacanthus) se mostrO mayor concentracion de
prolina bajo sequia.

La plasticidad en la asignacion de recursos les permite a las plantulas maximizar la
asignacion de recursos e incrementar su capacidad competitiva. Los arbustos y las
gramineas tienen la capacidad de alterar los patrones de asignacion en respuesta a sequia.
Algunas especies, como Bouteloua gracilis y Yucca spp., invierten més en biomasa y longitud
de raices, que en produccion de prolina.
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Las especies tipicas del Altiplano muestran alta plasticidad en caracteristicas
morfoldgicas y fisioldgicas a condiciones de sequia, lo cual les permite establecerse en

microhabitats con condiciones adversas.

La capacidad de respuesta de las plantas ante sequia depende de la especie, de la
etapa vegetativa de la planta y de las condiciones hidricas del habitat. En algunas plantas
silvestres de zonas aridas se ha observado que la prolina no necesariamente es un indicador
de estrés, ya que prolina puede estar ausente en muchas de las especies que estan bien
adaptadas a condiciones del desierto y esto probablemente sea por sus mecanismos

fisiologicos y morfologicos de adaptacion a sequia.
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Anexo 1. Especies que corresponden a cada grupo funcional

Salm.-Dyck

suelos derivados de rocas
volcénicas, y abanicos aluviales,

Especies Grupo Sitio de crecimiento Tipo de Vegetacion
Funcional
Acacia farnesiana (L.) Willd. | Arbustiva | Crece en el ecotono con el Matorral desértico
matorral desértico y el microfilo, Matorral
submontano, crece sobre suelos |crasicaule, Pastizales
someros, pedregosos, en laderas
y pie de monte; asociada a
Prospois 0 Larrea
Acacia schaffneri (S. Watson) | Arbustiva | Laderas de cerros rioliticos o Matorral desértico
F.J. Herm basalticos y abanicos aluviales microfilo, Matorral
en la base de los cerros. Esta crasicaule
asociado a Prosopis, Yucca filifera,
Opuntia, Mimosa y Larrea
Calliandra eryophylla Benth. | Arbustiva | Laderas abiertas, en arenas Matorral desértico
lixiviadas, y en laderas a menos | microfilo, Matorral
de 5000 pies, pueden ser crasicaule, Matorral
abundantes en suelos secos, desértico rosetofilo,
rocas y laderas arenosas entre Pastizal
1000 y 5000 pies de elevacion.
Prosopis laevigata (Willd.) M. | Arbustiva | Crece en las vegas de los riosy | Matorral desértico
C. Johnst. en los valles de suelo profundo, | micréfilo, Matorral
0 en lugares con capas freaticas | crasicaule, Pastizales
altas; asi como en terrenos
planos con poca inclinacion.
Bothriochloa barbinodes Lag. | Graminea | Crece en sitios de poca Pastizal mediano
humedad y poco drenados, abierto
asociado a arbustos, y
generalmente se encuentra en
espacios abiertos
Bouteloua curtipendula Graminea | Debajo de arbustos, espacios Pastizal inducido,
(Michx.) Torr. abiertos. Esti ampliamente Matorral desértico
distribuida por las planicies, rosetdfilo, Matorral
praderas y bajas montafas. crasicaule
Bouteloua gracilis (Kunth) Graminea | Debajo de arbustos, de Opuntia, | Pastizal natural,
Lag. ex Steud var. major espacios abiertos. Crece en Matorral crasicaule
(Vasey ex L. H. Dewey) laderas de poca inclinacion, en
Beetle. mesetas o planicies, valles,
bancos aluviales y en zonas
drenadas.
Panicum obtusum HBK. Graminea | Debajo de arbustos, de Prosopis, | Pastizal inducido
espacios abiertos, lugares
himedos
Agave salmiana Otto ex Suculenta | Preferencia por laderas con Matorral crasicaule,

Matorral desértico
roset6filo, Matorral
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crece sobre suelos someros,
pedregosos, en laderas y pie de
monte; asociada a Prospois,
Mimosa, Opuntia y Larrea

desértico microfilo,

Larrea, Opuntia crece en las
partes altas y medias de las
laderas, en planicies con suelos
profundos, bien drenados o con
drenaje suficiente (cuencas
endorreicas) con altitudes entre
500 y 2000 msnm

