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RESUMEN

Dos especies de plantas simpatricas pueden competir por polinizacion
cuando comparten polinizadores y cuando en algin momento éstas traslapan sus
periodos de floracion, determinando una disminucion de la adecuacién de las
especies. Agave peacockii y Agave marmorata son dos especies endémicas del
Valle de Tehuacan que traslapan su floracion durante un periodo y comparten
como polinizadores a los murciélagos néctarivoros Leptonyctens curasoae y
Leptonycternis nivalis. En este estudio se puso a prueba la hipétesis de que A.
peacockii y A. marmorata competirian y que la especie que presenta una menor
oferta floral disminuiria su adecuacién debido a la llegada de polen interespecifico
a sus estigmas. Para probar esta hipétesis se realizaron experimentos de
polinizacién y observacidon de visitantes cuando 1) A. peacockii florece
independientemente y 2) cuando A. peacockii traslapa su floracién con A.
marmorata. Se caracterizd Ia biologia floral y los periodos de floracién de ambas
especies.

Los resultados indican que A. peacockii y A. marmorata presentan flores
protandricas cuyas antésis duran 4 y 6 noches, respectivamente compartiendo
rasgos quiropterofiicos como la produccién nocturna de néctar con
concentraciones de 166 y 18.2% grados Brix respectivamente, asi como
dehiscencia de las anteras y maxima receptividad estigmatica durante la noche.

A. peacockii tuvo una reduccidn en la tasa de produccidn de semillas
producto de la competencia cuando florecia acompanado, en comparacién con los
tratamientos de polinizacion realizados cuando solo florecia A. peacockii. Se

observo que los murciélagos L. curasoae y L nivalis forrajean indiscriminadamente



a las dos especies lo que sugiere una alta probabilidad de transferencia de polen
interespecifico. Se discuten estos resultados en relacidn a la competencia como
una fuerza selectiva que podria mantener diferentes periodos de floracion entre A.

peacockiiy A. marmorata

Palabras clave: Agave marmorata, A. peacockii, C ompetencia por polinizacion,

Leptonyctenis curasoae, L. nivalis, Valle de Tehuacan-Cuicatlan.



INTRODUCCION

En un contexto regional, las especies simpatricas con floracion sincronica
puedén competir por los mismos polinizadores con posibles consecuencias
negativas en el éxito reproductivo de las plantas con menor habilidad competitiva
(Levin y Anderson, 1971). Waser (1983) define la competencia por polinizacidon
como ‘“cualquier interaccion en la cual las especies (0 fenotipos) vegetales
simpétricas reducen su adecuacién debido a que comparten polinizadores”. Esto
ocurre mediante dos mecanismos uno de los cuales es la "competencia por
preferencia de polinizador’ donde una de las especies atrae mas polinizadores
reduciendo las visitas y por lo tanto el éxito reproductivo en la otra especies
competidora. El otro mecanismo involucra la competencia mediante "trasferencia
interespecifica de polen”, segun Waser (1983) este ultimo mecanismo de
competencia puede llevarse acabo aun cuando la cantidad de polinizadores no es
directamente una limitante por lo que el lo nombra "competencia por polinizacion”
mas que "competencia por polinizadores”.

La competencia por polinizacién constituye una fuerza selectiva que
promueve y mantiene diferentes caracteres en especies simpatricas, uno de los
cuales son los patrones secuenciales de floracién (Levin y Anderson, 1970;
Waser, 1978, 1983; Rathcke, 1986). Diversos trabajos han inferido una
competencia por polinizacién al observar un patrén secuencial de floracion en
comunidades vegetales, situaciones en las que se ha asumido que tal patron ha
sido producto de una divergencia de caracteres (Mosquin, 1971; Stiles, 1977,
Feisinger 1978; Pleasants, 1980; Fleming 1996; Lobo et al. 2003) Algunos otros

estudios han demostrado que plantas que traslapan su periodo de floracion



presentan una disminucion en el éxito reproductivo, lo cual se ha relacionado con
competencia por polinizacién (Waser, 1979; Primack, 1980; Augspurger, 1981;
Gross, 1983). Sin embargo, son muy pocas las investigaciones que mediante
experimentacion han podido relacionar la floracién secuencial de especies
simpatricas como consecuencia de la selecciéon para reducir la competencia
interespecifica por polinizacion y la reduccién en la produccidén de semillas que
esto implica.

