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¢ Tendri Ia gente raices que sean verdaderas?
Nadie deja de pensar

en tus riguezas, que son tus flores

inventoras de ti mismal

Nuestro hogar comiin es la tierra.

En el lugar lejano,

¢También es asi?

En verdad que no es lo
mismo.

En Ia tierra: flor y
cancion.

Existimos aqui!

Poema azteca
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Resumen

Resumen
En este trabajo se analizan algunos de los principales parimetros de la historia de vida de Agave cupreata y de
los procesos aunados a ella. El estudio de la floracién, polinizacién, fructficacion, produccion de semillas, y de
la germinacién y sobrevivencia de éstas nos permitié determinar los principales rasgos ecolégicos de esta
especie en Ayahualco, Guerrero.

Las flores de lgave cupreata son perfectas, protindricas (maduracién de las anteras antes que el pistilo)
hercogimicas (separacion espacial de las anteras y los estambres) y dicogimicas (separacién temporal de los
6rganos masculinos y femeninos). La vida media de estas flores es de aproximadamente una semana.

La observacién de las inflorescencias permitié establecer los estadios florales e identificar su duracién.
Se realizaron experimentos de exclusién total, diurna y nocturna de polinizadores, entre umbelas de un mismo
escapo en nueve individuos reproductivos. Ademds se realizaron experimentos de sobrevivencia y
germinacién de semillas con y sin depredadores utlizando malla de 0.5 cm para las exclusiones en la
temporada de secas y lluvias.

En el tratamiento de polinizacién nocturna (i.e. exclusién diurna) se produjo el mayor nimero de
frutos y la mayor proporcién de semillas viables. Por el contrario la formacién de frutos y semillas fue nula en
el tratamiento de exclusién total. Esto sugiere que 1. apreata depende de manera importante de los visitadores
para su polinizacién y, ademas, no presenta autofecundacién.

Los experimentos de sobrevivencia de las semillas revelaron que la depredacién en época de secas se
lleva a cabo por animales pequerios, principalmente coledpteros e himendpteros, pues en este periodo no
hubo una remocién masiva. En los tratamientos con y sin exclusion de consumidores de semillas se encontrd
alrededor del 30% de las semillas con huellas de depredacién. En la temporada de lluvias hubo diferencias
significativas en relacién a la depredacién o remocién. Alrededor del 50% de las semillas sin proteccion fue
consumida, mientras que sélo ¢l 20% de las protegidas fueron depredadas, indicando que en esta temporada
hay mis depredadores grandes (roedores, aves y ortopteros) que en la época de secas, en la que predomina la
depredacion por pequenios insectos que si podian atravesar la malla con la que se cercaron las semillas,

Las semillas germinaron inmediatamente después de que comenzaron las lluvias de verano y el

porcentaje de germinacion fue consistentemente alto (50%).



Resumen

Las observaciones preliminares realizadas durante las horas del dia mostraron que Apis melifera es el
visitante diurno mas frecuente.

De este estudio es posible concluir que: 1) la polinizacién nocturna es mas importante que la diurna,
ii) el sistema de entrecruzamiento es alégamo (i. e. polinizacién cruzada obligada), iii) el inicio de la temporada
de luvias dispara la germinacion, dado que las semillas responden inmediatamente a la humedad, y 1v) los
depredadores de las semillas varian estacionalmente.

La produccién y el cultivo de A. apreata y los programas piloto de restauracién y conservacién de
suelos promueven la investigacién de los principales estadios del ciclo de vida de esta especie, debido a que la
produccién de maguey puede ayudar a retener suelos y recuperar la cubierta vegetal, ademis de ser utilizada en
la elaboraciéon de mezcal.

En la regién de estudio muchos productores se han organizado en la Sociedad de Solidaridad Social
Sanzekan Tinemi, (8.8.5.), que se constituyé como figura juridica en el afio de 1990. Tiene como sede la
cabecera municipal de Chilapa de Alvarez en el Estado de Guerrero. A través de esta organizacion, se
implementaron vanos programas, como la produccién y plantacién de agave, cuyo objetivo es la elaboracién
de mezcal a fin de generar empleos y ganancias locales. Bajo este enfoque, la produccién y sobrevivencia de las
semillas, asi como su viabilidad, son muy importantes para los productores de mezeal, dado que A. apreata
solo se propaga por medio de la reproduccion sexual. De este estudio se desprende que el manejo de la SSS
de 1. aupreata debe incluir la proteccion de los polinizadores nocturnos, asi, como la proteccion de las semillas

para evitar que sean depredadas por insectos y mamiferos.



1. Introduccion

L. INTRODUCCION
1. Caracteristicas generales del género Agave.
a) Distribucion
La familia Agavaceae es exclusiva del continente americano (Gentry, 1982; Alvarez, 1989; Garcia-Mendoza,
1995; Garcia-Mendoza y Galvin, 1995 y Arizaga, 1999). Los géneros se distribuyen entre los 40° de latitud
norte y los 20° latitud sur, y abarcan desde la parte sur de Norteamérica hasta la parte norte de Sudamérica
(Alvarez, 1989). Rivera (1983) sugiere como centro de origen a la parte central de la Repidblica Mexicana
debido a que es ahi donde se encuentran el mayor niimero de especies y las poblaciones con mayor
variabilidad entre individuos.

Gentry (1982) reconoce 136 especies, 26 subespecies, 29 variedades y 7 formas en la familia
Agavaceae. Por su parte Dahlgren ¢f a/ (1985) proponen que la familia incluye ocho géneros —que segiin
Alvarez Zayas (1987) pueden ser encontrados en México- con 295 especies descritas. Se han confirmado los
limites de la familia propuestos por Dahlgren e . (op. cit.) con ayuda de anilisis morfolégicos (Herndndez,
1995), estudios de enzimas de restriccién para el cloroplasto (Bogler y Simpson, 1995; Bogler, 1995), andlisis
de espaciadores transcritos de los genes ribosomales ITS 1 e ITS2 (Bogler, 1995; Bogler y Simpson, 1996;
Eguiarte e al, 2000) y estudios moleculares empleando el gen réL. de los cloroplastos (Duvall ef af, 1993;

Eguiarte ef al, 1994; Eguiarte, 1995).

b) Descripcion del género.

Los agaves son plantas perennes, herbiceas o con el tronco reducido y casi nulo, tienen raices fibrosas
alargadas, hojas arrosetadas, carnosas y fibrosas que acaban en una espina terminal, bordes con espinas
ganchudas o rectas; inflorescencias en espiga con un escapo largo y macizo. Sus flores son amarillo-verdosas,
protindricas, con peranto infundibuliforme de tubo corto y seis segmentos casi iguales; seis estambres,
filamentos filiformes mucho mis largos que los segmentos del perigonio, anteras amanllas lineales, ovaro
infero trilocular, tricarpelar con placentacién axilar, oblongo cilindrico, multiovulado con évulos superpuestos;
estilos alargados y sobresalientes. Los frutos son capsulares alargados, dehiscentes, con numerosas semillas

discoidales, de testa negra y delgada (Gentry, 1982). En las especies del género Agave estudiadas se ha
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observado que la reproduccion sexual se lleva a cabo por una polinizacion cruzada. Las flores son
protindricas, i.e. los estambres alcanzan la madurez y el polen se forma antes de que el estigma esté apto para

recibirlo. Las condiciones protindrcas pueden impedir la autofecundacién (autogamia) (Vizquez, 1977).

2. Historias de vida.
a) Generalidades.
Las historias de vida han sido definidas por Begon ¢ a/ (1995) como un patrén de crecimiento, diferenciacion,
almacenamiento y sobre todo reproduccién que caracteriza a un organismo a lo largo de toda de su vida. Esta
informacién nos permite tener una visién de muchos rasgos de trascendencia ecolégica. Caracteristicamente
las historias de vida se centran en los siguientes parimetros (Silvertown y Lovett-Doust, 1993; Stearns, 1993):

® Tamaio de la camada (nimero de descendientes por cohorte)

® Patrones de crecmiento

* Tamario o edad al que alcanzan la madurez

® Nimero, talla y proporcién sexual de la descendencia

® Edad y tamafio especifico de los individuos que se reproducen

* Edady tamafo de los individuos que mueren

* Longevidad

®  Nimero de eventos reproductivos a lo largo de la vida

Entre las plantas es posible encontrar diversas estrategias reproductivas que definen de manera

importante a las historias de vida. Cada variante general o particular de las historias de vida implica una
asignacion diferencial de los recursos disponibles, que son limitados, a las diferentes funciones a lo largo del
uempo (Cody, 1974). Este proceso es uno de los elementos mas importantes en la evolucién de los rasgos de

las historias de vida (Cody, 1974; Silvertown y Lovett-Doust, 1993; Stearns, 1993).
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Con base en estas diferencias, es posible clasificar a las plantas de la siguiente manera (Stearns, 1993):

%+ Monocirpicas o semélparas. Son aquellas plantas que se reproducen una sola vez a lo largo de su vida
para después morir, y se caracterizan porque invierten toda la energia acumulada a lo largo del
periodo de crecimiento en la reproduccion. Pueden ser:

1. Anuales: cumplen su ciclo en un sélo ano, al cabo del cual se reproducen y mueren

2. Perennes: viven mas de un ano, por periodos mis o menos prolongados, que pueden ser de
varias décadas. Acumulan cantidades considerables de energia durante el perodo de
crecimiento, y la invierten totalmente en un tnico evento reproductivo que suele ser masivo
y que les resulta letal (Silvertown y Lovett-Doust, 1993; Stearns, 1993). Entre las plantas
semélparas perennes se encuentran el bambu (Janzen, 1976) y los agaves (Gentry, 1982).

*“* Policirpicas o iter6paras. Son aquellas plantas que se reproducen en repetidas ocasiones a lo largo de
su vida, distribuyendo la energia acumulada en los periodos de crecimiento en eventos reiterados y
peniédicos (estacionales). Pueden presentar periodos de reproduccién masiva (mast seeding que no
implican la asignacién de toda la energia disponible a la produccion de semillas, por lo que a pesar de

tener un alto costo reproductivo no resultan letales.

3. Historia de vida del género Agave.
Las plantas del género Agave son perennes monocirpicas y su vida es relativamente larga, pues la fase
prerreproductiva alcanza hasta cerca de 15 anos, como A. amencana (Granados, 1993), o de 10 como es el caso
de A. tequitana (Valenzuela 1997). Como hemos dicho, esta historia de vida implica acumulacién de energia
durante periodos prolongados, que serd invertida integralmente en las estructuras reproductoras.

El conocimiento de algunas de las caracteristicas del género ~{gare nos permite entender su ciclo de vida y
analizar los aspectos mis relevantes de su historia, y para ello es necesario considerar algunos parimetros que

se detallan a conunuacion.
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a) Tasa de creamiento.
La tasa de crecimiento es determinante en el establecimiento de las plintulas, pues influye en la captacién de
recursos conforme pasa el tiempo. En algunos casos el tamano del individuo y la resistencia a las diferentes
presiones de seleccion estin relacionados (Veenendaal ef al, 1995; Cornelissen ef al, 1996). El crecimiento de
una planta le permite ocupar el espacio y utilizar los recursos disponibles, y después de la germinacién es el

proceso que le permitira establecerse, permanecer y posteriormente reproducirse.

b) Establecimiento de plintulas.
Una vez que una semilla ha germinado, el primer estadio de desarrollo es el de plintula, y es el mis vulnerable
del ciclo de vida de una planta. En este estadio la mortalidad es frecuentemente muy alta y por ello representa
un fuerte filtro poblacional (sensu Harper, 1977). Las plantas xerdfilas no son la excepcién y sus plintulas
también corresponden al estadio mis vulnerable de su ciclo de vida (Nobel, 1984, 1988, 1994; Elheringer,
1985; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991).

Generalmente el reclutamiento de plintulas ocurre en proporciones muy bajas, por ejemplo, Nobel
(1992) observé que el establecimiento de plintulas suculentas en el desierto es muy poco frecuente y
determind que tan sélo 0.9% de la propagacion de . deserti es de origen sexual.

Como se sabe, la cantidad de agua disponible es un factor critico para la sobrevivencia de las plintulas
(Bradford, 1995; Gonzilez-Zertuche ef a, 2000), y se ha determinado que en los desiertos es el factor mis
importante en el establecimiento de especies de agave como . deserts (Jordan y Nobel, 1979). Las altas
temperaturas promueven la evaporacién del agua y por lo tanto las plantas desérticas presentan una mayor
sobrevivencia en microhabitats protegidos de la accién directa de la luz solar (Steenberg y Lowe, 1969).

El reclutamiento de plantulas garantiza el mantenimiento de la variabilidad genética de las poblaciones
vegetales atin en los casos en los que es extremadamente bajo (Oronoz ¢/ al, 1983; Ellstrand y Roose, 1987 y
Silander 1985). Esto es particularmente importante en las especies que clonan a lo largo de su ciclo de vida
(Valenzuela, 1997) pues en caso de no haber reclutamiento sexual se forman manchones o colonias de
individuos (ramets) que llegan a formar extensiones no solo monoespecificas sino también monogenotipicas,

con lo que la vulnerabilidad de las poblaciones se incrementa dramiticamente. En el caso de los agaves, como
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en el de otras especies con eventos de reproduccién masiva, el éxito en el reclutamiento de una o pocas
plantulas de origen sexual se traduce en la produccién de nuevos genotipos representados por las numerosas

semillas que se producen en cada uno de los eventos.

c) Propagacién vegetativa.

