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Resumen

Este trabajo es un estudio de la biologia floral de Furcraea parmentieri que se llevo a
cabo en los alrededores del volcan Xitle, al sur del Distrito Federal. Abarca la fenologia,
la morfometria, los visitadores florales, la produccion de néctar, los sistemas de cruza,
evaluando el “fruit set” y el “seed set” bajo diferentes tratamientos de polinizacion, y el
porcentaje de germinacion de semillas. Las inflorescencias de F. parmentieri empiezan
a surgir en enero, teniendo flores maduras hasta mayo traslapandose con los frutos, cuya
dehiscencia es hasta finales de octubre. No se observaron visitantes florales especificos
de la planta, sino una gran variedad de grupos, desde insectos hasta aves, tanto
nocturnos como diurnos. F. parmentieri tiene una de las producciones de néctar méas
baja que se ha registrado en la familia de las agavaceas, siendo mas alto en la mafiana
(1.34 pl en 12 flores) y con 28% de azUcares. Se encontr6 que la polinizacién cruzada
tiene mayor éxito que las otras formas de cruza, pero que una vez desarrollado el fruto,
la cantidad de semillas no varian segln los tratamientos. También se encontrd que es
necesario un vector para que se lleve a cabo la fecundacion. Solo el 40% de los frutos
iniciados llegaron a la fase de madurez, con un promedio de 207.5 semillas por fruto. La
germinacion de las semillas alcanz6 un 98%. Estos resultados sugieren que F.
parmentieri es una especie semélpara, longeva y cuya estrategia de reproduccion es el
despliegue masivo, pero que el éxito final de frutos es bajo; sin embargo su alto
porcentaje de germinacion seguramente mantiene una alta frecuencia de entrada de
reclutas por esa via. La principal amenaza que enfrenta esta especie es el cambio de uso

de suelo en sus areas de distribucion.



Capitulo I. Introduccién

Un estudio de biologia reproductiva se enmarca en el nivel de organizacion poblacional.
Las poblaciones presentan una gama de propiedades emergentes entre las cuales se
encuentran las propiedades dinamicas; tales como la tasa de crecimiento poblacional,
que describe coémo va cambiando el tamafio de una poblacién en el tiempo. La tasa de
crecimiento poblacional depende de cuatro parametros demograficos fundamentales: los
nacimientos, las inmigraciones, las muertes y las emigraciones, sin olvidar que cada uno
de ellos esta conformado a su vez por multiples procesos ecolégicos. De esta manera, en
cualquier estudio sobre la dinamica de una poblacion es fundamental incorporar el
analisis de estos parametros (Begon et al. 1996).

Cuando una poblacién estd aumentando de tamafio se puede concluir que los
nacimientos y/o las inmigraciones estan ocurriendo a una mayor tasa que los otros dos
procesos; a su vez, cuando una poblacién esta en declive, es posible suponer que esta
ocurriendo lo contrario (Begon et al. 1996).

La reproduccion es el principal proceso que determina la aparicion de nuevos
individuos en una poblacion, es decir, da lugar a los nacimientos y consecuentemente
afecta la tasa de crecimiento poblacional. Hay dos tipos de reproduccion, por via sexual
y por via asexual. En las angiospermas este proceso ocurre a través de la produccién de
flores. La biologia floral se encarga del estudio de la morfologia de las flores, de su
fenologia, de los sistemas de cruza y de las interacciones bioticas que presentan con
diferentes visitadores florales, algunos de los cuales pueden ser los vectores que llevan a
cabo la polinizacién y otros que pueden actuar s6lo como robadores de polen y/o néctar

(Lloyd y Barrett 1996).



El estudio de la biologia floral y de los sistemas de cruza en plantas en peligro
de extincion es un tema de gran interés para la conservacion ecolégica, debido a que las
causas de la rareza o de la vulnerabilidad de muchas especies vegetales estan asociadas
precisamente a aspectos reproductivos, como por ejemplo la ausencia o baja abundancia
de polinizadores, la posibilidad de que los polinizadores efectivos ya se hayan
extinguido, la incidencia de altos niveles de endogamia en poblaciones pequefias, entre

otras que podrian llevar a su extincion (Gaston 1994).

1.1 Biologia Floral

Comunmente una flor estd constituida por cuatro verticilos: i) los sépalos, que en
conjunto forman el céliz; ii) los pétalos, que forman la corola; iii) los estambres, que en
conjunto se les llama androceo y cuentan con un filamento que termina en una antera,
en la que se forma el polen; y iv) el o los pistilos (o carpelos), también conocido(s)
como gineceo. Cada pistilo presenta un estigma, que es la superficie receptiva al polen,
la cual se encuentra sostenida por el estilo, que en la base se ensancha en el ovario. Al
conjunto de los sépalos con los pétalos se le Ilama corola y, a veces, éstos se encuentran
fusionados recibiendo el nombre de tépalos. (Bertin 1989, Proctor et al. 1996).

Hay muchas modificaciones con respecto a la manera en la que se presentan
estas estructuras en diferentes especies de plantas, por lo que se observa una gran
diversidad de flores en la naturaleza. Estas modificaciones pueden consistir en la
ausencia o presencia de estructuras, y/o variaciones en su cantidad (un estambre o
varios, un ovario o varios), tamafio, forma, simetria (radial o actinomérfica y bilateral o
zigomorfica), agregacion, grado de fusion, color o funcién (Proctor et al. 1996). Muchas
de estas modificaciones pudieron haber evolucionado en los distintos grupos de plantas

como producto de la seleccién natural, dado el mayor o menor éxito relativo en



términos de sus efectos sobre la adecuacion, de las diferentes formas disponibles en
cada poblacién (Eguiarte et al. 1992).

Las presiones de seleccidn natural que acttian sobre los diferentes aspectos de la
biologia floral pueden estar relacionadas con uno o varios aspectos implicados en la
reproduccion, tales como el comportamiento de los polinizadores, la recombinacion
genética, la seleccion sexual y la interaccidn polen-estigma, entre otros (Eguiarte et al.
1992). La recombinacién genética es de gran importancia en la evolucién de los rasgos
florales, pues es el origen de buena parte de la variacién genética presente en las
poblaciones naturales (Bertin 1989). Como es bien sabido, existen una serie de ventajas
evolutivas asociadas a una alta variacion genética intra- e inter-poblacional, por
ejemplo, una alta probabilidad de persistencia ante posibles cambios ambientales, o
hasta para explorar nuevos ambientes y tener mas combinaciones que permitan hacer
frente a las presiones de seleccion (Eguiarte et al. 1992; Arizaga y Ezcurra 2002).

En las plantas con flor generalmente los costos energéticos asociados a la
reproduccion femenina son mas altos que los que se relacionan con la reproduccion
masculina, ya que los gametos femeninos suelen ser més grandes, su produccion
representa una mayor inversion de recursos y tienen a su cargo todos los procesos que
se dan después de la fertilizacion, entre los que esta la formacion del fruto y la(s)
semilla(s). Asi, en general se piensa que el éxito reproductivo femenino esta relacionado
con la cantidad de recursos a los que tiene acceso la planta madre, mientras que el éxito
masculino se ve afectado en mayor medida por el acceso a los gametos femeninos
(Bertin 1989; Eguiarte et al. 1992).

Hay dos procesos asociados a la reproduccion sexual que contribuyen al
intercambio genético entre los dos organismos involucrados: la fertilizacion, que es la

unién del material genético de los dos gametos, y la meiosis, durante la cual ocurre una



reorganizacion de los diferentes alelos entre los dos cromosomas homélogos (proceso
conocido como “crossing-over”). En las plantas con flor, la fertilizacién se puede llevar
a cabo mediante dos sistemas de cruza: la polinizacion cruzada (alogamia), que consiste
en la fertilizacion de una flor con polen de otra flor proveniente de una planta distinta
(de genotipo diferente); y la autopolinizacién, que a su vez presenta dos modalidades: i)
geitonogamia, la cual involucra a flores distintas de un mismo genet y ii) autogamia, en
la que los dos gametos provienen de la misma flor. La autopolinizacion puede generar
nuevos genotipos pero solo de manera limitada, como producto de la recombinacion que
ocurre durante la meiosis. Por otro lado, este sistema de cruza tiene la ventaja de que
representa bajos costos para la formacidn de las estructuras reproductivas, no depende
necesariamente de un vector para la polinizacion y garantiza la persistencia de un
genotipo que ya probd ser exitoso en el ambiente en el que se presenta (Eguiarte et al.
1992). Al mismo tiempo, la autopolinizacién no representa un incremento en la
variabilidad genética de la poblacion, por lo que en el caso de que las condiciones
ambientales varien de manera significativa, la poblacion podria mostrar una capacidad
restringida de adaptacion, al presentar un acervo genético limitado. La endogamia, es
decir, la cruza entre parientes, es uno de los procesos que pueden llevar a una mayor
pérdida de variabilidad y que muchas veces se puede traducir en depresion endogamica
(Bertin 1989; Eguiarte et al. 1992).

La depresion por endogamia puede manifestarse en diferentes estadios de
desarrollo de los individuos, desde los estadios tempranos, como la produccion de
semillas y la germinacion, hasta estadios més tardios, como la supervivencia y el
crecimiento de juveniles y adultos, o en la expresion reproductiva de los adultos
(Husband y Schemske 1996). Por su parte, la depresién por endogamia actia como una

fuerza selectiva paralela a la evolucion de los sistemas de cruza, determinando el nivel



de entrecruzamiento al expresarse genes deletéreos recesivos y reduciendo la
adecuacion de los individuos endégamos en relacion a los aldgamos (Lande y Schemske
1985ay b, Charlesworth y Charlesworth 1987). A su vez, el nivel de entrecruzamiento y
sus consecuencias a nivel de la depresion por endogamia estan influenciados por los
cambios en la disponibilidad de los polinizadores mas efectivos, generando con ello
presiones de seleccion diferentes en las distintas poblaciones, seguin las condiciones a
las que estan sometidas (Silva-Montellano 2001).

En las plantas existen diferentes mecanismos que parecen haber evolucionado en
respuesta a presiones de seleccion a favor de una mayor variabilidad genética y que por
lo tanto evitan la autopolinizacion. Entre ellos estd la dicogamia, que consiste en la
presencia de una barrera temporal entre la liberacion del polen y la receptividad del
estigma de una misma flor o un mismo genet. En las flores protandricas el polen se
libera antes de que madure el gineceo, mientras que las flores protoginicas primero
presentan el estigma receptivo y posteriormente se da la maduracion del polen.
Ademas, la duracién de las fases femenina y masculina puede ser diferente, y la
produccion del néctar puede variar en el tiempo, afectando la tasa de visita de los
polinizadores. Otro mecanismo que evita la autopolinizacion es la hercogamia, que
consiste en una barrera espacial entre el androceo y el gineceo. En este caso las
estructuras masculinas y femeninas presentan posiciones relativas en la flor que impiden
la autofecundacion (Faegri y Van der Pijl 1979; Bertin 1989; Eguiarte et al. 1992;
Proctor et al. 1996). En Datura stramonium (Solanaceae) se encuentra este mecanismo
de separacion espacial, donde los estambres son més cortos que el pistilo (Motten y
Stone 2000). En algunas plantas, por ejemplo, se presentan los estambres por debajo de
los pétalos y el pistilo por arriba de los mismos, como en el caso de Ayenia

mansfeldiana de la familia Sterculiaceae (Proctor et al. 1996).



Otro tipo de barreras que impiden la autopolinizacién son las de origen genético,
las cuales se resumen en el fendmeno de autoincompatibilidad. Este tiene como
consecuencia el fallo en la produccién de semillas viables cuando el polen que llega al
estigma no es de un genotipo suficientemente diferente al de la planta receptora. La
compatibilidad entre el polen y el pistilo, estd determinada por un solo gen con
diferentes alelos (alelos S y s). Se reconocen dos categorias de este sistema de
autoincompatibilidad: la esporofitica y la gametofitica. En la autoincompatibilidad
esporofitica el tejido del estigma de la flor no hidrata al grano de polen que llega a él si
éste tiene el mismo alelo S que el estigma; esto impide que el grano de polen germine y
forme el tubo polinico. Por otro lado, en la autoincompatibilidad gametofitica el
reconocimiento de los alelos S se da a nivel del tubo polinico, y ocurre entre el grano de
polen y el tejido de transmision del estilo: cuando el polen y el estilo presentan los
mismos alelos S se interrumpe el desarrollo del tubo polinico. En ambos casos se ve
interrumpido el transito del nucleo vegetativo a través del tubo polinico que penetra al
ovulo por el micropilo y por lo tanto no se lleva a cabo la fecundacion (Bertin 1989;
Equiarte et al. 1992; Lloyld y Schoen 1992).

Otro tema importante de la biologia floral se refiere a las caracteristicas florales
que nos ayudan a predecir al vector que favorece la fecundacion. A estas caracteristicas,
en conjunto, se les conoce como sindromes de polinizacién (o florales), que pueden ser
abidticos (viento, agua, etc.) y bidticos (murciélagos, aves, insectos, etc.) e incluyen
aspectos como el color de la flor, su forma, la produccion/cantidad/concentracion de
néctar, y el horario en el que se produce la antesis, entre otras (Faegri y Van der Pijl
1979; Herrera 1992; Anexo 1). Para poder asegurar que los animales visitadores
realmente actian como polinizadores, se deben hacer observaciones detalladas sobre su

comportamiento en el momento de visitar la flor y en el destino al que llegan después de
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hacerlo, para cuantificar, por ejemplo, la cantidad de polen que se les adhiri6 al cuerpo y
su efectividad para colocarlo en el estigma de otra flor de la misma especie, o por lo
menos, registrar si han tocado regularmente las anteras y/o los estigmas de las flores que
visitan (Slauson 2000; Rocha et al. 2005).

Segun las observaciones que existen sobre los sindromes de polinizacién, se
sabe que las flores que atraen a los colibries presentan colores llamativos, como rojo y
naranja, y corolas con forma de campana; como estos animales se alimentan del néctar,
éste es bastante abundante y se encuentra en el fondo del céliz. Por otro lado, las
caracteristicas florales que atraen a las palomillas (lepiddpteros nocturnos) son los
colores claros, olor evidente e intenso, y con antesis nocturna, aunque no
necesariamente son productoras de néctar. Los Hymenoptera probablemente polinizan
mas especies que cualquier otro grupo de animales; las flores que son polinizadas por
abejas normalmente presentan una plataforma de aterrizaje, asi como guias de néctar.
Por su parte, las flores que atraen a los murciélagos tienen mucho polen o néctar, ya que
estos animales se pueden alimentar de ambos; ademas, presentan colores claros, de
antesis nocturna y frecuentemente son péndulas (Faegri y Van der Pijl 1979; Bertin

1989; Anexo ).

1.2. Biologia reproductiva de la familia Agavaceae

Este trabajo trata sobre la biologia reproductiva de Furcraea parmentieri que pertenece
a la familia Agavaceae. Las plantas de esta familia son originarias del continente
Americano y se distribuyen principalmente en ambientes aridos y semiaridos. La
familia forma parte de las monocotiledoneas y esta conformada por nueve géneros,

entre los cuales se cuentan cerca de 300 especies (Tabla 1.1; Rocha et al. 2006). La
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mayoria de las especies de agavaceas se distribuyen en México, por lo que se considera
que éste es el centro de origen de la familia (Eguiarte et al. 2000).

Las especies de la familia Agavaceae muestran una gran variedad en cuanto a su
ecologia, reproduccion y adaptaciones morfofisioldgicas a los ambientes aridos. Muchas
de ellas son importantes como recurso para los seres humanos desde tiempos
prehispanicos, ya que a partir de ellas se extraen fibras, alimento y bebidas (alcohdlicas
y no alcohdlicas). En México, las agavaceas son de gran importancia econémica, tanto
por la produccion de bebidas que pueden ser fermentadas (pulque) o destiladas
(mezcales), como por las fibras que de ellas se extraen, entre las que se encuentra el
henequén (Rocha et al. 2006, Colunga-Garcia Marin et al. 2007).

Tabla 1.1. NUmero total de especies descritas de la familia Agavaceae, numero de
especies por género que se distribuyen en México (y su porcentaje sobre el total); y

namero de especies que son endémicas de nuestro pais (y su porcentaje sobre las que se
distribuyen en México; tomado de Garcia-Mendoza 2004).

