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RESUMEN

Un gran numero de especies del género Agave presentan caracteristicas tlorales asociadas a la
quiropterofilia. Algunos autores han propuesto al Valle de Tehuacan-Cuicatlan (Puebla y
(axaca) como un centro de especializacion en el sistema de polinizacion quiropterdfilo de cactus
columnares y agaves paniculados, debido a la presencia permanente del murciélago nectarivoro
Lepronycteris curasoae en la zona. En este trabajo se evalud el sistema de polinizacion de Agave
salmiana, partiendo de la hipotesis de que presentaria un sistema especialista quiropteréfilo. Se
realizaron diversos tratamientos de polinizacion para determinar la eficiencia de los polinizadores
y el sistema de cruzamiento de la planta. También se analizé la biologia floral. Los resultados
muestran la existencia de autocompatibilidad y, contrario a lo esperado, un sistema de
polinizacion generalista, en el que tanto visitantes diumos (aves) como nocturnos (murciélagos)
son eficientes en la polinizacién, y en el que los insectos sélo son robadores de néctar. Este
sistema generalista podria verse favorecido por la produccién de néctar, misma que ocurre
durante la noche y el dia, al igual que la receptividad estigmatica. Se discute el papel de la

competencia por polinizacion como la causa de los resultados encontrados.



INTRODUCCION

Las plantas del género 4gave comprenden alrededor de 148 especies, distribuidas desde el
suroeste de los Estados Unidos hasta América Central y las islas del Caribe. Se caracterizan por
ser plantas arrosetadas que muestran diferentes grados de suculencia y fibrosidad, ademas de la
presencia de una espina terminal y mérgenes armados o inermes en las hojas (Gentry, 1982).
Mexico es considerado el centro de diversificacion y endemismo del género, con 116 especies
reportadas, de las cuales aproximadamente 90 especies son endémicas. Su distribucion incluye
las principales zonas édridas v semidridas, asi como diferentes zonas montafiosas, siendo la
altiplanicie mexicana la que concentra la mayor diversidad de especies (Goémez-Pompa, 1963;
Gentry, 1982; Valiente-Banuet et al,, 1996b y Rojas-Martinez et al,, 1999). Las zonas de mayor
endemismo se concentran en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan, en porciones de la Sierra Madre
Occidental y Sierra Madre Oriental, la altiplanicie mexicana, en la region de los Cabos en Baja
California Sur, en el centro del estado de Jalisco y las montafias de Oaxaca y Chiapas (Gémez-
Pompa, 1963 y Gentry, 1982). La mayoria de las especies son semélparas (se reproducen sélo
una vez en su vida) y protandricas (el estigma madura después de la liberacién del polen)
(Gentry, 1982). En el género se distinguen dos tipos de inflorescencias, los cuales son usados por
los taxénomos para definir dos subgéneros: el tipo de inflorescencia espigada define al subgénero
Liftaea y el tipo paniculado al subgénero Agave (Gentry, 1982).

Muchos agaves paniculados exhiben caracteristicas florales asociadas a la quiropterofilia,
tales como inflorescencias candelabriformes y flores estructuradas para contener grandes
cantidades de néctar producidas en la noche con olor similar a fruta fermentada (Howell v Roth,
1981; Gentry, 1982; Sutherland, 1987; Slauson, 2000 v Omelas et @/, 2002). De hecho, los

caracteres morfolégicos, bioquimicos y fenoldgicos de los agaves paniculados los hacen



altamente dependientes de los murciélagos para la polinizacion (Howell, 1974 v 1979: Schaffer y
Schaffer, 1977; Howell y Roth, 1981; Freeman y Reid, 1985; Arita y Wilson, 1987: Fleming et
al, 1993 y Arizaga ef al., 2000a,b). Sin embargo, las especies quiroptertfilas de agaves que se
distribuyen en los limites norte y sur del rango de distribucion de los murciélagos nectarivoros,
son polinizadas exitosamente también por otros grupos de animales, como aves y abejas (Gentry,
1982; Slauson, 2000 y Nassar et al., 2003). El patrén generalista en el sistema de polinizacion de
los agaves de los limites septentrionales de su distribucién ha sido explicado por la presencia
poco predecible de los murciélagos. Kuban et al. (1983) y Eguiarte et al. (2000) sostienen que el
sindrome quiropterofilico evoluciond a partir de uno entomofilico; estos ltimos autores afirman
que ciertas caracteristicas florales (como la produccién de néctar y polen y la receptividad
estigmatica) de varias especies de Agave de Estados Unidos y del norte de México sugieren que
en la actualidad dichas caracteristicas estin evolucionando, de manera secundaria, para ser
polinizadas por insectos (abejas principalmente). Esto se ha explicado debido a que son
localidades que presentan bajos nimeros o ausencia de murciélagos nectarivoros.

En Norteamérica existen tres especies de murciélagos considerados como polinizadores
eficientes (Leptonycteris curasoae. L. nivalis y Choeronycteris mexicana), los cuales presentan
una distribucién geografica similar a la de los cactus columnares v a la de un gran numero de
especies de agaves (Valiente-Banuet ef al, 1996a y Arita y Santos-del-Prado, 1999). En estudios
realizados con isbtopos estables de carbono en los tejidos corporales de Leptonycieris, se
determind que estos murciélagos dependen hasta en un 98% de las familias Agavaceae y
Cactaceae, al consumir principalmente néetar de las flores de estas familias {Fleming, 1991;
Fleming et al., 1993 y Nassar er al., 2003). En la region central de México, L. curasoae es una
especie residente que realiza movimientos altitudinales entre los matorrales xerofilos y las selvas

bajas caducifolias para obtener su alimento a lo largo del afio (Rojas-Martinez ef al., 1999).