Waser (1978) realizd6 experimentos de polinizacién con remocion en
comunidades naturales, asi como mezclas experimentales (plantas en macetas)
de Delphinium nelsonj e Ipomopsis agregata especies que florecen de manera
secuencial en las praderas de las Montanas Rocosas en EU., y que son
polinizadas por la misma especie de colibri, Selasphorus platycerus. Encontrd que
en los dos tipos de experimento (natural y de campo) la fecundidad de ambas
especies se reduce durante el periodo en el que ambas traslapan su floracién. El
interpreto tal reduccion en el éxito reproductivo como un indicador de que ambas
especies compiten mediante trasferencia interespecifica de polen, y que tal
competencia es una fuerza selectiva que actda en el mantenimiento de la floracion
secuencial de ambas especies. Campbell (1985) efectiio experimentos de
polinizacién mediante remocién y con poblaciones de plantas en macetas con
Claytonia virginica y Stellana pubera, dos especies con floracion secuencial en
Carolina dei Norte EU, las cuales comparten los mismos polinizadores
(principalmente Bombylius major). Los experimentos de remocion en poblaciones
naturales y en poblaciones artificiales sembradas en macetas mostraron que la

produccién de semillas de Stellaria pubera decrece con la presencia de flores de



Claytonia virginica, estos datos sugieren que la competencia por trasferencia
interespecifica de polen (no existen limitante de polinizadores al comparar la tasa
de produccién de semillas entre los controles y las cruzas manuales) es la
principal fuerza que determina el periodo de floracidon secuencial de estas
especies.

En el Valle de Tehuacan-Cuicatlan existen 18 especies del género Agave
(Davila et al. 1993). Agave peacockii y Agave marmorata son dos especies
endémicas de la region, que coexisten en altas densidades, y que son visitadas
principalmente por los murciélagos nectarivoros Leptonyctens curasoae y
Leptonycterys nivalis (obs. pers.) Nuestros datos muestran que A. peacockii
presenta una densidad promedio de 250 individuos/tha y un promedio de 7280
flores/ha en tanto que la segunda presenta una densidad promedio de 875
individuos/ha y un promedio de 97020 flores/ha. Ambas especies presentan una
floracién secuencial con un periodo de traslape. Agave peacockii comienza
durante los primeros dias de febrero y termina durante los primeros dias de abril,
en tanto que Agave marmorata traslapa su floracién con Agave peacockii a partir
de los Ultimos dias de marzo y alrededor de 10-15 dias de abril (Figura 1). En
consécuencia, si durante el tiempo de traslape de la floracion existe competencia
por polinizaciéon se esperarian diferentes comportamientos en cada uno de los
momentos de la floracién:

Momento 1: Durante este momento solo hay floracién de A. peacockii, se
espera que esta especie reciba una alta tasa de visitantes florales, asi como una
alta produccion de semillas. Asi al comparar las proporciones de la tasa de

produccion de semillas de cada tratamiento con la proporcién del tratamiento de



cruza manual (la cual representa un 100% considerando que no existen limitantes
en la polinizacién) se espera que la tasa de produccion de semillas se aproxime a

la cruza manual.

NF

Figura 1. Floracion esquematica de Agave peacockii (linea punteadas) y de Agave
marmorata (linea continua), se identifican dos momentos en las cuales cada
especies florece sola (1 y 3) y un momento en que ambas traslapan su floracién
(2). NF = Numero de flores, T = Tiempo

Momento 2: Este es el momento de traslape en los periodos de floracién de
A. peacockii y A. marmorata, y en el cual podria presentarse competencia por
polinizacién. En este momento se prevé una disminucién en la adecuacién de A.
peacockii, (puesto que es la especie que menor capacidad de competir tiene
debido a que es menos abundante que A. marmorata en el area de estudio). Tal
disminucién en la adecuacién se podra apreciar al comparar las proporciones de la
tasa de produccidn de semillas con la proporcién del tratamiento de cruza manual.
También se prevé una reduccion en la tasa de visitas florales a A. peacockii

Este trabajo fue disefado para analizar la biologia floral y la polinizacién de

A. peacockii y A. marmorata especies que presentan un periodo de traslape en



sus eventos de floracién. También se busco determinar si existe competencia
interespecifica por polinizadores entre estas especies y analizar este factor como
posible causa de que la floracion sea secuencial en estas dos especies.
OBJETIVOS
1. Determinar la biologia floral de Agave peacockii y Agave marmorata.
2. Caracterizar la biologia de la polinizacién de A. peacockiiy A. marmorata
3. Determinar si existe competencia interespecifica por polinizadores entre A.
peacockiiy A. marmorata la cual promueve la floracidn secuencial en estas dos
especies.
MATERIAL Y METODOS

Especies de estudio

La mayoria de las especies del género Agave son monocarpicas, esto es,
cada individuo lleva a cabo unicamente un solo evento reproductivo después del
cual sobreviene la muerte (Gémez-Pompa, 1963; Gentry, 1982). Cuando
comienza el periodo de floraciéon, los agaves desarrollan una inflorescencia
terminal sobre un escapo que en México se conoce como quiote el cual es
resultado de un rapido crecimiento del meristemo apical, después de afios de
crecimiento basal en la roseta. Las flores son protandricas, 10 que significa que
aunque son flores perfectas, existe una separacion temporal en la antesis entre la
fase masculina (produccién y liberacion de polen por las anteras) y la fase
femenina (desarrollo del estilo y receptividad del estigma) y mediante esta
condicidn se evita la autofecundacion.