Géneros Numero de  Especies Endemismo
especies en México (%) en México (%)
Agave L. 200 150 (75) 104 (69)
Beschorneria Kunth 7 7 (100) 6 (86)
Furcraea Vent. 25 13 (52) 8 (61)
Hesperaloe Engelm. 5 5 (100) 4 (80)
Hesperoyucca 1 1 (100) 0
(Engelm.) Baker
Manfreda Salisb 29 28 (96) 22 (78)
Polianthes L. 15 15 (100) 15 (100)
Prochnyanthes S. 1 1 (100) 1 (100)
Watson
Yucca L. 46 30 (65) 16 (53)
Total 330 251 (76) 177 (70)
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Las especies de la familia Agavaceae presentan gran variacion en su biologia
reproductiva. Para empezar, existen especies tanto semélparas como iteroparas. Las
plantas semélparas (0 monocéarpicas) se caracterizan por que la planta se reproduce una
sola vez y al cabo de la cual la planta muerte. Y en las plantas iteroparas (o policarpicas)
se presentan varios eventos reproductivos antes de su muerte. Hesperoyucca, Furcraea
y Agave son los géneros en los que se presentan rosetas semélparas, cuyo meristemo
apical se diferencia en el escapo floral. Todos los deméas géneros son iteréparos (Tabla
1.2). Sin embargo, muchas especies cuyas rosetas son semélparas presentan
propagacion clonal, ya sea a través de la produccion de vastagos o hijuelos a partir de
estolones, o a través de la produccion de bulbilos aéreos, en las infrutescencias, por lo
que el genet puede permanecer por muchas generaciones, a pesar de que los ramets
mueran después de la reproduccion (Eguiarte et al. 2000; Rocha et al. 2006). Por otro
lado, existe una cantidad limitada de informacion sobre los sistemas de
autocompatibilidad, pero se cree que las especies de la familia Agavaceae son en su
mayoria autocompatibles (Tabla 1.2), con excepcion de Hesperaloé (Pellmyr vy
Augenstein 1997) y de algunas especies de Agave, que presentan barreras precigoticas a
la autofecundacion (Eguiarte et al. 2000; Rocha et al. 2006). Ademas, en varios generos
se presenta una alta depresion por endogamia y los mismos autores mencionan que la
autoincompatibilidad encontrada en Hesperaloé no es como tal, sino que la especie

muestra una gran depresion por endogamia (Eguiarte et al. 2000).
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Tabla 1.2. Algunas caracteristicas reproductivas de las plantas de los géneros de la familia
Agavaceae con excepcion de Furcraea. Fuentes: Eguiarte et al. (2000) y Rocha et al. (2006).

Género Ciclo reproductivo  Sist.compatibilidad*  Dicogamia
Agave Iteropara y semeélpara AC Protandrica
Beschorneria Iterépara ND Protoginea
Hesperaloe Iteropara Al Ausente
Hesperoyucca Semélpara ND Ausente
Manfreda IterOpara AC Protandrica
Polianthes Iterépara AC No protandrica
Prochnyanthes Iteropara AC Ausente
Yucca Iter6para y semélpara AC ausente

*Sistema de compatibilidad: AC = autocompatibilidad y Al = autoincompatibilidad
ND — no definido

La produccion de inflorescencias en las especies de agavaceas, aun cuando
representa un alto costo energético para la planta, sobre todo para las especies
semélparas, no necesariamente se traduce en un alto nimero de frutos. De hecho, es
comun que las plantas con muchas flores hermafroditas y con polinizacion cruzada,
presenten bajas proporciones de frutos en relacion con la cantidad de flores (Sutherland
1987), caracteristica que se presenta entre las agavaceas.

Eguiarte et al. (2000) publican una recopilacion de la ecologia reproductiva de
los nueve géneros que conforman a esta familia. A continuacién se presentan
brevemente algunas de las caracteristicas de estos géneros, lo que servird de marco
tedrico para discutir e interpretar nuestros resultados con F. parmentieri.

En el género Yucca L., las especies son policarpicas y la primera reproduccion
de los individuos de muchas de las especies de este género, se presenta antes de los 10
afios de edad. Sus flores son blancas, de corola amplia, con anteras pequefias, con
filamentos engrosados y cortos cercanos a la base del ovario, el cual es supero (por esta

razon, usualmente no pueden presentar autopolinizacion automatica). Sus frutos son de
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caracteristicas variadas: pueden ser secos, carnosos o esponjosos; las semillas son de
globosas a semiplanas, blancas y negras. Presenta una baja produccion de frutos (“fruit
set” de entre 6 y 20%) sugiriendo una limitacion por polinizadores. Es un género con
una polinizacion muy especializada llevada a cabo Unicamente por polillas de los
géneros Tegeticula y Parategeticula (Rocha et al. 2006). Las flores carecen de néctar o
producen muy poco, de 5 a 8 ul por flor, con una concentraciéon del 11% de azUcares,
siendo baja la proporcion de sacarosa con respecto a las hexosas (Equiarte et al. 2000;
Tabla 1.3).

Las especies del género Hesperaloé Engelm., presentan una relacion con
polinizadores generalistas. Sus flores son rojas, lavanda-verdosas, o rosas. Algunas
especies presentan antesis tanto diurna como nocturna, aungue otras son sélo nocturnas,
0 sblo diurnas. Sus flores tienen forma tubular y viven s6lo un dia. El pistilo y los
estambres se encuentran a la misma altura. Sus frutos son capsulares dehiscentes y
presentan una baja produccién de frutos (“fruit set” de 0.5% a 4%; Rocha et al. 2006).
El néctar producido por cada flor/dia es de alrededor de 15 pl; sin embargo, en H.
funifera las flores producen méas de 500 ul de néctar por noche, con una concentracion
de azlcares de 14-21%. Sus polinizadores nocturnos son murciélagos nectarivoros, asi
como noctuidos y esfingidos; y los diurnos son abejorros y colibries. Las especies de
este genero producen poco méas de 100 flores por inflorescencia y un promedio de 1.4
inflorescencias por planta (Eguiarte et al. 2000; Tabla 1.3).

El género Hesperoyucca (Engelm.) Baker, estad conformado por una sola especie,
Hesperoyucca whipplei, que tiene frutos dehiscentes con semillas subglobosas, blancas
y negras, que son dispersadas por viento; sus flores son polinizadas por palomillas. Y
tiene variedades monocarpicas y policarpicas. Este género es grupo hermano de

Hesperaloé y posee caracteres morfoldgicos reproductivos (estilo, estigma, estambres y
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polen) similares a los de Agave y a los de Hesperaloé (Clary 1997; Huxman y Loik
1997; Eguiarte et al. 2000; Tabla 1.3).

Beschorneria Kunth, es un género hermano de Furcraea. Presenta flores
tubulares, protoginicas, de colores rojos o verdes con franjas rojas. Sus polinizadores
son esfingidos y colibries (Eguiarte et al. 2000; Tabla 1.3).

El género Agave L., es quizd el més estudiado; se divide en dos subgéneros:
Littaea y Agave. Las especies que pertenecen a Littaea presentan una inflorescencia
espigada y flores en pares, mientras que en las plantas que pertenecen al subgénero
Agave la inflorescencia es paniculada y las flores se presentan en agregados umbelados
sobre pedlnculos laterales. Las especies estudiadas de este género presentan flores
protandricas de color blanquecino-verdosas, amarillentas y rojizas; la mayoria son
tubulares y todas presentan ovario infero (Eguiarte et al. 2000). La produccion de
néctar es muy variada, desde 1 hasta 713 pl/flor/noche. En Agave salmiana, la
produccion de néctar es de 102 pl/flor cada dos horas durante todo el dia y puede
continuar dicha produccion por la noche (Martinez del Rio et al. 1987). Las especies
estudiadas de los dos subgéneros son autocompatibles, pero presentan una intensa
depresion por endogamia. Los frutos en todas las especies son capsulares. (Eguiarte et
al. 2000). Las especies del subgénero Littaea no parecen estar tan limitadas por la falta
de polinizadores, como sucede con las del subgénero Agave. La mayoria de las plantas
de éste género son generalistas ya que sus polinizadores pueden ser murciélagos,
esfingidos, colibries, abejas y avispas. Sin embargo, se ha visto que en el subgénero
Agave los murciélagos son los polinizadores mas comunes, mientras que en Littaea no
se ha registrado a este grupo de polinizadores, siendo los mas comunes las abejas y los
esfingidos (Eguiarte et al. 2000). En estas plantas puede darse propagacion vegetativa

por bulbilos o por ramets subterraneos; en A. macrocantha se ha reportado que los
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bulbilos se producen cuando la inflorescencia sufre algun dafio o por falta de
polinizacion (Arizaga y Ezcurra 1995; Tabla 1.3).

El género Manfreda Salish, esta muy relacionado con el género Agave, aunque
presenta diferencias en sus estructuras vegetativas. Las plantas del género Manfreda
son iteroparas, sus flores son finas y tubulares, y se presentan de manera solitaria en
cada nodo. Manfreda virginica presenta entre 57 y 114 6vulos por flor y entre 10 y 80
semillas por fruto; en cambio, M. brachystachya, ahora conocida como M. scabra
(Ortega) McVaugh (Castafieda et al. 2005), produce un promedio de 205 6vulos por flor
y 123 semillas por fruto (Eguiarte et al. 2000). Con respecto a la produccién de néctar,
es diferente en la noche que en el dia. M. jaliscensis produce de 19 a 26 pl/noche/flor,
mientras que M. scabra produce 124 pl/dia/flor y de 134 a 290 pl/noche/flor; para esta
ultima, la concentracion de azUcares en el néctar es de 16.3-16.9%. La produccion de
frutos varia entre afios y sitios, y aunque se produce la misma cantidad de frutos tanto
por autopolinizacion como por polinizacién cruzada, la produccién de semillas sugiere
que hay depresion por endogamia, ya que el desarrollo de las semillas no es exitoso
cuando hay autopolinizacién. Sus polinizadores son esfingidos y murciélagos (Eguiarte
et al. 2000; Tabla 1.3).

El género Polianthes L., se divide en dos subgéneros: Polianthes, que consta de
ocho especies que presentan una inflorescencia en espiga con flores sésiles de color
blanco a rosado y hasta rojo con la edad, y Bravoa, con seis especies cuya
inflorescencia es en racimo y con flores pediceladas de colores naranja, rojo, rojo-
verdoso, rosado con rayas o blanco (Solano 2000). En todas la especies los estilos no
crecen de acuerdo con la edad de la flor (como sucede en Manfreda y Agave),
sugiriéndose que no son protandricas. Existen variaciones entre ellas en cuanto a la

produccion de néctar y a su concentracion, asi como en el tipo de visitadores que
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reciben sus flores. Se sugiere que el subgénero Bravoa es polinizado por colibries,
debido a su color rojo y a la posicion de las flores; sin embargo, P. geminiflora var.
graminifolia produce 13.45 ul de néctar por noche/flor, con una concentracion de 21%
de azucares, lo cual es caracteristico de las flores polinizadas por colibries, mientras que
a P. durangensis, que se cree que es polinizada por esfingidos, produce 4.18 pl de
néctar por noche, por flor, pero con una concentracion mas diluida, de 15.7% de
azucares por flor (Eguiarte et al. 2000; Tabla 1.3).

Finalmente, el género Prochnyanthes S. Watson estad conformado sélo por una
especie, P. mexicana, aunque han sido descritas otras dos: P. viridescens y P. bulliana
(Eguiarte et al. 2000). Sin embargo, Castro-Castro et al. (2010) confirman que
actualmente el género tiene una especie: P. mexicana, pero plantean que la gran
diferencia morfoldgica encontrada en las poblaciones analizadas sugiere la existencia de
un proceso de especiacion dentro del grupo. Estas plantas presentan flores tubulares,
blanquecinas o blanco verdosas, las cuales tienen una produccion de néctar de 12 pl por
noche, con una concentracion de azucares de 18.1%. Se cree que son polinizadas por
esfingidos u otras palomillas, aunque la estructura de la flor sugiere que la polinizacion

es llevada a cabo por abejas (Eguiarte et al. 2000; Rocha et al. 2006) (Tabla 1.3).
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Tabla 1.3. Algunas caracteristicas de los frutos y de los sindromes florales de los géneros de la
familia Agavaceae con excepcion de Furcraea. Fuentes: Clary (1997), Eguiarte et al. (2000),
Rocha et al. (2006), Castro-Castro et al. (2010).

Género Color de flores Frutos Néctar Polinizadores
Agave Blanquecino- Capsulares 713-1 Murciélagos,
verdosas, dehiscentes pl/noche/flor esfingidos,
amarillentas y 14-19% colibries, abejas
rojizas
Beschorneria ~ Rojas y verdes Capsulares ND Esfingidos,
con franjas dehiscentes colibries
rojas
Hesperaloe Rojas, lavanda- Capsulares 15-500 Murciélagos,
verdoso y rosas dehiscentes pl/noche o Noctuidos,
dia/flor esfingidos,
14-21% colibries,
abejorros
Hesperoyucca Blancas Capsulares ND Tegeticula
dehiscentes
Manfreda Blanquecinas, Capsulares 19-26 (290) Esfingidos,
amarillas y dehiscentes ul/noche o murciélagos
verdes dia/flor
parduscas 16.6%
Polianthes Blancas, rojas Capsulares 13.5-4.2 Esfingidos,
y amarillas dehiscentes pl/noche/flor colibries
15.7-21%
Prochnyanthes Blanquecinas y Capsulares 12 ul/noche* Esfingidos
blanco dehiscentes 18.1%
verdosas
Yucca Blancas Capsulares 5-8 pl/flor Tegeticulay
dehiscentes, 11% Parategeticula

carnosos

indehiscentes,

esponjosos

indehiscentes

" Se muestran los datos de la cantidad de néctar por flor y de su concentracion de azlcares.

ND — no definido

* No se especifica si es por flor
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1.3. El género Furcraea

El género Furcraea fue descrito por Ventenant en 1793 a partir de la
segregacion de dos especies, en aquel entonces consideradas dentro del género Agave:
Agave foetida L. y Agave hexapetala Jacq. La separacién de Furcraea se propuso con
base en la presencia de flores no tubulares, filamentos cortos engrosados en la parte
inferior y estilo de base gruesa y angostamente truncada (Garcia-Mendoza 1998). Desde
entonces, se han hecho varias revisiones del género. Por ejemplo Hemsley en 1884,
reconocia 15 especies de Furcraea; Drummond (1907) reconoce diez especies validas, y
otras seis de dificil ubicacion taxondmica, asi como 24 nombres mas que eran aplicados
a plantas cultivadas e incluso asignados a plantas de otros géneros, como Agave,
Beschorneria y Yucca. Garcia-Mendoza (2001), en su tesis doctoral, hace una revision
exhaustiva de las especies de Furcraea y reconoce que son aproximadamente 25
especies.

Furcraea es un género endémico de América (al igual que toda la familia) y se
distribuye entre el tropico de cancer y el tropico de capricornio (Figura 1.1). Su limite
norte de distribucion se encuentra en la porcion central de México, en los estados de
Nayarit y Jalisco. Su &rea de distribucion se continda hacia el sur por los paises de
Centroamérica y las tierras bajas de Colombia, Venezuela y las Guayanas. A partir de
Colombia y siguiendo la cadena de los Andes penetra en Ecuador, Perd, Bolivia, y
Paraguay. En el Caribe se encuentra en las Bahamas, Cuba, Jamaica, La Espafiola,
Puerto Rico y todas las islas de las pequefias Antillas desde las Islas Virgenes hasta
Trinidad y Tobago y Curazao, frente a las costas de Venezuela (Figura 1.1). En forma
cultivada se le halla en muchos paises del mundo; se les considera como plantas
ornamentales principalmente en Europa, y se cultivan como plantas productoras de

fibras en la India, Madagascar e Isla Mauricio (Garcia Mendoza 2001).
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Figura 1.1. Distribucién conocida del género Furcraea (tomado de Garcia-
Mendoza 2000)

Furcraea tiene dos subgéneros: Flexiles, conformado por cuatro especies, y
Furcraea con 21 especies. El subgénero Flexiles es endémico de México y Guatemala,
se caracteriza por tener hojas con margenes denticulados, y apice no mucronato,
endurecido por el enrollamiento del margen. Son plantas arborescentes que producen
bulbilos foliosos con hojillas cartaceas y plantulas de cotiledon largo. Las floraciones
ocurren en la época relativamente mas seca del afio y duran poco tiempo, generalmente
de uno a tres meses. Crecen en altitudes entre los (2,000) 2,400-3,000 (3,400) m s.n.m.
(Garcia Mendoza 2001). Las especies del subgénero Flexiles se restringen a las cimas
de las montafias mas altas del Eje Neovolcanico, la Sierra Madre de Oaxaca, la Sierra
Madre del Sur y la Sierra Madre de Chiapas en México, asi como a las montafias del

Quiché en Guatemala (Garcia-Mendoza 1998).