En el Valle de Tehuacan-Cuicatlan habitan 9 especies de agaves (Dévila er al., 1993 y Rojas
y Salinas, 2002) que podrian depender de los murciélagos para su polinizacion (Arizaga et al,
2000b). Diferentes estudios sobre la polinizacion de plantas que cohabitan con los agaves, como
las cactidceas columnares, indican que son polinizadas exclusivamente por murciélagos,
presentando un sistema especializade de polinizacién quiropteréfila (Valiente-Banuet et al.,
1996a.b, 1997a,b y Valiente-Banuet, 2002).

De manera similar a lo reportado para las cactaceas columnares de la tribu Pachycereeae,
podria existir un patron geografico de especializacion vs. generalizacidon en los sistemas de
polinizacién de las plantas del género Agave. Este patrén consiste en que las plantas son
generalistas en sus requerimientos de polinizadores tanto en los limites norte como sur de la
distribucion del murciélago nectarivoro Lepfonyeteris curasoae, mientras que hacia los tropicos
su polinizacién es quiropterofila especializada (Nassar e af., 1997; Slauson, 2000; Valiente-
Banuet, 2002 y Molina-Freaner et al, 2004). Posiblemente este patron se deba a que en los
trépicos este murciélago tiene asegurados recursos alimenticios, con la existencia de al menos 34
especies de plantas quiropterdfilas (Rojas-Martinez et al,, 1999 y Ormelas ef al., 2002). Siendo
residentes del Valle de Tehuacan-Cuicatldn murciélagos del género Lepronycteris, y al existir una
estrecha dependencia de estos murci¢lagos con respecto a las flores de cactus y agaves, existe una
mayor probabilidad de que los sistemas de polinizacion sean especialistas en esta parte de
México. Diversos estudios han sefialado que la especializacién hacia ciertos gremios de
polinizadores se ha desarrollado donde existe una baja variacién espacial y temporal en las
poblaciones de estos polinizadores y en la efectividad de éstos, particularmente en especies con
pocos episodios reproductivos (Waser ef al., 1996). El mismo patrén se observa en los cactus
columnares de Norteamérica, los cuales son polinizados por un amplio espectro de gremios

animales al norte de su distribucion, sobresaliendo los de habitos diunos; mientras que las



cacticeas del centro del pais son polinizadas por murciélagos nectarivoros especificamente
(Valiente-Banuet, 2002).

Agave salmiana es una especie de amplia distribucién en México, que alcanza altas
densidades en el Valle de Tehuacan-Cuicatlan (Valiente-Banuet et al, 2000). Observaciones
preliminares indican que las flores de esta especie son visitadas por aves, murciélagos ¢ insectos,
y producen néctar abundante de dia y de noche. En ¢l Valle de México, esta misma especie es
visitada por una gran cantidad de aves durante el dia, observandose que sus flores producen un
volumen de 101.6 pl de néctar cada 2 horas (h), produccién que se mantiene constante durante las
24 horas del dia (Martinez del Rio y Eguiarte, 1987), con una concentracién de azucares de
15.08° Brix (+ 1.83 »= 15) (Santos, 2002). La constante produccién de néctar durante todo el dia,
atrae a una gran cantidad de visitantes diurnos (aves e insectos) y nocturnos (murciélagos)
(Martinez del Rio y Eguiarte, 1987). En el Valle de Tehuacdn-Cuicatlén, la floracion ocurre de
finales de abril a mediados de mayo, periodo durante ¢l cual, en la misma zona, hay un total de
16 especies floreciendo y 14 fructificando, todas identificadas como quiropteréfilas (Rojas-
Martinez er al., 1999).

Se espera que en el Valle de Tehuacan-Cuicatlin Adgave salmiagna dependa de los
murciélagos nectarivoros para su polinizacidn con un sistema especialista, debido a la residencia
de estos animales en la zona. Este estudio fue disefiado para poner a prueba tal hipétesis,
analizando la biclogia de la polinizacién de 4. saimiana en la regién. La hipodtesis se basa en el
patrén geografico descrito anteriormente; sin embargo, debido a que florece sincrénicamente con
otras especies quiropterdfilas, podria ocurrir que la especie sea polinizada por un amplic espectro

de polinizadores.



OBJETIVOS

Genersl

Caracterizar la biclogfa de la polinizacion de Agave salmiana en el Valle de Tehuacin-Cuicatlén,
para probar la hipétesis planteada.

Particulares

Describir la biologia floral de A. salmiana y evaluar su sistema de cruzamiento.

Determinar el papel en la polinizacién de los visitantes florales de A. salmiana.