El género Agave se divide en dos subgéneros; el subgénero Littaea, cuyas

inflorescencia son espigadas, y el subgénero Agave, cuyas inflorescencias son



sus eventos de floracién. También se busco determinar si existe competencia
interespecifica por polinizadores entre estas especies y analizar este factor como
posible causa de que la floracion sea secuencial en estas dos especies.
OBJETIVOS
1. Determinar la biologia floral de Agave peacockii y Agave marmmorata.
2. Caracterizar la biologia de la polinizacién de A. peacockiiy A. marmorata
3. Determinar si existe competencia interespecifica por polinizadores entre A.
peacockii y A. marmorata la cual promueve la floracién secuencial en estas dos
especies.
MATERIAL Y METODOS

Especies de estudio

La mayoria de las especies del género Agave son monocarpicas, esto es,
cada individuo lleva a cabo Unicamente un solo evento reproductivo después del
cual sobreviene la muerte (Gémez-Pompa, 1963; Gentry, 1982). Cuando
comienza el periodo de floracion, los agaves desarrollan una inflorescencia
terminal sobre un escapo que en México se conoce como quiote el cual es
reéultado de un rapido crecimiento del meristemo apical, después de aros de
crecimiento basal en la roseta. Las flores son protandricas, lo que significa que
aunque son flores perfectas, existe una separacion temporal en la antesis entre la
fase masculina (produccién y liberacién de polen por las anteras) y la fase
femenina (desarrollo del estilo y receptividad del estigma) y mediante esta
condicion se evita la autofecundacion.

El género Agave se divide en dos subgéneros; el subgénero Littaea, cuyas

inflorescencia son espigadas, y el subgénero Agave, cuyas inflorescencias son



paniculadas (Gentry, 1982). La condicidon paniculada del subgénero Agave se ha
relacionado con la polinizacién quiropteréfila (Howell, 1979; Schaffer y Sachaffer,
1977, Gentry, 1982), en tanto que las inflorescencias espigadas del subgénero
Littea se han asociado con polinizacién entomdfila (Schaffer y Sachaffer, 1977;
Gentry, 1982). Sin embargo, observaciones que realizamos durante 2002 indican
que tanto A. peacockii como A. marmorata son visitadas por murciélagos.

Para este trabajo se consideré que una condicién para que ocura
competencia por polinizacién es gue las especies muestren sistemas de
polinizaciéon especializados. Al igual que en otros grupos de plantas en especies
de agaves han reportado patrones geograficos de especializacion en la
polinizacién. Asi por ejemplo en los desiertos nortefios especies como Agave
schotti (Schaffer and Schaffer, 1977) y Agave lechuguilla (Silva, 2001),
pertenecientes al subgénero Littaea, son polinizadas por una gran vanedad de
insectos. De manera similar Agave mckelveyana (Sutherland, 1987) Agave
havardiana (Kuban, 1989), Agave chrysantha (Slauson, 2000), y Agave
subsimplex (Molina, 2003) especies del subgénero Agave son polinizadas por un
amplio espectro de aves e insectos. En contraste en el centro de México, en
donde las condiciones climaticas permiten mayor predecibilidad de polinizadores
los agaves presentan sistemas de polinizacion especialista, Asi por ejemplo las
poblaciones de Agave lechuguilla de los estados de Hidalgo y San Luis Potosi,
son dependientes de esfingidos para su polinizacion (Silva, 2001) mientras que
Agave macroacantha, en el Valle de Tehuacan que es polinizada exclusivamente

por murciélagos nectarivoros (Arizaga, 2000)



En el valle de Tehuacan la presencia de murciélagos que constituyen los
posibles polinizadores de agaves (Leptonycteris curasoae y L. nivalis) es
predecible debido a que estos presentan poblaciones residentes (Rojas-Martinez y
Valiente Banuet, 1996). Por lo tanto es de esperarse que Agave peacocki
(subgénero Littaea) y Agave marmorata (subgénero Agave) presenten
especializacion a la polinizacién quiropteréfila. Omelas (2002) sugiere que Agave
marmorata es polinizado principaimente por diversas especies de Icterus que lo
visitan; pero este estudio no incluye un disefio experimental que evalué la
efectividad de los posibles gremios de polinizadores.