En el género Agave la formacién de propigalos vegetativos formados por crecimiento vegetativo horizontal
(hijuelos, rizomas y propagulos axilares) o en el escapo (bulbilos) es muy comin (Arizaga y Ezcurra, 2002).
Los propigulos pueden formar ripidamente un sistema de raices adventicias y al independizarse
fisiolégicamente de la planta progenitora se establecen como ramets (Cook, 1983; Arizaga, 1999 y Anas e/ al.,
2001). Este tipo de propagacion es conocida también como clonacién o crecimiento vegetativo, y es una
forma de crecimiento que favorece la dispersion de un genotipo de éxito ya probado en un ambiente. Para el
manejo de los agaves que se utilizan con fines comerciales esta forma de propagacién es muy ventajosa,
porque permite tener tasas altas de sobrevivencia y reclutamiento. Sin embargo, las poblaciones naturales y las
cultivadas se tornan mds vulnerables si se presenta alguna presion de seleccién a la que sean susceptibles los
pocos genotipos que suelen caracterizar a las poblaciones en las que domina la clonalidad. A. apreata y A.
potatorsm, presentes en la Cuenca del Balsas, son algunas de las especies del género que casi nunca tienen
crecimiento clonal (Aguirre-Dugua, 2004), por lo que dependen completamente de la reproduccién sexual
para colonizar nuevos sitios y para que las poblaciones puedan crecer.

Después de almacenar cierta cantidad de recursos a lo largo del tiempo y alcanzar un tamano
determinado, las plantas pueden orientar la energia de la que disponen a la reproduccién. En ese momento la
planta habri alcanzado la madurez. Los agaves son plantas longevas que pueden llegar a vivir entre 10, 15 o
hasta cerca de 40 anos (Baskin y Baskin, 1971; Nobel, 1977; Stearns, 1993).

El nesgo de ser un organismo monocarpico es alto, puesto que las plantas almacenan nutrientes a lo
largo de toda su vida para finalmente producir flores en un evento unico, pero nada garantiza que logren
sobrevivir hasta ese momento. Los organismos perennes monocirpicos corren el riesgo de acumular energia
en un penodo prolongado y no llegar a invertirla en el evento reproductivo si algin factor les causa la muerte

antes de que ésta se lleve acabo.
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d) Costo reproductivo.
Se entiende por costo reproductivo la pérdida de energia disponible para otras funciones, como el
crecimiento, y para reproducciones subsecuentes (Caswell, 1989). El costo reproductivo es tan alto en los
agaves que se manifiesta en la muerte misma de la planta inmediatamente después de la reproduccién. La
reproduccién depende del crecimiento previo y existe una disyuntiva o trueque (frade-off) en la asignacion de
recursos al crecimiento y a la sobrevivencia. Como hemos dicho, en las plantas monocirpicas perennes se
retrasa la reproduccién hasta el final del ciclo de vida a cambio de una considerable acumulacién de energia,
suficiente para la reproduccién, que toma varios afios. En este caso el costo reproductivo se veri reflejado
directamente en el nimero de descendientes. Si los nutrimentos almacenados fueron abundantes se favorecera
la formacién de muchos frutos y la viabilidad de los descendientes seri alta, contribuyendo asi a la adecuacién

de la planta (Caswell, 1989; Silvertown y Lovett-Doust, 1993; Stearns, 1993).

e) Numero de descendientes.
La produccién de semillas en las especies del género Agave es alta y va desde 20,000 semillas por individuo en
A. macroacantha (Arizaga, 2000) hasta 750,000 en A. chrysoglossa (Gentry, 1972). Sin embargo, la proporcién de
semillas viables es menor al 50% en todas las especies estudiadas (Arzaga, 2000).

En A. aupreata las semillas se dispersan mediante la apertura de los frutos que se desecan por el sol, de
modo que se abren poco a poco por las lineas de dehiscencia. Las semillas van saliendo y dispersindose
durante unos meses al caer por el efecto de Ia gravedad y del viento, y permanecen en el suelo hasta que las
condiciones intrinsecas (maduracién del embrion) y extrinsecas (principalmente la temperatura, la humedad y
la calidad y la cantidad de luz) sean favorables para la germinacién.

Las semillas de las especies del género gave tienen una cantidad relativamente baja de reservas y una
baja capacidad de absorcion de agua debida a la dureza de su testa. Cuando caen al suelo estin expuestas a una
gran diversidad de variaciones microclimitica, que incluyen cambios de temperatura, que pueden causar la
pérdida de la viabilidad por la muerte del embrién. La germinacién de las semillas y el establecimiento de las
plintulas estin en gran medida determinados por la disponibilidad de agua durante estas dos etapas del ciclo

de vida (Nienng e al, 1963; Turner ef al, 1966; Gentry 1972; Nobel 1977; Jordan y Nobel, 1979, 1981;
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Raphael y Nobel, 1986; Nobel, 1985). Generalmente es en la temporada de lluvias cuando se presentan las
condiciones extrinsecas favorables para la germinacién, y si las condiciones intrinsecas son las adecuadas, las
semillas comienzan a absorber agua, con lo que se inicia una serie de procesos que dan como resultado la
germinacién de una plintula (Vleeshouwer ef al, 1995).

Los experimentos realizados por Arizaga (1998) con A. macacantha demuestran que bajo condiciones
experimentales la germinaciéon comienza cuando las semillas han permanecido 48 horas en un ambiente
himedo a 25°C. El mismo autor obtuvo un alto porcentaje de germinacién de las semillas viables, tanto con
un periodo de luz alterna como en completa obscuridad (76% y 80% de germinacién respectivamente). Esto
indica que las semillas no son fotoblasticas ni presentan ninglin mecanismo de latencia innata, y que pueden
germinar bien tanto en la superficie como enterradas. Por el contrario, Manfreda sp, especie de zonas
templadas, requiere de una alternancia de temperaturas para romper la latencia e inducir la germinacién
(Baskin y Baskin, 1971).

Bajo condiciones semejantes de iluminacién y temperatura, el porcentaje de germinacion es de 72%
para A. lechugilla y A. parryi (Freeman, 1973, 1975), mientras que en A. deserti el porcentaje mis alto de
germinacion (92%) se alcanzé en sélo seis dias (Jordan y Nobel, 1979). La alta capacidad germinativa (85%)
que mostraron las semillas de 4. macroacantha de aproximadamente 29 meses de edad sugiere que las semillas
pueden permanecer viables por largos periodos (Arizaga, 1999). Por ejemplo la geminacién de semillas de
Manfreda sp. (A. virginica) almacenadas bajo condiciones de laboratorio fue del 3.3% y 6% a las 10 semanas y 16
meses de almacenamiento, respectivamente (Arizaga, 1999). Sin embargo, bajo condiciones naturales, las
semillas estin expuestas a fuertes variaciones de temperatura y de humedad, que pueden modificar este
comportamiento.

Hasta el momento no existen estudios sobre la biologia de la polinizacién, la viabilidad de las semillas,

ni las condiciones 6ptimas de germinacion en A. aypreata.
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f) Polinizacion.
Para que una angiosperma produzca semillas es necesario que los granos de polen de una flor lleguen al pistilo
de otra y fecunden a los évulos. El transporte de polen desde una flor hacia otra frecuentemente involucra a
algunos agentes conocidos como polinizadores (Arias ef al, 2001). La polinizacién zool6fila es una interaccién
mutualista entre dos o mds especies, dado que el transporte del polen desde las anteras hasta el estigma se hace
a través del polinizador que funge como vehiculo para los granos de polen de la flor que le proporciona
alimento (Trivers, 1971; Axelrod y Hamilton, 1981; Bull y Rice, 1991 y Arias ef a/, 2001). Al reproducirse las
plantas invierten recursos en estructuras florales y en néctar que permiten hacer mis eficiente la polinizacién.

Proctor y Yeo (1973) proponen que el surgimiento evolutivo de la polinizacién fue casual, bajo el
supuesto de que inicialmente algunos artrépodos eran depredadores de estructuras reproductoras porque son
ricas en proteinas y pueden ser una fuente importante de alimento. Al ir en busca de alimento los
depredadores transportaban accidentalmente el polen de una flor a otra. En el registro fésil se han encontrado
restos de polen y esporas en el aparato digestivo de artrépodos del orden Orthoptera y Miriapoda (Yeo y
Proctor, 1973), lo que robustece esta hipétesis. De acuerdo con esta teoria, la frecuencia de la polinizacién
accidental aumenté y con ella la adecuacién de muchas plantas que recibian la visita de estos artrépodos.
Probablemente la produccion de atractores y recompensas se vio favorecida selectivamente, asi como la
proteccién de las estructuras reproductoras como 6vulos y polen de diversas formas. Las especies visitantes
obtuvieron una recompensa (refugio, alimento, lugar de apareamiento, entre otros) que incrementd su
adecuacién al mismo tiempo que aumentaba la probabilidad de fecundacién y la varabilidad genética de las
especies vegetales. Dado que los polinizadores responden a presiones de seleccién planteadas por las plantas, y
éstas a las presentadas por los polinizadores, la relacién planta-polinizador frecuentemente se tradujo en
complejos sistemas coevolutivos que desembocaron en relaciones mutualistas obligadas muy sofisticadas
(Figueroa-Castro, 1997). Desde luego que no todos los animales que se acercan a una flor en busca de
alimento seguirin la ruta recién sugerida. Hay que hacer hincapié en que la polinizacién es un resultado
accidental de un evento de depredacion, y como tal no es un resultado predeterminado necesario. De hecho

existen en la naturaleza numerosos casos de ladrones de néctar (Toledo, 1974) y también se ha puesto en
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evidencia que algunas flores presentan adaptaciones que les permiten simultineamente evadir a los ladrones y
ser polinizadas por otros nectarivoros (Prevre, 1998).

El complejo sistema conformado por la relacion planta-polinizador ha ocasionado una gran
diversificacion de caracteres morfoldgicos debido a la especializacién de los grupos que intervienen en el
mutualismo. Las caractersticas florales asociadas a un tipo especifico de polinizacién se conocen como
sindrome de polinizacion (Faengri y van der Pijl, 1979). Aunque los sindromes de polinizacién tienen muchas
excepciones en ambos sentidos (polinizadores distintos visitan las flores que presentan un sindrome dado y
visitantes caracteristicos visitan flores que no lo presentan), son una valiosa guia que puede indicar en primera

instancia qué tipo de polinizador se puede esperar (cuadro 1.1) (Faengri y van der Pijl, 1979; Soberdn, 1999).



Cuadro 1.1. Caracteristicas florales mas frecuentes correspondientes a los sindromes de polinizacion por insectos, mamiferos y aves. Fuentes: Porsch,
1931; van der Pijl, 1936; Vogel, 1958; Baker, 1963; Faergri y van der Pijl 1971; Proctor y Yeo, 1973; Toledo, 1974; Kevan y Baker, 1983; Richards,
1986; Bertin, 1989; Parra et al., 1993; Figueroa-Castro, 1997 y Winter y Von Helversen, 2001.

Sindrome Grupo Aroma Color Forma Recompensa
polinizador
Miofilia Diptera Aromas Colores brillantes Con forma regular, simple, de Polen y néctar
imperceptibles (amarillo) a opacos. plato o disco. Los érganos expuestos.
o totalmente Guias de néctar sexuales se encuentran
ausentes. presentes expuestos.
frecuentemente.
De carroiia, Colores opacos, obscuros, Desarrolladas 2 manera de Generalmente sin
fangicos o verde, morado o café. Sin trampas, con ventanas atrayentes primarios.
Sapromiofilifa Diptera almizcleros, guias de néctar transparentes. Con formas de
aromas de disco o plato, radial y tricomas o
sustancias en apéndices méviles. Organos
descomposicion. sexuales ubicados dentro de la
flor.
Melitofilia Hymenoptera | Aromas frescos y Colores brillantes Flores zigombrficas; semi- Polen o néctar que pueden
suaves, no muy | (amarillo, azul, malvay cerradas; con plataforma de o no estar ocultos. Con
fuertes. plrpura), algunas veces | aterrizaje; mecanicamente fuertes. | altas concentraciones de
con guias de néctar. Organos sexuales ocultos. néctar, pero en cantidades
moderadas.
Psicofilia Lepidoptera | Aromas ligeros, | Vividos, principalmente Flores dispuestas de manera Néctar abundante en
diurnos: generalmente | rosay rojo, algunas veces | vertical, radiales, anteras fijas. | tubos largos y estrechos, o
Rhopalocera frescos y azul. Con guias de néctar. Con guias mecanicas para la en espolones.
agradables. proboscis. Antesis diurna, las

flores son tubulares largas y
estrechas, con margenes lisos, con
o sin plataforma de aterrizaje.




Sindrome Grupo Aroma Color Forma Recompensa
polinizador
Blancas, o palo de rosa, de |  Flores zigomorficas de antesis Néctar mas abundante
Falaenofilia Lepidoptera | Aromas fuertes, colores palidos o nocturna. Sin plataforma de que en las flores de
nocturnos: muy dulces amarillentos, algunas aterrizaje. Margenes mariposas diurnas,
Heterocera | durante la noche. veces rojas. Guiasde | profundamente disectados. Flores | ubicado en tubos largos y
néctar generalmente dispuestas horizontalmente o | estrechos o en espolones.
ausentes. colgantes.
Ornitofilia Aves Aromas muy De colores brillantes Corolas tubulosas, estrechas, o Néctares ricos en
suaves o ausentes. | principalmente rojas o con bases para que perchen las aminoacidos.
anaranjadas. aves.
Aromas fuertes | Colores palidos, crema o Alargadas, cerosas, resistentes, Gran cantidad de néctar.
Quiropterofilia Quirédptera | durante la noche. blanco. mecanicamente fuertes, La recompensa esta
Aromas frutales o generalmente de apertura protegida. Rico en
a feromonas de nocturna. energia.
quirbpteros Flores en racimos (inflorescencias)
generalmente en pedinculos
Fuertes, Flores solitarias y largas, Atrayentes facilmente
Cantarofilia Coledptera generalmente | Colores opacos, verdes o amoérficas o haplomérficas, accesibles. Néctar, polen 'y
aminoides, de blancos. Sin guias de agregadas y pequefias o en forma partes florales.
frutas en néctar. de disco. De facil acceso. Con los

fermentacién, o
espermaticos.

brganos sexuales expuestos.
Resistentes.
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En el caso de A. eupreata, C. Ilsley (2003 com. pers.) ha observado tres tipos de visitantes florales
predominantes. El primero incluye dos tipos de insectos de las familias Lepidopterae e Hymenopterae, el
segundo esta formado por un género de quirépteros (Lepronyeteris), y finalmente el tercero esti constituido por
aves de la familia Trochilidae (colobries), que aunque son visitantes de 4. aupreata, aun no se identifica si son
polinizadores o ladrones de néctar.