21



Por su parte, el subgénero Furcraea estd constituido por plantas acaules (sin
tallo), subacaules o arborescentes; sus hojas presentan margenes dentados, enteros o
dentado-enteros, apice mucronato y cérneo; sus bulbilos son bracteados, o foliosos con
hojillas suculentas y sus plantulas son de cotiledon corto. Las floraciones generalmente
duran varios meses y algunas especies llegan a florecer durante todo el afio. Crecen
desde el nivel del mar hasta los 3,500 m de altitud (Garcia-Mendoza 2001). Se
distribuyen por toda la zona costera del Pacifico, desde Nayarit y Jalisco hasta Chiapas
y la Peninsula de Yucatan en México. Se les encuentra también en todos los paises de
Centroamérica, las Islas del Caribe y en Sudamérica hasta Bolivia y, quizas, Paraguay
(Garcia-Mendoza 1998).

Las plantas del género Furcraea colonizan ambientes que van de las selvas bajas
caducifolias y selvas medianas subperennifolias, al nivel del mar, hasta los bosques
mesdfilos de montafia y de Pinus-Quercus, entre los 3,000 y los 3,400 m de altitud. De
las 25 especies, 17 de ellas se presentan entre los 1,000 y 3,000 m s.n.m. Son plantas
monocarpicas y pueden ser arborescentes, subacaules o acaules. Sus hojas son fibrosas
y con margenes que pueden ser desde enteros hasta serrulados. Sus inflorescencias son
paniculadas, grandes, con ramas primarias, secundarias y terciarias, y en ocasiones
cuaternarias. Sus flores son bisexuales, campaniformes, de color blanco, blanco-
verdosas 0 blanco-amarillentas, en ocasiones con tintes rojizos, y a menudo son
reemplazadas en la inflorescencia por bulbilos. Las flores presentan seis tépalos en dos
series, tienen seis estambres que se encuentran adnatos a la base de los tépalos y estan
engrosados de la mitad a la base; el ovario es infero, oblongo y tricarpelar (trilocular),
con numerosos 6vulos en dos series por léculo; el estilo es columnar, muy engrosado

por debajo de la base y el estigma es pequefio e inconspicuamente trilobado. Los frutos
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son cépsulas de paredes delgadas y loculicidalmente trivalvadas. Las semillas son
numerosas, aplanadas, negras y brillantes cuando son viables (Garcia-Mendoza 2001).

Las plantas del género Furcraea presentan un nimero cromosémico diploide de
2n= 60, de tipo bimodal, es decir, esta constituido por 10 cromosomas grandes y 50
pequefios, de manera similar a lo que ocurre con el resto de los géneros de la familia
Agavaceae. El género presenta tres patrones temporales de floracion: i) en la época de
lluvias (de junio a septiembre); ii) en la época de secas (de noviembre a mayo); vy iii)
durante todo el afio. Aparentemente las plantas de las especies acaules florecen entre los
ocho y los 15 afios de edad, mientras que en las especies arborescentes la reproduccion
se da en individuos de méas de 50 afios, y tal vez de hasta 80 o 100 afios de edad (Garcia-
Mendoza 2001).

Existen muy pocos estudios sobre Furcraea parmentieri, la especie que nos
ocupa en esta tesis. Particularmente, se sabe muy poco sobre su biologia reproductiva,
aun cuando es una especie considerada dentro de la categoria de “amenazada” en la
NOM-059-ECOL-2001, ya que presenta una distribucion restringida y su habitat peligra
por presiones de cambio de uso de suelo. Se cree que tiene una baja produccion de
semillas y no se sabe si depende o no de polinizadores para su reproduccion, aunque se
sospecha que tiene una alta propagacion vegetativa a través de bulbilos que emergen del

tronco, y del tallo y las ramificaciones de la inflorescencia (Eguiarte et al. 2000).
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I. 4. Objetivos

El objetivo general de este trabajo es describir la biologia reproductiva de Furcraea
parmentieri, y asi contribuir al conocimiento de su biologia poblacional, utilizando
como modelo a la poblacién que se distribuye en la zona del volcan Xitle, en el sur del

D.F.

Los objetivos particulares son:

1. Conocer la fenologia reproductiva de la poblacién estudiada de Furcraea

parmentieri.

2. Describir la morfologia de las flores y conocer como varia entre individuos.

3. Conocer la produccion de néctar y los principales visitadores florales
(posibles polinizadores).

4. Describir el sistema de cruza, evaluando la produccion de frutos (“fruit set”) y
la produccion de semillas (“seed set”) bajo diferentes tratamientos de polinizacion.

5. Registrar el porcentaje de germinacion de semillas provenientes de diferentes

tipos de cruza (geitonogamia, autogamia y polinizacion cruzada).
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Capitulo I1. Métodos

Il. 1 La especie de estudio

Furcraea parmentieri fue descrita por Benedict Roezl en 1857, quien la colect6 en
enero de ese afio en el “monte Acusca” (lo que hoy corresponde al Ajusco), “que se
encuentra a 7 u 8 millas alemanas al sur de la villa de México” (Roezl 1881, en Garcia-
Mendoza 2001). Originalmente fue publicada como Yucca parmentieri por Ortgies
(1859), quien publicd un extracto del catalogo (original de Roezl) que contenia
descripciones de un gran numero de especies nuevas. Mas tarde Koch (1863) describe
Furcraea bendinghausii con base en un ejemplar vivo y en floracion, cultivado en el
Jardin de Nimy bei Mons, Bélgica, a cargo del Sr. Bedinghaus (a quien dedico la
especie). Garcia-Mendoza (2001), en su revision del género, comenta que el nombre
correcto es F. parmentieri, reconociendo que es la misma especie que fue descrita por
Roezl.

Es una planta arborescente, de tronco simple, con una roseta de hojas en el apice
(Figura 2.1 y 2.2). La inflorescencia se produce a partir del meristemo apical de la
roseta, y al terminar la fructificacion la planta muere (i.e. es monocéarpica o semélpara).
Sus hojas son linear-lanceoladas a lanceoladas, fibrosas y coriaceas, con margenes
finamente denticulados, glaucas o verde-azulosas y persistentes, ya que no se caen, sino
que al marchitarse, permanecen adosadas al tronco, cubriendo todo el tallo. La
inflorescencia es paniculada y mide de 4.5 a 8 m de alto; su tallo (localmente conocido
como quiote o0 escapo) es verdoso, pubescente y con brécteas purpuras en la base de las
ramas primarias y secundarias (Figura 2.1y 2.2). Las flores se producen en fasciculos
de 2 a 4 flores, presentando tépalos externos e internos verdosos por fuera y

amarillentos-blancuzcos por dentro (Figura 2.1 y 2.2). Cada flor tiene seis estambres
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con la base engrosada; las anteras son oblongas con insercion ligeramente excéntrica y
de color amarillo; el ovario es tricarpelar y el estigma superficialmente trilobado. Sus
semillas son planoconvexas de color blanco y negro, brillantes. Las infrutescencias (y
ocasionalmente los troncos) produce bulbilos foliosos (Figura 2.1 y 2.2), con hojillas
lineares, verde-azulosas y con margen finamente denticulado (Garcia-Mendoza 2001).

Garcia-Mendoza (2000, 2001) ha reportado que la época de floracién de F.
parmentieri es larga, abarcando de tres a cinco meses. Sin embargo, no se ha descrito
con precision y detalle para la especie el desarrollo temporal de su floracion; se reporta
que ésta puede iniciarse en la temporada seca (febrero-abril) y continuar durante la
época de lluvias, y que incluso en septiembre y octubre se han observado flores. Los
frutos maduran hacia los Gltimos meses del afio y la dispersion de sus semillas ocurre a
principios del afio siguiente, durante los meses més frios y de baja precipitacion. Los
bulbilos se presentan de junio a marzo y es notoria la lata produccion de los mismos, a
diferencia de la baja producciéon de cépsulas. Los colibries la visitan al atardecer,
atraidos posiblemente por el néctar.

Furcraea parmentieri crece en suelos volcanicos a partir de una altitud de 2,300
m s.n.m., siendo méas frecuente de los 2,600 a 3,400 m s.n.m. Por lo general coloniza
sitios abiertos o laderas escarpadas y pedregosas en bosques meséfilos de montafia,
bosques con Quercus, Pinus, Abies y Cupressus (Garcia-Mendoza 2000). Dado que en
algunos de los tipos de vegetacion en los que F. parmentieri se distribuye son comunes
los fuegos, estas plantas pueden ser muy tolerantes a este tipo de disturbios (Garcia-
Mendoza 2001). Sus nombres comunes son: “XiXi” (se pronuncia shishi), tacamba,
palma, palmilla, palmito, izote, palma de monte o tepequiote (Garcia-Mendoza 2000;
lugarefio del volcan Pelado, com. pers.). En las comunidades en las que habita, puede

coexistir con arboles o arbustos de los géneros Buddleia, Clethra, Arbutus, Salix, Alnus
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y Ribes. Algunas de las hierbas mas comunes en los sitios donde se distribuye F.
parmentieri son Solanum sp., Salvia sp., Verbesina virgata, Echeveria gibbiflora,
Sedum oxypetalum, Stipa sp., Festuca sp. y Muhlenbergia sp. En la zona del volcéan
Pelado, en el sur del D.F., F. parmentieri es muy abundante, por lo que sus poblaciones

semejan palmares; de ahi su nombre comun, “palma de monte” 0 “tepequiote”.

Figura 2.1. Furcraea parmentieri (Roezl ex Ortigies) Garcia-Mend. A. Planta con
inflorescencia. B. Hoja. C. Secciones transversales de la hoja. D. Detalle del margen del
envés. E. Ramilla secundaria con flores. F. Flor. G. Detalle de la pubescencia del
ovario. H. Estambre. I. Pistilo. J. Cépsula. K. Semilla. L. Bulbilo folioso (ilustracion
tomada de Garcia-Mendoza 2000).
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d)

Figura 2.2. Furcraea parmentieri en el volcan Xitle. a) Individuos en el bosque mixto de
Pinus-Quercus en el volcan Xitle. b) Individuo en floracion (se encuentra postrado en el
suelo por lo que no se observa su tronco). ¢) Aspecto de una inflorescencia con botones
y flores maduras. d) Bulbilos en una inflorescencia.
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F. parmentieri se distribuye a lo largo del Eje Neovolcanico (Figura 2.3). Se le
ha reportado en la Sierra de Manantlan y el Volcan de Colima en Jalisco, en Mil
Cumbres en Michoacan, en la Sierra de las Cruces en el Estado de México, en la Sierra
de Ocuilan en los limites del Estado de México con Morelos, en la Sierra del Ajusco en
el Distrito Federal, y en las Sierras de Pachuca y Tulancingo en Hidalgo. En el volcan
Ajusco y el volcan Pelado (que forman parte del mismo complejo montafioso) se han

encontrado las poblaciones mas numerosas de esta especie (Garcia-Mendoza 2001).
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Figura 2.3. Distribucion de las cuatro especies arborescentes de Furcraea que se
distribuyen en México. El ovalo distingue la distribuciéon de Furcraea parmentieri (tomado de
Garcia-Mendoza 2000).
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11.2 Sitio de estudio

Este trabajo se llevd a cabo en los alrededores del volcan Xitle, en el sur del Distrito
Federal (la palabra “xitle” significa “ombligo” en Nahuatl). Este volcan esta ubicado a
19°15" de latitud norte y 99°13" de longitud oeste (Figura 2.4). Su altitud maxima es de
3,128 m, y su crater tiene ca. 50 m de profundidad (Hiroishi 1974).

Esta zona presenta suelos jovenes con un pH é&cido, derivados de cenizas
volcanicas. Su clima es de tipo C(w)(w)(b"), que es subhiimedo con lluvias en verano,
con menos de 5% de la precipitacién anual en forma de lluvia invernal, semifrio con
verano fresco. Su temperatura media anual es de 14.7 °C, con una minima de 11.9 °C en
el mes de enero y una maxima de 16.9 °C en mayo. El sitio se encuentra entre las
isoyetas de 1,000 y 1,200 mm de precipitacion anual (Hiroishi 1974, Castillo-Arguero et
al. 2007).

La vegetacion de la zona es un bosque mixto de Pinus-Quercus, en donde las
especies arboreas dominantes son Alnus firmifolia, Pinus pseudostrobus, P. teocote,
Quercus laurina, Q. rugosa y Arbutus xalapensis; en el estrato arbustivo se observan
con facilidad Baccharis conferta, Bouvardia ternifolia y Buddleia cordata; y en el
estrato herbaceo son comunes las especies como Muhlenbergia macroura, Bouvardia
ternifolia, Begonia gracilis, Dahlia sp., Cosmos bipinnatus, Cosmos parviflorus, entre
otras (Hiroishi 1974, Castillo-Arguero et al. 2007, Benitez-Badillo 1986; Figura 2.5).

El area del volcéan Xitle corresponde a una zona relativamente protegida, referida
como Parque Nacional “Cumbres del Ajusco”. Sin embargo, en toda esta zona se llevan
a cabo una gran cantidad de actividades de recreacién y de manejo, y sufre de una
presion de cambio de uso de suelo muy fuerte, debido a la proximidad con la Ciudad de
Mexico y la alta densidad de poblacion humana en este sitio. De hecho, durante el

tiempo en el que se llevd a cabo esta investigacion (2007-2008), la zona en la que
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realizamos los experimentos y observaciones sufri6 de un fuerte proceso de aclareo;
mas tarde fue evidente que éste tenia el objeto de crear pistas para el transito de algun
tipo de vehiculo recreativo (probablemente bicicletas de montafia, o coches de carreras

livianos).
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Figura 2.4. a) Mapa de la Republica Mexicana en el que se sefiala la ubicacidon del Distrito
Federal. b) Mapa que muestra la ubicacion del volcan Xitle (marca amarilla) en el sureste del
Distrito Federal. c) Aqui se aprecia un mayor acercamiento del volcan Xitle (marca amarilla).
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Figura 2.5. a) Imagen del créater del volcan Xitle y b) vista del sitio de estudio en el que se
aprecia el tipo de vegetacién y la presencia inequivoca de F. parmentieri.
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I1. 3 Métodos de campo
A) Fenologia y morfometria
Se llevaron a cabo una serie de visitas al sitio de estudio, durante las cuales se registro la
emergencia de las inflorescencias y se hizo un seguimiento de su desarrollo a lo largo de
14 meses. Estas visitas empezaron en enero de 2007, cuando se detectd el surgimiento
de los primeros escapos, y concluyd hasta la primavera de 2008, cuando terminé la
maduracion y liberacion de las semillas. En cada visita se registr6 a nivel poblacional el
grado de desarrollo de la estructura reproductiva y se construyd un calendario en el que
se anotaron, semanalmente, el tipo de estructuras reproductivas presentes cada momento
(s6lo a nivel cualitativo). Estas comprendieron: la emergencia de los escapos, la
presencia de inflorescencias desplegadas pero aun inmaduras, la presencia de
inflorescencias con flores maduras, el inicio de los frutos junto con las inflorescencias
seniles, el proceso de maduracion de los frutos, los bulbilos en las infrutescencias y la
dehiscencia de los frutos (liberacion de las semillas).

Por otro lado, se caracterizo la fenologia floral de F. parmentieri en marzo de
2007, desde la apertura hasta la senescencia. Para esto, se marcaron 30 flores (en estado
de boton), en dos individuos que se encontraban en la ladera del volcan Xitle. En cada
una de estas flores, durante siete dias, se monitorearon sus cambios y se registro su fase
de desarrollo. Las observaciones se realizaron entre las 16:00 y 21:00 horas. Los estados
de desarrollo floral definidos fueron: botdn, flor joven (corola semiabierta y anteras
indehiscentes o algunas dehiscentes), flor madura (corola abierta y anteras
completamente dehiscentes) y flor senil (pistilo translcido y anteras semi-secas; ver
Anexo Il). Asimismo, de cada flor se anot6 el nimero de anteras que estaban
dehiscentes o indehiscentes, y la receptividad del pistilo: receptivo (estigma himedo), o

no receptivo (estigma seco). Finalmente, se midi6 la apertura de la corola con la ayuda
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de un vernier. Estas mediciones se hicieron diariamente, excepto los dias cinco y seis en
los que no hubo oportunidad de ir al campo. Se calcul6, por dia, la apertura promedio de
las corolas, el porcentaje de los pistilos que estaban receptivos y el porcentaje de las
anteras que estaban abiertas. Con estos datos se describi6 la fenologia floral detallada de
Furcraea parmentieri.

Por otro lado, en lo que respecta a la morfometria, se colectaron seis flores
maduras de cada una de cuatro plantas diferentes, haciendo un total de 24 flores.
Inmediatamente después de la colecta, se tomaron las siguientes medidas de cada flor:
diametro de la corola (DC en la nomenclatura que se usa mas adelante), largo de los
tépalos (LT), altura de la corola (AC), altura de los pistilos (AP), altura de los estambres
(AE), largo de la flor (LF), largo del ovario (LO) y diametro interno de la corola (Dl;

Figura 2.6).