METODOS

Sitio de estudio

El Valle de Tehuacin-Cuicatlan estd situado en la porcién centro-sur de México, en los estados
de Puebla y Oaxaca. Esta es el drea semidesértica més meridional de México, pues se encuentra
situada al sur de los 20° de latiud Norte (18°20° N, 97°28° W) (Rzedowski, 1978). Las
condiciones 4ridas de la region se deben principalmente al efecto de sombra orogrifica que
produce la Sierra Madre Oriental. El clima es cdlido y semiérido, presentindose la maxima
precipitacién en junio y septiembre (precipitacién anual de 400 mm y temperatura media anual de
21° ). Se reconocen cerca de 30 tipos de asociaciones vegetales, siendo el matorral xerdfilo el

tipo de vegetacién dominante (Rzedowski, 1978) (Figura 1).

Rl TR y
Figura 1. El poligono delimita el Valle de Tehuacén-Cuicatlin, el estudio se realizé
en San Juan Raya (tomado de Davila ef al,, 2002).




Especie estudiada

Agave salmiana Otto & Salm-Dick (subgénero Agave) es una de las plantas mas ampliamente
cultivadas en México para la extraccién de pulque (Gentry, 1982 y Arita y Wilson, 1987).
Existen poblaciones cultivadas desde el norte del pais (Nuevo Ledn y Coahuila) hasta Guatemala.
Comtinmente se encuentra de manera silvestre en la zona centro de México; en los estados de
Puebla, Oaxaca, Michoacan, Hidalgo, Tlaxcala, Morelos, Querétaro vy Guanajuato (Gentry,
1982). Presenta rosetas de tamafio mediano a grande (1.5-2 m de alto y 3-4 m de didmetro). Sus
caracteristicas distintivas son: hojas de color verde glauco a gris (100-200 ¢cm x 20-35 cm),
carnosas con margen repandeado que termina en una espina de 5 a 10 cm de longitud, de color
café oscuro. Las paniculas miden de 7 2 8 m de altura. Las flores miden de 8 a L1 cm de longirud,
son de color amarillo y sus caracteristicas (forma tubular y tépalos fuertes y resistentes que

protegen el tubo floral) sugieren polinizacidn quiroptertfila (Gentry, 1982) (Figura 2).

Figura 2. Agave salmiana Otto & Salm-Dick.




Agave salmiana presenta flores protandricas. Santos (2002) reconoce cuatro estadios de la
antesis. En el primero, la flor en antesis ain no produce néctar; en el segundo las flores estin con
las anteras dehiscentes, presentan polen y producen néctar; en el tercero ain se produce néctar
pero las anteras ya no tienen polen; en el altimo las anteras se marchitan y no hay produccién de
néctar, el estigma es receptive (para este estudio, se toma en cuenta que la noche del inicio de la
antesis es la noche uno).

Trabajo de campo

Debido a la altura de los escapos, el acceso a las flores es dificil, con el fin de tener un mejor
acceso a los mismos, se desenterraron las rosetas por completo. Una vez desenterradas, se
colocaron junto a cactus columnares grandes que pudieran resistir el peso de una escalera
recargada, en la cual se pudiera subir para manipular las flores las veces que fuera necesario.
Biologia floral

Se describieron caracteristicas como olor y color del perianto. En 30 flores se midieron los
siguientes caracteres: largo externo e interno de la flor, diametro del perianto, distancia de las
anteras y del estigma a la base del tubo fioral y nimero de estambres y évuios por flor.

En 12 flores sin manipular y embolsadas con organza desde antes de la antesis, se determiné
la produccién de néctar, extrayéndolo cada dos horas de; cada una de las flores con jeringas de
insulina, y su concentracion se determind con un refractometro de mane {Erma Brix / ATC 113
Mo) cada dos horas. Asimismo, con objeto de caracterizar el desarrollo protandrico de las flores,
se midié cada seis horas el estigma y se observé su turgidez.

Abundancia de flores (densidad) e intensidad floral

Para determinar la densidad v la intensidad floral, se establecieron cuatro transectos de 50 m

de largo por 10 m de ancho cada uno, durante la época reproductiva. En estos transectos se contd

el mimero de individues, distinguiendo si se encontraban o no en etapa reproductiva (floracién).



Fenologia

En los transectos se conté cada 7 dias la cantidad de flores presentes (Gnicamente flores
abiertas). El conteo se realizé en cuatro racimos localizados a diferentes alturas de la panicula; el
promedio de este conteo se multiplicé por el nimero de racimos que presentaban flores abiertas.
Sistema reproductivo

Para caracterizar el sistema reproductivo y diferenciar la efectividad de los visitantes, se
realizaron siete tratamientos, asignando un nimero variable de flores para cada uno (como se
indica a continuacion), las cuales fueron marcadas y embolsadas con organza uno o dos dias
antes de su antesis (excepto en los tratamientos 6 y 7). Los tratamientos fueron los siguientes:
1) Autopolinizacién no manipulada. Los botones florales fueron embolsados y asi permanecieron
hasta que produjeron frutos o abortaron (N= 33).
2) Polinizadores nocturnos. Los botones florales fueron embolsados; en la noche de la
receptividad, las flores fueron expuestas a los visitantes nocturnos, colocando las bolsas de nuevo
al amanecer {(N= 55).
3) Polinizadores diurnos. Los botones florales fueron embolsados antes de la antesis, siendo
desembolsadas al amanecer posterior al inicio de la receptividad, para que tnicamente las
visitaran animales diurnos; las bolsas fueron colocadas de nuevo at oscurecer (N= 32).
4) Polinizacion cruzada manual. Los botones florales fueron embolsados, una vez que el estigma
estaba receptivo, se polinizaron manualmente con polen de flores de otras plantas (N= 60). Se
emascularon las flores en cuanto éstas abrieron,
5) Autopolinizacién manipulada. Los botones florales fueron embolsados, una vez que los
estigmas estaban receptivos, se polinizaron manualmente con polen de la misma planta (N= 30).
6) Exclusion de vertebrados. Las flores fueron cubiertas por una jaula de tela de alambre, la cual

presenta hexagonos de 4 cm’, permitiendo asi tinicamente la visita de insectos (N=33).
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7) Tratamiento control. Los botones florales fueron marcados ¥ se monitorearon hasta que la flor
cerrd, para posteriormente embolsarlos (N= 131).