El género Agave muestra un sindrome floral que ha sido asociado con la polinizacién de murciélagos
nectarivoros pero, a diferencia de muchas especies quiropterofilicas cuyas flores solamente abren en la noche,
las flores de éste género permanecen abiertas todo el dia atrayendo a otros animales como insectos y aves
(G6mez-Pompa, 1963; Gentry, 1982; Nobel, 1994 y Arizaga, 1999). Los lepidépteros nocturnos comparten el
mismo recurso con los murciélagos y pueden incidir sobre el éxito reproductivo del agave.

Usualmente se considera que los agaves son un buen ejemplo de coevolucién con sus principales
polinizadores, que son los murciélagos nectarivoros, especialmente del género Leptonycteris (Eguiarte ef al,
2000). Sin embargo algunos estudios sugieren que la biologia reproductiva de los agaves es complicada y en
algunos casos es probable que los principales polinizadores sean esfingidos o abejas (Silva e al, 1988; Eguiarte
et al., 2000).

Los anilisis hechos por Eguiarte er af, (2000) para el género Agave sugieren que a partir de un
sindrome de polinizacion muy generalista, con la polinizacién a cargo de insectos diurnos, posiblemente
abejas, se evolucioné tempranamente hacia un sindrome de polinizacién igualmente generalista pero por
insectos nocturnos, principalmente polillas. La especializacién hacia la polinizacion por esfingidos evoluciona
cuando menos una vez en el linaje del género Agave. Los esfingidos son animales que vuelan ripidamente y
son capaces de revolotear suspendidos en el aire como los colibries ,y al igual que los murciélagos, tienen altos
requerimientos energéticos, prefieren néctares abundantes o diluidos y son potencialmente buenos
polinizadores por tener que visitar gran cantidad de flores y poder moverse por grandes distancias (Eguiarte ef
al,, op. at.).

Las flores polinizadas por murciélagos son muy similares a las polinizadas por esfingidos, sélo que

suclen ser mds grandes, mis abiertas y mis resistentes, ademds de contener mas néctar (Cruden ef al, 1983).
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Dado que tienen altas concentraciones de recursos, son atractivas para mucho animales que pueden o no ser
polinizadores secundanos, como esfingidos, abejas, colibries o aves percheras. (Eguiarte y Birquez, 1987).

El conocimiento sobre la biologia de la polinizacion del género Agave ha aumentado en los tltimos
afios debido, entre otras cosas, a que muchas especies son de uso comercial (Anzaga e al, 2000). El
conocimiento de la biologia de la polinizacién de una especie (desde el punto de vista teérico) permite
comprender los mecanismos de la reproduccién que la conducen al éxito o al fracaso. También permite
explicar algunos de los procesos de la dinimica poblacional, la distribucién de las especies y su abundancia en
las comunidades (Dafni, 1992), ademis de tener importantes implicaciones evolutivas, pues mediante este
proceso hay un intercambio continuo de genes dentro y entre poblaciones.

Las maltples adaptaciones asociadas a los sindromes de polinizacién se ven reflejadas en el nimero

de semillas viables, que es un indicador de la adecuacién de una planta.

4. Importancia econémica del género Agave.

En la época prehispinica la mayor intensidad en el uso de los agaves se alcanzé durante el florecimiento de la
cultura azteca, conocida por algunos investigadores como la cultura del maguey (Goncalves de Lima, 1956;
Gentry, 1982). Anteriormente se creia que la fusién de culturas que se dio durante la conquista espafiola hizo
que el cultivo y la preparacién del agave para la elaboracién de pulque u otras bebidas se auné al conodimiento
de los espafioles sobre la elaboracion y refinacion de distintos licores mediante la destilacién, y se combinaran
para dar paso al nacimiento de bebidas como el mezcal y el tequila, que son generalmente consideradas
bebidas mestizas (Luna-Zamora, 1991). Sin embargo, algunas exploraciones arqueolégicas recientes han
puesto en duda que la destilacion haya sido introducida durante la Colonia. Actualmente se cuenta con
estudios preliminares que indican la posibilidad de que la elaboracién de los mezcales se hiciera desde tiempos
prehispinicos en hornos y alambiques rudimentarios. Esta idea sugiere que el mezcal es una bebida de origen
prehispdnico y no mestizo (Serra-Puche ef al, 2004). Por otro lado, se propone que el método para la
destilacién fue introducido por los filipinos que arribaron a Colima a finales del siglo XVI, desde donde se
dispersé la técnica a todo México (Colunga y Zizumbo, 2004). Todas estas hipdtesis adn necesitan ser

confirmadas.
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Durante la Colonia el uso del maguey se separ6 en tres formas principales de aprovechamiento: la
elaboracién de aguamiel y pulque, la obtencién de fibras y, finalmente, la produccién de mezcales (Lezama,
1975; Ruvalcaba, 1977; Gentry, 1982; Valenzuela, 1997).

Actualmente el género Agare se utiliza para la elaboracién de bebidas, alimentos y condimentos, con
fines medicinales, en la elaboracién de textiles, y en procesos de construccién. También tiene un uso
doméstico general (fibras para lavar, cuerdas, etc.) y de ornato, asi como agricola (cercas vivas), como forraje y
como matenal religioso (Granados, 1993). En diversas regiones de México la elaboracion de derivados de
maguey representa una importante fuente de recursos econémicos.

El tequila -que es un tipo de mezcal-, el mezcal propiamente dicho y el pulque son bebidas alcohdlicas
obtenidas a partir del agave. El tequila se obtiene del agave tequilero o agave azul (A. teguilana var. azul
Weber) que crece de forma natural en el norte del estado de Jalisco, aunque ha sido introducido en
Tamaulipas, Michoacin y Guanajuato (Luna-Zamora, 1991). Por su parte, el mezcal se obtiene de distintas
especies de agave dependiendo de la regién. Entre los agaves mezcaleros mis importantes se encuentran 4.
cupreata o mariposa (Guerrero) y A. potatorsm o tobald (Oaxaca y Michoacin).

La industria mezcalera abarca principalmente Michoacin, Guerrero y Oaxaca. Es en este tltimo
estado en donde se ha expandido mis la produccién de mezcal y tiene un amplio mercado. Michoacin y
Guerrero producen mezcal de manera artesanal, pero los cultivos estin creciendo, y se ha fomentado la
investigacién cientifica que puede llevar a la solucién de los diferentes problemas que trae consigo la
produccién de esta bebida. . apreata es la especie utilizada para la elaboracién de mezcal en la zona centro

del estado de Guerrero y esti comenzando a ser cultivada de manera masiva con este fin.
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I1. OBJETIVOS
Ayahualco es una de las poblaciones que elabora mezcal utlizando A. apreata como materia prima.
Generalmente las poblaciones naturales de agaves utilizadas con este fin se ven afectadas debido a que no
existe un manejo adecuado del recurso, y es con esta preocupacion se estudié la reproduccién y la germinacién
de esta especie para poder contribuir al diseio del plan de manejo que estin elaborando los productores de la

Sociedad de Solidaridad Social Sangecan Tinem.

El objetivo general de este trabajo es caracterizar los procesos més importantes de la historia de vida
de Agave cupreata.

Para alcanzar el objetivo general se plantearon los siguientes objetivos particulares:

1.-Biologia reproductiva
® Determinar las caracteristicas mds importantes de la floracién, polinizacién, fructificacién y
produccién de semillas de 4. aupreata
® Determinar las etapas de maduracién y la duradén de los estados fenolégicos florales de A. aypreata.
e Comparar el efecto de los polinizadores nocturnos y diurnos sobre la produccién de frutos y semillas.
® Identificar el gremio polinizador que contribuye a una mayor produccién de frutos y semillas.

®  Determinar preliminarmente los grupos de polinizadores y las frecuencias de visita a lo largo del dia

en las inflorescencias de gave cupreata

2. Germinacién y depredacion.

®  Determinar la capacidad o porcentaje de germinacion, asi como la tasa de sobrevivencia de semillas

en condiciones naturales, en el campo.

*  Evaluar el efecto de la depredacién de semillas sobre su sobrevivencia.
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111. MATERIALES Y METODOS
1. Descripcién de la especie
Agave cupreata es una roseta simple, caulescente, de tamafo medio, verde brillante, con hojas lanceoladas de 40-
80 X 18-20 cm, con el margen crenado. Las flores son amanllas, tubulares de 55 a 60 mm de largo y estin
dispuestas en inflorescencias coloquialmente llamadas escapos (Gentry, 1982), localmente conocidos como

calehuales o quiotes. A. cupreata, A. horrida, A. garda-mendozae y A. potatorum son especies interesantes porque

hasta el momento no se ha reportado la formacién de hijuelos (propigulos) para el sito de estudio (Aguirre-
Dugua, 2004; Eguiarte, com. pers. 2004). Esto permite suponer que presentan una alta diversidad genética en
poblaciones naturales o cultivadas, lo que conlleva a una mejor respuesta poblacional ante presiones de
seleccién que pudieran surgir (Silvertown, 1993; Bazzaz, 1996).

La poblacién estudiada en este trabajo se localiza cerca del Rio Balsas entre los 1220 y los 1850 msnm.
El periodo de crecimiento previo a la madurez sexual de A. aupreata en la zona de estudio es aproximadamente
siete afos. El escapo puede pasar seis meses marchitindose lentamente después de la floracién (C. Illsley,

com. pers. 2003).

2. Descripcion de la zona

a) Superficie y comunidades.

Ayahualco se ubica al sureste del estado de Guerrero en la subcuenca Chilapa — Zitlala (ﬁgl.u'a 3.1.). Esta
subcuenca es parte de la Cuenca del Balsas (figura 3.2)) y abarca una superficie de 1,753.2 km?. Incluye a las
poblaciones de Chilapa de Alvarez y Zitlala como cabeceras municipales y a las comunidades de Topiltepec,

La Providencia, Santa Ana y El Peral entre otras.
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México

Guerrero

Figura 3.1. Localizacion del sino del estudio dentro del estado de Guerrero
(Ayahualco marcado con punto amarillo).
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Figura 3.2. Disené Garcia Bazin. Mapa de limite de subcuencas de la zona centro del Estado de Guerrero

(INEGI, 1998).
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b) Hipsografia.

La subcuenca Chilapa-Zitlala es de forma alargada, su limite sur comienza en una sierra alta y compleja
(INEGI 1998) que coincide con el limite de la Cuenca del Balsas en esta regién de Guerrero, y continiia hacia
el este y oeste, se interrumpe en el centro de la subcuenca, al sureste del poblado de Chilapa de Alvarez y sigue
la corriente del Rio Atempa por un valle intermontano que se continia de forma irregular hasta los poblados
de La Providencia, Topiltepec y Zitlala. En seguida de este valle la subcuenca toma la topoforma de sierra de
laderas tendidas desde la parte media y por sus limites este y oeste y continlia asi hasta el norte donde se
termina la subcuenca en forma de un canon en la zona de la corrente del Rio Tlapehualapa hasta llegar a

Mezcala (INEGI, 1998).

c) Geologia.

Como se muestra en la figura 3.3, en la parte central y hacia el norte y oeste de la subcuenca se presentan rocas
sedimentarias y volcanosedimentaras del Mesozoico (creticico inferior). En la parte central, hacia el sur,
encontramos rocas sedimentarias y volcanosedimentarias del Cenozoico en diferentes periodos con materiales
liicos, areniscas y conglomerados y del terciario superior, rocas igneas intrusivas dcidas. En el sitio de estudio

se presentan principalmente rocas calizas cz (INEGI, 1999).
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Figura 3.3. Disen6 Garcia Bazin. Mapa geolégico de la cuenca de Chilapa-Zitlala (INEGI, 1999).
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d) Topografia.

Gran parte de la superficie de la regién se ubica en lo que es la cadena montafiosa de la Sierra Madre del Sur,
que define en gran medida sus principales caracteristicas orograficas y topogrificas. Es por eso que el 64% de
la superficie es accidentada, con pendientes marcadas; el 27% es semiplana con lomerios y pendientes poco

pronunciadas, y solo 9% es plano con pequerios valles dispersos.

¢) Suelos.

Segiin la clasificacion FAO-UNESCO, los suelos de esta regién presentan formaciones con rendzinas en
combinacién con litosoles y con feozem y litosoles, ambas férmulas son de estructura media. De norte a sur
son interrumpidas por combinaciones de feozem calcirico y regosol calcirico de textura media.

En la parte media-noroeste se combina el feozem con castafiozem calcirico y regosol calcirico de
textura media. También se presenta la combinacién de luvisoles crémicos con vertisol pélico. La parte media-
este es una combinacién de regosoles calciricos con luvisol cilcico y litosoles. En el sureste se presentan
pequedias porciones de luvisoles crémicos con cambisoles cilcicos. Existen pequenas partes donde dominan
los regosoles edtricos sobre los cambisoles cilcicos y sobre los litosoles, de textura media. También dominan

los vertisoles pélicos de textura media (INEGI, 1999).

f) Clima.

Segun la clasificacion de Képeen modificada por Enriqueta Garcia (1987) esta subcuenca presenta un amplio
mosaico de climas que incluyen: semiseco, muy cilido con lluvias en verano (BS;(h")w(w)), cilido subhimedo,
con lluvias en verano (Aw,(w)), templado subhimedo, con lluvias en verano (C(w1)w), semicilido subhimedo,
con lluvias en verano (A(C)wi(w)), semicilido subhiimedo, con lluvias en verano; el mis himedo de los

semicilidos subhiimedos (A(C)wz (w)). El clima especifico de Ayahualco es templado subhimedo (Awo(w)).
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g) Hidrografia.