LF

AE

v

Figura 2.6. Mediciones realizadas en cada flor de F. parmentieri. El significado de las iniciales
se describe en el texto.
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B) Visitantes florales y produccién de néctar

Se hicieron observaciones ocasionales de los visitantes florales en todas las
visitas al campo que se realizaron durante la temporada de floracion (marzo a mayo).
Ademas, el 10 de mayo de 2007 se realiz6 una visita especificamente para llevar acabo
cuatro horas sistematicas de observacién y registro de visitantes florales. Dos de estas
horas fueron nocturnas (21:00 a 22:00 y 24:00 a 1:00 h) y dos horas fueron diurnas
(7:00 a 8:00; y 9:00 a 10:00 h). Las observaciones se centraron en cinco plantas
repartidas entre tres observadores. Se registro el tipo de visitante, ademas de su
frecuencia de visitas en un intervalo de 20 min/planta. No se capturd a ninguno de los
visitantes florales, por lo que la identidad de los mismos no se reporta de forma
detallada.

El mismo dia que se llevaron a cabo estas observaciones, se midid la cantidad de
néctar en 12 flores de cuatro plantas distintas (3 flores por planta). Una medicién se
realiz6 a las 24:00 h y otra a las 7:00 h del dia siguiente (para medir el néctar acumulado
durante la noche). Se extrajo el néctar de cada flor con la ayuda de un tubo microcapilar.
Al néctar extraido se le midi6 el porcentaje de azlcares con la ayuda de un

refractémetro.

C) Sistemas de cruza

Entre abril y mayo de 2007, a la mitad de la temporada de floracion, se eligieron
18 plantas con inflorescencia, ubicadas en las faldas del volcén. La eleccion de las
plantas se baso en la cantidad de flores disponibles para poder llevar a cabo los cuatro
tratamientos de polinizacion, para cada tratamiento se utilizaron cinco flores. Algunos
tratamientos involucraron embolsar a las flores, para lo cual se utilizaron bolsas de tela

de organza (Figura 2.9). Para hacerlas, se cortaron trozos circulares de tela de organza 'y
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se hilvanaron en su periferia con un alambre delgado de cobre, para poder cerrarlas y
abrirlas con facilidad; el diametro de los circulos de tela era de ca. 23 cm.

Los cuatro tratamientos que se llevaron a cabo fueron:

i) Polinizacién cruzada (PC). Se eligieron cinco flores jovenes que apenas
estuvieran abriendo, con el pistilo receptivo y las anteras cerradas, en cada una de las 18
plantas experimentales. Las flores se emascularon, es decir, se les retiraron las anteras,
para impedir la autopolinizacion, y se polinizaron manualmente utilizando polen que
poco antes (ca. 2 hrs.) se habia recolectado de otros individuos (entre 10 y 15) ubicados
en una zona relativamente retirada (ca. 500 a 1,000 m) del individuo experimental. Esto
se hizo con el objeto de aumentar las probabilidades de que los individuos donadores de
polen fueran genéticamente diferentes a la planta experimental, dado que F. parmentieri
se propaga naturalmente a través de la produccion de bulbilos, algunos investigadores
suponen que las poblaciones podrian estar formadas un ndmero reducido de genets (L.
Eguiarte, com. pers.). El polen asi recolectado se mezcl6 en un recipiente pequefio y la
polinizacion de la flor experimental se llevd a cabo tomando un poco de ese polen con
el dedo y colocandolo en el pistilo receptivo, cerciorandose de que el estigma quedara
repleto de polen (luciendo un intenso color naranja). Una vez realizada la polinizacion
cruzada, la flor se embolsé (Figura 2.7) y se observo en repetidas ocasiones a través del
tiempo, hasta que se formd el fruto.

ii) Geitonogamia (G). Se eligieron cinco flores jovenes en cada una de las 18
plantas experimentales. Estas flores también se emascularon y se polinizaron
manualmente, pero la polinizacion se Ilevo a cabo con polen recolectado de diferentes
flores de la misma planta experimental. El polen recolectado de las diferentes flores se

mezclo, y se coloc6 una buena cantidad en el estigma. Una vez realizada la
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polinizacion, la flor se embolsé y se visitd varias veces a través del tiempo, hasta que se
formo el fruto.

iii) Polinizacion automatica (PA). En este tratamiento se escogieron cinco
botones de cada una de las 18 plantas experimentales, y se embolsaron directamente, de
tal forma que cuando la flor abrid, no pudo ser visitada por polinizadores potenciales.
Este tratamiento nos permite evaluar si existe el requerimiento de un vector de
polinizacion activo que visite las flores, para que se dé la formacion de frutos. Las flores
embolsadas se visitaron varias veces a travées del tiempo, hasta el final de la temporada
de fructificacion.

iv) Control abierto (CA). Para este tratamiento también se seleccionaron y se
marcaron cinco botones, pero no se manipularon de ninguna manera, sino que sélo se
siguieron en el tiempo.

Entre noviembre y diciembre 2007 se recolectaron los frutos que llegaron hasta
la madurez en cada uno de los tratamientos. De cada fruto se contd el numero de
semillas, separandolas en semillas negras (o viables) y blancas (0 vanas), y se pesaron
las semillas negras en montoncitos de 20 semillas, sacAndose el promedio de cuatro

montoncitos por cada fruto.
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Figura 2.7. Montaje del experimento de polinizacion para investigar el sistema de cruza de F.
parmentieri. En las imagenes se observan las flores embolsadas. En muchos casos se requirio
una escalera para acceder a las flores.

D. Germinacion de semillas provenientes de diferentes tipos de cruza

Se llevd a cabo un experimento de germinacién con las semillas que se
obtuvieron de los diferentes tratamientos de polinizacion, con el objeto de medir de
alguna forma el vigor de la progenie y relacionarlo con el origen de las semillas.
Inicialmente se realiz6 un experimento piloto para verificar si, como sucede en muchas
agavaceas (Eguiarte et al. 2000), las semillas negras realmente eran semillas viables, y
las blancas eran vanas, segin lo sugerido por Garcia-Mendoza (2001). Una vez
comprobado lo anterior, mediante la germinacion de las mismas y mediante cortes (ver
seccion 111.4 de los Resultados), se monto el experimento de germinacion con semillas

de diferentes origenes. Las semillas se sembraron en cajas Petri utilizando papel filtro
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sobre un poco de algodon como sustrato; las cajas se lavaron y desinfectaron
previamente con alcohol al 70%, y las semillas se desinfectaron con hipoclorito de
sodio al 5% por 10 minutos. Por cada tratamiento de polinizacién se montaron cuatro
cajas de Petri con 20 semillas negras cada una. Lo anterior se hizo para todas las plantas
de las que se recolectaron frutos con semillas al final del experimento de polinizacion
(N=9). Para este momento ya no se encontraban representados todos los tratamientos en
todas las plantas, pues habia plantas en las que sélo se obtuvieron frutos para uno solo
de los tratamientos, otras para dos tratamientos y s6lo una planta en la que se obtuvieron
frutos de tres tratamientos de polinizacion (control abierto, geitonogamia y polinizacion
cruzada; la polinizacién automética no genero frutos en ningun caso). Se prepararon en
total 60 cajas Petri, pues las semillas se separaron por tratamiento y por planta (1,200
semillas en total)

Las cajas Petri se colocaron en una cdmara de ambiente controlado a una
temperatura constante de 25 + 2°C, con ca. 25% de humedad relativa y un fotoperiodo
de 16:8 (horas de luz:oscuridad por dia). Se registrd la germinacién diariamente a lo
largo de 15 dias (del 11 al 25 de abril 2008), y posteriormente ya no se observé
germinacién, por lo que se dio por terminado el experimento. A partir de estas
observaciones se calculd el promedio del porcentaje final de germinacion por planta y
por tratamiento de polinizacion. También se calculé la variable tsg, la cual representa el
tiempo (en dias) que tardé en germinar el 50% de las semillas de cada caja Petri; a partir
de esto, se obtuvieron los promedios de tso por planta y por tratamiento, como medida

de la velocidad de germinacion (Grime et al. 1981).
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E) Micromorfologia y estructura interna de las semillas

En vista de que se obtuvieron semillas con diferentes caracteristicas de
coloracién (unas blancas, otras blancas con negro y otras negras), se realizaron cortes
histolégicos de cada grupo para determinar la presencia o ausencia de un embrién, y en
caso de que el embridn estuviera presente, observar sus caracteristicas. Las técnicas
utilizadas para llevar a cabo estos cortes se detallan en el Anexo Il1.

Ademas, se realizaron observaciones de la micromorfologia de las semillas
blancas y las semillas negras de F. parmentieri, utilizando el microscopio electrénico de
barrido (MEB, realizadas por la Dra. Judith Méarquez del Laboratorio de Desarrollo en

Plantas, Facultad de Ciencias).

F) Conteo de Gvulos y observacion del polen

Se recolectaron tres flores recién abiertas, de tres plantas diferentes, cuidando
que no hubiera restos de polen en sus estigmas, y se fijaron en FAA (10% de
formaldehido, 50% de alcohol etilico al 96%, 5% de &cido acético glacial y 35% de
agua destilada). Para que el fijador infiltrara bien los tejidos, las flores se cortaron por la
mitad. Antes de iniciar el conteo de los dvulos, las flores se trasladaron a una solucion
de alcohol al 70%. EIl conteo de los dvulos que se llevd a cabo con ayuda de un
microscopio estereoscopico y agujas de diseccion.

Por otro lado, se tomd una pequefia muestra de polen de anteras de diferentes
flores y se mezcld en un recipiente pequefio. Se coloco un poco de esa muestra de polen
en un portaobjetos, se agregd una gota del reactivo de Alexander y se mezclo
cuidadosamente el polen para lograr la tincién, y finalmente se coloc6 un cubreobjetos
sobre la muestra. Los componentes del reactivo de Alexander, especialmente el verde

malaquita, permiten ver las paredes del polen en color verde, mientras que la fucsina
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acida, cuando el polen es viable, tifie de magenta o rosa intenso el citoplasma (LOpez et
al. 2005). Se observé el polen con un microscopio 6ptico, bajo el objetivo de 40X, y se

tomaron fotografias para documentar las caracteristicas del polen.

I1. 4 Analisis estadisticos
Los anélisis estadisticos se realizaron con el paquete STATISTICA (6.0). A
continuacién se detallan los andlisis que se realizaron para cada una de las secciones de

la tesis.

Fenologia y morfometria

Para evaluar si habia diferencias entre los individuos en cuanto a las medidas de
sus flores, se llevo a cabo un analisis de varianza (ANOVA, por sus siglas en inglés)
para cada una de las variables evaluadas. El factor experimental fue la planta de origen,
y la variable de respuesta fue la medida floral a evaluar. Ademas, se realizaron
correlaciones lineales entre las caracteristicas morfométricas para evaluar si habia o no

algan grado de interdependencia entre ellas.

Sistemas de cruza

Los resultados de esta seccion se evaluaron en dos momentos en el tiempo:
cuando los frutos empezaron a formarse (frutos iniciados, a mediados de mayo de 2008,
cuando el ovario de la flor empezd a engrosarse, dando indicios de una posible
fecundacién), y en el momento en el que los frutos terminaron de madurar (finales de
noviembre de 2007). En el primer caso, la variable de respuesta fue la proporcion de
frutos iniciados (con respecto al numero total de flores analizadas por tratamiento). En

el segundo caso, tuvimos dos variables de respuesta: la proporcion de frutos que

42



llegaron a la madurez (de nuevo, con respecto al nimero total de flores analizadas por
tratamiento), y el namero de semillas negras por fruto.

Para analizar si la proporcion de frutos iniciados y maduros (“fruit set”) difiri6
entre tratamientos de cruza, realizamos dos ANOVA, seguidos de pruebas de Tukey.
Para esto, los datos de proporcion de frutos iniciados o maduros se transformaron a
arcoseno [V(x+1)] (Zar 1984). También se analizo, a través de un ANOVA, el nimero
total de semillas por fruto, utilizando la transformacion log (Zar 1984). Ademas, se
analiz6 la proporcion de semillas viables o “seed set” (transformada a arcoseno),
contando el nimero de semillas negras dividido entre el ndmero total de semillas
(negras + blancas) de cada fruto, y segun el tratamiento de polinizacion.

El nimero de 6vulos por flor se sometié a un ANOVA para saber si habia un
efecto de la planta sobre esta variable. Después se realizd una prueba t de Student
comparando el nimero promedio de 6vulos por flor con el nimero promedio de
semillas por fruto provenientes del tratamiento control abierto. También se evalué el
peso de las semillas provenientes de cada tratamiento de polinizacion, a través de un
ANOVA. Para esto, se pesé un grupo de 20 semillas provenientes de frutos de cada
tratamiento de polinizacion, y se utilizo este peso como variable de respuesta (en vista
de que el peso de una sola semilla fue practicamente imposible de obtener, debido a que

son muy ligeras).

Efecto de tipo de cruza sobre el vigor de la progenie
Para analizar el porcentaje final de germinacion de las semillas provenientes de
diferentes plantas y de distintos tratamientos de polinizacion, se realizaron pruebas no

paramétricas de Kruskal Wallis. Se utiliz6 un anélisis no paramétrico en este caso,
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debido a que no se cumplié con el supuesto de homocedastidad, ain con los datos

transformados a arcoseno, por lo que no se pudo realizar un ANOVA parameétrico.
Finalmente, se utilizaron ANOVAs para analizar la variable tsp, como una

medida de la velocidad de germinacion (Grime et al. 1981) y evaluar el efecto de las

diferentes plantas y de los diferentes tratamientos sobre esta variable.
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Capitulo I11. Resultados

I11.1 Fenologia y morfometria
a) Fenologia
Las primeras sefiales de reproduccidn que se observaron en las poblaciones naturales de
F. parmentieri fueron en enero y consistieron en la emergencia de los primeros escapos.
Estos no sélo se observaron en la poblacion de estudio en el Xitle, sino también en otras
zonas, como en el volcan El Pelado, Los Dinamos, y el Ajusco, en el D.F.; en las
Lagunas de Zempoala en Morelos, y en El Chico en Hidalgo.

A principios de febrero la emergencia de los escapos ya era generalizado en
todas las poblaciones mencionadas y durante el resto de febrero se empezaron a
desarrollar las inflorescencias (Tabla 3.1). A partir de estas fechas, ya sélo se le dio
seguimiento a la poblacion del Xitle. Para principios de marzo ya pudimos distinguir
algunas inflorescencias con flores maduras. La presencia de flores maduras duré cerca
de tres meses, traslapandose el Gltimo mes con el inicio de la produccién de frutos. En
el mes de mayo, en una misma rama se encontraban tanto botones, como flores recién
abiertas, flores maduras, flores seniles e incluso frutos jovenes. A mediados de mayo
comenzaron a observarse bulbilos a lo largo de los escapos, los cuales se siguieron
observando durante todo el resto del afio. La maduracion de los frutos se dio
lentamente, entre mayo y noviembre, y a finales de octubre inici6 la dehiscencia de los
frutos (Tabla 3.1). La produccién de bulbilos fue continua desde mayo hasta febrero,

encontrando bulbilos de muchos tamafios en una sola inflorescencia.
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Tabla 3.1. Fenologia de Furcraea parmentieri. Eventos o estructuras reproductivas que se
presentaron entre enero de 2007 y febrero de 2008, con referencia particular a la poblacion del
volcan Xitle. Cada mes se encuentra dividido de manera gruesa en periodos aproximados de
cuatro semanas.

Evento o estructura
reproductiva presente
Dehiscencia

de los frutos
Bulbilos en

las infrutescencias
Proceso de
maduracién

de frutos
Inflorescencia senil
Inicio de frutos
Inflorescencia con
flores maduras
Inflorescencia
desplegada
(inmadura)
Emergencia de
€scapos

Tiempo Ene. | Feb. | Mar. | Abr. | May.| Jun. | Jul. |Ago.| Sep. | Oct. | Nov. | Dic. | Ene. | Feb.
2007 2008

Las flores de F. parmentieri tienen un tiempo de vida de siete dias y mostraron
ser levemente protoginicas, ya que en el boton recién abierto, el pistilo ya se encontraba
receptivo (i.e. con una gotita en la punta), mientras que las anteras aun estaban cerradas.
El 41% de las anteras se observaron abiertas desde el primer dia de apertura de la flor, y
para el segundo dia el 97.2% de las anteras ya estaban abiertas; por lo tanto, hay
protoginea, pero de muy corta duracion respecto del tiempo total de antesis. El pistilo se
encuentra receptivo y simultdneamente las anteras estan abiertas durante el segundo y el
tercer dia, lo cual implica que, al menos en cuanto a la temporalidad de los procesos,
seria posible que el pistilo de una flor recibiera su propio polen. Las flores presentan la
mayor apertura de la corola (promedio = 51.04 £ e.e. 0.79 mm) en el tercer dia, aunque
en el segundo y en el cuarto dia la apertura es también favorable para la polinizacion

(apertura promedio del segundo dia 47.77 £ e.e. 0.97 mm; y del cuarto dia, 48.09 * e.e.
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0.73 mm). Para el séptimo dia las flores ya estaban seniles, y tanto los pistilos como las
anteras se encontraban secos y de color café; la apertura floral promedio para ese dia fue

de 22.87 £ e.e. 1.11 mm (Figura 3.1).
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@ apertura de corola (mm) === pistilos receptivos % anteras abiertas

Figura 3.1. Desarrollo de las flores de F. parmentieri (n=26) durante siete dias. Se describe la
apertura de la corola, el porcentaje de las anteras abiertas y el porcentaje de pistilos receptivos.