Todas las flores de los tratamientos fueron monitoreadas hasta que abortaron o produjeron
frutos.

A partir de estos tratamientos se determiné la proporcién de flores que se convierten en
frutos (fruit-set) y de évulos que pasan a semillas (seed-set) por cada tratamiento.

Visitantes florales

Con el fin de identificar a los visitantes florales, los insectos diurnos fueron capturados
directamente en las flores; para capturar a los de habitos nocturnos se colocé una trampa de 1.5 m
de largo v 1 m de ancho con una lampara de luz negra al pie de las inflorescencias. Una vez
capturados, se depositaron en una camara letal, con acetato de etilo como veneno. Los insectos
colectados se determinaron con la ayuda de un especialista.

Para identificar a otros visitantes florales (murci€¢lagos y aves), se colocaron cinco redes de
niebla (cada una de 12 m dellargo y 3 m de ancho) distribuidas en el 4rea de estudio. Las redes
permanecieron abiertas desde el atardecer (18:00 h), hasta las 12:00 h del dia siguiente; de esta
manera se abarcaron los periodos de mayor actividad de forrajeadores diurnos y nocturnos. Se
realizd un muestreo con las redes durante 900 horas en total, del 30 de abril al 9 de mayo de
2003. Las horas-red se distribuyeron en 500 horas durante la noche y 400 horas durante el dia.
Los organismos capturados fueron identificados en el campo. A cada uno de éstos se frot un
cubo de gel de fucsina sobre el cuerpo (Beattie, 1971) y se determind si presentaban polen
perteneciente a Agave salmiana, comparando esta muestra con otras previamente hechas con
polen tomado de flores de esta especie. La presencia de polen de 4. salmiana en el cuerpo del

animal capturado se tomé como evidencia de la visita de éste a las flores.
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Para comparar la abundancia relativa de aves y murciélagos se utilizaron las siguientes

relaciones, propuestas por Rojas-Martinez et al. (1999):
para aves = ave/(h*dia-red)*100
y para murciélagos = murciélago/(h*noche-red)*100
donde h es igual a horas red.

Para comparar la eficiencia de aves y murciélagos se utilizé la siguiente relacion:

E = (abundancia relativa)*(proporcion de individuos con polen)*(seed-set)

Se observo la conducta de los visitantes para evaluar st hacian contacto con las anteras y el
estigma de las flores. Las observaciones se realizaron en cuatro escapos, uno a la vez, en
intervalos de quince minutos, alternados con cinco minutos de descanso durante dos horas a
diferentes horas del dia y de la noche.

Andlisis estadistico

Para el andlisis estadistico se utilizo el programa JMP versién 3.2.1 para Windows (Sall y
Lehman, 1996). Con este programa se hicieron pruebas de ANOVA de una via con los datos
obtenidos del seed-set y el fruit-set por separado para determinar si existen diferencias
significativas entre los tratamientos, asi como pruebas de comparacion de las medias entre los

tratamientos (Tukey-Kramer HSD) (Benjamini y Braun, 2002).
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RESULTADOS
Biologia floral

Agave salmiana presenta inflorescencias paniculadas de 7 a 8 metros de altura. Las flores de
las paniculas se agrupan en racimos (Figuras 3 y 4). El mimero de flores en cada racimo es de
147.98 + 11.79 [media + error estandar (EE)]. cada inflorescencia presenta de 15 a 20 racimos.
La flor es de color amarillo (10Y 9/1 en una carta de colores de Munsell). Presenta un ovario
infero trilocular. El namero de owvulos por flor es de 452 + 10.53 (las caracteristicas
morfométricas se resumen en el Cuadro 1). El volumen acumulado de néctar fue de 2.86 + 0.012
ml, con una concentracion de 15.19° Brix + 0.88 (la concentracion del néctar varia a lo largo del
dia); se produce tanto de dia como de noche (Figura 5) y presenta olor a frutas fermentadas. Hubo
un pico de produccion de néctar al atardecer del segundo dia, que no coincidié con el momento

de la presentacién del polen (Figura 6).

Figura 3. Flores de Agave salmiana.



Abundancia de flores (densidad) e intensidad floral

En la zona estudiada se encontré una densidad de Agave salmiana de 47 + 7 individuos en
500 m? (media + EE); mientras que en el 4rea de 2000 m’ solamente se encontraron tres
individuos reproductivos. El nimero promedio de flores por escapo en el momento de mayor
floracién fue de 384.67 + 75.68 por dia en 500 m?, las cuales se encuentran en alguno de los 4

estadios florales.