Area de estudio

El estudio se realizé en las inmediaciones del pueblo de San Juan Raya,
Mpio. de Zapotitidn Salinas Puebla localizado en el Valle de Tehuacan-Cuicatian
en la porcion centro-sur de México, entre los estados de Puebla y Oaxaca. Esta
area es considerada el desierto mas meridional de México (Rzedowski, 1978). El
clima es célido y semidrido con la maxima precipitacién ocurriendo en junio y
septiembre. Las condiciones aridas del valle se deben principalmente al efecto de
sombra orografica que produce la Sierra Madre Orental (Valiente, 1991) (Figura
2). |

Biologia floral

Para definir cuando A. peacockii florece solo (momento 1) y cuando se
traslapan las floraciones de A.peacockiiy A. marmorata (momento 2) se realizaron
4 transectos de 500 m? (50 x 10 m) sobre los cuales se contaron cada 4 dias la
cantidad de flores presentes (Unicamente flores abiertas) en las dos especies En

todas las plantas de Agave peacockii que quedaron dentro de los transectos se



contd el numero de flores abiertas en 20 cm del escapo, esta cantidad se
multiplico por la longitud que presentaba flores abiertas la cual se midié cada
cuatro dias. En Agave marmorata se cont6 el nimero de flores por panicula en
cuatro ramas de la inflorescencia localizadas a diferentes alturas del escapo. El
promedio de este conteo se multiplicé por el nimero de paniculas que
presentaban todas sus flores abiertas. Los conteos se llevaron a cabo cada cuatro
dias entre el 10 de marzo y el 13 de abril del 2004 en los cuatro transectos. En el
momento de traslape de la floracién de ambas especies se contd la cantidad de

flores abiertas por noche de cada especie en 4 transectos de 500 m? (50 x 10 m).
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Fig. 2. Localizacion del Area de estudio. San Juan Raya en el Valle de Tehuacan-
Cuicatlan (1).




Para caracterizar la produccion de néctar se seleccionaron doce botones de
cuatro rosetas diferentes (tres flores por planta) de A. peacockii, las cuales se
aislaron con bolsas de organza. En estas doce flores desde la apertura (dia uno) y
cada dos horas se midié la cantidad de néctar acumulado con jeringas de insulina
de 1 ml durante la antesis. Se midi6 también la concentracién de azucar en el
néctar con la ayuda de un refractdmetro de mano (American Optical No. 9103), las
mediciones se llevaron a cabo del 13 al 16 de marzo del 2004. El mismo metodo
fue usado para medir la produccién de néctar en A. marmorata del 8 al 13 de abril

del 2004.

Para caracterizar la expresion floral de A. peacockii (en las mismas flores
que se usaron para caracterizar la produccion de néctar) se midié cada 6 h la
longitud del estilo desde la apertura de la corola hasta el marchitamiento del estilo.
También se registré el tiempo de dehiscencia de las anteras y el tiempo de
receptividad estigmatica (cuando esta totalmente desarrollado el estilo y abre el
estigma). EI mismo método fue aplicado para caracterizar la expresion floral de A.
marmorata, calculandose los momentos de la protandria de la flor, y la duracion de
los estados masculino (fase estaminada) y femenino (fase pistilada).

Visitantes florales

En los momentos de floracién de A. peacockii y durante el traslape de las
floraciones de ambas especies (momento 1 y 2 respectivamente) se colocaron 4
redes de niebla de 12 X 3 m (164 m?) durante 10 dias, las cuales se abrieron de
las 20:00 a las 12:00 h (928 h/red, 638 noctumas y 290 diurnas). La abundancia

relativa de visitantes diumos y nocturnos (ARVD y ARVN) en los momentos 1y 2
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fue calculada con las siguientes formulas:

ARVN = Total de capturas nocturnas con polen de Agave X 100
h / noche red

ARVD = Total de capturas diumas con polen de Agave X 100
h / dia red

Durante el momento 1 se realizaron observaciones con una duracién de 60
horas diurnas y 60 h nocturnas en A. peacockii (focales de una hora de
observacion por una hora de descanso que comenzaron a las 20:00 h en el caso
de los visitantes noctumnos y a las 6:00 h en el caso de los diumos). Durante el
momento 2 se empleé el método anterior pero las observaciones fueron
simultaneas tanto en A. peacockii como en A. marmorata.

Experimentos de polinizacién

Cuando florecié A. peacockii solo (momento 1) se seleccionaron al azar 6
rosetas de A. peacockii floreciendo en las cuales se llevaron acabo los siguientes
tratamientos de polinizacién: 1) Polinizacion manual cruzada. Se aplicé polen
fresco de una roseta en el estigma receptivo de otra roseta diferente,
excluyéndose los visitantes antes y después de la receptividad embolsando las
flores con bolsas de organza 2) Auto polinizacion manual. En este tratamiento se
aplicé en el estigma receptivo de una flor polen de otra flor de la misma roseta,
excluyéndose a los visitantes antes y después de la receptividad. 3) Control. En
este tratamiento Unicamente se marcaron las flores y fueron expuestas a los
visitantes naturales. 4) Exclusién de visitantes diurnos (polinizacion nocturna). las
flores de este tratamiento fueron embolsadas con bolsas de organza de las 05:00
a las 19:00 h. y fueron expuestas a los visitantes noctumos de las 13:00 a las

05:00. 5) Exclusion de visitantes nocturnos (polinizacion diurna). Las flores de este
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tratamiento fueron embolsadas de las 19:00 a las 05:00.con bolsas de organza y
fueron expuestas a los visitantes diumos de las 05:00 a las 19:00 h. 6)
Polinizacién entomdfila (exclusion de vertebrados). En este tratamiento se impidio
el paso de cualquier vertebrado cubriendo las flores con malla para gallinero con
una abertura de 2 cm.