Las flores de F. parmentieri presentan seis anteras, las cuales difieren
ligeramente en su fenologia dentro de una misma flor. Al observar una flor, es posible
encontrar diferentes combinaciones, tales como tres anteras abiertas y tres cerradas, 0
dos abiertas y cuatro cerradas, o dos abiertas, dos cerradas y dos seniles. Lo mas comun
es ver tres anteras abiertas y tres cerradas. Se considera que una antera ya se encuentra
en estado senil cuando el filamento esta deshidratado y las anteras tienen un color méas
oscuro, casi no presentan polen y el polen que queda ya no se desprende facilmente de
la antera; ademas, la antera completa presenta un tamafio mas pequefio que el de las
anteras maduras y tiene una forma semicircular.
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A partir del tercer dia el porcentaje de anteras seniles ya era mayor del 10% y en
el cuarto dia aument6 a poco méas del 30%. Para el séptimo dia se encontré un 97% de

anteras seniles (Figura 3.2).

100
80
60
40
20

Porcentajes

1 2 3 4 7

Dias

M anteras cerradas O anteras abiertas @ anteras seniles

Figura 3.2. Fenologia de las anteras de las flores de F. parmentieri (n=20) a lo largo de siete
dias. Los datos del porcentaje de las anteras abiertas son los mismos que en la figura 3.1.

b) Morfometria

Los resultados del anélisis de varianza mostraron que la mayoria de las medidas
obtenidas a partir de las 24 flores (seis flores de cada uno de cuatro individuos)
difirieron significativamente entre individuos. Las Unicas variables que no mostraron
diferencias entre individuos fueron el didmetro y la altura de la corola, pues su mayor
variacion se encontré dentro de cada planta (Tabla 3.2). Esto ultimo puede estar
influenciado por ser una muestra pequefia (cuatro individuos), por lo que valdria la pena

repetir esta parte con un mayor nimero de individuos.
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Tabla 3.2. Resultados del analisis de varianza en el que se muestran los valores de la media, el
error estandar y el nivel de significancia (P) del efecto del factor “individuo” para cada una de
las medidas florales analizadas (en seis flores de cada uno de cuatro individuos).

Caracteristica | Media (mm) |e.e. (mm) P
Diametro corola 47.0 1.2 0.197
Largo Tépalos 24.4 0.4 0.0002
Altura corola 16.7 0.5 0.073
Altura pistilo 18.1 0.2 0.0004
Altura estambres 13.4 0.2 0.00003
Largo flor 39.2 1.0 0.038
Largo ovario 21.5 0.7 0.00002
Didmetro interno 12.8 0.1 0.0002

Para obtener el grado de interdependencia que existe entre las ocho medidas
morfoldgicas se llevaron a cabo correlaciones lineales entre ellas (Tabla 3.3). El largo
del ovario y el largo de la flor fueron las variables que mostraron una mayor correlacion
positiva (R=0.793, P=0.000004), seguidas por el didmetro interno de la flor y el largo de
los tépalos (R=0.672, P=0.00032). Por otro lado, el didmetro interno de la flor y la
longitud del ovario presentaron la correlacion mas baja (R=-0.004, P=0.986). Ademas,
entre las correlaciones negativas mas importantes se encontraron las siguientes: 1) entre
el didmetro de la corola y su altura; 2) entre el largo de los tépalos y la altura de los
estambres; 3) entre la altura de la corola y tanto la altura del pistilo como la altura de los
estambres; y 4) entre la altura de los estambres y el diametro interno.

La altura del pistilo y la altura de los estambres fueron las caracteristicas florales
gue presentaron mas correlaciones con las otras caracteristicas, apareciendo como

centrales en el grupo de correlaciones.
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Tabla 3.3. Coeficientes de correlacion lineal (R) entre las diversas medidas morfométricas
obtenidas de las 24 flores de F. parmentieri. DC=didmetro de la corola, LT=largo promedio de
los tépalos, AC=altura de la corola, AP=altura del pistilo, AE=altura de los estambres, LF=largo
de la flor, LO=largo del ovario, y DI=diametro interno. Los valores resaltados tienen un valor
de P < 0.05 (ver Anexo IV para los valores exactos de P).

DC LT AC AP AE LF LO Dl

DC
LT 0.594

AC -0.430 0.244

AP 0.396 -0.028 -0.455

AE 0.204 -0.454  -0.574 0.589

LF 0.357 0.325 -0.099 0.540 0.333

LO 0.432 0.328 -0.154 0.599 0.240 0.793

DI 0.282 0.672 0.130 -0.279 -0.540 0.095 -0.004

111.2 Visitantes florales y produccion de néctar

a) Visitantes florales

En las dos horas nocturnas de observacion se registraron lepidopteros nocturnos
(palomillas y polillas) de las familias Noctuidae, Geometridae y Sphingidae (no se
colectaron ejemplares, por lo que no se identificaron mas que a nivel de familia). En las
dos horas diurnas se observaron colibries de dos especies diferentes (Hylocaris leucotis
y Cynanthus latirostris), asi como abejas (Apis mellifera), avispas y moscas.

Fue notoria una frecuencia relativamente baja de visitas en las cinco plantas
analizadas (aunque los promedios que reportamos no son tan bajos; en la mayoria de los
casos se observd que el mismo individuo visitaba varias veces). Por la mafiana, la
mayor frecuencia de visitas correspondié a los colibries, con un promedio de 14.9

visitas/planta en 20 min. Por la noche, los esfingidos fueron los visitadores mas activos,

50



con un promedio de 5.8 visitas/planta cada 20 min (Tabla 3.4). Las observaciones no
permitieron un alto grado de detalle, por lo que en la mayoria de los casos no nos fue
posible distinguir inequivocamente si los visitadores tocaban los pistilos y/o llevaban
polen en sus cuerpos. Sin embargo, los esfingidos y los colibries se acercaban a la flor
de forma directa y resuelta, por lo que podemos suponer que ellos probablemente

lograban tocar las estructuras reproductivas de la flor.

Tabla 3.4. Tipos de visitantes florales observados en cinco plantas de F. parmentieri. Se reporta
el niamero promedio de visitas por planta, durante 20 minutos. Las observaciones se realizaron
el 10 de mayo de 2007.

Visitantes Horario de observacion
07:00-08:00 09:00-10:00 20:30-21:30 24:00-01:00

Esfingidos 0 0 5.8 0
Geométridos 0 0 0.8 1
Noctuidos 0 0 0.2 0
Otras polillas 0 0 0.1 0
Abejas 0 0.4 0 0
Moscas 0 1.1 0 0
Colibries 14.9 1.7 0.8 0
Avispa 0 0.1 0 0

b) Produccidn de néctar

De las 12 flores que se colectaron a las 24:00 h, que fueron las mismas horas en
las que se realizaron las observaciones de los visitantes florales, se obtuvo un total de
0.16 pl de néctar con una concentracion de azucares de 26%. Por otro lado, de las 12
flores que se colectaron a las 7:00 h, el néctar acumulado fue de 1.34 pl, y su
concentracion de azucares fue de 28%. Esto muestra que la produccién de néctar en
estas flores se da fundamentalmente durante la noche, aunque éste se produce en

cantidades infimas.
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111.3 Sistemas de cruza

De los cuatro tratamientos de polinizacion establecidos en las plantas de F.
parmentieri (polinizacién automatica, polinizacién cruzada, geitonogamia y control
abierto), el tratamiento de polinizacion cruzada mostr6 un nimero de frutos iniciados
significativamente mayor que el de los otros tratamientos en mayo de 2007 (Fge3) =
20.13; P < 0.0001; Figura 3.3). Asimismo, éste fue el tratamiento que mostré una mayor
proporcion de frutos (“fruit set”) al final del experimento, en noviembre de 2007,
confirmandose que si hubo un efecto significativo del tratamiento de polinizacién sobre
el “fruit set” (F(63 = 14.64; P < 0.0001; Figura 3.4).

Sélo el 1.1% de los frutos iniciados provino del tratamiento polinizacion
automatica; sin embargo, al final del experimento, ninguno de los frutos obtenidos se

origino de este tratamiento de polinizacion.
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Figura 3.3. Porcentaje de frutos iniciados observados en mayo de 2007, un mes después de
realizar las polinizaciones, provenientes de cuatro tratamientos de polinizacién: CA, control
abierto; G, geitonogamia; PA, polinizacién automaética; y PC, polinizacion abierta. Las barras
corresponden a * un error estandar. Letras diferentes arriba de las barras indican diferencias
significativas entre tratamientos, segun una prueba de Tukey (P < 0.001, N = 67).
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Figura 3.4. Porcentaje de frutos formados al final del experimento (“fruit set”), en noviembre
de 2007, provenientes de cuatro tratamientos de polinizacién: CA, control abierto; G,
geitonogamia; PA, polinizacion automaética; y PC, polinizacidn abierta. Las barras corresponden
a = un error estandar. Letras diferentes arriba de las barras indican diferencias significativas
entre tratamientos seguiin una prueba de Tukey (P <0.001, N = 67).

A partir del nueve de noviembre y hasta el 17 de diciembre se recolectaron los
frutos maduros provenientes de los tratamientos de polinizacion. En total se
recolectaron 37 frutos de las plantas experimentales, a los cuales se les dio un
seguimiento riguroso; ademas, se colectaron siete frutos mas de otras plantas, que se
utilizaron para aumentar la muestra del tratamiento “control abierto” y asi permitir que
los andlisis estadisticos fueran mas solidos. Estos 44 frutos correspondieron a tres
tratamientos de polinizacién de la siguiente manera: nueve del tratamiento control
abierto (CA, incluyendo los siete frutos de las plantas no experimentales), tres de
geitonogamia (G) y 32 de polinizacion cruzada.

El nimero promedio de semillas por fruto fue de 207.5 (incluyendo semillas
blancas y negras). EI ANOVA realizado mostré que no hubo diferencias significativas

en el ndmero de semillas por fruto entre los frutos provenientes de los diferentes
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tratamientos de polinizacién (F 241 = 0.27, P = 0.762; Figura 3.5). Tampoco se observo

un efecto de la planta sobre el numero de semillas por fruto (F72, = 1.76, P = 0.145).

250 -
200 +
150 +
100 +

50 +

NUmero de semillas
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Figura 3.5. Numero promedio de semillas por fruto en los frutos de cada tratamiento de
polinizacion: control abierto (CA; n=9); geitonogamia (G; n=3); y polinizacion cruzada (PC;
n=32). Las barras corresponden a + un error estandar.

Todos los frutos de F. parmentieri, sin importar su procedencia en téerminos del
tratamiento de polinizacidon, mostraron un cierto porcentaje de semillas no viables, las
cuales presentan un color blanco translucido, a diferencia de las semillas viables, que
presentan un color negro. Hubo frutos en los que también se observaron semillas
bicolores (blanco con negro, o café con negro), y en otros frutos se encontraron algunas
semillas depredadas (generalmente, eran semillas negras), faltaba mas de la mitad de la
semilla. En varios frutos se encontraron larvas de algun micro-lepidoptero (i.e. polilla
chica; Silva-Montellano com. pers.) que no se logro identificar, pero que muy
probablemente era el responsable de la depredacion observada, ya que en los frutos en
donde se encontraba, las semillas mostraban depredacion.

Los resultados del ANOVA mostraron que no hubo efecto del tratamiento de

polinizacion sobre la proporcion de semillas viables (“seed set”) (F 241 = 0.80, P =
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0.457; Figura 3.6), y el efecto de la planta tampoco fue significativo (F72, = 1.46, P =

0.233; Figura 3.7)
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Figura 3.6. Porcentajes de semillas viables por fruto (“seed set”) obtenidos en los tratamientos
de polinizacion de los que se obtuvieron frutos. Las barras corresponden a + un error estandar.
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Figura 3.7. Porcentajes de semillas viables por fruto (“seed set”) obtenidos en las diferentes
plantas experimentales, independientemente del tratamiento de polinizacion. Las barras
corresponden a =+ un error estandar.
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El peso de las semillas no se vio afectado por los diferentes tratamientos de
polinizacion aplicados (F2s7 = 0.18, P = 0.83; Figura 3.8); sin embargo, si hubo un
efecto de la planta sobre esta variable (Fgs; = 139.18, P < 0.001; Figura 3.9), siendo la
planta 13 la que produjo las semillas mas pesadas, y la planta 16 la que produjo las

semillas més ligeras.
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Figura 3.8. Peso promedio de grupos (n = 12) de 20 semillas provenientes de frutos obtenidos
de diferentes tratamientos de polinizaciéon (CA-control abierto, G- geitonogamia, PC-
polinizacidn cruzada). Las barras corresponden a + un error estandar.
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Figura 3.9. Peso promedio de grupos (n = 12) de 20 semillas provenientes de frutos obtenidos
de diferentes plantas experimentales. Las barras corresponden a =+ un error estandar. Letras
diferentes sobre las barras muestran que hay diferencias significativas (P < 0.05) entre plantas,
segun una prueba Tukey.

I11.4 Germinacion de semillas provenientes de diferentes tipos de cruza

La germinacion de las 1,200 semillas que se pusieron a germinar en 60 cajas Petri
alcanzo6 un 98%. En el 80% de las cajas Petri la germinacion fue del 100%. En la figura
3.10 se observa el porcentaje de germinacién de las semillas provenientes de cada
tratamiento de polinizacion (control abierto, geitonogamia y polinizacién cruzada) y se
puede notar que las semillas del tratamiento de polinizacion cruzada tuvieron un
porcentaje de germinacién ligeramente menor (97.2%) que el de los otros tratamientos.
Sin embargo, la prueba de Kruskal Wallis mostr6 que no hubo un efecto significativo
del tratamiento de polinizacion sobre esta variable (H(, n-15= 5.55, P = 0.06). El efecto
de la planta sobre el porcentaje final de germinacion de semillas tampoco fue
significativo (H, n-15= 7.38, P = 0.5; Figura 3.11). La planta 17 fue la que presento la
germinacién mas baja (87.5%), probablemente debido a que mostré contaminacion por
hongos.
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Figura 3.10. Porcentaje final de germinacion de las semillas provenientes de cada uno de los
tratamientos de polinizacion: CA= control abierto, G= geitonogamia, PC= polinizacion cruzada.
Las barras corresponden a + un error estandar.
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Figura 3.11. Porcentaje final de germinacion de las semillas de cada una de las plantas
experimentales, independientemente del tratamiento de polinizacion. Diferentes letras indican
diferencias significativas segin la prueba Tukey. Las barras de error corresponden a + un error
estandar. Los nimeros asignados a las plantas sélo tuvieron el objetivo de identificarlas para
darles seguimiento.
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La variable tso estima la velocidad de germinacién en términos del nimero de
dias necesarios para alcanzar el 50% de germinacion. Como se observa en la figura
3.12, las semillas del tratamiento control abierto fueron las que germinaron mas
lentamente, tomando entre 7 y 8 dias para alcanzar el 50% de germinacion.

Los resultados del ANOVA muestran que hubo un efecto significativo del
tratamiento de polinizacion en la velocidad de germinacion de las semillas (F2s7 = 3.75,
P =0.029). Asimismo, el efecto de la planta de la que se origin6 cada fruto también fue
significativo sobre esta variable (Fgs; = 30.83, P < 0.0001; Figura 3.13), pues hubo
plantas cuyas semillas alcanzaron el 50% de germinacion en s6lo 4.5 dias, mientras que
las semillas de otras plantas tomaron casi el doble de tiempo para alcanzar el 50% de

germinacion (Figura 3.13).
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Figura 3.12. Velocidad de germinacion (tso) de las semillas provenientes de cada uno de los
tratamientos de polinizacion (CA= control abierto, G= geitonogamia, PC= polinizacion
cruzada). Diferentes letras arriba de las barras indican diferencias significativas (P < 0.05) segin
una prueba Tukey. Las barras corresponden a + un error estandar.
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Figura 3.13. Velocidad de germinacion (tso) de las semillas provenientes de cada una de las
plantas experimentales. Diferentes letras sobre las barras indican diferencias significativas (P <
0.05) entre ellas segun una prueba Tukey. Las barras corresponden a + un error estandar.