Figura 4. Inflorescencia de Agave sabm'a

Fenologia
La floracién de Agave salmiana inicia en abril, y permanece hasta mediados de mayo, siendo

el maximo en la primera semana de este ultimo. La antesis dura 6 dias. La dehiscencia de las
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anteras ocurrié en la noche posterior a la antesis, alrededor de las 22:00 h, pero se observa polen
presente ain al medio dia siguiente. En nueve de las doce flores observadas, la dehiscencia fue
total, pero en otras tres flores, sdlo 3 anteras abrieron, ocurriendo la dehiscencia de las tres
anteras restantes en la siguiente noche.

La receptividad estigmatica se present6 en la quinta noche de la antesis, permaneciendo ain
receptivo el estigma hasta cerca de las dos de la tarde del dia siguiente; se presenta a la tercera
noche después de la dehiscencia, por lo que al momento de ser pistilada, en la flor ya no hay
polen (Figura 5).

La antesis inicia en la parte inferior de la inflorescencia y continia hacia la parte superier de
ésta, presentandose durante algdin tiempo flores en senescencia en la parte més inferior y hacia

arriba se encuentran estadios pistilados, estaminados, pre-dehiscentes y botones.
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Figura 5. Crecimiento del estigma y produccion acumulada de néctar de A. saimiana (media + EE; N=12).
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Cuadro 1. Caracterfsticas morfométricas que presentan las flores de A. salmiana (N=130)
los valores estAn expresados en milimetros (media + EE)].

Ovario | Largo corola | Ancho corola | Largo estambres | Largo anteras | Largo estigmas
41.63+1.14(3760+048| 1947 +039 | 71.40+0.99 [31.40+044 | 83.97+1.78
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Figura 6. Produccién neta (ml) de néctar y concentracién de azucares (° Brix) de 4. salmiana

Sistema reproductivo

(media + EE; N= 12).

Agave salmiana tiene flores parcialmente autocompatibles. El valor m4s alto de fruit-set fue

el obtenido en e} tratamiento de polinizacién diurna, mientras que el menor (con valor de cero)

correspondio a la exclusion de vertebrados (Cuadro 2 y Figura 7). No se encontraron diferencias

significativas entre los tratamientos (F= 0.983; p> 0.473; df= 6); sin embargo, por la comparacién

de las medias (Tukey-Kramer HSD) se formaron cinco grupos (g= 3.414; a= 0.05); un grupo
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incluyd unicamente al tratamiento de polinizacion diuma; otro grupo estd formado por la
polinizacién nocturna, cruzada manual y la autopolinizacién no manipulada, cuyas medias son
estadisticamente similares. El tratamiento control, la autopolinizacién manipulada y la exclusién

de vertebrados forman cada uno un grupo distinto de los demds (Figura 7).

Cuadro 2. Nimero de frutos y semillas producidos por A. salmiana en cada tratamiento de polinizacién.

Tratamiento de  # de # de # de semillas
Fruit-set Seed-set Eficiencia
polinizacién flores frutos {media + EE)
Contro} 131 25 019 10476+930 023 -
Nocturna 55 19 0.34 9342+ 746 0.21 3.15
- Diurna 32 14 0.44 10428 +14.13 023 3.18

Cruzada manual 60 22 037 162.05+1994 036 -
Auto manual 30 3 010 12033=+1132 027 -

Auto no
. 33 11 0.33 72.09+7.75 0.16 -

manipulada

Exclusién de
33 0 0 0 0 -

vertebrados

El seed-set en ningln caso tuvo un valor mas alto que el obtenido p.ara el tratamiento de la
polinizaciéon cruzada manual. Se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos
(F= 4.785; p> 0.003; df= 6). La prueba de comparacién de todas las medias (Tukey-Kramer
HSD) arroj6 cinco grupos (q= 3.019; a= 0.05) formados por las diferencias que éstos presentan.
Un grupo esta formado por la polinizacién cruzada manual, cen la media mayor; en un segundo

grupo se encuentra la autopolinizacién manual. El tratamiento control, la polinizacion noctuma y
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la polinizacién diurna forman juntos un tercer grupo; mientras que la autopolinizacién no
manipulada y la exclusién de vertebrados se encuentran cada uno en grupos distintos de todos los

demas (en la Figura 7 se puede observar ademds que los grupos de seed-set son distintos de los

originados por el fruit-set).
— e —
‘0.5
: a B fruit-sct
0.4 b D seed-set
b A b
03 - B
C C
02 ¢ <
D
d
0.1 |
e E ’
0 T T |
Control Nocturna Diurna Cruzade manual  Auto manual Auto no Exclusion de
manipulada vertebrados

Figura 7. Proporci6n de flores que se convierten en frutos (fruit-set} y de évulos que pasan a semillas (seed-set}
por cada tratamiento de polinizacion. Las literales indican los grupos formados por la prueba estadistica
aplicada (comparacitn de todas las medias Tukey-Kramer HSD).

Los polinizadores que contribuyeron en mayor medidz al fruii-set (visitantes diurnos) no son
los que produjeron el mayor nimero promedio de semillas con sus visitas; de hecho, el seed-set
producido en la polinizacién diurna no difiere del producido por la polinizacién nocturna vy el
control. El hecho de que el seed-set de la polinizacién cruzada manual difiera de los otros
tratamientos indica limitacion de polinizadores.