Cuando ambas especies traslaparon su floracion (momento 2) se
seleccionaron al azar 3 rosetas de A. peacockii floreciendo y 5 rosetas de A.
marmorata floreciendo en las cuales se aplicaron de manera simultanea los
mismos tratamientos que en el momento 1 mas el tratamiento 7) Polinizacién
hibrida donde se aplico polen fresco de A. marmorata en estigmas receptivos de
A. peacockii y viceversa (Tabla 1)

Tabla 1. Réplicas por tratamiento aplicadas en A. peacockii cuando florece solo
(Ap1), en A. peacockii cuando se traslapa con A. marmorata (Ap2), y en A

marmorata (Am) CM= cruza manual, AP= autopolinizacién, CO= control , NO=
noctumo, DI= diumo, EV= exclusién de vertebrado, PH= polinizacién hibrida

CM AP CO NO DI EV PH
Ap1 115 30 125 165 125 100 -—-
Ap2 90 30 90 90 90 100 86
Am 75 30 100 100 100 80 78

Se obtuvo la tasa de fructificacion y la tasa de produccion de semillas de los
tratamientos de polinizacion aplicados en A. peacockii durante el momento 1y 2y
estas variables de respuestas fueron analizadas por medio de una ANDEVA
factorial de 2 X 5 con interaccién para tratar de detectar diferenpias en cada

momento y por tratamiento. La tasa de fructificacidn y la tasa de produccion de
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semillas fueron las variables de respuesta de A. marmorata y fueron analizadas
con una ANDEVA de unavia.

Al comparar las proporciones entre la cruza manual con el resto de los
tratamientos para cada momento, se calculo el porcentaje de decremento de la
tasa de fructificacién y la tasa de produccion de semillas de A. peacockii cuando
se encuentren floreciendo solo y cuando se traslapa su floracion con la de A.
marmorata. Se considero que si el porcentaje de decremento fuera menor cuando
las especies no traslapan su floracion y mayor cuando estas traslapan, el
resultado constituiria una evidencia de competencia por polinizacién.

RESULTADOS

Biologia floral

Los muestreos efectuados demostraron que existe una mayor abundancia
de Agave marmorata que de Agave peacockii (en una proporcién 3:1) en la zona
de estudio y que la cantidad de rosetas reproductivas en A. marmorata también es
considerablemente mayor que en A. peacockii. Adicionaimente la cantidad de
flores abiertas por noche es muy superior en A. marmorta (Tabla 2)

Tabla 2. Densidad en 500 m? individuos y flores las especies estudiadas + EE. del
10 de marzo al 13 de abril del 2003. El termino reproductivo se refiere a los

individuos con presencia de un escapo con flores y vegetativo a aquellos con
ausencia de escapo.

Vegetativos Reproductivos Flores/ Noche
Agave peacockii 11 (£10.7) 1.25 (£1.3) 364.25 (+14.4)
Agave mamorata 40.5 (£15.9) 3.75 (£2.5) 4851 (142 .3)

La floracidén de A. peacockii comienza durante los primeros dias de febrero

y termina durante los primeros dias de abril en tanto que A. marmorata traslapa su
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La floracion de A. peacockii comienza durante los primeros dias de febrero

y termina durante los primeros dias de abril en tanto que A. marmorata trasiapa su
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floracion con A. peacockii desde su inicio en los Gitimos dias de marzo hasta el 5
de abril. Para al 9 de abril la floracidn de A. marmorata se encuentra sola,

terminando su floracion el 13 de abril (Figura 3)
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Figura. 3 Fenologia floral de A. peacockii (barras blancas) y A. marmorata (barras
grises) las barras expresan el nimero de flores que han abierto en 500 m* del 10
de marzo al 13 de abril del 2003. Se pueden identificar los tres momentos de
floracién, cuando A. peacockii florece solo (momento 1), cuando ambas especies
traslapan su floracion (momento 2) y cuando A. marmorata florece solo (momento
3)

Las flores de A. peacockii tienen una antésis de 4 noches, la flor dura
estaminada (fase masculina con estambres y anteras turgentes, y con el estilo no
desarroliado) 3 noches, en la tercera noche ocurre la dehiscencia de las anteras,
Al terminar la fase estaminada, inmediatamente después la flor se encuentra
pistilada (fase femenina con estambres y anteras marchitos y desarrollo del estilo).