I11. 5 Micromorfologia y estructura interna de las semillas

Furcraea parmentieri presenta un fruto tipo cépsula, el cual contiene
normalmente semillas de dos colores distintos: negras y blancas, aunque también se
observaron algunos frutos con semillas blancas con negro. La estructura de los tres tipos
de semillas se estudié mediante el microscopio electrénico de barrido o MEB (Figura
3.14), y a través de la observacién de cortes incluidos en parafina, como se detall6 en la
seccion de Métodos. Los resultados del estudio de las semillas negras indican que las
células méas externas de la cubierta seminal, que corresponden a la epidermis, tienen
formas que corresponden a hexagonos alargados con las paredes celulares gruesas
(Figura 3.15). En su interior se observan gran cantidad de pigmentos que le
proporcionan el color obscuro (Figura 3.15). Formando parte de la misma cubierta
seminal, por debajo de la capa obscura, se localizan varios estratos de células

parenquimatosas (Figura 3.15), encontrandose un menor nimero hacia el apice, donde
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se localiza la radicula; en esta zona la cubierta seminal se alarga mediante una

prolongacion (Figura 3.16).

Inmediatamente después de la cubierta seminal aparece una cuticula nucelar
gruesa (Figura 3.15) y adyacente a ésta se encuentra el tejido de reserva que muy
probablemente corresponde al endospermo (Figura 3.15). Este tejido con mdultiples
estratos ocupa la mayor parte de la semilla, disminuyendo a sélo unos pocos estratos
celulares hacia el apice radicular (Figura 3.15 y 3.16). Sus células estan completamente
Ilenas con material de reserva (Figura 3.15), que seguramente nutre al embrion durante

las primeras etapas de la germinacion.

En medio del tejido de reserva se encuentra el embrion tipico de una
monocotiledonea (Figura 3.16). EIl cotiledén es muy grande en comparacion con el
tamano del eje embrionario y en él se puede apreciar el tejido provascular (Figura 3.16).
El eje embrionario esta formado por el meristemo apical del tallo (Figura 3.16) con la
estructura tipica de tdnica-corpus y el extremo radicular, que contiene al meristemo
radicular y a la cofia (Figura 3.16). Esta es la descripcion de las semillas negras, que son

las Unicas que germinan.

Ni las semillas blancas, ni las blancas con negro, poseen embridn, ni material de
reserva (endospermo). Son semillas en las cuales s6lo se desarroll6 la cubierta seminal
(Figura 3.17) y en ésta sélo hubo algunas zonas de formacion de pigmentos (semillas
blanco con negro; Figura 3.17) o no la hubo en lo absoluto (semillas blancas; Figura

3.17). Al no haber embrion, es obvio que no habra germinacion.

Cabe aclarar que estos estudios estructurales corresponden a semillas contenidas
en frutos dehiscentes y que no se ha realizado un estudio detallado del desarrollo de las

mismas. Sin embargo, los resultados aqui obtenidos son suficientes para responder a la
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pregunta planteada del por qué de la ausencia de germinacién en las semillas blancas y

blancas con negro.

Tmm

E) - X15 — Tmm F) - :-."-HH I;:i

Figura 3.14. Micromorfologia de las semillas de Furcraea parmentieri observadas
al MEB. A) Corte transversal de una semilla negra. Se observa la cubierta seminal
(CS), endospermo (Ed) y embrion (Em). B) Endospermo (Ed) de una semilla negra. C)
Cubierta seminal (CS) y endospermo (Ed) de una semilla negra. D) Semilla negra
germinando, salida de la radicula (R). E) Corte transversal de una semilla blanca. Se
observa la cubierta seminal (CS) como Unica estructura de la semilla. F) Cubierta
seminal (CS) de la superficie dorsal adpresa a la cubierta seminal (CS) de la superficie
ventral en una semilla blanca.
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Figura 3.15. Estructura interna de las semillas negras de Furcraea parmentieri.
Cortes longitudinales. A) Panoramica de la semilla. Se observa la cubierta seminal
(CS), el endospermo (Ed) y el embrion (Em) 5x cc. B) Se observa la cubierta seminal
formada por las células pigmentadas y aplastadas (Cp) de la epidermis externa,
adyacente a una capa de células parenquimaéticas (Cq) de paredes muy delgadas; y
endospermo (Ed) 56x cc. C) Células pigmentadas de la epidermis externa de la cubierta
seminal 100x cc. D) Mayor aumento de células pigmentadas de la epidermis externa de
la cubierta seminal 250x cf. E) Cuticula nucelar (CN), entre la cubierta seminal y el
endospermo 142x cc. F) Células del endospermo (Ed) con material de reserva 142x cc.
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Figura 3.16. Estructura interna de las semillas negras de Furcraea parmentieri.
Cortes longitudinales. A) Se observa la parte inferior del embrion que contiene a la
radicula (R), y al endospermo (Ed) y cubierta seminal (CS) adelgazados 10x cc. B) Eje
embrionario (EE) y cotiledon (Co) 10x cc. C) Extremo radicular con la prolongacion de
la cubierta seminal (CS) 25x cc. D) Region radicular donde se observa el meristemo
(Mr) y la cofia (C) 50x cc. E) Meristemo apical del tallo (Ma) 50x cc. F) Region apical
del cotileddn donde se observa el procambium (p) 10x cc.
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Figura 3.17. Estructura interna de las semillas blancas y las blancas con negro de
F. parmentieri. A) Cubierta seminal (CS) de semilla blancas con negro (region
pigmentada). Corte paradermal; 127x cc. B) Cubierta seminal (CS) de semilla blancas
con negro (region sin pigmentos). Corte paradermal; 63.5x cc. C) Cubierta seminal
(CS) de una semilla blanca. Corte longitudinal; 31.7x cc. D) Epidermis (Es) y
parénquima (Cq) de la cubierta seminal de una semilla blanca. Corte longitudinal; 127x
cc. E) Cubierta seminal (CS) de semilla blanca. Corte paradermal; 100x cc. F) Semilla
blanca, donde solo se observa la cubierta seminal (CS). Corte longitudinal; 5x cc.
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111.6 Observacion del polen y conteo de évulos

a) Observacion del polen

En la figura 3.18 se pueden observar los granos de polen de F. parmentieri que
claramente se distinguen formando tétradas tetragonales. Esto coincide con lo descrito
en la literatura con respecto a las caracteristicas del polen de las plantas del género
Furcraea. Ademas, se pudo observar que el polen es viable, ya que se tifi6 el citoplasma

de color morado (ver Métodos).

Figura 3.18. Granos de polen de F. parmentieri vistos a través del microscopio 6ptico con un
aumento de 40x, utilizando una tincion Alexander (Lopez et al. 2005). También se observan
unas gotas de lipidos producidos por la degradacion de la pared de la antera.
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b) Conteo de 6vulos

De las flores cuyos évulos se contaron (n = 9), se obtuvo un promedio de 218.9 + 21.95
ovulos por flor (media + desviacion estandar). EI namero de 6vulos por flor no vario
significativamente segun la planta de la que provenia la flor (F, = 2.05, P = 0.209).
Tampoco se encontraron diferencias significativas (tij¢ = -0.569, P = 0.577) entre el
namero de Gvulos por flor y el nimero total de semillas (negras + blancas) por fruto en

los frutos obtenidos en el tratamiento de control abierto.
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Capitulo V. Discusion

IV.1 Biologia reproductiva de Furcraea parmentieri en el contexto de la familia
Agavaceae

La biologia reproductiva de F. parmentieri se diferencia claramente de los dos géneros
mas estudiados de la familia Agavaceae, que son el género Agave y el género Yucca,
aunque presenta algunas caracteristicas que se parecen mas a uno o al otro.

Una caracteristica comun entre F. parmentieri y las yucas es la presencia de
flores blancas con un aroma ligero, entre citrico y dulce, lo cual generalmente se asocia
con visitadores nocturnos. Tanto los lepidopteros nocturnos como los quirdpteros, sin
embargo, parecen preferir olores mas fuertes (Bertin 1989; Anexo 1), lo que contrasta
con el suave aroma de las flores de F. parmentieri y probablemente explica porqué
observamos pocos Vvisitadores nocturnos. Por otro lado, F. parmentieri presenta un
comportamiento muy diferente con respecto a los géneros Agave y Yucca en lo que
concierne a la produccion de néctar: mientras que las flores de los agaves producen
cantidades grandes de néctar (1-713 pl de néctar/flor) con una concentracion
relativamente baja de azUcares (14-19%) y la mayoria de las yucas no producen néctar o
producen poco (5-8 pl/flor, con una concentracion del 11% de azucares), F. parmentieri
produce una cantidad infima de néctar por flor (0.16-1.34 pl de néctar en 12 flores),
pero con una muy alta concentracion de azucares (26-28%).

La alta concentracion de azucares y la produccion moderada de néctar
generalmente se asocia con la polinizacion por himendpteros (Anexo I); sin embargo,
los himendpteros constituyeron solo el 2.7% de las visitas diurnas que se registraron
entre 7y 10 am (Tabla 3.4). Los visitantes diurnos dominantes en F. parmentieri fueron

los colibries (82% de las visitas diurnas registradas); pero curiosamente, la literatura
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refiere que los colibries tienden a visitar preferentemente flores tubulares de colores
brillantes (rojo y naranja) que producen cantidades pequefias de néctar con altas
concentraciones de azlcares, aunque también encontramos casos en los que sucede lo
contrario (i.e. pueden visitar flores con grandes cantidades de néctar, pero mas diluido;
Anexo I; Johnson y Nicholson 2008). Siendo que el color y la forma de la flor de F.
parmentieri no coinciden con un sindrome de polinizacion por colibries, nos surge la
incognita sobre el motivo de las visitas de los colibries: ;seran ladrones de néctar o
realmente estardn actuando como polinizadores? Quiza el hecho de que el despliegue
floral de F. parmentieri sea muy evidente y ofrezca tantas flores que exigen poco
traslado para los visitadores (en tres inflorescencias se hizo una estimacion del numero
de flores y se obtuvo un promedio de cerca de 17,500 flores/ inflorescencia), puede
resultar llamativo para los colibries, ain cuando la recompensa por flor sea infima, pero
sobre todo tomando en cuenta que en esa época del afio existen pocos recursos
alternativos para los colibries. Algunas de las especies que florecen en esta época en el
Xitle son Zephyranthes sessilis, Senecio praecox, Salvia elegans, Bouvardia terniflora 'y
Reseda luteola, de las cuales solo Salvia y Boubardia podrian ser explotables por los
colibries (Martinez 1997 y P. Mendoza Hernadndez com. pers.). Por otro lado, aun
cuando no observamos directamente que los colibries lleven a cabo la polinizacion, las
medidas de la altura de las anteras (ca. 13 mm) y del estilo (ca. 18 mm) de la flor, asi
como de la longitud del pico de los colibries (ca. 17.5 mm en Hylocharis leucotis y ca.
20 mm en Cynanthus latirostris — Arizmendi y Ornelas 1990, Zamudio 2010), sugieren
que si podrian ser vectores efectivos de polinizacion. Por otro lado, los colibries se
aproximaban a la flor de forma directa y resuelta (obs. pers.), por lo que suponemos que

probablemente si hacian contacto con las estructuras reproductivas de la flor.
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Otros visitadores que observamos que posiblemente tocaban los érganos florales
fueron los esfingidos y éstos, a su vez, fueron los més abundantes durante la noche, alin
cuando en la ocasion en que se realizaron las observaciones hubo una temperatura
relativamente fresca para la temporada, y con llovizna ocasional. Segun un estudio que
realizaron Martinez del Rio y Blrquez (1986) en Mirabilis jalapa, durante las noches
mas calidas, las flores eran polinizadas por polillas de la familia Sphingidae; pero en las
noches frias y lluviosas, las polillas no estaban activas y las flores se autopolinizaban en
la mafana. Esto sugiere que nuestros datos, al haber sido tomados en una noche
relativamente fria y himeda, no necesariamente reflejan de manera precisa la frecuencia
real de visitas de esfingidos a las flores de F. parmentieri.

Si realmente la frecuencia y/o efectividad de los visitadores fuera més alta de lo
que nosotros observamos en la noche mencionada, esto se habria reflejado en una alta
produccion de frutos (“fruit set”) en el control abierto. Sin embargo, este no fue el caso.
AUn asi, valdria la pena llevar a cabo observaciones de la frecuencia de visitas por un
mayor numero de dias y de horas para caracterizar la variacion en las visitas.

Queda abierta la pregunta de ¢qué vector es el que realiza la polinizacion de F.
parmentieri? Definitivamente es necesario un vector que efectle la polinizacién, adn si
se tratara de autopolinizacion, pues ninguna de las flores del tratamiento de polinizacion
automatica produjo fruto. Por lo tanto, lo mas probable es que alguno(s) de los
visitantes florales observados estén llevando a cabo el proceso de la polinizacion,
aungue este polinizador no parece ser muy efectivo, pues la formacién de frutos, en
general, es baja.

Los visitantes florales que observamos en las flores de F. parmentieri pertenecen
a diversos grupos taxonémicos, por lo que podemos suponer que la relacion actual con

sus polinizadores es del tipo generalista, como sucede en el género Agave (Sutherland
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1987; Arizaga et al. 2000b; Eguiarte et al. 2000). En contraste, el género Yucca presenta
una relacion altamente especializada con sus polinizadores (i.e. palomillas de los
géneros Tegeticula y Parategeticula; Schaffer y Schaffer 1979; Aker 1982; Huxman y
Loik 1997; Massey y Hamrick 1999; Eguiarte et al. 2000). Sin embargo, las
caracteristicas florales de F. parmentieri apuntan hacia un sindrome de polinizacién por
insectos nocturnos y no hacia un sindrome generalista. No podemos concluir al
respecto, pues se sabe que no es muy confiable especular sobre los posibles
polinizadores de una especie de planta sélo a partir de la interpretacion de su sindrome
de polinizacién aparente (i.e. basado en sus caracteristicas florales; Waser et al. 1996),
pues la dinamica de la polinizacién puede ser muy compleja y el comportamiento de los
visitantes/polinizadores puede variar espacio-temporalmente (Silva-Montellano 2001);
también puede suceder que los caracteres florales observados se hayan originado a partir
de interacciones con polinizadores que ya no estan presentes (exaptaciones), pero que
dichos caracteres se hayan mantenido porque resultan ser mas o menos atractivos para
los visitantes actuales; por ultimo, los caracteres florales actuales pueden también ser el
resultado de restricciones filogenéticas (Herrera 1996, Silva-Montellano 2001). Por lo
tanto, alin es necesario realizar experimentos mas precisos para determinar cuales de los
visitantes florales de F. parmentieri fungen como sus polinizadores efectivos. Da la
impresion de que los polinizadores que estan teniendo mayor efectividad son animales
que no se mueven mucho entre plantas, pues observamos que la produccion de frutos
(“fruit set”) en el tratamiento de control abierto fue practicamente idéntica al
tratamiento de geitonogamia (Fig. 3.4). Pero tendriamos que llevar a cabo estudios de
los frutos a nivel genético para poder asegurarlo (Eguiarte com. pers.).

Por otro lado, encontramos que la mayoria de las caracteristicas morfoldgicas de

las flores mostraron diferencias significativas entre individuos. Esto sugiere que dichas
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caracteristicas pudieron haber sido producto de procesos selectivos por parte de los
polinizadores pero no se han fijado genéticamente. Las caracteristicas que no muestran
variacion entre individuos (i.e. didametro y altura de la corola), quiza dejaron de ser
importantes en términos de sus efectos sobre la efectividad de la polinizacion, y por lo
tanto la variacion intra-individual que se observa en ellas es solo el reflejo de plasticidad
fenotipica, ya que la mayor variacion esta dentro del individuo.

El sindrome nocturno débil, la diferenciacion morfoldgica de las flores entre
individuos, la poca correlacion entre las caracteristicas morfométricas florales (no
encontramos muchas correlaciones significativas) y la escasez de polinizadores, apoyan
la hipotesis de que las caracteristicas florales de F. parmentieri podrian ser
exaptaciones, es decir, caracteres que en el pasado estaban sujetos a presiones de
seleccion natural y que en la actualidad ya no, quizd porque se extinguié el polinizador
que las ejercia. También puede ser que las caracteristicas florales presenten variacion
entre individuos por relaciones alométricas, mas que por seleccion y, aunque la
existencia de esta variacion favorece la teoria de la exaptacién, no se puede llegar a una
conclusién antes de hacer estudios mas especificos que permitan descartar los efectos
alométricos.