Todas las bolsas del tratamientc de autopolinizacién no manipulada presentaron
horadaciones (2 6 3 por cada bolsa), aunque se hayan producide frutos, el seed-set tiene uno de

los valores més bajos.
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Visitantes florales

Las flores de Agave salmiana son visitadas por una gran cantidad de animales diurnos y
nocturnos, desde que abren hasta que los estambres y el estigma se marchitan. Los visitantes
vertebrados son: colibries (Amazilia violiceps, Calothorax lucifer v Cynanthus latirostris),
péjaros carpinteros (Melanerpes hypopolius), picogordos (Pheucticus melanocephalus),
calandrias (Jcterus pustulatus e I waglerii), gorriones (Carpodacus mexicanus), palomas

(Zenaida asiatica), matracas (Campylorhynchus jocosus) y murciélagos (Leptonycteris curasoae)

(Cuadro 3).
Cuadro 3. Visitantes florales (vertebrados) capturados en las redes de niebla.
N % del total de % de polen de
Total capturas A. salmiana
Maurciélago
Leptonycteris curasoae 12 41.38 100
Aves
Amazilia violiceps 3 10.34 66
Calothorax lucifer 1 3.45 100
Campylorhynchus jocosus 2 6.90 50
Cynanthus latirostris 2 6.90 50
Icterus pustulatus 3 10.34 33
Icterus waglerii 3 10.34 66
Melanerpes hypopolius 1 3.45 100
Pheucticus melanocephalus 1 3.45 100
Piranga ludoviciana 1 3.45 100
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Los insectos visitantes capturados incluyen: abejas (Apis mellifera, Bombus sp. y Xylocopa
sp.), avispas {Polistes sp.), hormigas, palomillas nocturnas (Tegeticula sp.), siendo este Gltimo el
mas abundante en las capturas (48.27 % del total de los insectos capturados), la cual en ningiin

caso presentd polen en el cuerpo (Cuadro 4).

Cuadro 4. Visitantes florales (insectos) capturados en las flores de Agave salmiana.

N % del total de % de polen de
total capturas A. salmiana

Sphecidae sp. o 4 13.79 75
Polistes sp. 2 6.90 ‘ 100
Tegeticula sp. 14 48.27 0

Apis sp. 2 6.89 0
Xylocopa sp. 1 3.45 0
Myrmeleontidae 4 13.79 75
Cerambycidae 2 6.90 0

No fue posible capturar algunos visitantes florales de A. salmiana, como hormigas pequeias,
ademas del gorridon (Carpodacus mexicanus) y la paloma de alas blancas (Zenaida asiatica).
Conducta de forrajec

Al anochecer (desde las 20:00 horas) las flores fueron visitadas por el murciélago L.
curasoae. Las visitas duraron menos de un segundo, realizindose en grupos de tres 6 cuatro
individuos. A pesar de ser visitas sumamente rdpidas, estos animales sumergian toda la cabeza en

una camara formada por las estructuras reproductivas, por lo que realizaban contacto con éstas.
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En las capturas, estos organjsmos presentaron polen en la cabeza, incluidas las orejas. La dltima
visita se observd a las 05:10 h de la madrugada. Otras visitas nocturnas fueron realizadas por
insectos, los cuales no hicieron contacto con el estigma en ning(in caso.

Las aves llegaban a las flores desde las 06:00 h, realizando visitas en tres intervalos de
tiempo, principalmente de 06:00 a 09:00 h, de 11:00 a 15:00 h y de 17:00 a 18:00 h. Fueron
varios tipos de aves, y segin ¢l tipo, la conducta de forrajeo observada fue distinta.

Cada colibri (dmazilia violiceps, Calothorax [ucifer y Cynanthus latirostris) realizaba deda
6 visitas al escapo, y entre una y otra volaban alrededor de la inflorescencia. Las primeras flores
que visitaban eran las superiores, para posteriormente visitar las inferiores; el acceso a los
racimos era por los costados de éstos; algunos de los individuos capturados preéenta:on polen de
A. salmiana en la cabeza.

Las calandrias (Jcterus pustulatus e I waglerii) aterrizaban en medio de los racimos,
cubriéndose asi todo el pecho de polen. Se notaba claramente como en cada visita consumian
néctar en repetidas ocasiones; solo visitaban un racimo por panicula,

El pajaro carpintero (Melanerpes hypopolius) y el picogorde (Phaeucticus melanocephalus)
percharon en todas las visitas de forma irregular en la inflorescencia, haciéndolo por los costados,
por debajo o por encima de los racimos. Entre las flores buscaban insectos y sumergfan el pico en
las flores buscando néctar; las capturas presentaron polen de A. salmiana en la cabeza y pecho.

Los gorriones (Carpodacus mexicanus) realizaron pocas visitas, en las que se les observaba
buscando néctar en las flores, para lo cual metian la cabeza en la flor por completo. Percharon en
los racimos por fuera de ¢llos.

Una paloma de alas blancas (Zenaida asiatica) fue observada dentro d¢ un racimo

consumiendo néctar de las flores.
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Durante el dia los principales insectos visitantes fueron abejas (Apis mellifera, Bombus sp. y
Xylocopa sp.) y avispas (Polistes sp.}, los cuales se presentaban abundantemente; sin embargo,
ninguno de ellos tocé en ocasion alguna el estigma, debido a que liegaban a la flor por la parte
externa de €sta, y a través de los pétalos llegaban al néctar, saliendo por la misma zona.