Astrophytum myriostigma Suculenta | Asociado a Larrea y Prosopis Matorral desértico
Lemaire rosetdfilo, Matorral
desértico microfilo
Echinocactus platyacanthus Suculenta | Crece en las laderas de los Matorral desértico
Link & Otto cerros Asociado a Acacia y microfilo, Matorral
Mimosa. deseértico rosetofilo
Ferocactus pilosus (Galeotti) | Sucuenta | Suelos calizos aluviales, en las Matorral desértico
Werderm. faldas de los cerros y planicies, | microfilo, Matorral
asociado a Larrea, Agave, Hechtia | desértico rosetofilo,
y Yucca, se pueden establecer Pastizales
entre las rocas.
Mammillaria candida Suculenta | Se pueden establecer en grietas | Matorral desértico
Scheidweiler. y debajo de arbustos, en suelos | microfilo, Matorral
calizo o aluviales tanto en los deseértico rosetofilo
cerros como en planicies, y
suelos rocosos
Mammillaria zephyrantoides Suculenta | Se pueden establecer en grietas | Matorral desértico
Scheidweiler. y debajo de arbustos microfilo, Matorral
deseértico rosetofilo
'Yucca carnerosana (Trel.) Suculenta | Asociados a Prosopis, Acacia, Matorral desértico
McKelvey Larrea, Echinocereus sp., Opuntia. rosetofilo, Matorral
Ocupa laderas de pendientes desértico micrdfilo, ,
suaves o fuertes, con suelos Matorral crasicaule,
pedregosos, calizos, con Pastizal
altitudes entre 1000 y 2000
msnm, pendientes aluviales.,
Echinocereus sp., y otras cactéceas;
sobre suelo limoso y con roca
caliza, entre los 1000-1850 m
snm.
'Yucca filifera Chabaud Suculenta | Asociada a Prosopis, Acacia, Matorral desértico

rosetofilo, Matorral
desértico microfilo,
Matorral crasicaule,
Pastizal
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La colecta de semillas se realizd en los meses de abril a mayo del 2003, en distintos sitios
del altiplano potosino, las especies colectadas fueron Acacia shaffneri, Prosopis laevigata,
Bouteloua gracilis, Echinocactus platyacanthus y Yucca filifera. Las semillas de las especies de
suculentas Astrophytum myriostigma, Ferocactus pilosus, Mammillaria candida y Mammillaria
zephyranthoides, fueron compradas en el banco de germoplasma del Campo Experimental
Palma de la Cruz, del INIFAP; y Botriochloa barbinodes, Bouteloua curtipendula, Panicum obtusum,
Acacia farnesiana, Calliandra eriophyla, Yucca fillifera y Agave salmina fueron donadas por el
Instituto de Investigacion de Zonas Desérticas de la UASLP.

Anexo 2. Datos de colecta de las especies estudiadas

Especie Fuente Colectas Sitio de colecta
Acacia farnesiana (L.) Willd. Donada 2002 Zonas Desérticas, UASLP
A. schaffneri (S. Watson) F.J. Herm  Campo'y Agosto 2003. Ojuelos, Salinas, SLP, y
donada Donada: 1998 Pinos, Zac.
Calliandra eryophylla Benth. Donada 2002 INIFAP
Prosopis laevigata (Willd.) M. C. Campoy Campo: 030703, Palma de la Cruz, SLP.
Johnst. Donada Donadas: 1998 Zonas Desérticas, UASLP
Bothriochloa barbinodes Lag. Donada 2001 Zonas Desérticas, UASLP
Bouteloua curtipendula (Michx.) Torr. Donada 2002 Zonas Desérticas, UASLP
B. gracilis (Kunth) Lag. ex Steud Campo Dic 2003, Marzo,  Ojuelos, SLP
var. major (Vasey ex L. H. Dewey) 2004
Beetle.
Panicum obtusum HBK. Donada 2002 Zonas Desérticas, UASLP
Agave salmiana Otto ex Salm.-Dyck Donada 2003 Zonas Desérticas,
UASLP. Mezquitic, SLP

Astrophytum myriostigma Lemaire Comprada  Cosecha Abril, INIFAP

mayo, 03
Echinocactus platyacanthus Link & Campo 2002 Cadereyta, Qro
Otto
Ferocactus pilosus (Galeotti) Comprada  Cosecha junio 03.  INIFAP
Werderm. INIFAP #27
Mammillaria candida Scheidweiler. ~ Comprada  Cosecha junio 03.  INIFAP

INIFAP #405
M. zephyrantoides Comprada  Cosechas de oct INIFAP

02, sept, nov, dic

03, enero 04.