Enla noche 4 se presenta la maxima elongacién del estilo y la receptividad del
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estigma. La produccién de néctar se lleva acabo unicamente durante la fase
estaminada de la flor y no produce néctar durante la fase pistilada, la produccién
de néctar es noctuma comenzando a las 22:00 h y terminando a las 6:00 h. El
total de néctar acumulado durante toda la produccion es de 0.223 ml por flor (N =
12 = EE = 0.0021) y la concentracion de azUcares es en promedio de 16.6 %

grados Brix (N = 12 por flor + EE = 1.72) (Figura 4)
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Figura 4. Produccion acumulativa de néctar en A. peacockii ( m ) y crecimiento del
estiloen mm (A ) del 12 al 16 de marzo del 2003. La linea sdlida detemmina la fase
estaminada y la linea punteada la fase pistilada de la flor.

Las flores de A. marmorata tienen una antésis de 6 noches, la flor dura en

la fase estaminada 2 noches, en la segunda noche ocurre la dehiscencia de las

anteras. Al terminar la fase estaminada, inmediatamente después la flor se



encuentra en la fase pistilada y en la sexta noche se presenta la maxima
elongacién del estilo y la receptividad del estigma. Esta especie produce néctar
Unicamente durante la fase estaminada de la flor y no produce néctar durante la
fase pistilada. La produccién de néctar es predominantemente noctuma aunque
también se presenta durante algunas horas del dia, comenzando a las 18:00 h y
terminando a las 10:00 h. El total de néctar acumulado durante toda la produccién
es de 0.125 ml por flor (N = 12 + EE = 0.0082) y la concentracién promedio de

azucares es de 18.2 % grados Brix (N = 12 por flor + EE =1.37) (Figura 5)
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Figura 5. Produccién acumulativa de néctar en A. marmorata ( ® ) y crecimiento
del estilo en mm (A ) del 7 al 13 de abril del 2003. La linea sdlida determina la fase
estaminada y la linea punteada la fase pistilada de la flor.
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Visitantes florales y tasa de visita

La abundancia relativa de murciélagos en la zona de estudio fue menor en
el momento en que solo se encontraba floreciendo A. peacockii, la cual se
incrementd en el momento en que ambas especies traslapan su floracién. Este
mismo patrdn se observo para las aves (Tabla 3)
Tabla 3. Abundancia relativa de visitantes nocturnos y diurmos en el momento de
floracion Unica de A. peacockii y en el momento de traslape con A. marmorata

+EE. En cursivas se muestra el total de individuos con polen capturados en cada
momento.

Momento 1 Momento 2
Noctumos (murciélagos) 1.72 £.27 10.97 £.24
Leptonyctens. curasoae 11 25
L.nivalis 0 45
Diurnos (aves) 1.37 £1.56 3.47 +.46
Icterus. waglen 1 2
Amazilia violiceps 1 2
Melanerpes hypopolius 2 3
Campylorynchus jocosus 0 6

La tasa de visita de murciélagos en A. peacockii fue menor cuando se
encontraba floreciendo de manera independiente y mayor cuando se encontraba
floreciendo con A. marmorata. La tasa de visita de aves y murciélagos no presenta
diferencias significativas entre A. peacockii y A. marmmorata cuando las especies
traslapan su floracion. La tasa de visita de aves fue en todo momento muy inferior

al compararse con la de los murciélagos (Tabla 4)



Tabla 4. Visitantes por hora a una inflorescencia de A. peacockii y A. marmorala. +
EE, en el momento en que no traslapan y durante el traslape de la floracion. Se
muestra la prueba de t a las visitas de A. peacockii cuando florece independiente y
cuando florece traslapado. La letra cursiva muestra la prueba de t para las visitas
de A. peacockkiy A. marmorata en el momento de traslape. Los valores marcados
con asterisco presentan diferencias significativas

Significancia

Momento 1 Momento 2 t df P

Murciélagos 33.45+ 7.8  Murciélagos 63.9+19 6.378 64 <.0001*

A. peacockii Aves 1.16 +0.66 Aves 0.11+0.14 373 51 <.0005*

Murciélagos 74.88+ 31 -0.738 46  0.464

A. marmorata — Aves 0.28 + 0.34 -0.895 46 0375

Competencia por polinizacion

Para todos los tratamientos aplicados, las flores de A. peacockii cuya
antésis se presenta durante el momento de t-aslape con la floracion de A.
marmorata presentan un seed set mas bajo en comparacién con aquellas flores
que florecen independientemente. Estas diferencias son significativas (F = 4.81,
gl= 4, P = .0008). La prueba de Tuckey-Kramer (q = 3.25, a =.05) forma dos
grupos, el grupo “A” donde estan todos los tratamientos de aplicados durante el
momento de no traslape con la cruza y el tratamiento de polinizacidn por insectos
aplicados en el momento de traslape, y el grupo “B” formado por el tratamiento de
control, noctumo, diumo y la cruza hibrida del momento de traslape, estos
resultados sugieren que durante el momento de traslape de las floraciones existe
una limitante en la polinizacién para A. peacockii que no existe cuando florece solo