Las hormigas visitaban las flores durante el dia y la noche, pero al igual que los otros
insectos, no tocaron en ocasién alguna el estigma.

Abundancia relativa y efectividad de los polinizadores
Los valores obtenidos en seed-set y fruit-set de los tratamientos de exclusidn, indican que los

linicos polinizadores de Agave salmiana son animales vertebrados.

2125
Haves
5 DOmurciélagos
318 3.15
abundancia relativa efectividad

Figura 8. Abundancia relativa y efectividad de los polinizadores
de A. salmiana.

De acuerdo al muestreo realizado con las redes, la abundancia relativa de animales diurnos
es mayor que la de nocturnos; sin embargo, la efectividad calculada no es muy diferente entre

ambos grupos (Cuadro 2 y Figura 8).
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DISCUSION

Agave salmiana es una planta con flores proténdricas, en las que los estadios sexuales se
encuentran separados por dos noches, y donde cada uno de éstos se presenta desde las 22:00
horas hasta el mediodia siguiente. Presenta flores parcialmente autocompatibles que son visitadas
por un amplio grupo de animales, incluyendo insectos (de habitos diurnos y nocturnos), aves y
murci€lagos. De éstos, los tinicos polinizadores son animales vertebrados, y los insectos sélo
visitan las flores para robar polen y néctar. La produccion de! néctar ocurre durante cuatro dias y
tres noches, presentindose el pico de produccion la tarde siguiente al momento de la liberacion
del polen.

En un inicio se establecié la hipdtesis que debido a que el murciélago nectarivoro
Leptonycteris curasoae es residente en el Valle de Tehuacan-Cuicatlén a lo largo de todo ¢l afio,
y éste depende de cinco familias de plantas presentes en el area (Agavaceae, Bombacaceae,
Cactaceae, Convolvulaceae y Fabaceae) para definir su permanencia anual (Rojas-Martinez et al.,
1999), ¢l sistema de polinizacidén de Agave salmiana seria especialista; sin embargo, presenta un
sistema de polinizacion generalista, lo cual contrasta con las opiniones de diferentes autores: que
el subgénero Agave es altamente dependiente de los murciélagos para su polinizacién en los
trépices (Howell, 1974 y 1979, Schaffer y Schaffer, 1977, Howell y Roth, 1981; Freeman y Reid,
1985; Arita y Wilson, 1987; Fleming et al., 1993 y Arizaga ef al, 2000a,b).

Los resultados obtenides indican que los visitantes vertebrados nocturnos (murciélagos) y
diurnos (aves) son igualmente eficientes como polinizadores, influyendo positivamente en la tasa
de fructificacién (fruit-set) y de formacion de semillas (seed-set). Esto es favorecido por la
continua produccion de recompensas florales como el néctar, lo cual ocurre tanto en la noche

come en el dia; contrario a lo que ocurre en los cactus columnares quiropterdfilos, cuya funcién
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reproductiva es estrictamente nocturna (Valiente-Banuet et af., 1996b). Aunque se esperaba que
los agaves paniculados de la regién central de México presentaran sistemas de polinizacién
especialistas quiropter6filos. y asi extender el patron geografico de sistemas de polinizaciéon
descrito para los cactus columnares [por ser este grupo vegetal generalista en el limite norte de la
distribucién de Lepronycreris curasoae y al menos Agave macroacantha ser especialista en el
Valle de Tehuacan-Cuicatlén (Arizaga et al., 2000b)], A. salmiana no cumple con este patron.

Contrario a los resultados obtenidos por Slauson (2000) con dos agaves de Arizona (A.
chrysantha y A. palmeri), y los obtenidos por Sutherland (1987) en el sur de Texas con A.
mckelveyana y A. havardiana, A. salmiana no depende de los insectos para su polinizacién. El
tratamiento de exclusién de vertebrados indica que los insectos son solo robadores de néctar y
polen de las flores de 4. sa/miana, al no producirse frutos en ausencia de vertebrados.

Los tratamientos de polinizacién indican que existe una limitacién de polinizadores tanto
diurnos como nocturnos en la zona, ya que ambos presentan valores de tasa de fructificacién
(fruit-set) y de formacion de semillas (seed-set} menores que el tratamiento de polinizacién
cruzada manual, aun cuando los murciglagos estdn presentes y visitan las flores (el 100 % de los
murciélagos capturados en las redes presentd polen de A. salmiana). Cuando estas observaciones
se analizan considerando el contexto comunitario de que al momento de la floracién de esta
especie, un total de 16 especies quiropterdfilas se encuentran floreciendo en la misma zona
(Rojas-Martinez et al, 1999), el patrén descrito podria responder a la existencia de una
competencia por polimzacion. Diversos autores indican que bajo un contexto de floracién
sincrénica, los polinizadores pueden representar un recurso por el que las especies de plantas
compiten redundando en una disminucion en la polinizacién, asi, lo anterior puede ocurrir por la

reduccién en el nfimero de visitas y en el éxito reproductivo o por la contaminacién
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heteroespecifica de polen de otras especies (Bawa, 1983; Powell y Jones, 1983; Waser, 1983
Castillo, 2003 y Johnson ef al., 2003).