En la subcuenca Chilapa-Zidala nace una corriente que tiene direccién pricticamente de sur a norte, llamada
Rio Atempa. El flujo se origina en el parteaguas de la Cuenca del Balsas a 2000 msnm, hasta la poblacién de
Zidala, mis adelante se le conoce como Rio Tlapehualapa hasta desembocar en el Mezcala a 600 msnm. Su
longitud es de aproximadamente 55 km; sus afluentes por ambos mirgenes son corrientes temporales que

descienden de los parteaguas de la subcuenca y que no cuentan con nombres locales (INEGI 1998).

h) Unidades geohidrolégicas y aguas subterrineas.

El material consolidado con porosidades bajas se distribuye en todo el territorio de esta subcuenca, excepto en
una longitud continua de casi 24 km aproximadamente del rio Atempa-Tlapehualapa y se extiende a una parte
del norte de Chilapa de Alvarez y este de Ayahualco. Mas al norte se extiende hacia una parte del sur y
suroeste de Zitlala, muy al norte del mismo rio se encuentra otra pequeiia porcién de material no consolidado.
Este tipo de material también se encuentra en una porcién al sur de Santa Ana y entre este poblado y el de La

Providencia (INEGI, 1998).

1) Vegeracion.
Esta subcuenca cuenta con un amplio mosaico de vegetacién con distintos estados de conservacién, ademis

de dreas de cultivo (figura 3.4.). Los principales tipos de vegetacién son (INEGI, 1987):

1) Selva baja cadudfolia primaria
Estd representada sélo en una pequena zona muy al norte de la subcuenca, en donde se une el Rio
Tlapehualapa al Mezcala, principalmente sobre el margen derecho aunque también se encuentra en el

izquierdo, en altitudes de los 600 a 1200 msnm.

2) Selva baja cadudfolia con vegetacion secundania arbustiva
Se presenta también hacia el norte y hacia el limite oeste de la subcuenca, y en forma de corredor

sobre ambos margenes del Tlapehualapa, extendiéndose hacia el centro de la subcuenca al este del
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poblado de Zitlala, sobre ambos mirgenes de la corriente del Rio Atempa en forma de corredor y de
manchones interrumpidos por cultivos, en altitudes de los 1400 a 2000 msnm, cubriendo una
superficie de 785 has aproximadamente. Las especies predominantes en este tipo de vegetacién son
Bursera morelensis B. copallifera, Lysiloma divaricata y Acacia acatlensis (Toledo, 1982). En colindancia con

los encinos de baja altitud encontramos a Bursera glabrifolf y Mimosa aff. benthami (Fonseca et al 1980).

3) Palmar.
Se presentan manchones, ubicados al norte y limite este de la subcuenca, entre los 1200 y 2000 msnm,
rodeando al poblado de Quetzalcoatlin de las Palmas, con una superficie aproximada de 96 has.
Otros se ubican entre los poblados de Topiltepec y Zitlala, de los 1400 a 1500 msnm, en el valle
intermontano. Las especies dominantes en este tipo de vegetacién son Brahea dulds y Agave cupreata

(Meza y Lopez-Garcia, 1997). El tipo de vegetacion que presenta Ayahualco es el de Palmar.

4) Bosque de encino.
Lo encontramos como manchones de diversas superficies en toda la subcuenca, en el limite este y
principalmente en el oeste y al centro de la region, cerca de las poblaciones de Topiltepec, Ayahualco,
Santa Ana y El Peral, en altitudes que van de los 1300 a 1900 msnm. La superficie total cubierta por
bosque de encino se estima en 178 has. Las especies predominantes son Querous plancoides, Q.

magnolitfolia, Q. elliptica, O, conpersa, Acacia pennatula entre otros (Rzedowski, 1978; Valencia, 1989).

5) Bosque de encino-pino.
Esti representado por manchones de diferentes extensiones, su mayor distribucién se encuentra
sobre el limite este desde el norte hacia el sur de la subcuenca. Sélo hay un corredor sobre el limite
oeste ubicado entre los 1500 a 2200 msnm. Cubre una superficie total de 236 has. Las especies
predominantes son Pinus leigphyla, P. pseudostrobus, P. teocote. También se pueden encontrar individuos

de Clethra sp., Viburnum sp. y Arbutus sp., entre otros.
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6) Pastizal inducdo.
Se presenta en manchones dispersos entre las poblaciones de Topliltepec y Ayahualco, alrededores de
Chilapa y entre el bosque de encino-pino; su superficie total cubierta se estima en 199 has. Las

especies predominantes son de la familia Poaceae.

7) Agricultura de temporal con cultivos anwales.
Presente en forma de manchones de diversas superficies, cercanos a todas las poblaciones, aunque
también sobre la corriente Atempa-Tlapehualapa y entre la selva baja caducifolia, el palmar, el bosque
de encino y el bosque de encino-pino. Los principales cultivos de la regién son el maiz, calabaza,

frijol.

8) Agricultura de riggo con cultivos anuales.

Sélo esta presente al sur de la poblacién de Zitlala, con una superficie de 459 has aproximadamente.

Este tipo de uso de suelo abarca una superficie de 654 has aproximadamente.
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j) Aspectos organizatvos.

En la regién de estudio se fundé la Sociedad de Solidaridad Social Sangekan Tinemi, que se constituyé como
figura juridica en el afio de 1990, teniendo como sede la cabecera municipal de Chilapa de Alvarez en el
Estado de Guerrero. Esta sociedad fue creada como instrumento fundamental de las comunidades rurales de
la zona en la biisqueda de alternativas a la problemitica que enfrentan, con lo cual se promueven y se instalan
empresas econdmicas de cardcter e impacto regional.

El Programa de Reforestacion de la Sangekan Tinemi ha evolucionado integrando diversos aspectos y se ha
ido haciendo cada vez mis complejo. Actualmente considera los cercados o proteccion de dreas forestales en
algunas comunidades, el estudio de la palma (Brabea dulcis) para impulsar su manejo adecuado debido a que es
utilizada en la elaboracién de artesanias, la produccién y plantacién de maguey mezcalero (Agave cupreata), los
programas de centros piloto (restauracion y conservacién de suelos), y mantiene informados a los
participantes por medio de reuniones regionales intercomunitarias. También existen proyectos de manejo
sustentable y adecuado de los recursos naturales que pretenden, en conjunto, la introduccién de variedades de
especies de plantas de la regién que formen suelo y el fomento a la agricultura (Illsley ef af, 2003). El objetivo
de la produccién y plantacién de maguey es que a largo plazo se obtenga mezcal para después llevarlo a la
envasadora y venderlo en mercados internacionales, generando con esto empleo y ganancias locales. Con el
programa de produccion se benefician casi 3000 personas de las comunidades de Trapiche Viejo, Ajuatetla, la
Esperanza, Ayahualco, Chilapa y Topiltepec; ademis de que actualmente se esti empezando a trabajar con
otros pequefios viveros de las comunidades de Xocoyolzintla y Tlalixtlahuacin. Con el programa de

plantacion se benefician 13 comunidades y alrededor de 4900 personas.

k) Aspectos socioeconémicos.
En la comunidad de Ayahualco la poblacién total es de 531 habitantes donde 274 son hombres y 257 mujeres.
La poblacién econémicamente activa en esta comunidad es de 210 personas. En Ayahualco pocas personas

hablan alguna lengua indigena, s6lo el 10% de los habitantes de esta comunidad hablan otra lengua.
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Las condiciones de salud y servicios piblicos son precarias. Alrededor de 99 viviendas cuentan con
energia eléctrica, pero no se tienen servicios como drenaje, agua potable, teléfono y transporte. Del total de la

poblacién tnicamente 27 personas son derechohabientes 2 algiin servicio de salud (IMSS, ISSSTE).
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3. Metodologia.

El trabajo se realizé en el poblado de Ayahualco, Guerrero, en el terreno facilitado por el Sr. Florentino
Casarrubias, que se ubica a 17° 37' latitud norte y 99° 11' longitud oeste, cuya extensién es de cuatro hectireas
aproximadamente (figura 3.5.).

Durante el mes de febrero de 2002 se realizaron observaciones de la biologia floral y experimentos de
polinizacién de A. apreata. Este mes corresponde al inicio de la floracién. Previamente, en enero del mismo

afio se seleccionaron nueve ejemplares de 4. aupreata entre aquellos que estaban cercanos a la antesis de las

primeras umbelas para su posterior manipulacién.

N

+c...

-

R . Individuo 3 Individuo 9

Individuo 2 \

Figura 3.5. Sitio de trabajo y localizacion de los individuos de la especie A. apreata que se utilizaron para los experimentos de
polinizacion, y observacion de la fenologia floral. También se indica la localizacion de los lotes de semillas que se montaron en
las dos temporadas. Escala aprox. 1: 500 000.

L

Individuo 1

Este lugar se seleccioné porque dentro de él se encontraban individuos de 4. aupreata relativamente
accesibles, contrastando con la gran mayoria de los de la regi6n, ademis de que no se tenia que recorrer gran
distancia entre los individuos para la manipulacién, lo que permitié la puntualidad que este tipo de
experimentos demanda. Las especies silvestres predominantes en la zona de trabajo son Brabea dulds y A.

aupreata. También encontramos especies cultivadas como Zea mays, y frijol.
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a) Biologia reproductiva.
i) Fenologia floral.

Para poder evaluar con mayor exactitud la fenologia floral de Agave cupreata se seleccionaron 6 individuos al
azar, y de la misma manera, una umbela de cada uno de ellos (700 flores en total). Se comenzé la
cuantificacién del desarrollo floral desde el momento en el que las primeras flores de cada umbela
comenzaban a abrir. Se sigui6 la transicién de los distintos estados de desarrollo de febrero a marzo de 2002 y
se registré diariamente, mediante observaciones, el estado fenolégico de las umbelas de las 17 a 18 horas.
Posteriormente se calculé la duracién promedio de cada uno de los estados fenolégicos florales.

Los estados fenoldgicos se establecieron utilizando las categorias propuestas por Arizaga (1999), que se
muestran en la figura 3.6., a saber: (1) flores inmaduras (estadios 1.1 a 1.5), (2) flores en su fase masculina (2.1

y 2.2), (3) flores en su fase femenina (3.1 a 3.3) y (4) frutos en formacién.

2| 2

Estado 1.1 Estado 1.2 Estado 1.3 Estado 1.4 Estado 1.5

e 2

Eslado 2.2 Estado 3.1 Eslado 3.2 Estado 3.3 Estado 4 "

Figura 3.6. Categorias fenoldgicas propuestas por Arizaga (1999) para Agave macroacantha que

sirvieron como clasificacion para determinar los estadios en Agave aupreata.

ii) Polinizacién.
Se realizaron experimentos de exclusion de polinizadores con una bolsa disefiada a modo que pudiese
colocarse y retirarse diadamente. Las bolsas cuentan con un sistema de apertura y cerrado a distancia y una

estructura que no lastima a las umbelas y que permite alcanzar a las flores a una altura de cuatro a seis metros.
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Se hicieron dos bolsas para cada escapo y cada bolsa se
marcé con el nimero del individuo y el tratamiento
correspondientes. Con ayuda de una vara de bambid y un
carrizo de seis metros de largo se colocaban las bolsas en
las umbelas identificadas previamente para cada tratamiento
y se cerraban por completo por medio de listones, evitando
asi la entrada de los polinizadores. Para retirar las bolsas se
desamarraban los listones y, sosteniéndolas de la parte
superior, se retiraban lentamente para no dafiar a la umbela
(figura 3.7.).

Con este procedimiento fue posible aplicar cuatro
tratamientos en cada uno de los individuos, que se detallan

a continuacion:

i
4!

u.~1u:-!l1 de umbe
\

1) Exclusién total: a nueve umbelas una por planta se les conté el nimero de flores y cuando las flores se
encontraban ain cerradas se comenzd el tratamiento, que consistié en cubrir por completo toda la umbela con
una bolsa desde el inicio de la floracién hasta su término. De esta manera las flores no entraron en contacto
con ningtn polinizador.

2) Exclusién diurna (polinizacién nocturna): de la misma manera que en el tratamiento de exclusién total, se
seleccionaron otras nueve umbelas, se cuantificé el nimero de flores y se comenzaron a cubrir antes de la
antesis. Las umbelas permanecieron cubiertas de las 06:00 a las 18:00 horas diariamente. Esto se hizo durante
todo el periodo de floracién. Las flores de este tratamiento estuvieron en contacto sélo con los polinizadores
nocturnos.

3) Exclusién nocturna (polinizacién diurna): en este tratamiento se realizé la misma seleccién y cuantificacién
del conjunto de flores (umbela) en cada uno de los individuos, y cada umbela seleccionada se cubrié de las
18:00 a las 06:00 horas del dia siguiente. Las flores de este tratamiento estuvieron en contacto sélo con los

polinizadores diurnos.
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4) Testigo (sin exclusion): el cuarto tratamiento consistié en marcar nueve umbelas a las que no se les realizé
manipulacién alguna; de esta manera la polinizacién se dié bajo condiciones naturales, ya que se permiti6 el
acceso a todos los polinizadores.

Los experimentos se realizaron diariamente desde el 4 de febrero hasta el 3 de marzo del 2002 y se
determino la canudad de flores y frutos desarrollados en cada tratamiento. Los frutos y semillas obtenidos
fueron contados uno a uno. A finales de abril del mismo afio se colectaron los frutos antes de la dehiscencia
del fruto y se cuantificaron la cantidad de semillas (color negro brillante) y las semillas vanas (blancas) junto
con los abortos. Estos datos fueron utilizados para calcular la proporcién de flores que se convirtieron en
frutos (fruit-sel) y la proporcién de semillas viables (seed-se/) producidos bajo cada tratamiento.