INIFAP #240
Yucea carnerosana (Trel.) McKelvey  Donada 2003 Zonas Desérticas, UASLP
Y. filifera Chabaud Campo Julio 2003 La Florida, Soledad;
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Anexo 4. Humedad del suelo.

Resultados del porcentaje de humedad del suelo durante cada cosecha. R =riego; RSR = riego-
sequia-riego; Acf = Acacia farnesiana; Acs = A. shaffneri; Cae = Caliandra eriophyla; Prl = Prosopis laevigata; Boc =
Bouteloua curtipendula; Bog = B. gracilis; Bob = Bothriochloa barbinodes; Pao = Panicum obtusum; Yuc = Yuca
carnerosana; Yuf =Y. filifera. 0 = cosecha inicial (riego), 1 = primera cosecha (sequia), 2 = segunda cosecha

(riego).

Cosecha (dia 0) Cosecha (dia 15) Cosecha (dia 30)
Grupo
funcional Tratamiento 0 1 2 0 1 2 0 1 2
Arbustos
Acf R 27 - - 2366 30.83 - 2433 4271 4755
SR 30.17 - - 2433 1208 - 2317 1506 37.89
Acs R - - - - 47 - - 40 49
SR - - - - 8.77 - - 195 3339
Cae R 35.83 - - 4233 4222 - 3733 475 46.94
SR 33 - - 375 1625 - 3283 2044 3791
Prl R - - - - 384 - - 36.43 38.94
SR - - - - 7.66 - - 6.94 26.55
I Gramineas |
Boc R 36.67 - - 3283 3228 - 30.833 46.13 50.06
SR 40.17 - - 2883 1516 - 28 17.22 4389
Bog R - - - - 4487 - - 43.06 44.28
SR - - - - 12.99 - - 9.611 31
Bob R 37.83 - - 245 34 - 26.67 4433 46.72
SR 40.67 - - 36.67 16 - 32 1631 36.69
Pao R 41 - - 3517 4039 - 26.83 4316 47.72
SR 33.33 - - 3133 1542 - 20.833 14.14 3552
I Suculentas |
Yuc R 30.83 - - 17.67 35.89 - 20.16 40.38 49.83
SR 26.66 - - 2133 95 - 2483 16.97 3568
Yuf R - - - - 36.5 - - 3873 45
SR - - - - 10.17 - - 10.55 35.33
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Anexo 5. Respuesta fisiologica de plantulas a la sequia
A continuacion se presenta los analisis de varianza para prolina en tallos y raices.

Cuadro 1. Concentracién de prolina en tallos.

Factores G.L. Cuadrados P
Medios
Cosecha 2 1.266 0.0001
Tratamiento 1 1.785 0.0001
Grupo funcional 2 14505  0.0001
Cosecha ? tratamiento 2 0.119 0.0176
Cosecha ? grupo funcional 4 0.250 0.0001
Tratamiento ? grupo funcional 2 0.266 0.0001
Cosecha ? tratamiento ? grupo funcional 4 0.410 0.2318
Especie [grupo funcional] 13 0.472 0.0001
Cosecha ? especie [grupo funcional] 26 0.173 0.0001
Tratamiento ? especie [grupo funcional 13 0.100 0.0001
Cosecha ? tratamiento ? especie [grupo 26 0.048 0.0222
funcional]
Error 387
Cuadro 2. Concentracion de prolina en raices
Factores G.L. Cuadrados P
Medios
Cosecha 2 2.128 0.0001
Tratamiento 1 1.266 0.0001
Grupo funcional 2 9.160 0.0001
Cosecha ? tratamiento 2 0.256 0.0124
Cosecha ? grupo funcional 4 0.178 0.0161
Tratamiento X grupo funcional. 2 0.009 0.8512
Cosecha ? tratamiento ? grupo funcional 4 0.029 0.7320
Especie [grupo funcional] 9 5.438 0.0001
Cosecha ? especie [grupo funcional] 18 0.267 0.0001
Tratamiento ? especie [grupo funcional 9 0.022 0.9415
Cosecha ? tratamiento ? especie [grupo 18 0.079 0.1417
funcional]
Error 291
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Anexo 6. Respuestas morfoldgicas de plantulas a sequia

A continuacién se presenta el analisis de varianza para los variables morfolGgicas:
biomasa de tallos (Cuadro 1), biomasa de raices (Cuadro 2), proporcion raiz:tallo
(R/T) (Cuadro 3), longitud de tallos (Cuadro 4) y ndmero de tillers en gramineas
(Cuadro 5).