Si existe cdntaminacién de polen, éste puede provenir del grupo vegetal mas conspicuo en el
Valle, que es el de los cactus columnares, cuyas densidades poblacionales y florales son
significativamente mas altas comparadas con las que presenta Agave salmiana. Por ejemplo,
Neobuxbaumia mezcalaensis es una especie muy abundante en el area de estudio, existiendo
hasta 1680 individuos adultos por hectarea; que concuerda también con la floracién de
Neobwuxbaumia macrocephala, cuya densidad por hectirea es de hasta 200 individuos
reproductivos (Valiente-Banuet er al., 1997a). Asi, para un &rea de muestreo de 2000 m? existen
336 individuos reproductivos de N. mezcalaensis y 40 de N. macrocephala, lo cual contrasta con
los tan sélo 3 individuos reproductivos de A. salmiana. Consecuentemente, se puede pensar que
al haber ofertas florales diferenciales, lo cual podria implicar una diferencia en la atraccitn floral,
el sistema de polinizacién generalista podria ser entonces una respuesta a la limitacién de
polinizadores por competencia.

Por otra parte, el que Agave salmiana sea una especie semélpara, implica riesgos en el éxito
reproductivo, debidos principalmente a la posible ausencia espacial o temporal de polinizadores,
o por variaciones en la eficiencia de los mismos (Howell y Roth, 1981), por lo que un sistema
generalista podria asegurar el éxito reproductivo (Crawley, 1997 y Howe y Westley, 1997), al
haber s6lo una oportunidad de reproduccién sexual en su ciclo de vida. De igual manera, la
autocompatibilidad asegura de alguna manera la produccién de semillas (Crawley, 1997 y Howe
y Westley, 1997). 4. salmiana es autocompatible, tal como Eguiarte ef a!. (2000) afirman que el
género lo es. Por |o tanto, aun cuando las flores son protandricas, lo cual evita la autogamia

dentro de la misma flor, la evidencia encontrada de autocompatibilidad en 4. salmiana sugiere
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que las flores de la parte superior del escapo podrian fecundar a las inferiores (Howell y Roth,
1981).

El fruit-set obtenido en el tratamiento de exclusién total (autopolinizacién no manipulada)
tal vez se deba a las horadaciones que presentaban las bolsas de exclusién, las cuales fueron
realizadas muy probablemente por algin forrajeador (p. ej. un colibri) mientras buscaba néctar,
polinizando de esta manera a las flores.

Los resultados también muestran una alta tasa de aborcién en tratamientos control y
nocturno, cuya causa al parecer esta relacionada con la presencia de una palomilla nocturna del
género Tegeticula, la cual oviposita en el tubo receptacular cuando la flor estd en antesis. Al
eclosionar la larva, se introduce al ovario o fruto en maduracién para alimentarse de 6vulos y
semillas en desarrollo, ocasionando que se presente un gran nimero de frutos abortados. Asi, los
tratamientos de polinizacion nocturna y control tuvieron los valores mas bajos de fructificacion,

debido a que son los tratamientos que no tienen flores embolsadas durante la noche.
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CONCLUSIONES

El hecho de que en el Valle de Tehuacdn-Cuicatlan co-existan al menos 34 especies de plantas
quiropterdfilas implica dos tipos de interacciones entre ellas: mediante mutualismo mantienen al
polinizador mas efectivo en la zona, asegurandole recursos alimenticios a lo largo del afio a
través de floraciones secuenciales; por otra parte, para las floraciones sincrénicas entre especies
distintas, podria significar la existencia de competencia por polinizadores, como seria el caso de
Agave salmiana. En esta interaccién es importante la cantidad de recursos que ofrece cada una de
las plantas, asi como el tierﬁpo en el que &stos se presentan, ya que seran los que influyan en la
conducta de forrajeo, al ser mecanismos de atraccion hacia los polinizadores. Asi, el sistema de
polinizacién generalista encontrado podria ser la respuesta a una limitacién en los polinizadores,

hipétesis que debera ser evaluada con trabajos posteriores.
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El maguey

Amnado de verdes espadas, el maguey resiste invicto la sequia y el granizo, las
noches de hielo y los soles de furia de los desiertos de México.

El pulque viene del maguey, el drbol! que amamanta, y del maguey vienen el
forraje de los animales, las vigas y las tejas de los techos, los troncos de las cercas y
la lefia de las hogueras. Sus hojas carnosas brindan lazos, bolsas, esteras, jabén y
papel, el papel de los antiguos cadices, y sus pias valen de agujas y alfileres.

El maguey sélo florece cuando va a morir. Se abre y florece como diciendo
adios. Un altisimo tallo, quizds mastil, quizds pene, busca paso desde el corazén del
maguey hacia las nubes, en un estallido de flores amarillas. Entonces el gran tallo cae
y con €] cae el maguey, arrancado de raiz.

Es raro encontrar un maguey florecido en el 4rido valle del Mezquital. Apenas
empieza a dar tallo, la mano del indio lo castra y revuelve la herida y asi el maguey

vierte su pulque, que calma la sed, alimenta y consuela.

- Eduardo Galeano. 1999. Memoria del Fuego. Il. Las caras y las mdscaras. México.

Siglo XXI.
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