Andlisis estadistico.
a) Numero de frutos.
Se registré el nimero de frutos de cada tratamiento y se aplicé un anilisis de varianza, asi como la prueba de
Tukey para determinar diferencias entre ellos.
b) Proporcién de frutos (fruit-sei).
Se calculé la proporcién de frutos por umbela de la siguiente manera:
Fruit-set = n / ny  donde
= niimero de frutos formados por umbela
mg= numero de flores formadas en cada umbela

c) Niumero de semillas.

Se registr6 el nimero de semillas de cada tratamiento y se aplicé un andlisis de varianza y la prueba de Tukey
para determinar diferencias entre ellos.

d) Proporcion de semillas (seed-ser).

Se calculé la proporcién de semillas de la siguiente manera:
seed-set = n, | ny donde:
#, = nimero de semillas viables

;= numero total de semillas
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Debido a que las proporciones no se ajustan a la distribucién normal, para el anilisis se transformaron

los datos a arcoseno (m ), de acuerdo a Zar, (1984). Este anilisis nos permiti6é evaluar simultineamente
las diferencias entre los tratamientos considerando que en cada individuo se realizaron los cuatro tratamientos.
Una vez hecha la transformacién, con el programa STATISTICA (1998). Se aplicaron andlisis de
varianza de dos vias sin repeticion (ANOVA) para analizar los tratamientos, mediante el valor de F como la
prueba de hipétesis Después del andlisis de varianza se aplicaron pruebas de Tukey para ver en dénde se
encontraban las diferencias entre los tratamientos (Sokal y Rohlf, 1995).
iii) Determinacion preliminar de los gremios visitantes.
A fin de conocer, de forma preliminar, a la fauna que visita las inflorescencias de A. aypreata a lo largo del dia
se realizaron observaciones periddicas cada tres horas durante diez minutos, de 06:00 a 21:00 horas, los dias
17 y 18 de febrero del 2002, sobre dos umbelas abiertas seleccionadas al azar. En cada inflorescencia se
registro la visita de los organismos incluyendo a los visitadores que se posaban sobre las flores, asi como los

que se acercaban a 30 cm.

b) Germinacion y depredacion de semillas.

En al misma parcela en la que se realizaron los experimentos de polinizacién se colocaron conjuntos de
semillas divididos en dos tratamientos, uno sin proteccién alguna contra la depredacién y otro protegido
parcialmente con una jaula que impedia la entrada de animales grandes como aves y roedores, aunque permitia
el paso de insectos pequenos. Cada uno de los tratamientos conté con cinco repeticiones en dos estaciones de
siembra que tienen una marcada diferencia de humedad. Las estaciones consideradas fueron la temporada de
secas, que va de noviembre a mayo, y la de lluvias que se extiende de finales de mayo a principios de

noviembre.
i) Temporada de secas.

Las semillas que se colocaron en la temporada de secas tenian un ano de almacenamiento y fueron facilitadas

por ¢l invernadero de Sangekan Tinemi de la localidad de Ayahualco.
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Estas semillas se montaron en cuadros permanentes de 50x50 c¢m divididos a su vez en subcuadros de
10x10 cm. En cada cuadro se colocaron grupos de 10 semillas y esto se repitié cinco veces sumando asi un
total de 1250 semillas para montar el tratamiento con depredacién (figura 3.8.). De manera similar se
colocaron otros cinco lotes de semillas (1250 semuillas en total) cubiertos con una reja de malla de alambre, sin
base, de 0.5 cm de abertura. Todos los lotes fueron montados en una zona con pendiente de 15° con 3 m de

separacion entre ellos, bajo luz directa a ras de suelo.

ll Subcuadros de 10 x 10 cm
1

Y

Semillas

Cuadro de 50 x 50 cm

Figura 3.8. Disefio de los lotes de semillas montados en las dos temporadas de siembra.

Se realiz6 una revisién quincenal de los lotes de los dos tratamientos de febrero a junio del 2002 para
registrar el nimero de semillas presentes intactas y depredadas (con huella de consumo o remocién) asi como

de semillas germinadas. Se consideré la aparicién de la radicula como el inicio de la germinacion.

ii) Temporada de lluvias
Al término de la temporada de secas (principios de junio) se monté la segunda parte del experimento, con las
semillas obtenidas directamente de la colecta de frutos de los tratamientos de polinizacién (semillas sin
almacén).

De la misma manera que en la temporada de secas se montaron los lotes con y sin proteccién y se
redujo el nimero de semillas a 1000 por tratamiento. Se realizé una revisién quincenal de junio a diciembre

del 2002 para registrar el nimero de semillas presentes intactas y depredadas (con huella de consumo o
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remoci6n) asi como de semillas germinadas. Se consideraron las plintulas y semillas como sobrevivientes y la
aparicién de la radicula como el inicio de la germinacién.

El periodo de observaciéon se detuvo en el dia 150, pues a partir de ese momento ya no se
encontraron nuevas semillas con radicula en la temporada de lluvias.

La capacidad de germinacién se calculé de la siguiente manera. Se considerd solo el nimero de
semillas presentes al final de la temporada y el nimero de semillas germinadas de este valor se obtuvo la
capacidad de germinacién real. En condiciones de campo las semillas estin expuestas a los depredadores y
solo un porcentaje de las sobrevivientes germinan. La capacidad de germinacién real es un valor que nos
muestra que porcentaje de semillas germinan en condiciones de campo.

CR= n/nfs+nsg

donde

C;R = Capaddad de germinacion real

n, = nimero de semillas que germinaron

nf s+nsg = nimero final de semillas + nimero de semillas que germinaron

Para calcular la capacidad de germinacién neta se consider6 el mimero de semillas germinadas al final
de la temporada entre el niimero inicial de semillas montadas (1000).

CeN=n/n; s

donde

CgN = Capacidad de germinacién neta.

n, = namero de semillas que germinaron

n; s = nimero de semillas montadas
Andlisis estadistico.

Se realiz6 un anlisis de varianza de dos vias con el paquete estadistico STATISTICA (1998) incluyendo a las
dos temporadas (secas y lluvias) y a los tratamientos con y sin exclusién para determinar las diferencias en la
sobrevivencia y germinacion entre temporadas o entre tratamientos.

El porcentaje de germinacion (p) fue analizado con el GLIM ver. 4.0. utilizando la funcién logit como

predictor lineal y una distribucién binomial como funcién de distribucién del error:
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mrsh

pP= ekl

donde x es el tempo de germinacién.
Cuando fue necesario se realizaron ajustes de sobredispersion (Crawley 1993). Para observar las
diferencias de la capacidad de germinacion entre las temporadas se realizé una prueba de ANOVA con el

mismo paquete estadistico.
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IV. RESULTADOS
1. Biologia reproductiva
a) Fenologia floral
La vida media de las flores de Agave cupreata, desde que comienzan su apertura hasta el inicio de la formacién
potencial del fruto, fue de aproximadamente una semana. Las flores mostraron un patrén de maduracién de
una umbela similar entre si (sincronico). La duracién de cada estadio se describe a continuacion y se muestra
en el cuadro 4.1.

Categoria 1: corresponde a las flores inmaduras y comprende desde la dehiscencia de la corola, la
separacion de los tépalos y la elongacién de los estambres hasta la aparicién de las anteras por encima de los
tépalos. Dur6 79 horas en promedio.

Categoria 2: corresponde a las flores en su fase masculina. Comenzé con la dehiscencia de las anteras,
sigui6 con la liberacién de polen y la pérdida de funcionalidad de las anteras y finalizé con la elongacién del
estilo por encima de los estambres. Esta fase del desarrollo duré 30 horas en promedio.

Categoria 3: corresponde a las flores en su fase femenina. El estilo alcanza su mayor elongacién y se
inicia la dehiscencia del estigma hasta que estd completamente funcional y hay secrecién de exudados;
finalmente, el estilo empieza a marchitarse y el estigma se seca. La duracién de esta fase fue de 42 horas en
promedio.

Categoria 4: corresponde a la formacién de frutos. Las flores estin completamente secas y el gineceo
comienza a hincharse si la flor fue fecundada.

La duracién de la maduracién de una umbela de A. aspreata fue de 151 horas en promedio. Se observé
que los estadios de floracién son similares con . macroacantha (Arizaga, 1999). El patrén de maduracién se
muestra en la figura 4.1.

La duracién de la floracién de todo el escapo fue de aproximadamente seis semanas, pero vand
dependiendo del nimero de umbelas dentro de la inflorescencia.

El promedio de umbelas por escapo fue de 15 2 y el niimero promedio de flores por umbela fue de

100 % 20. En un escapo pudimos encontrar alrededor de 1500 flores.
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Cuadro 4.1. Duracion de los estados fenologicos florales (dias y porcentajes relativos).

Estado Duracion Porcentaje relativo de la
(dias) duracion de la floracion (%)
Flores inmaduras 3.291 52
Flores en su fase masculina 1.25 20
Flores en su fase femenina 1.75 28
Maduracion total de una umbela de A. 6.291 100

cupreata (en dias)

b) Patron de maduracion de las inflorescencias de 4. aupreata.
El patrén de maduracion de las inflorescencias de Agave aupreata que se observo en el campo es de abajo hacia
arriba, en giros en contra de las manecillas del reloj. Cada giro tuvo una duracién aproximada de una semana.

También se observé que los verticilos florales (un giro de inflorescencias) tienen de 4 a 7 giros, como se

observa en la figura 4.2.

Figura 4.1. Paturon de maduracion de las flores de A1 Figura 4.2. Desarrollo espiral de las umbelas a lo
cupreata (arnba). largo del escapo (derecha).
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c) Polinizacion
i) Namero de frutos.

El nimero de frutos por infrutescencia vari6 significativamente de acuerdo al tipo de tratamiento aplicado
(F= 9.06; g/= 32; p=0.0001). Las inflorescencias con polinizacién nocturna (exclusién diurna) produjeron
mas frutos que aquellas con polinizacién diurna (exclusién nocturna). En esta ultima condicién se produjo
menos de la mitad de frutos que en el tratamiento de polinizacién nocturna. La formacién de frutos en A
eupreata fue nula en el tratamiento de exclusién total, mientras que las inflorescencias testigo (sin exclusién)
fueron las que formaron el mayor nimero de frutos que corresponden a 2.5 veces mis frutos que bajo
exclusién diurna (cuadro 4.2.).

Cuadro 4.2. Numero de flores y frutos de cada tratamiento registrados después de la manipulacién y

produccién total de frutos de los nueve escapos de 4. apreata en cada uno de los tratamientos. La desviacién
estindar se muestra entre paréntesis.

Tratamiento Nimero total de Promedio de flores  Promedio de frutos por
frutos por umbela umbela
Sin exclusién 144 121.1 (45.95) 16 (13.25)
Polinizacién nocturna 57 101.3 (46.20) 6.3 (5.59)
(exclusién diurna)
Polinizacién diurna 10 92.4 (56.15) 1.1 (1.96)
(exclusion nocturna)
Exclusién total 0 117.4 (30.88) 0

1) Proporcion de frutos (frur-sef).
La proporcién de frutos (frut-se), que corresponde a niimero total de frutos entre el total de botones florales
formados, vano significativamente de acuerdo al tipo de tratamiento (F= 7.47; g./= 3; p< 0.05) (figura 4.3). En
general se reportan proporciones de frutos bajas para los agaves (Sutherland, 1987), y en este estudio la
proporcién de flores que se convirtié en fruto no rebasé el 30%. Las umbelas testigo (sin exclusién) y
polinizacién nocturna tuvieron la mayor proporcién de frutos y no mostraron diferencias significativas entre si
(F= 7.47; g1= 3; p= 0.163).

Las umbelas con tratamiento de exclusién total y polinizacién diurna no muestran diferencias

significativas entre si (F= 7.47; g/= 3; p=0.680). Tampoco encontramos diferencias significativas entre el
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tratamiento de polinizacién nocturna y el de polinizacién diurna (p= 0.063), aunque el valor de p fue marginal

(figura 4.3), lo que probablemente indica una tendencia a ser diferentes.
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Figura 4.3. Proporcién de frutos por tratamiento. Las letras distintas corresponden a las diferencias
significativas identificadas con la prueba de Tukey (F= 7.47; g.L= 3; p= 0.05).

1ii) Numero de semillas.
El nimero total de semillas varia significativamente de acuerdo al tipo de tratamiento (F= 6.29; g.£=32;
£=0.0017). Entre umbelas manipuladas, el tratamiento con polinizacién nocturna fue el que produjo el mayor
nimero de semillas, en comparacién con las umbelas polinizadas por el dia, que produjeron cerca de 11 veces
menos semillas (figura 4.4.) Las umbelas testigo (sin exclusién) produjeron casi el doble de semillas que las

umbelas manipuladas (cuadro 4.3.).
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Cuadro 4.3. Numero total de évulos producidos, % de semillas abortadas y viables (negras) en cada
tratamiento (exclusién total, polinizacién nocturna, polinizacién diurna y testigo).