Al respecto del “fruit set”, puede decirse que el bajo éxito del tratamiento de
control abierto (ca. 5%) apoya la idea de que hay una limitacion en la reproduccion en
F. parmentieri a causa de la escasez o de la baja efectividad de los polinizadores,
aungque para poder asegurarlo se necesitaria polinizar todas las flores de la
inflorescencia (Parra-Tabla et al. 1998). En otras especies de agavaceas, como en
Hesperaloe sp., también se han encontrado valores bajos de “fruit set” (0.5 a 4%; Rocha
et al. 2006), aunque algunas especies de este género parecen ser autoincompatibles

(Pellmyr y Augenstein 1997), sin embargo, algunos autores suponen que esta aparente
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autoincompatibilidad podria ser una expresion de depresion endogadmica (Eguiarte et al.
2000). En el género Yucca, los valores de “fruit set” que se han encontrado son
relativamente mayores (6-20%, Aker 1982; Eguiarte et al. 2000) y en el género Agave,
por su parte, se han encontrado valores de “fruit set” muy diversos, desde un 3.7% y 5%
en A. palmeri y A. chrysantha, respectivamente (Slauson 2000), hasta un 63% en A.
xylonacantha (Rocha et al. 2005), siendo més frecuentes los valores relativamente méas
altos (e.g. 40 a 50% en A. lechuguilla, ca. 30% en A. cupreata, 44% en A.celsii
albicans, 47% en A. difformis y 51% en A. striata; Silva-Montellano 2001; Garcia-
Meneses 2004; Rocha et al. 2006). Al igual que en F. parmentieri, los bajos valores de
“fruit set” que se observaron en A. palmeri y de A. crysantha se vieron incrementados
cuando se llevé a cabo manualmente la polinizacion cruzada; sin embargo, en ese caso
los autores no estaban seguros si el incremento del “fruit set” se debid a una
fertilizacion mas efectiva (via manual), o a una mayor calidad genética de las semillas
(por el hecho de que provenian de polinizacién cruzada; Slauson 2000). En nuestro
caso, si fue posible separar estos dos efectos, pues la polinizacion se llevé a cabo
manualmente tanto para el tratamiento de geitonogamia, como para el de polinizacion
cruzada, y el aumento significativo en el “fruit set” se dio solo en éste Ultimo,
alcanzando un valor de 43%. Esto implica que en F. parmentieri, la calidad genética del
polen que llega a un estigma es uno de los determinantes mas importantes del “fruit
set”.

Massey y Hamrick (1999) discuten sobre la movilidad de los polinizadores;
ellos dicen que si éstos se mueven solo entre plantas vecinas se incrementa la estructura
genética entre y dentro de las poblaciones. Barceinas-Cruz (2011) encontré que las
poblaciones de F. parmentieri tienen una alta estructuracién genética, por lo que

podriamos considerar que es otra evidencia de que los polinizadores no estan teniendo
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una amplia movilidad (e.g. la geitonogamia es muy frecuente en esta poblacion), o bien
los polinizadores especificos son muy escasos o estan ausentes.

Aunque en F. parmentieri si hay autocompatibilidad (al igual que en la mayoria
de las especies de la familia Agavaceae), el bajo éxito relativo de la autopolinizacién
probablemente se deba a una expresién muy temprana de depresién por endogamia
(Husband y Schemske 1996); claramente no corresponde a un fendmeno de
autoincompatibilidad esporofitica o gametofitica, pues si se llegan a formar los frutos y
una proporcién importante de los mismos llegan a madurar (Bertin 1989; Lloyld y
Schoen 1992). En los estadios posteriores, una vez que terminaron de madurar los frutos
y las semillas, aparentemente no se expres6 un fendmeno de depresion por endogamia,
pues el numero de semillas por fruto, el “seed set” y el peso de las semillas fueron
equivalentes en todos los tratamientos de polinizaciéon. Asimismo, el éxito de la
germinacién de las semillas tampoco mostré diferencias significativas entre los
diferentes tratamientos de polinizacién, siendo éste un alto porcentaje, parecido a otras
especies de Furcraea (e.g. F. cahum ca. 95%, F. longaeva del 92 al 100% y F.
pubescens ca. 100%; Garcia-Mendoza 2001; De la Rosa 2010).

Aparentemente las diferencias observadas en el peso de las semillas de
diferentes frutos de F. parmentieri tuvo mas que ver con una probable limitacién de
recursos (0 incluso podria ser una expresion de la variabilidad genética), y no fue
resultado de depresion por endogamia, pues el efecto del factor “planta” si fue
significativo sobre esta variable, mientras que el tratamiento de polinizacion no lo fue.
Por otro lado, la aborcion de frutos no parece haber sido producto de una limitacion de
recursos; de ser asi, se habria observado que en las plantas con mayores limitaciones
todos los tratamientos de polinizacion habrian tenido un bajo éxito. Sin embargo, este

no fue el caso, pues en una misma planta el tratamiento de polinizacion cruzada dio
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lugar a una baja aborcion de frutos, mientras que los de autopolinizacién no. Una forma
de responder a esta pregunta hubiera sido explorar si existe una correlacion entre el
tamafio de la planta y el “fruit set”; sin embargo, no tuvimos oportunidad de tomar estas
medidas.

Abarca-Garcia y Lopez-Villalobos (2007) mencionan que en un sistema
reproductivo en el que son posibles tanto la autogamia como la polinizacion cruzada
(i.e. tasa de fecundacion cruzada mixta) hay mayores probabilidades de éxito, en
comparacién con los casos en los que sélo es posible una de las dos alternativas. Asi, si
se presenta una limitacion por polinizadores, la autogamia puede asegurar la produccion
de semillas; pero por otro lado, si ocurren cuellos de botella o efectos de fundador (que
por su naturaleza son fendmenos que reducen la variacion genética, al igual que la
autogamia), se puede amortiguar la pérdida de variabilidad genética por el hecho de que
también es posible la polinizacion cruzada.

En F. parmentieri no hay un mecanismo claro que impida la autopolinizacion.
La leve dicogamia que observamos, que es una ligera protoginea en la que la
maduracion de los estigmas de una flor es anterior, aunque coincide con, la maduracién
de las anteras, realmente no representa una barrera infranqueable para la
autopolinizacién. Cuando un botdn recién abre, el estigma ya esta receptivo; pero en el
transcurso de ese mismo dia, logra madurar una cierta proporcion (ca. 40%) de las
anteras de esa misma flor. En el género Agave también se encuentran especies que
presentan dicogamia, pero del tipo protandrica (Arizaga et al. 2000a; Eguiarte et al.
2000; Garcia-Meneses 2004); en algunos casos esta dicogamia si parece reducir de
manera importante las probabilidades de autogamia (Garcia-Meneses 2004). Por otro

lado, en el género Yucca no se ha reportado dicogamia, aunque Eguiarte et al. (2000) si
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menciona que presentan una separacion espacial de los 6rganos sexuales femeninos y
masculinos (i.e. hercogamia, donde los estambres estan por debajo del pistilo).

En lo que se refiere a la cantidad aproximada de semillas que produce un
individuo de F. parmentieri, llegamos a una estimacion de ca. 21,000 semillas (datos
estimados, a partir del nimero de frutos que produjeron 22 individuos). La produccién
de semillas en A. macroacantha es de 20,000 por individuo (Arizaga et al. 2000b),
mientras que en A. chrysoglossa es de cerca de 750,000 (Gentry 1972). En cambio, el
“seed set” de F. parmentieri (63%) es alto en comparacion con lo que se ha reportado
en especies de Agave: en Agave cupreata el “seed set” es de 42.8% (Garcia-Meneses
2004), y en otras especies de Agave es menor de 50% (e.g. A. celsii albicans: ca. 35%);
A. diformis: ca. 37%; A. striata. ca. 31%; Rocha et al. 2005), mientras que en A.

macroacantha es similar a F. parmentieri (Arizaga et al. 2000a).

V.2 Historia de vida de Furcraea parmentieri
Furcraea parmentieri es una planta que tiene una historia de vida muy particular, pues
en ella coinciden varias caracteristicas singulares: los individuos son semélparos, de
larga vida, y presentan reproduccién sincronica y masiva (“mast seeding”) a nivel
poblacional (y, de hecho, también a nivel supra-poblacional, lo que se conoce como
sincronia a nivel de especie, o “species-wide synchrony”; Keeley y Bond 1999). ;Qué
tipo de factores estan jugando un papel ecoldgico/evolutivo en la determinacion de este
tipo de historia de vida? A continuacién exploramos algunas de las hipotesis que
encontramos en la literatura al respecto, examinando el caso particular de la especie que
nos ocupa.

En las plantas semélparas (también Ilamadas monocarpicas o “Big Bang”;

término acufiado por Gadgil y Bossert 1970) el costo reproductivo es altisimo, pues toda
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la energia se canaliza de las estructuras vegetativas a las estructuras florales durante un
evento reproductivo Unico y masivo (Tissue y Nobel 1990), y el nimero de
descendientes que produce un individuo puede llegar a ser muy alto, mucho mas alto en
general, de lo que produce en un evento reproductivo una especie iteropara (Young y
Augspurger 1991). La gran inversion energética a la reproduccion determina que haya
una rapida degeneracién de la parte vegetativa y, por consiguiente, la muerte del
individuo (Sutherland 1987; Tissue y Nobel 1990; Stearns 1992; Huxman y Loik 1997).
La semelparidad, por lo tanto, es una evidencia de la correlacién negativa entre la
supervivencia y la reproduccién, de una disyuntiva (o “trade-off”’) entre estos procesos
(Stearns 1992; Olivieri et al. 1994). Este tipo de historia de vida conlleva un alto riesgo,
pues puede ser que una planta nunca llegue a reproducirse (e.g. si muere antes de
florecer); o bien, si florece, nada asegura que produzca descendientes debido a posibles
fallas en el proceso de polinizacion o en la formacion de frutos. Uno de los procesos que
puede funcionar como un “seguro” ante este riesgo es precisamente la produccion de
propagulos vegetativos (bulbilos) a partir de la inflorescencia (Arizaga y Ezcurra 1995;
Garcia-Mendoza 2001).

En la familia Agavaceae encontramos tanto plantas semélparas como iteroparas
(ver Tabla 1.2). Incluso al interior de algunos de sus géneros (e.g. Agave y Yucca) se
encuentran representantes de ambos tipos de historia de vida. Muchas de las especies
con rosetas monocarpicas se pueden propagar vegetativamente por hijuelos que se
originan a partir de estolones o por bulbilos que generalmente se producen en la
inflorescencia (e.g. Agave, Yucca, Beschorneria y Furcraea; Eguiarte et al. 2000;
Garcia Mendoza 2001). Por ejemplo, en A. schottii, que es una especie semélpara, hay
una alta produccién de bulbilos, probablemente asociada a una baja reproduccion sexual

(el porcentaje de individuos en una poblacion que derivan de semillas puede ser menor

77



del 1%; Schaffer y Schaffer 1979). En el género Furcaea parece ser muy importante la
propagacion vegetativa por bulbilos, los cuales crecen en las ramas de la inflorescencia
y en las axilas de las mismas (Garcia-Mendoza 2001). Por ejemplo, en F. parmentieri,
observamos una produccion muy grande de bulbilos en las inflorescencias (ca. 12,153
bulbilos/inflorescencia, estimacion a partir de 3 individuos), y durante un periodo muy
largo (desde la floracion y hasta la dehiscencia de los frutos-muerte del individuo, ca.
11 meses). Garcia-Mendoza (2000, 2001) sugiere que en este género muchas
poblaciones se mantienen gracias a la propagacion vegetativa por bulbilos. De las 25
especies que conforman al género, 23 producen bulbilos; F. longaeva y F. quicheensis
son las dos especies que parecen propagarse Unicamente por reproduccion sexual y
curiosamente ambas son arborescentes (Garcia-Mendoza 2000).

Arizaga y Ezcurra (1995) discuten la importancia evolutiva de los bulbilos,
utilizando como modelo a Agave macroacantha. Ellos observaron que 1) el nimero de
bulbilos es inversamente proporcional al nimero de frutos; 2) si la reproduccion sexual
falla, el genet puede sobrevivir a través de sus bulbilos y la propagacion por bulbilos
evita un colapso demogréfico; y 3) los bulbilos son una forma eficaz de dispersion, ya
que enraizan rapidamente y se establecen en grandes proporciones. Entonces, en este
tipo de plantas “semélparas”, el adulto muere al reproducirse, pero deja a su paso una
serie de clones en forma de bulbilos que permiten que el genet se mantenga presente en
el habitat por n generaciones méas. Por lo tanto, ¢realmente podemos considerar que
estas plantas son semélparas?, pues al considerar al genet, realmente son iterdparas.

Se ha planteado que la semelparidad puede representar ventajas adaptativas bajo
ciertas circunstancias, pues precisamente gracias a que involucra una inversion
energética muy alta a la reproduccidn, los despliegues florales pueden ser muy vistosos

y atractivos para los polinizadores (Schaffer 1974; Young 1990; Ramirez y Berry 1995),
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o bien, pueden resultar muy efectivos si la polinizacion se lleva a cabo por viento (Kelly
y Sork 2002). De hecho, en algunas especies se ha encontrado una correlacion positiva
entre el tamafio de la inflorescencia y la produccion de frutos (Schaffer y Schaffer 1979;
Young y Augspurger 1991; Rocha et al. 2005). Méas aun, en el género Lobelia se ha
visto que cuando se producen inflorescencias mas grandes, hay una mayor produccion
de semillas viables (Young 1990). Por otro lado, cuando una planta asigna una gran
cantidad de energia al despliegue floral, puede haber una limitacion para la asignacion
de recursos a la producciéon de semillas viables, como se observa en Yucca whipplei
whipplei (Huxman y Loik 1997).

La idea de que los grandes despliegues florales pueden ser atractivos para los
polinizadores también se ha cuestionado. Por ejemplo, Schaffer y Schaffer (1979)
observaron que cuando hay bajas densidades de Tegeticula (la polilla que poliniza a Y.
whipplei) estos insectos visitan preferentemente a las inflorescencias méas altas. Sin
embargo, cuando aumenta el nimero de palomillas, éstas se esparcen mas en el espacio
y no se observa una preferencia hacia las inflorescencias mas altas.

El despliegue floral de Furcraea parmentieri es muy llamativo, tanto a nivel
individual como a nivel poblacional (esto ultimo debido a la sincronicidad, como se
discutira més adelante). Seria interesante hacer un estudio més detallado sobre la
relacion entre el nimero de visitantes y el tamafio de la inflorescencia, o su cantidad de
flores, pues los datos que tenemos sobre las visitas florales no permiten hacer
inferencias sobre este tema, asi como tampoco nos dan mucha luz en torno a la dindmica
de la polinizacion de F. parmentieri.

Hernandez-Pedrero (2009) encontrd una correlacion positiva entre el tamafio de
planta y el tamafio de la inflorescencia en F. parmentieri. Esto podria deberse a las

diferencias en la cantidad de recursos (disponibles en ese momento, o almacenados) de
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cada planta. De hecho, las plantas semélparas suelen ser mas sensibles a la cantidad de
recursos disponibles para la reproduccién en comparacién con las iteréparas (Huxman y
Loik 1997; Nobel 1977; Tissue y Nobel 1990). Sin embargo, nosotros observamos que
la proporcion de semillas viables no varia mucho entre plantas. Esto nos permite
especular que por lo menos esta variable (i.e. el “seed set”) podria no estar afectada por
la cantidad de recursos disponibles para cada planta, sino por otro tipo de factores. Por
otro lado, como ya vimos, el “fruit set” si es mas variable entre plantas y, tanto la
variabilidad genética como la disponibilidad de recursos, podrian estar teniendo un
efecto a ese nivel.

En varios grupos de plantas que producen rosetas y que tienen especies tanto
iterdparas como semélparas, las especies iteroparas se distribuyen en sitios con mayor
humedad, mientras que las especies semélparas en sitios mas secos y/0 rocosos
(Schaffer y Schaffer 1979; Young 1981). Bajo esta premisa, pareciera que la
semelparidad podria haber evolucionado en respuesta a las presiones de seleccion
asociadas con medios agrestes. Sin embargo, hay pocos estudios demograficos que
comparen plantas semélparas e iterGparas cercanamente emparentadas, por lo que no
puede decirse que exista un patron en este sentido.