Cuadro 1. ANOVA para el peso fresco de tallos.

Fuente G.L. Cuadrados P
Medios

Arbustos
Cosecha 1 1.1360 0.0001
Tratamiento 1 0.1282 0.0631
Cosecha x tratamiento 1 0.0073 0.6533
Especie 3 3.3282 0.0001
Cosecha x especie 3 0.0421 0.3271
Tratamiento X especie 3 0.0015 0.9885
Cosecha x tratamiento x especie 3 0.0508 0.2462
Error 80

Gramineas
Cosecha 1 45065 0.0001
Tratamiento 1 1.5566 0.0001
Cosecha x tratamiento 1 0.0114 0.7091
Especie 3 4.6149 0.0001
Cosecha x especie 3 0.0067 0.9695
Tratamiento X especie 3 0.0563 0.5592
Cosecha x tratamiento x especie 3 0.0924 0.3393
Error 80

Suculentas
Cosecha 1 5.9413 0.0001
Tratamiento 1 2.3674 0.0001
Cosecha x tratamiento 1 0.2827 0.0008
Especie 7 4.6938 0.0001
Cosecha x especie 7 0.1697 0.0001
Tratamiento X especie 7 0.0800 0.0024
Cosecha x tratamiento x especie 7 0.0661 0.0100
Error 159

Cuadro 2. ANOVA para el peso fresco de raices.

Fuente G.L. Cuadrados P
Medios
Arbustos

Cosecha 1 2.8602 0.0001
Tratamiento 1 0.1818 0.0788
Cosecha x tratamiento 1 0.3658 0.0135
Especie 3 4.2910 0.0001
Cosecha x especie 3 0.0186 0.8081
Tratamiento X especie 3 0.0619 0.3626
Cosecha x tratamiento x especie 3 0.0822 0.2392
Error 80
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Gramineas

Cosecha 1 5.7013 0.0001
Tratamiento 1 0.5961 0.0352
Cosecha x tratamiento 1 0.0802 0.4344
Especie 3 6.9676 0.0001
Cosecha x especie 3 0.1090 0.4761
Tratamiento X especie 3 0.0524 0.7507
Cosecha x tratamiento x especie 3 0.1543 0.3195
Error 80
Suculentas

Cosecha 1 1.0045 0.0002
Tratamiento 1 0.5462 0.0049
Cosecha x tratamiento 1 0.0336 0.4709
Especie 7 13.6036  0.0001
Cosecha x especie 7 0.1472 0.1084
Tratamiento X especie 7 0.0400 0.5376
Cosecha x tratamiento x especie 7 0.0384 0.5508
Error 159

Cuadro 3. ANOVA para la proporcién raiz/tallo (peso fresco)

Fuente G.L. Cuadrados P
Medios

Cosecha 1 0.3763 0.0021
Tratamiento 1 0.0301 0.3801
Grupo funcional 2 1.4697 0.0001
Cosecha x tratamiento 1 0.0318 0.3676
Cosecha x grupo funcional 2 0.0518 0.2664
Tratamiento x grupo funcional 2 0.1368 0.0315
Cosecha x tratamiento x grupo funcional 2 0.1835 0.0099
Especie [grupo funcional] 8 1.2225 0.0001
Cosecha x especie [grupo funcional] 8 0.0560 0.1824
Tratamiento x especie[grupo funcional] 8 0.0109 0.9718
Cosecha x tratamiento x especie [grupo funcional] 8 0.0432 0.3580
Error 220

Cuadro 4. ANOVA para la longitud de raices.