Produccién total de  Porcentaje de abortos

Porcentaje de semillas

Tratamiento évulos por tratamiento (negras)
Testigo 34976 57.2 42.8
Polinizacién nocturna 18794 66.4 33.5
(exclusion diurna)
Polinizacién diurna 2695 78.5 21.4
(exclusion nocturna)
Exclusion total 0 0 0
30000 -
25000 +
20000 -
4
T
-3
a8
"
»
2 — :
? 15000 m Semillas {negras)
8 DAbortos
-]
h-)
E
Z 10000 4
5000 1
0 T T \
Exclusion Total Testigo Polinizacién noctuma Polinizacién diuma

Figura 4.4. Comparacién de la produccién de semillas y abortos por tratamiento (testigo, exclusién total,
polinizacién diurna, polinizacién nocturna) en relacién a la produccién de évulos. ANOVA (F= 6.29;

2L=32; p<0.0017).
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iv) Proporcién de semillas (seed-sed).
La proporcién de semillas (negras) entre el total de 6vulos (seed-sef) también varié significativamente de
acuerdo al tipo de tratamiento (F=9.03 g/=3; p<0.05). Se formaron dos grupos con diferencias significativas
entre si (p= 0.005), como se ve en la figura 4.5. El primero incluye al testigo y a la polinizacién nocturna
(exclusién diurna), y es en el que se produjo la mayor proporcién de semillas. El segundo grupo incluye a los
tratamientos de exclusién total y de polinizacién diurna (exclusién nocturna), con proporciones de semillas
viables muy bajas. No hubo diferencias significativas al interior de los dos grupos ($=0.991 y p=0.705

respectivamente). (figura 4.5).
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Figura 4.5. Proporcién de semillas por tratamiento. Las letras distintas corresponden a las diferencias
significativas identificadas con la prueba de Tukey (F=9.03 g./=3; $<0.05)

41



Porcentaje de visitas por grupo

IV. Resultados

v) Determinacién preliminar de los gremios polinizadores.
Se observaron visitas constantes y traslapadas de los diferentes grupos polinizadores a lo largo del dia de

manera que las inflorescencias pueden estar en contacto con al menos un polinizador a lo largo de todo el dia

(figura 4.6).
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Tiempo de observacion de visitantes

Figura 4.6. Porcentaje de visitacion de los diferentes grupos a lo largo del dia.

El visitante mis frecuente fue Apis melifera que se estuvo presente a lo largo del dia y tuvo dos picos
de visitacién, uno por la mafana y otro por la tarde (figura 4.6.). Las avispas fueron el segundo grupo que
visité con mayor frecuencia a las inflorescencias. Los colibries (familia Trochilidae) realizaron visitas con
menor regularidad. Cabe aclarar que algunos autores (Toledo, 1974) no los consideran polinizadores, sino
ladrones de néctar.

Se realizé una tGnica observacién nocturna en la que se detectaron visitas de murciélagos en la cual se
capturé un espécimen identificado como Leptonycteris nivalis (figura 4.7.) y esfingidos (cuadro 4.4)). En la
literatura se reportan 6 especies de murciélagos nectarivoros para la zona (Medellin ¢/ al, 1997) que podrian

ser polinizadores potenciales de A. cupreata (cuadro 4.4.).
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Cuadro 4.4. Registro de wisitantes de las inflorescencias de 4. apreata y sindromes.

Hora de Numero de visitas Fauna visitante Sindrome
observacion promedio
06:00-06:10 Abejas 87.5
Avispas 5.5
09:00-09:10 Abejas 40.5 Apis melifera (abejas) Melitofilia
Avispas |
Colibries 1.5 Leptonyetenis nivalis Quuropterofilia
(murciélagos)
12:00-12:10 Abejas 15
Avispas 2 Mariposas nocturnas de Falaenofilia
las familias
15:00-15:10 Abejas 12.5 Nocuvidae y Sphingidae
Avispas 1
18:00-18:10 Abejas 88 Colibries (Trochilidae)
Ornitofilia
21:00-21:10 Murciélagos 2

Manposas nocturnas 7.5
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Figura 4.7. Murciélago nectarivoro (Leptonycteris nivalis) capturado en la zona de estudio.
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2. Germinacién y depredacion de las semillas.

i) Germinacién
Como era de esperarse se encontraron diferencias significativas en la germinacién entre los diferentes
tratamientos (lotes con exclusién y lotes sin exclusién) aplicados en las temporadas de lluvias y secas (F=

97.698, g.L= 3, p= 0.001), como se muestra en el cuadro 4.5.

Cuadro 4.5. Nimero de semillas que germinaron en cada temporada y para cada tratamiento.

P j P taje de
Temporada | Tr i Nu N Tiempo | Nimero de de germinacidn de las
inicial | finalde | (dias) ill germinacié semillas
de semillas germinadas | del total de sobrevivientes
semillas semillas
Secas Sin excclusion | 1250 614 120 0 0 0
Con exclusion| 1250 712 120 0 0 0
Ltuvias | Sin exclusion | 1000 11 145 100 10 90
Con exclusion| 1000 11 145 239 24 95

El valor de p que arrojé el anilisis de varianza de los tratamientos aplicados en los lotes de semillas de
A. cupreata en la temporada de lluvias y secas fue muy pequesio (0.001), lo que refleja una diferencia obvia en

relacion ala germinacién, pero la depredacion es muy distinta entre las dos temporadas.

i) Depredacion.
Los lotes de semillas sin exclusién y con exclusion montados en la temporada de secas no mostraron
diferencias significativas entre si en relacién a su depredacién o remocién aunque el valor de p esti cerca del
umbral de significancia (p= 0.068). Las semillas protegidas y no protegidas contra los depredadores fueron
consumidas de manera similar en el periodo de sequia (figura 4.8). En ambos tratamientos se encontrd

alrededor del 47% de semillas con marcas de depredadién.
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Figura 4.8. Depredacién o remocién de semillas en la temporada de secas para los dos
tratamientos (sin exclusién y con exclusién). Ntimero inicial de semillas= 1250. La temporada
de secas comienza en el mes de febrero y finaliza en junio.

Los lotes de semillas sin exclusién y con exclusién montados en la temporada de lluvias si mostraron
diferencias significativas en relacién a la depredacion o remocién (p= 0.0043). Las semillas con exclusion
fueron menos depredadas (figura 4.9), lo que permite suponer que en esta temporada las semillas se ven
afectadas mds por depredadores grandes (aves, roedores y ortépteros) que en la época de secas, en la que
predominan la depredacién por pequefios insectos que si pueden pasar por las aberturas de la malla, pero cuyo
efecto es menor en la época de lluvias. Al comparar todos los lotes en las dos temporadas vemos que variaron
significativamente en la cantidad de semillas perdidas o depredadas, siendo la de lluvias la temporada en donde
la pérdida de semillas fue mayor (p= 0.0002) . e la tasa de depredacién en la temporada de secas fue mucho
mis baja que en la temporada de lluvias. El nimero de semillas disminuyé también debido a la germinacién

(figura 4.10).
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Numero de semillas depredadas
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Figura 4.9. Curva de depredacion de las semillas a lo larpo de la temporada de lluvias.

—o-— sii\ ex:_.iusidn
—®— con exclusion

Tiem po (dias)

Figura 4.10. Permanencia de semillas en la temporada de lluvias para los dos tratamientos (sin
exclusién y con exclusion). Nimero inicial de semillas= 1000. Permanencia= semillas no
perdidas por depredacién y sin germinar.
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iii) Capacidad de germinacién.

En los lotes de semillas sin exclusién y con exclusion montados en la temporada de secas no hubo
germinacién, como era de esperarse. Las lluvias esporidicas que se presentaron no alcanzaron a aportar la
humedad necesaria para que el proceso de germinacién se desencadenara. En comparacién, en la temporada
de lluvias las semillas de los dos tratamientos germinaron inmediatamente después de que comenzaron las
precipitaciones de verano.

La capacidad germinativa real de las semillas obtenidas de los experimentos de polinizacién al final de
la temporada (145 dias) fue del 95% en los tratamientos con exclusién y del 90% en los tratamientos sin
exclusién (figura 4.11.).

La capacidad germinativa neta de las semillas (considerando un niimero inicial de semillas= 1000) es
de 24% en los tratamientos con exclusién y del 10% en los tratamientos sin exclusién. El porcentaje de
germinacién a lo largo de toda la temporada de lluvias se muestra en la figura 4.11. Se consideré como

permanencia al conjunto de semillas que no germinaron ni se depredaron.
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Figura 4.11. Nimero acumulado de semillas con y sin exclusién que germinaron en la temporada de lluvias
(dias). Curvas calculadas (Calc Sin y Con) son las curvas de germinacién utilizando una funcién logit.
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Comparando la pérdida de semillas en las dos temporadas vemos que es mayor en la época de lluvias

que en la de secas. En la temporada de secas la pérdida de semillas es mis gradual que en la de lluvias.

En resumen, una umbela en presencia de ambos grupos polinizadores (diurnos y nocturnos) genera
en promedio 30 frutos por umbela. Cada fruto tiene aproximadamente 380 6vulos y de estos sélo el 30% son
viables, esto quiere decir 3780 semillas viables por umbela. Agave cupreata tiene entre 15 y 17 umbela, lo que
equivale a decir que cuenta con 60480 semillas potenciales para convertirse en plintulas. Por otra parte los
depredadores se alimentan de casi el 90% de semillas en el suelo. De la produccién inicial de semillas s6lo el
10% que equivale a 6408 tendrin la oportunidad de germinar y lidiar con las condiciones del medio durante 10

afios (aprox.) para que se conviertan en adultos y generen nuevas semillas.
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V. DISCUSION
1. Biologia reproductiva
Para una planta perenne semélpara, el evento reproductivo es la culminacién de su vida y la forma en la que
sus genes se conservan en el tiempo. Agave cupreata en el sitio de estudio, A. borrida y A. garia-mendozgae son
algunas de las especies reportadas para su género que solo se propagan de manera sexual, por lo que el
conocimiento de las etapas mds importantes de su historia de vida como la reproduccién, la germinacion y la
sobrevivencia de las semillas sienta las bases tanto para el conocimiento de la dindmica poblacional como para

el manejo de las poblaciones.

a) Fenologia floral.

La antesis de las flores de una umbela de A. apreata es sincrénica, pero la maduracién de las umbelas en el
escapo es asincrénica. Este tipo de comportamiento de la inflorescencia contribuye, segiin Ramirez y Berry
(1995), a una mejor distribucion temporal de los recursos para la maduracién de los frutos por lo que la
extensién del periodo de floracién tiende a incrementar y representa una ventaja en términos probabilisticos
para la produccién de frutos (Wyatt, 1982).

Una vez comenzada la antesis, las flores de .A. cupreata permanecen abiertas dia y noche mientras que
el androceo y el gineceo van madurando de manera diferencial, pero sincrénicamente dentro de la umbela. El
hecho de que las flores de A. wpreata sean perfectas, protindricas (maduracién de las anteras antes que el
pistilo) hercogimicas (separacién espacial de las anteras y los estambres) y dicogimicas (separacién temporal
de los 6rganos masculinos y femeninos) hace que la autopolinizacién disminuya y asegura que no haya
autofecundacién en una misma umbela. En trabajos anteriores (Ohara y Higashi, 1994) se ha reportado que
entre mis distancia haya entre los 6rganos sexuales el grado de autopolinizacién disminuye e Iponroea purpurea y
Turnera uimifolia son un ejemplo de ello (Ennos, 1981; Barret y Shore, 1987). La protandria en las flores
hermafroditas de A. macroacantha puede reducir la autopolinizacién en una simple flor, pero es probable que
pueda hacerlo en la inflorescencia completa, debido la heterogeneidad temporal y espacial en la produccién de
flores dentro del escapo (Arizaga ef al, 2000). Como ya mencionamos, la maduracién del escapo de Agare

aupreata también es heterogénea espacial y temporalmente, lo que permitiria pensar que puede haber
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autopolinizacién entre umbelas del mismo escapo (geitonogamia), pero la diferencia de tiempo en la
maduracién de los 6rganos sexuales y la distancia que hay entre ellos sugiere que las flores no son
autopolinizables en una misma umbela. La duracién de los estados fenolégicos coincide con los de otras

especies de agave como 4. macroacantha que fue evaluada por Arizaga ef al (2000).

b) Polinizacion

i) Produccién de flores y proporcién de frutos (fruit-sed).

La eficiencia de la produccién de frutos entre otras cosas estd relacionada con la asignacion de recursos qué la
planta este invirtiendo en estructuras florales, polen y néctar asi, como con los polinizadores con el iempo de
antesis de la flor, que permitird que los visitantes lleguen y acarreen el polen. A partir de estos eventos, la
reproduccién y su costo se verin reflejados en el mimero de semillas.

Agave cypreata produce alrededor de 120 flores por umbela y de esa cantidad sélo el 30 % se
transforma en fruto. El beneficio de invertir en un gran nimero de flores es que funcionan como un potente
atractor para los polinizadores. Ramirez y Berry (1995) reportan en un estudio comparativo correlaciones
positivas entre el nliimero de visitantes y la cantidad de flores o tamafio de la inflorescencia. Esto significa que
entre mis flores haya, mis polinizadores visitarin la inflorescencia asegurando asi el transporte del polen. Sin
embargo son pocas las flores que se convierten en fruto. Las explicaciones para esta baja produccién de frutos
se reducen principalmente en tres: (1) Limitacién del recurso. Escasez de polen, que no llega a los estigmas y
por lo tanto no fertliza a los 6vulos (Schemske, 1980; Willson y Schemske, 1980; Bierzychudek, 1981 y
Howell y Roth, 1981; Parra ef af, 1998); (2) Limitacién de polinizadores. Bajas densidades de vectores de
polinizacién o baja tasa de visitacién (Darwin, 1876; Stephenson, 1980; Bawa y Web, 1984) y (3) Limitacién
por calidad de polen. La calidad de polen que se recibe no es adecuada (especialmente si hay genes de
autoincompatibilidad y depresién endogimica). Wiens (1984) considera que este aborto selectivo puede
mejorar la calidad de la descendencia al dejar disponible una cantidad considerable de recursos.

Sutherland (1987) concluyé que la produccién de frutos de Agave mekelveyana no esta limitada por la
falta de polinizadores ni por la escasez de polen, pues en esta especie el 40% de las flores de una umbela no

produce fruto a pesar de que estén presentes los polinizadores. Este autor afirma que las flores y frutos
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iniciados son abortados antes de que la planta pueda responder a las variaciones de todo el evento de
polinizacién, y también a que una proporcién de flores es incapaz de formar frutos maduros desde el inicio.
Asi este autor estimé que sélo del 1 al 5 % de las flores llega a convertirse en fruto y a tener semillas viables.
Lo que nos indica que el gran nimero de flores funcionan como atractor para los visitantes de las
inflorescencias o como donadores de polen que hacen la funcién de flores macho. El anilisis de paternidad en
Agaves seria importante para sustentar esta hipétesis.