y que esta limitante afecta a todos los gremios de los polinizadores (Figura 6).
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Figura 6. Tasa de produccion de semillas (o seed-set en ingles) por tratamiento en
cada uno de los momentos en que llevaron acabo los experimentos de
polinizacién, las bamras blancas representan floracion de A. peacockii
independiente y las bamras grises cuando A. peacockii traslapa su floracion con A.
marmorata. Las literales en la bamras representan los grupos formados por la
prueba de Tuckey-kramer LSD. Las barras horizontales representan el EE

El tratamiento de control presenta una reduccion en el seed-set de 6.38 %
no traslapado y de 39.8 % traslapado, el tratamiento nocturno 9.86 % no
traslapado y 48.6 % traslapado, el tratamiento diumo 15.4 % no traslapado 88.2 %
traslapado, el tratamiento de polinizacién entomdfila 19.8 % no traslapado y 24.6
% traslapado, por ultimo el tratamiento de hibridacion redujo 32.8 %

Por el contrario los tratamientos aplicados en las flores de A. peacockii cuya
antésis se presenta durante el momento de traslape con la floracion de A.

mammorata no presentan diferencias significativas (F = .006, P = .805) en el fruit

set en comparacién con aquellas flores que florecen solas (Fig. 7)
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Figura 7. Tasa de produccion de semillas (fruit- set) por tratamiento en cada uno
de los momentos en que llevaron acabo los experimentos de polinizacién, las
barmras blancas representan floracién de A. peacockii independiente y las barras
grises cuando A. peaockii traslapa su floracién con A. marmorata. Las barras
verticales representan el EE

La tasa de produccion de semillas en A. marmorata presenta diferencias
significativas (F= 16.5, P= .0001, g.I.= 5) entre tratamientos. Después de la cruza
manual el tratamiento hibrido es el que produce mayor cantidad de semillas
sequido por el control, nocturno, diumo y exclusién de vertebrados. La prueba de
Tuckey-Kramer (q= 3.03, o= .05) forma 4 grupos (Figura 8). También la tasa de
fructificacidn de A. marmorata presenta diferencia significativas (F= 49.35, P=
.0001, g.1.= 5) entre los tratamientos aplicados, después de la cruza manual, el
tratamiento hibrido fue el mas exitoso seguido por el nocturno, control y el diurno,

siendo la exclusion de vertebrados el que menos cantidad de frutos produjo La

prueba de Tuckey-Kramer (q= 3.318, o= .05) forma 4 grupos (Figura 8)
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Figura 8. Tasa de produccién de semillas (Barmras biancas) y tasa de fructificacién
(barras grises) por tratamiento aplicado a A. marmorata. Las literales en la barras
representan los grupos formados por la prueba de Tuckey-kramer LSD. Las barras
horizontales representan el EE.
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DISCUSION

Las especies estudiadas, Agave peacockii y Agave marmorata, presentan
flores protandricas cuya antésis dura 4 y 6 noches respectivamente y ambas
comparten caracteristicas relacionadas con la quircpetrofiia como lo es la
produccion noctuma de néctar (concentraciones de 16.6 y 18.2% grados brix
respectivamente) asi como dehisencia de las anteras y maxima receptividad
estigmatica durante la noche. Este patron de biologia floral especializado para
polinizacién quiropteréfila concuerda con el reportado por Arizaga ef al. (2000)
para A. macroacantha en el Valle de Tehuacan, asi como lo reportado en A.
palmeriy A. schottii por Schaffer y Schaffer (1977), Howell (1979), Slauson (2000)
en A. chrysantha (Slauson, 2000) y en A. angustifolia y A. subsimplex por Molina-
_Freaner y Equiarte (2003).

A. peacockii y A. marmorata son dos especies autoincompatibles dado que
los tratamientos de autopolinizacién manual abortaron en un 100%, por lo que el
exocruzamiento es obligatorio. En todos los casos el tratamiento de polinizacion
noctuma fue el mas exitosc en la produccién de frutos y semillas seguido por la
palinizacién diuma y por ultimo la polinizacién por insectos. Tanto para A.
peacockii como para A. marmorata la tasa de visita de murciélagos fue muy
superior a la visita de aves.