Fuente G.L. Cuadrados P
Medios
Arbustos
Cosecha 1 0.0802 0.1811
Tratamiento 1 0.0004 0.9218
Cosecha x tratamiento 1 0.0215 0.4867
Especie 3 1.4544 0.0001
Cosecha x especie 3 0.1679 0.0132
Tratamiento x especie 3 0.0475 0.3638
Cosecha x tratamiento x especie 3 0.0202 0.7117
79

Error
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Gramineas

Cosecha 1 1.0509 0.0021
Tratamiento 1 0.1083 0.3102
Cosecha x tratamiento 1 0.0524 0.4793
Especie 3 2.3941 0.0001
Cosecha x especie 3 0.0144 0.9363
Tratamiento x especie 3 0.0251 0.8670
Cosecha x tratamiento x especie 3 0.0620 0.6186
Error 79
Suculentas

Cosecha 1 1.9782 0.0001
Tratamiento 1 0.2613 0.0028
Cosecha x tratamiento 1 0.1104 0.0504
Especie 7 9.5996 0.0001
Cosecha x especie 7 0.0573 0.0559
Tratamiento x especie 7 0.0177 0.7365
Cosecha x tratamiento x especie 7 0.0490 0.1062
Error 160

Cuadro 5. ANOVA para el nimero de tillers de las gramineas.

Fuente G.L. Cuadrados P
Medios

Cosecha 1 0.1908 0.0011
Tratamiento 1 0.0032 0.6609
Cosecha x tratamiento 1 0.0215 0.2587
Especie 3 2.3338 0.0001
Cosecha x especie 3 0.0934 0.0016
Tratamiento x especie 3 0.0154 0.4322
Cosecha x tratamiento x especie 3 0.0305 0.1484
Error 77

58



Anexo 7. Estudios de acumulacion de prolina en especies silvestres y cultivas

Especie Tejido

Halimium halimifolium (Ain-Lhout, Arbusto mediterraneo hojas

Zunzunegui, Diaz-Barradas, Tirado, Alta concentracion de prolina sufren marchitamiento,

Clavijo y Novo, 2001)

Pisticia lentiscus (Ain-Lhout, Arbusto mediterraneo hojas

Zunzunegui, Diaz-Barradas, Tirado, Acumula prolina dos veces al afio, frio o sequia.

Clavijo y Novo, 2001)

Opuntia megacantha (Flores-Hernandez, Aumento de prolina con la temperatura, diferencia en edades brotes

Murillo-Amador, Garcia-Hernandez y

Fraga Palomino, 2001)

Zygophyllum quaterense y Francoeuria  Arbustos, Baja prolina al amanecer, aumenta por la tarde XXX

crispa (Batanouny y Ebeid, 1981)

Bouteloua gracilis (Wisiol, 1979) Acumulacion de prolina relacionado a resistencia a sequia, edad o tasa de crecimiento Tallos, hojas
afecta el grado de acumulacion de prolina

Mesdfitas 0.42 mg/g dw XXX

Xerdfitas poco suculentas 1.73 mg/g dw

Xerofitas suculentas 7.22 mg/g dw

(Jia-gong, Zhi-jian, Jin-chun y Xin-min,
1988)

Fouqueria splendens spp breviflora
(Rodriguez y Garcia, 2003)

Respuesta a estrés hidrico de F. splendes. Prolina se incremento bajo la presencia de
polietinelglicol y &cido abcisico, evidenciando mecanismos que le permiten responder
a las condiciones de estrés hidrico generadas por el ambiente arido en el que se

desarrolla.

Brotes foliares

Opuntia spp (Barcenas-Arguello et al.,
2000)

Acumulacion de prolina en raices de dos variedades Opuntia spp, de diferente edad,
una especie resistente y la otra susceptible, sometidos a estrés por calor. Encontrando
que con la acumulacion de prolina se ve afectada por la edad (mas edad mayor
acumulacion) o etapa fenoldgica, y mayor acumulacion en las raices primarias

Raices
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Bothrichloa spp, Festuca arundinacea, Pastos, Interdependencia entre el potencial de agua y concentracion de prolina hojas
Agropyron smithii (Bokhari, y Trent,
1985; Triechel et al, 1984)

23 especies desérticas (Mohammed y Sen, Respuestas a cambios estacionales de disponibilidad de agua. hojas

1990)

Arroz (Pandey y Agarwal, 1998) Aumento de prolina en condiciones de luz/oscuridad Tallos hojas
Papa (Martinez y Moreno, 1992) Resistencia a sequia ligada a concentracién de prolina Hojas
Zarzamora (Parra et al., 1999) Suspension de riego aumento el contenido de prolina hojas

Soya y sorgo (Waldren y Teare, 1974) Acumulacion de prolina inicia con el estrés por humedad, perdida de turgencia, Hojas

enrollamiento, estomas cerrados, alta tension del potencial hidrico

Maiz (Raymond y Smirnoff, 2002) Transporte de prolina Raices primarias
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