En el presente trabajo el aborto debido a la manipulacién experimental también puede estar
relacionado con el descenso en la formacién de frutos, pero no parece ser una explicacién suficiente, dado que
la mayor incidencia de caida de flores ocurrié después de las manipulaciones.

Como se ha observado en los trabajos recién mencionados, estudios filogenéticos y trabajos sobre
polinizacién en agaves (Schaffer y Schaffer, 1977; Nobel, 1977, 1985; Eguiarte y Birquez, 1987; Sutherland,
1987; Beccera y Lloyd, 1992; Pellmyr y Huth, 1994; Pellmyr, 1997; Arizaga, ¢ @/, 2000 y Eguiarte, ef al, 2000),
coinciden en que la produccién absoluta de frutos siempre es baja, asi que suponemos que la baja produccién
de frutos y semillas es caracteristica de esta familia, probablemente debido a que la cantidad de recursos es
insuficiente para formar frutos de todas las flores. Atin asi y a pesar de que la produccién de frutos y semillas
en las plantas es mucho mds baja que el potencial de los ovarios que posee, es suficiente para mantener la
diversidad genética de las poblaciones (Stephenson, 1981 y Bawa y Web, 1984).

La polinizacién cruzada hace que cada semilla tenga informacién tinica que le da variabilidad y
resistencia a las poblaciones, aunque la proporcion de semillas viables que llega al suelo sea baja. La estrategia
reproductiva de Agare cupreata da como resultado una gran cantidad se semillas, todas genéticamente tinicas.

ii) Niimero de semillas.

El niimero de évulos en cada fruto es de alrededor de 380. La variacién en el nimero de évulos entre los

frutos de cada tratamiento es minimo (X 20). Por el contrario, lo que cambia es el nimero de semillas viables.

El nimero total de semillas es directamente proporcional al nimero de frutos formados en cada tratamiento.
iif) Proporcién de semillas (seed-sed).

Las flores de los agaves tienen un niimero determinado de 6vulos potenciales a fecundar y por ello la vadacién

en el nimero potencial total de évulos no es significativa, solo cambia la proporcién de semillas viables.
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Howell y Roth (1981) determinaron que un évulo fecundado es suficiente para impedir el aborto del fruto
entero y permitir que se desarrolle, pero los otros évulos no fecundados quedan dentro del fruto.

Al aislar a los dos grandes gremios de visitantes florales (diurnos y nocturnos) de Agave cupreata
pudimos encontrar diferencias en la produccién de semillas viables comparando los cuatro tratamientos.
Encontramos que los polinizadores nocturnos, que en este caso son murciélagos y esfingidos, son los que
llevan a la produccién de un mayor nimero de semillas viables, lo que apunta a que la forma de forrajeo que
tienen los murciélagos es mucho mis efectiva en comparacién con los polinizadores diurnos (abejas, avispas y
colibries). Los murciélagos, ademads de revolotear suspendidos, se posan sobre la umbela revolviéndola para
poder alcanzar el néctar y se ven obligados a introducir la cabeza entre las flores para tener acceso al alimento
que buscan. La forma de obtencién de su alimento favorece la adhesién de los granos de polen a su cabeza y
cuerpo (Winter y von Helvensen, 2001). Sus movimientos son bruscos, por lo que se cree que las flores de los
agaves tienen un sindrome quiropterofilico porque son duras y muy resistentes ante esta manipulacién (Winter
y von Helvensen, 2001).

Varas especies de murciélagos del género Leptomycteris son migratorios (Arita y Wilson, 1987) y usan
los recursos disponibles en el hibitat en el que se encuentren en cada momento. La floracién de Agave cupreata
es de febrero a marzo, en la estacién seca, cuando las flores de esta especie son las que predominan en el
paisaje. Los murciélagos se alimentan del néctar de la especie en floracién (Real y Rathcke, 1991) debido a que
las flores cubren su requerimiento calérico. Por ejemplo, las flores visitadas por murciélagos pequefios
(Glossophaginé) secretan 1 o 2 ml por noche, otras flores polinizadas por grandes murciélagos producen 20 ml
por noche o mis (Dobat, 1985). Una vez terminado el periodo de floracién, los polinizadores se concentran
en otras especies que les pueden proporcionar el alimento que requieren. Este comportamiento, que parece
ser de especialistas temporales. La forma de forrajeo y las caractedsticas de las flores de los agaves nos
permiten pensar que los murciélagos son visitantes especificos de estas plantas, por lo que la probabilidad de
que el polen que transportan sea de una misma especie es muy alta, favoreciendo la produccién de semillas
viables en los frutos. Esto podra ser mejor explicado cuando se conozca mejor el rendimiento del néctar de

A. cupreata en comparacién con el de otras plantas visitadas por estos murciélagos.
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La correlacién positiva entre el nimero de frutos y de semillas se ha observado en otras especies de
agaves. El descenso o el aumento en las poblaciones de Lepfonycteris curasoe (=sanborni) en Rincon Mountain
(Anzona) se ve reflejado directamente en el nimero de frutos y en el nimero de semillas de Agave palmeri.
Howell y Roth (1981), en un estudio con los frutos secos de especies de herbario, observaron que los agaves
paniculados mostraron un descenso en el éxito de la polinizacién —reflejado en el niimero de frutos- a lo largo
de 30 afos lo que coincide con la disminucién de las poblaciones de Leptonycteris.

La relacién entre los organismos polinizadores y las plantas que visitan es muy estrecha, como
pudimos observar en este estudio. En otros trabajos se ha reportado un descenso en la fecundidad de
diferentes especies de género Agave en relacién al nimero de visitantes. Por ejemplo Agave palmeri mostr6 un
80% en la fecundidad en 1938, 90-100% en 1940 y 1941 y de 0-10% en 1976. En 1976 el seed-set de Agare
deserti fue del 80% en 1930 y del 50% en 1957. Agave parry con 90% en 1935, 70% en 1940 y 4% recientemente
(Howell y Roth, 1981).

La forma de forrajeo de las abejas es muy distinta a la de los murciélagos. Cuando se posan sobre la
flor lo hacen suavemente y pueden hacerlo sobre las anteras o los pétalos. Dado que las anteras en los agaves
son dorsifijas (los sacos estin unidos en la parte media del dorso al filamento) y tienen movilidad, la
probabilidad de que las abejas se posen directamente sobre los sacos es baja y es mis sencillo que lo hagan en
los pétalos. Los himendpteros tienen que bajar por el filamento o el estilo de la flor para llegar al néctar, pero
al salir o al entrar no necesariamente entran en contacto con el estigma o los estambres y algunas veces no
tienen contacto con el polen (Mcgregor ¢f al, 1959 y Alcomn, ¢f al, 1961). Aunque la visita de las abejas es
continua y en nlimero sobrepasan a cualquier otro visitante, son poco efectivas en el acarreo de polen de una
flor a otra. Arizaga (1999) sugiere que la remocién masiva del polen por parte de las abejas en A. macrvacantha
disminuye la fecundidad debido a que las abejas fungen como robadores y no como polinizadores. Si bien son
pocos los estudios con los que contamos, y esto impide hacer generalizaciones, si se cuenta con informacién
sobre algunos casos como por ejemplo, Preudobombax ellipticurs (Bombacaceae) especie para la que los

himenédpteros se comportan como parisitos removiendo el polen y el néctar (Eguiarte e al, 1987).
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La produccién de semillas negras fue mucho mis baja en los tratamientos de polinizacién diurna que
en los tratamientos con polinizacién nocturna debido a las diferencias en la forma en la que se alimentan los
murciélagos en comparacién con los insectos haciendo a la polinizacién nocturna mis efectiva.

Las umbelas que permanecieron excluidas durante toda la temporada no produjeron ningin fruto y
por consiguiente ninguna semilla. Sin embargo hubo formacién de flores, produccién de néctar y liberacién de
polen. Aunque las flores se desarrollaron completamente, ninguna se convirtié en fruto. La razén mis clara es
porque no hubo un vector de transferencia de polen lo que llevo a que la produccién se frutos y por lo tanto
de semillas fuera nula. Otra razén por la cual no se formaron frutos es probablemente por la baja viabilidad
del polen, que no alcanzé a sobrevivir hasta que el estigma estuviera receptivo. También la viabilidad del polen
se pudo ver afectada por el aumento de temperatura causada por el tratamiento, debido a que el polen quedé
dentro de las bolsas. El éxito de la polinizacién depende totalmente de los agentes polinizadores.

Las umbelas que estuvieron en contacto con los dos gremios polinizadores fueron las que produjeron
el mayor niimero de frutos y semillas viables, lo que demuestra que el acarreo de polen de los dos grupos hace
que aumente la fecundidad en A. apreata, y descarta la hipétesis de que los himendpteros estén jugando
Gnicamente el papel de ladrones de néctar. En otros estudios se ha observado que los grupos diumnos no
tienen tanto impacto en la produccién de frutos y semillas y son considerados como polinizadores menores
(Baker e al, 1971). Sin embargo, Arizaga (1999) considera que la poca produccién de polen o de néctar
durante el dia sugiere que los animales diurnos, como las aves percheras, los himenépteros y colibries, no
juegan un papel importante como polinizadores y que los costos de producir atractores durante el dia -bajos
comparados con los de la produccién nocturna- son compensados por la poca pero significativa polinizacién
que realizan. La evaluacion de la produccién de néctar a lo largo del dia es atin necesaria para llegar a
conclusiones para esta especie sobre este aspecto.

No hay ejemplos en la literatura que traten sobre la sinergia que potencia la produccién de semillas de
ambos grupos de polinizadores a lo largo de una sola temporada de floracion, pero se sabe que la floracién
prolongada continua o de ciclos cortos pero reiterados ofrece un recurso atractivo a los polinizadores. De

esta forma, los diferentes grupos asociados al transporte del polen tienen acceso al alimento durante periodos
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prolongados o repetidos, con lo que el forrajeo se simplifica y se concentra en la(s) especies(s) que garantiza(n)
el alimento. Este es un tema que merece estudios més profundos.

Este estudio demuestra que los polinizadores nocturnos son los que influyen de mayor manera
importante en la produccién de frutos y semillas viables en A. apreata. En estudios filogenéticos y de la
biologia reproductiva del género Agave (Bogler y Simpson, 1995, 1996; Eguiarte ef a, 2000) se ha propuesto
que ha habido una ampliacién en el tempo de antesis, lo que ha funcionado como una estrategia que ha
permitido que los agaves aumenten su fecundidad. La prolongacién de la antesis, aunada al elevado nimero de
umbelas y flores que tienen los escapos de A. eupreata, muestra la importancia que tienen los polinizadores
quienes dependen de estos recursos (néctar y polen) en un periodo del afio en que no abundan plantas ricas en
néctar. El periodo de floracién de los agaves y el gran nimero de flores favorece las visitas abundantes de los
visitantes nectarivoros lo que propicia que haya numerosos eventos de polinizacién.

La transicién de un sindrome de polinizacién a otro se ha podido observar en Psewdobombax ellipticum
(Bombacaceae), cuyas flores —polinizadas por murciélagos- son generalmente blancas, pero hay flores rojas en
las poblaciones, lo que sugiere que otros polinizadores (aves) han tenido un papel importante en la
polinizacién de esta especie (Eguiarte ef a/, 1987). La produccién de néctar puede ser otro indicador de la
evolucién de un sindrome a otro, debido a que aumenta en el momento en el que se registra el mayor nimero
de visitas (Cruden, 1983; Eguiarte ¢f al, 1987). De la misma manera, se ha observado la transicién de un
sindrome de polinizacién de organismos polinizadores diurnos a polinizadores nocturnos en el género Agave
(Eguiarte ¢ al, 2000).

La polinizacién cruzada obligatoria asegura el intercambio genético entre individuos lo que reduce la
endogamia, que suele ser casi nula porque Agave cupreata es una especie que no se propaga de manera clonal en
la zona de estudio y cuyas flores tienen restricciones para autofecundarse. Este proceso hace a las poblaciones
de esta especie mis diversas genéticamente y con mis probabilidades de adaptacién en nuevos micro
ambientes o ante nuevas presiones de seleccion.

La proteccién de los polinizadores es un punto muy importante para la permanencia de esta especie
porque son indispensables para el transporte de polen lo que garantiza la polinizacién de semillas fértiles. De

la misma manera se debe procurar el cuidado de las especies vegetales visitadas para que los organismos
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encuentren el recurso alimenticio necesario para su supervivencia. Como se mencioné anteriormente los
polinizadores nocturnos son los que juegan el papel principal en la produccién de semillas, pero los diurnos
también tienen cierta importancia, lo cual determina que presenten un efecto sinérgico leve entre los dos
gremios. Debido a ello se debe proteger ambos grupos para asegurar una buena produccién de semillas.
Finalmente, coincidimos con Figueroa-Castro (1997) en que la ecologia de la polinizacién puede tener
un papel muy importante en la conservacién de muchas especies tanto animales como vegetales. Esto es cierto
no s6lo cuando se consideran relaciones estrechas donde la dependencia significa la permanencia de las
especies sino también en aquellas relaciones que no son tan especificas, pero que pueden estar determinando
la permanencia y evolucién de las especies animales y vegetales que finalmente dependen de esta interaccién

para su reproduccién y sobrevivencia.

¢) Determinacién preliminar de los gremios polinizadores.
Los visitantes mis frecuentes de las inflorescencias de Agave cupreata fueron las abejas (Apis melifera). En
estudios previos sobre la produccién de néctar en agaves (Arizaga, 1999) muestran que hay dos picos de
produccién de néctar, el primero en la marana y el segundo al atardecer. Al atardecer los visitantes diurnos
comparten el recurso con los primeros visitantes nocturnos que van llegando, como esfingidos y murciélagos.
En el estudio preliminar de los visitantes florales de Psewdobombax ellipticum se observé un pico de visita de
himenépteros similar a los presentados en las visitas a las umbelas de 4. agpreata. Eguiarte ef al (1987) sugieren
que la disminucién en la visita de las abejas a lo largo del dia se debe a la disminucién de néctar y polen
causado por las mismas abejas debido a la remoci6n. Los colibries también visitan las inflorescencias de Agare
eupreala, pero las caracteristicas morfol6gicas de las flores no coinciden con el sindrome ornitofilico (flores son
rojas y aromiticas por el dia) (Toledo, 1974). La forma en la que los colibries forrajean las flores nos hace
pensar que son robadores de néctar y no polinizadores de las inflorescencias.