Todos los resultados de nuestro estudio indican que los polinizadores mas
eficientes de ambas especies son los murciélagos nectarivoros Leptonyctens
curasoae y Leptonyctens nivalis, los cuales son los principales polinizadores de los
cactos columnares (Valiente Banuet et al. 1996) en el centro de México asi como

de otras especies de agaves como A. macroacantha (Arizaga, et al. 2000 a, b).
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Para el caso de A. peacockii los resultados del presente estudio contrastan con lo
propuesto por Gentry (1982) en el sentido de que los agaves del subgénero
Littaea son polinizados principalmente por insectos. En el caso de A. marmorata
los resultados contrastan con el estudio de Omelas (2002) quien sugiere que los
murciélagos actuan como robadores de néctar y que los polinizadores de esta
especie son aves del género Icterus.

Si bien L. curasoae y L. nivalis son los principales polinizadores de A.
peacockii, algunas aves como [cterus waglen, Amazilia violiceps,
Melanemes.hypopolius, Campylorynchus. jocosus y algunos otros insectos como
Tegeticula sp, Apis sp, Xylocopa sp, Polistes sp contribuyen en la produccién de
frutos y semillas. Sin embargo, A. marmorata depende extremadamente de la
polinizacién quiropteréfila puesto que las aves y los insectos no contribuyen
significativamente en el éxito reproductivo;ya que pueden producir semillas pero
la produccion de frutos es muy baja al compararse con los murciélagos.
Resultados similares fueron reportados para A. macroacantha (Arizaga 2000) y en
el caso de los cactos columnares, Neobuxbaumia mezcalensis, Neobuxbaumia
macrocephala, Pachycereus webern y Pilosocereus chrysacanthus en el Valle de
Tehuacan, existe dependencia absoluta a la polinizacién quiropterdfila (Valiente-
Banuet et al. 1997 a y b). Valiente-Banuet et al. (1996) relacionan esta
especializacion a la polinizacién quiropteréfila en el Valle con la residencia de
murciélagos néctarivoros en la zona.

Los resultados obtenidos en este estudio constituyen evidencia de que A.
peacockii y A. marmorata compiten por polinizacion durante el traslape de sus

floraciones. Esta competencia determina una reduccién en la tasa de produccion
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de semillas en A. peacockii en los tratamientos aplicados en el momento de
competencia, en comparacién con los tratamientos aplicados cuando A. peacockii
florece solo. Hipotéticamente se predijo que la especie que mostrara una menor
oferta floral podria disminuir su adecuaciéon debido a la llegada de polen
interespecifico a los estigmas. En este sentido, debido a que el patron de forrajeo
de los polinizadores en las dos especies de agave al parecer ocurme
indistintamente (puesto que la tasa de visita en las dos especies no presenta
diferencias) durante el momento de traslape de floracion, este estudio asume
competencia por transferencia de polen interespecifica como el mecanismo mas
probable para explicar la disminucién en la produccion de semillas. Nuestros
experimentos de hibridacién manual muestran que ambas especies producen
hibridos cuando es depositado polen interespecifico en los estigmas. Esta
hibridacién causa la reduccién en el fruit set (63.88 %) y seed set (32.88 %) de A.
peacockii, similares resultados en la reduccién de fruit set y seed set provocados
por hibridacidén han sido reportados por Schemeske (1981), Randall y Hilu (1990) y
Brown y Mitchell (2001). La produccién de hibridos es una manifestacion de
competencia mediante transferencia interespecifica de polen en especies
filogenéticamente cercanas (Levin 1970, Waser 1978a, 1983, Rathcke 1983)
Nuestros resultados concuerdan con diversos estudios que muestran que la
transferencia de polen interespecifico es el mecanismo mas comun entre especies
que compiten. Por ejemplo, la competencia por polinizacién que mantienen
Delphinium nelsonii y Ipomopsis agregata se lleva a cabo por transferencia de
polen interespecifico (Waser 1978 a, b; 1983, Kohn y Waser 1985, Waser y Fugate

1986), al igual que la competencia por polinizacidn entre Stellaria pubera y
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Claytonia virginica ( Campbell, 1985; Campbell y Motten 1985) y la competencia

entre Polemonium viscosum y otras cinco especies de herbaceas que comparten

polinizadores y tienen los mismo periodos de floracién (Galen y Gregory 1989).
Finalmente el echo de que la floracién de A. peacockii ocurra de manera

independiente por mas de 20 dias, antes de que comience la floracién de A.

marmorata probablemente sea mantenido como un mecanismo para evitar la

reduccion en la fecundidad que se presenta cuando ambas especies traslapan sus

floraciones. Resultados similares han sido reportados para Delphinium nelsonii e

Ipomopsis agregata (Waser 1978) y para Stellaria pubera y Claytonia virginica

(Campbell, 1985), por lo que la competencia podria ser una presion de seleccion

que favoreceria la floracion secuencial de especies.
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