Los murciélagos y palomillas nocturnas fueron observados en los tltimos dos registros, pero el
conteo nocturno no se pudo concretar por cuestiones de seguridad.

Aigner (2001) menciona que existe una paradoja en la que se cuestiona el grado se especializacién en

relacion al polinizador. Este autor argumenta que existen diversos casos en donde las plantas estin
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especializadas para la visita de un organismo en particular aunque este no les de alguna ventaja (aumento en la
fecundidad) y son otros los organismos los que se benefician con los recursos que genera la planta. Algunas
veces es menos efectiva una relacién tan especializada en comparacién con los visitantes generalistas y
concluye con que hay inconsistencias acerca de la especializacién con base en la optimizacién y calidad de los
modelos genéticos de seleccién fendtipica. Las caracteristicas florales de 4. aypreata no son muy especializadas
hacia algin polinizador en particular y pueden estar contenidas dentro de diferentes sindromes florales,
aunque muchos autores las consideran quiropterofilicas. La disposicién de las umbelas, la cantidad de flores en
el escapo, el tiempo de antesis, la asincronia en la maduracién de las umbelas, el color de la corola, la
resistencia de las flores, la ausencia de aroma, el lugar de alojamiento del néctar y los picos de produccién,
entre otros, hacen de estas flores un atractor muy potente a diferentes grupos de polinizadores que fungen
como vectores de transporte del polen para el entrecruzamiento. Los visitantes tampoco desaprovechan el
recurso y menos cuando es tan atractivo. La fecundidad de la planta aumenta debido a todas las caracteristicas
ya mencionadas, lo cual es una ventaja, pero sobre todo en las especies perennes semélparas pues sélo tienen

una oportunidad reproductiva en su vida.

2. Germinacién y depredacién de semillas.
Como se esperaba, no se obtuvo germinacién en la época de secas, aunque se presentaron lluvias esporadicas
a lo largo de la temporada de secas, no fueron suficientes para que las semillas comenzaran a germinar. Las
semillas que se colocaron en esta primera parte del experimento (secas) tenian un afio de almacenamiento, y
como se ha reportado para otras especies, la viabilidad de las semillas con mucho tiempo de almacenamiento
es muy vanable dentro del género Agare, y puede disminuir hasta al 10% en Manfreda sp. (=A. virginica) a las 16
semanas de almacenamiento mientras que en A. macvacantha con 29 meses de almacenamiento permanece en
alrededor de un 80% (Arizaga, 1999).

En temporada de lluvias la germinacion se dispard inmediatamente y la emergencia de las semillas fue
alta. Las semillas de . apreata son epigeas (el tallo embrionario se desarrolla activamente, llevando consigo
los cotiledones que se guardan adheridos a él) y germinan ficilmente aunque estén enterradas. Se observé que

las semillas necesitan condiciones de humedad constante para romper la latencia.
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La ripida germinacion de las semillas de 4. aupreata le permite escapar de los depredadores, pero
ahora la plintula estd frente a nuevas presiones de herbivoria. La estrategia entonces es romper la latencia de

inmediato.

a) Capacidad de germinacion.

Las semillas al caer al suelo estin expuestas a los cambios del medio y a los depredadores. De mil semillas de
A. eupreata que caen al suelo solo el 10% sobrevive y germina. La capacidad de germinacién real es el
porcentaje en condiciones de campo que germina. Por ello solo se consideré a las semillas sobrevivientes
como el nimero real y a partir de ahi se determiné esta capacidad. La cual es muy alta, la capacidad de
germinacién real fue similar en los tratamientos con y sin exclusién (95% y 90% respectivamente).

De un niimero determinado de semillas que caen al suelo cuil es el porcentaje de semillas que logra
germinar al final de la temporada, a este porcentaje le llamamos capacidad de germinacién neta. Este valor fue
de 24% en los lotes con exclusién y de 10% en los lotes sin exclusién. La depredacién en un factor al que
estdn sujetas las semillas continuamente, de manera que el porcentaje de germinacién neta que se muestra es el

porcentaje de semillas que germina de una cohorte que llega al suelo.

b) Depredacién de semillas en temporada de lluvias y secas.

En la temporada de secas no se observaron diferencias significativas entre los tratamientos en relacién a la
depredacion debido a que la malla s6lo excluia a roedores, aves y algunos ortépteros, pero himenépteros y
coledpteros pequeios si tenian acceso a las semillas. Estos dos grupos fueron los que ejercieron la mayor
presion de herbivoria. En la temporada de lluvias emergen otros grupos de artrépodos (ortépteros
principalmente) que son de acuerdo con Coronado y Delgado (1982) consumidores de semillas y plintulas de
mayor tamano. Estos artropodos estuvieron excluidos y las semillas del tratamiento con exclusién estuvieron
protegidas de la herbivoria. Los ciclos de vida de algunos ortépteros estin sincronizados con el comienzo de
las lluvias, que es la estacién en donde se encuentran grandes cantidades de recursos, siendo las semillas y las

plintulas los principales blancos (Cueva del Castillo ef af, 1999). Los estudios de Nobel (1977) sobre Agave
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desertt sugieren que la sobrevivencia de esta especie esti estrechamente relacionada con la depredacién de las
semillas pues los roedores consumen el 84% de las semillas del suelo.

Es posible que los bancos de semilla de Agare cupreata no sean abundantes, debido a la alta tasa de
depredacién que sufren y que incrementa por el traslape de los depredadores a lo largo de las dos temporadas.
Las plantas pueden responder a la herbivoria con una compensacién reproductiva con un exceso en la
produccién de semillas y con una germinacién ripida. (Howe & Westley, 1987). La floracién, fructificacién y
germinacién estin intimamente relacionadas y el nimero de semillas depende de la eficiencia de los
polinizadores y del impacto de los depredadores. Este impacto reduce la cantidad de semillas en el suelo y
muchas plantas cuentan con mecanismos que les permiten contrarrestar este efecto. Gentry (1974) describe el
fenémeno de floracién masiva y sincronica -Big-Bang o mast-seeding- que ocurre en muchas especies de plantas,
y Janzen (1971, 1974) y Dominguez (1990) lo explican en términos de una respuesta evolutiva a los
depredadores de semillas. En términos generales, la hipétesis dice que las plantas que florecen y fructifican
masivamente producen gran cantidad de semillas que sobrepasan las necesidades de los depredadores
(saciacién de los herbivoros) y por ello una proporciéon de semillas escapan de los depredadores

incorporindose a la poblacién.

3. Conservacién y manejo.

Los murciélagos nectarivoros en particular juegan un papel ecologico importante en la biologia de Agave

cupreata, asi como en muchas otras especies como . tha, A. desmettiana, A. karwinskii, A. marmorata,
A.deserti, A. parry, A. salimana, A. tequilana var. azul, A palmen, A. potatorum y muchas especies de cacticeas
(Howell y Roth, 1981; Lemke, 1985; Valiente-Banuet ¢f a/, 1996; Valenzuela, 1997; Aras ef al 1997; Arizaga,
1999 y Arizaga ef al,2000). Como efecto de su actividad se incrementa la viabilidad de las poblaciones, no
tinicamente en términos demogrificos al aumentar la fecundidad de las plantas, si no también a escala genética
al favorecer la polinizacion cruzada. Aunque hay evidencia de autocompatibilidad en las diferentes especies del
género ~gave, las autopolinizaciones presentan una menor produccién de frutos que aquellas que presentan un

vector de polinizacién (Howell y Roth, 1981; Sutherland, 1987 y Trame e/ a/, 1995).
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Para que las poblaciones de agaves se mantengan, los polinizadores tienen que estar presentes. La
proteccién de los murciélagos asegura en gran medida, que la especie permanezca.

Las poblaciones silvestres de A. cupreata tienen una presién antropocéntrica debido a que en esta
region se elaboran bebidas alcohdlicas (mezcal) utilizindolo. En otras regiones en donde se elaboran este tipo
de bebidas fermentadas utilizan agaves que clonan y pueden mantener una poblacién que esté proveyendo
materia prima continuamente sin que se ponga en peligro la poblacién, pero si la varabilidad genética,
volviendo las poblaciones susceptibles a cambios ambientales y vulnerables a plagas.

Como hemos mencionado anteriormente, los estudios sobre las relaciones mutualistas (polinizacién)
en las plantas ha sido muy estudiado, no solo en las especies del género Agar, sino en casi todas las especies
que se utilizan para consumo humano. La investigacién sobre esta interaccién es amplia en especies cultivadas.

Un trabajo reciente elaborado por un grupo de mis de 20 cientificos, que ha sido respaldado por 14
organizaciones de conservacién y agricultura sustentable, institutos de investigacién y sociedades de
profesionistas que incluyen a la Sociedad para la Conservacién de Especies de Polinizadores, han propuesto
algunas consideraciones generales para la conservacién y proteccién de estos organismos (Allen-Wardell e a/,
1998):

a) planes de monitoreo y reintroduccién de polinizadores como parte del manejo del hibitat

b) evaluacién de varios efectos letales y sustentables de pesticidas y herbicidas y fragmentacién en las
poblaciones silvestres dentro y alrededor de las tierras de cosecha

¢) inclusién del monitoreo de semillas y frutos y las tasas de visita en los planes de manejo y
recuperacién de plantas

d) inclusién de las necesidades de hibitat para los polinizadores criticamente importantes en las
designaciones de habitat critico para plantas amenazadas

€) identificacién y proteccién de reservas florales cerca de sitios de percheo a lo largo de corredores de
néctar de polinizadores migratorios amenazados

f) inversi6n en la investigacién y manejo de una diversidad de polinizadores y sus hibitats adyacentes

a sitios de cosecha para poder estabilizar e improvisar la produccién de cosecha.
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Estas son sélo algunas de las consideraciones que se tomaron pensando en el uso y las caracteristicas
de Agave cupreata en la regién y que creemos que serian de gran ayuda para el manejo del mismo.

Los resultados del presente trabajo refuerzan estas observaciones y nos permiten anadir que en la
zona de estudio, esta planta se puede utilizar no sélo con fines directamente econémicos, si no también de
restauracion de los suelos, que estin muy erosionados. Al hacerlo asi, se podria proteger a los recursos
edaficos, favorecer a ciertos grupos de animales (polinizadores) y buscar mecanismos de sustentabilidad que

ayuden a aliviar las graves condiciones de pobreza que caracterizan a sus pobladores.
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VI. CONCLUSIONES

Biologia reproductiva

» Fenologia floral. La maduracién sincrénica de las flores de una misma umbela de Agave aupreata evita la
autofecundacién. La maduracién asincrénica a lo largo del escapo distribuye los recursos para la maduracién

de los frutos incrementando el periodo de floracién de manera que aumenta la probabilidad de fecundacién.

= Polinizacién. Agave cupreata es dependiente de los polinizadores y los nocturnos son los que juegan el
papel mis importante en el transporte de polen de un individuo a otro, asi como en casi todas las especies de

agaves estudiados.

= Produccién de flores. La gran cantidad de flores formadas en el escapo de .A. aupreata funcionan como

atractor para los visitantes, entre los que se incluyen los polinizadores efectivos.

= Proporcién de frutos y semillas. La forma de forrajeo de los polinizadores nocturnos aunado a las
caracteristicas de la fenologia floral favorecen la produccién de frutos y de semillas viables. Los polinizadores
diurnos tienen un menor efecto en la polinizacién de A. cupreata, pero la inversién en néctar y polen

producidos durante el dia en las umbelas se ve compensado por la poca pero significativa polinizacién que

realizan.

* Determinacién preliminar de los grupos polinizadores. El visitante mis frecuente de las

inflorescencias es Apis melifera aunque también es visitada por colibries, murciélagos y esfingidos.
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V1. Conclusiones

Germinacién y depredacién de semillas.

= Depredacién de semillas. Los depredadores de semillas pequefios (himenépteros, coledpteros)

predominan en la época de secas mientras que los grandes (roedores, aves y ortopteros) lo hacen en la de

lluvias.

= Capacidad de germinacién. Las lluvias son el factor que desencadena la germinacién dado que las
semillas responden inmediatamente a la humedad. La capacidad germinativa real de las semillas recién
colectadas fue del 95% en los tratamientos con exclusién y del 90% en los tratamientos sin exclusién a los 145

dias de sembradas en condiciones naturales con luz directa y con una pendiente de 15° al nivel del suelo.

Conservacién y propuesta de manejo.

= Manejo. El manejo de A. aypreata debe de incluir la proteccién de los murciélagos en particular y de los

polinizadores nocturnos en general asi como la proteccién de las semillas para evitar que sean depredadas por

insectos y mamiferos.
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VIII. APENDICE

Estadio 1. Semilla

Estadio 2. Inicio de la germinacién

Estadio 3. Radicula en crecimiento

Estadio 4. Tallo fotosintético

Estadio 5. Elongacién del tallo

Eviadlo ¢ Pomeras Fojas

Figura 8.1. Germinacion de las semillas de A. apreata. EPIGEA

Dibujo: Germin Bonilla
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VIII. Apéndice.

Semillas

Carpelos

Corte transversal de un futo de Agave cupreata

Figura 8.2. Frutos tricarpelares, secos, dehiscentes longitudinalmente, polispermos.

Dibujo: Paola Garcia
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VIIL Apéndice.

Estadio 1 Flor inmadura Estadio 2 Estambres funcionales

Estadio 3 Maduracién del estigma Estadio 4 Formacién del fruto

Figura 8.3. Estadios fenolégicos de AGAVE CUPREATA

Dibujo: Paola Garcia
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