Equiarte et al. (2000) menciona que en la familia Agavaceae la semelparidad
parece haber evolucionado en tres ocasiones de manera independiente a partir de linajes
iterdparos (en Y. whipplei y en los géneros Agave y Furcraea). Esta hipétesis es
interesante porque la familia es relativamente pequefia y, en general, la semelparidad es
poco comun entre las angiospermas. Estos autores no encontraron una asociacion entre
la semelparidad y la forma de vida, ni tampoco con el tipo de polinizadores, por lo que
concluyen que las causas que explican la evolucion de la semelparidad son complejas y

no se asocian con una sola caracteristica ecoldgica, sino con una serie de adaptaciones y
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restricciones tanto filogenéticas como en la forma de crecimiento. Sin embargo, no
sabemos cudles eran las condiciones del pasado, por ejemplo la depredacion por
megafauna sobre la inflorescencia (Janzen 1986) o los polinizadores extintos que
pudieron ejercer presion sobre ésta caracteristica.

Otra caracteristica interesante de la historia de vida de F. parmentieri es que se
trata de una planta longeva (i.e. perenne, sensu Young 1981). En este caso, por lo tanto,
la semelparidad esta asociada no s6lo con el alto riesgo que implica reproducirse una
sola vez, sino que ademas la reproduccion ocurre después de muchos afios de desarrollo
(entre 50 y 90 afios, segun Hernandez-Pedrero 2009). La gran inversién hacia la
reproduccion podria estar relacionada con la alta longevidad en el caso de F.
parmentieri, pues quiza sélo después de muchos afios de ir almacenando recursos es
posible producir un despliegue floral del tamafio y la vistosidad que encontramos en
esta especie

Kuss et al. (2008) mencionan que una alta longevidad amortigua el efecto de
afios no favorables para la reproduccion (aunque habria que ver de qué manera se aplica
esto a una planta semélpara como F. parmentieri). Ademas, en plantas longevas se
observan generaciones traslapadas (Terradas 2001), lo que reduce la probabilidad de
apareamiento entre individuos relacionados genéticamente y la consecuente depresion
por endogamia (Kuss et al. 2008).

Una altima caracteristica de la historia de vida de F. parmentiri que vale la pena
comentar es que su reproduccion es sincrénica y masiva (“mast seeding”), tanto a nivel
poblacional como supra-poblacional. La mayoria de las especies que muestran
reproduccion masiva son iteroparas (Silvertown 1980). Sin embargo, hay varios
ejemplos de especies semélparas que también la presentan. Uno de ellos es el de los

bambus, que son plantas longevas (viven de 20 a 60 afios, aunque algunos superan los
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100 afios de edad) y de reproduccion masiva (Janzen 1976). Sin embargo,
aparentemente, las poblaciones de una misma especie de bambu no florecen
sincronicamente, ni con la misma periodicidad, al contrario de lo que sucede con F.
parmentieri, en la que parece que si hay sincronicidad supra-poblacional. En el afio en
que se realizé este estudio (2007) se observaron varias poblaciones que comenzaron su
floracion al mismo tiempo y en las cuales el evento reproductivo fue masivo: las del
volcan El Pelado, Los Dinamos, y el Ajusco, en el D.F.; y la de las Lagunas de
Zempoala en Morelos, y de El Chico en Hidalgo. Hernandez-Pedrero (2009) analizé los
ejemplares de herbario de F. parmentieri que estan en el herbario MEXU, y propone
que otros eventos reproductivos de F. parmentieri también han sido masivos y
sincrénicos a nivel supra-poblacional, pues hay afios en los que hay una representacion
muy numerosa de ejemplares en floracion, provenientes de diversas poblaciones.

Con respecto al origen de la reproduccion masiva, se ha propuesto que podria ser
una respuesta a una alta disponibilidad de recursos (o0 a otras sefiales ambientales) en
ciertos afios, o bien podria haber evolucionado a partir de fuerzas selectivas especificas,
como resultado de que las plantas que florecen masivamente (y sincronicamente)
presentan una mayor adecuacion que las que no lo hacen (Kelly y Sork 2002). EIl hecho
de que en muchos casos las sefiales ambientales que parecen disparar la reproduccion
masiva no son las mismas que se asocian con una alta tasa de crecimiento, hace suponer
que la reproduccion masiva no es simplemente una respuesta al ambiente o0 a la
disponibilidad inmediata de recursos, sino que si tiene un componente selectivo
importante.

Se manejan diversas hipotesis en torno a las ventajas selectivas de la
reproduccidn sincronica y masiva. Las que cuentan con un mayor apoyo empirico son

tres: mayor eficiencia de la polinizacion por viento, la saciacion de los depredadores de
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semillas (Janzen 1977), y la mayor eficiencia de la dispersion de semillas. Ninguna de
estas parece ser el caso de Furcraea parmentieri. La hipOtesis que nos parece mas
plausible, en este caso, tiene que ver con lo atractivo del despliegue floral, que atraeria
un gran nimero y diversidad de polinizadores (Kelly 1994). Sin embargo, esta hipotesis
parece contar con poca evidencia de campo (Dominguez y Dirzo 1995), y por otro lado,
tampoco se observé una gran abundancia de polinizadores asociada a la floracion
masiva de F. parmentieri. Otra posibilidad es que la reproduccion masiva esté asociada
con senales ambientales que “anticipan” condiciones favorables para el establecimiento
de plantulas. Aunque esta hipdtesis se ha explorado escasamente a nivel empirico (Kelly
y Sork 2002), podria ser una idea interesante a explorar en el caso de Furcraea

parmentieri.

IVV.3 Implicaciones para la conservacion
Furcraea parmentieri no parece presentar problemas demograficos intrinsecos para su
permanencia a largo plazo, pues sus tamafios poblacionales son relativamente altos y de
acuerdo con su tasa finita de crecimiento poblacional estimada, la poblacion parece
tener el potencial de mantenerse en crecimiento (Hernandez-Pedrero 2009). Ademas, F.
parmentieri presenta un alto porcentaje de germinacion (98% en laboratorio y 40-45%
en campo, Herndndez-Pedrero 2009), una alta capacidad de establecimiento de bulbilos
y tasas de supervivencia elevadas durante sus fases tempranas de desarrollo
(supervivencia de infantiles 91%). Asimismo, Hernandez-Pedrero (2009) encontré que
la emergencia de plantulas es alta (21 al 51%) y su supervivencia al cabo de un afio
también (14%).

Por otro lado, siendo que se trata de una especie monocotiledonea, longeva,

perenne y de fecundacion cruzada, es de esperarse que tenga una alta diversidad
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genética (Hamrick y Godt, 1989). Barceinas-Cruz (2011) estudié la diversidad genética
de varias poblaciones de F. parmentieri y hallé grandes diferencias entre ellas. La
poblacion del Xitle tuvo valores de diversidad genética altos (He = 0.33, %P = 82), por
lo que se infiere que es una poblacidn genéticamente sana. Sin embargo, la poblacion de
Cerro Burro, en Michoacéan, presentd una diversidad genética més baja (Heg = 0.11,
%P=34). Barceinas-Cruz (2011) cree que esta disminucion se debe a la fragmentacion,
ya que esta poblacién esta formada por grupos de pocos individuos en las orillas de
potreros. Se ha documentado que la fragmentacién del habitat erosiona la variabilidad
genética intra-poblacional e incrementa la divergencia genética inter-poblacional,
debido a un aumento en la deriva génica, la endogamia y a una reduccion en el flujo
génico (Zietsman et al 2008). Esto muestra que F. parmentieri puede ser sensible a este
tipo de fragmentacion/pérdida de habitat en lo que se refiere a su genética poblacional.
Otro aspecto de la ecologia de F. parmentieri que apunta hacia su
vulnerabilidad, es que depende de sus polinizadores para mantener la diversidad
genética, pues ya vimos que el “fruit set” es bajo en condiciones naturales y la mayoria
de los frutos podria provenir de geitonogamia, posiblemente por la poca movilidad de
sus visitadores (polinizadores potenciales) y la baja tasa de visitas que recibe. Ademas,
en plantas que se propagan vegetativamente, el establecimiento de ramets puede tener
consecuencias sobre los patrones de polinizaciéon y el sistema reproductivo, pues la
distribucion agregada de plantas con el mismo genotipo puede incrementar la
geitonogamia y/o generar altos niveles de endogamia producto de autopolinizacion o
cruzas entre parientes (Clark-Tapia 2004). Esta situacién puede explicar la baja
variabilidad genética de la poblacion de Cerro Burro, en la que se encontraron varios
individuos por genotipo (Barceinas-Cruz 2011). En la poblacion del Xitle, la colecta de

material biol6gico que hizo Barceinas-Cruz (2011) fue de individuos separados
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espacialmente entre ellos, por lo que no fue posible evaluar este efecto. Quiza por esta
razén Furcraea parmentieri mostrd valores mas altos de He que los reportados para
especies del género Agave, utilizando ISSR's como marcadores (Barceinas-Cruz 2011).

La distribucion geogréfica de F. parmentieri abarca solo el Eje Neovolcéanico
Transversal, actualmente s6lo en las partes mas altas de las montafias, lo cual explica en
alguna medida la alta diferenciacion genética entre sus poblaciones. En gran parte de
esta regién se ha observado un incremento desmedido de la poblacion humana durante
las Ultimas décadas. Por esta razén, las poblaciones de F. parmentieri que colindan con
las manchas urbanas estan siendo amenazadas por la fragmentacion de su hébitat y
cambio de uso de suelo, como se vio en el Cerro Burro. EI modelo de distribucion
potencial desarrollado por Barceinas-Cruz (2011) estima que en el Pleistoceno Furcraea
parmentieri presentaba una distribucion continua a lo largo del Eje Neovolcanico
Transversal, asi como en algunas zonas del Altiplano Sur (Zacatecano-Potosino) y de la
Sierra Madre Oriental. Esto apoya la idea de que la distribucion actual de F. parmentieri
es resultado de una fragmentacién desmesurada de su habitat y que, por lo tanto, sus
poblaciones han disminuido, tanto en nimero como en densidad. De hecho, Barceinas-
Cruz (2011) sugiere que las alteraciones ambientales que se anticipan como parte del
cambio climatico global, aunadas a las presiones de cambio de uso de suelo, llevaran a
que desaparezca su hébitat colonizable.

Todo lo anterior explica por qué esta especie se encuentra en la categoria de
amenazada en la NOM-059-ECOL-2001. El mayor factor de riesgo que enfrenta es sin
duda la destruccién y modificacion de su habitat. Incluso seria necesario evaluar la
conveniencia de otorgarle una categoria de mayor nivel de riesgo, debido a que una gran
parte de su area de distribucion colinda con el &rea metropolitana de Ciudad de México,

una de las zonas mas densamente pobladas del mundo. Una posible estrategia de
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conservacion y manejo para F. parmentieri seria incrementar sustancialmente la
superficie de areas naturales protegidas donde se encuentran sus poblaciones, asi como
aprovechar los eventos de reproduccion masiva para realizar polinizaciones manuales, y
para colectar semillas y producir plantulas para su posterior reintroduccion. Si se crea
un banco de germoplasma, es necesario recordar que serd necesaria su constante
renovacion, ya que las semillas no mantienen su viabilidad por mucho tiempo
(Hernandez-Pedrero 2009). Por otro lado, se espera que la colecta de frutos no afecte
negativamente al establecimiento natural por semillas, pues aln si se producen pocos
frutos, éstos pueden ser suficientes para mantener un buen nivel de reclutamiento, y
niveles relativamente altos de variacion genética en las poblaciones (Clark-Tapia 2004).

Lo anterior es ya un hecho en el Parque Nacional El Chico (Hidalgo), en donde
se esta llevando a cabo un programa de manejo para recuperar a las poblaciones de esta
la especie, ya que estuvieron cerca de extinguirse en esa zona (Barceinas-Cruz com.
pers). El programa consiste, de manera general, en extraer semillas de las plantas con
frutos, sembrarlas en viveros y, una vez emergidas las plantulas, resembrarlas en su
habitat natural (Barceinas-Cruz 2011). La variacion genética de esta poblacion
(He=0.1940, %P=54) es intermedia entre la del Xitle y la de Cerro Burro, lo cual
podria deberse precisamente al manejo mencionado.

Por ultimo, durante este estudio nos dimos en cuenta de que Furcraea
parmentieri es utilizada localmente de diversas maneras, por ejemplo para extraer
fibras, como alimento y en la construccién de cercas. Esto puede representar una
amenaza adicional para sus poblaciones, por lo que un plan de aprovechamiento

sustentable podria ser otra clave para su conservacion.
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Capitulo V. Conclusiones

Furcraea parmentieri inicia la produccion de escapos en el mes de enero. La
floracién se da de marzo a mayo. Los frutos maduran entre junio y octubre, y los
frutos dispersan sus semillas entre noviembre y febrero del proximo afio.

Los individuos reproductivos de F. parmentieri producen una gran cantidad de
bulbilos (de junio en adelante) que son una fuente potencial de establecimiento
de ramets.

Las flores tienen una vida cercana a los 7 dias y son ligeramente protoginicas.
Las flores producen una cantidad infima de néctar y son visitadas por una gran
variedad de visitadores (diurnos y nocturnos); sin embargo, la frecuencia de
visitas es baja.

La polinizacion requiere de un vector para garantizar la fecundacion de las
flores.

La polinizacién cruzada es la forma de polinizacion que da lugar a una mayor
produccion de frutos. Se pueden formar frutos por geitonogamia, pero su
proporcién de éxito es baja.

El “seed set” y el peso de las semillas que provienen de frutos producidos por
polinizacién cruzada o por geitonogamia son equivalentes.

La germinabilidad de las semillas que provienen de diferentes tipos de cruza es
equivalente.

Las poblaciones de F. parmentieri no parecen tener problemas de reproduccion.
Su mayor amenaza se debe a las presiones por el cambio de uso de suelo y, dada

su distribucidn restringida, podrian ser cruciales para su persistencia.
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Anexo . Cuadro con las caracteristicas florales mas frecuentes correspondientes a los sindromes de polinizacion por insectos, mamiferos y aves

(modificado de Garcia-Meneses 2004).

. Grupo
Sindrome >rup Aroma Color Forma Recompensa
polinizador
Colores brillantes .
. . . . Con forma regular, simple, de plato
- . Aromas imperceptibles  (amarillo) a opacos. Guias . . .
Miofilia Diptera . o0 disco. Los organos sexuales se Polen y néctar expuestos.
o totalmente ausentes. de néctar presentes
encuentran expuestos.
frecuentemente.
Desarrolladas a manera de trampas,
De carrofia, flngicos o con ventanas transparentes. Con
. Colores opacos, oscuros, ; . )
g . almizcleros, aromas de o formas de disco o plato, radial y Generalmente sin
Sapromiofilia Diptera . verde, morado o café. Sin . o L Lo
sustancias de . . tricomas o apéndices moviles. atrayentes primarios.
- guias de néctar. . .
descomposicién. Organos sexuales ubicados dentro de
la flor.
i . - . Polen o néctar que
Colores brillantes Flores zigomorficas; semi-cerradas; g
Aromas frescos y . oL pueden o no estar ocultos.
- (amarillo, azul, malvay con plataforma de aterrizaje; X
Melitofilia Hymenoptera suaves, no muy . L - Con altas concentraciones
parpura), algunas veces mecanicamente fuertes. Organos .
fuertes. ! . de néctar, pero en
son guias de néctar. sexuales ocultos. .
cantidades moderadas.
Flores dispuestas de manera vertical,
radiales, anteras fijas. Con guias
Lepidoptera Aromas ligeros, Vividos, principalmente  mecanicas para la proboscis. Antesis Néctar abundante en
Psicofilia diurnos: generalmente frescosy  rosay rojo, algunas veces diurna, las flores son tubulares tubos largos y estrechos,

Rhapalocera

agradables.

azul. Con guias de néctar.
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largas y estrechas, con margenes
lisos, con o sin plataforma de
aterrizaje.

0 en espolones.



Sindrome

Grupo
polinizador

Aroma

Color

Forma

Recompensa

Falaenofilia

Ornitofilia

Quiropterofilia

Cantarofilia

Lepiddptera
noturnos:
Heterocera

Aves

Quirdptera

Coledptera

Aromas fuertes, muy
dulces durante la
noche.

Aromas muy suaves o
ausentes.

Aromas fuertes
durante la noche.
Aromas frutales o a
feromonas de
quirdpteros.

Fuertes, generalmente
aminoides, de frutas en
fermentacién, o
espermaticos.

Blancas, o palo de rosa, de
colores péalidos o
amarillentos, algunas
veces rojas. Guias de
néctar generalmente
ausentes.

De colores brillantes
principalmente rojas o
anaranjadas.

Colores palidos, crema o
blancos.

Colores opacos, verdes o
blancos. Sin guias de
néctar.

Flores zigomorficas de antesis
nocturna. Sin plataforma de
aterrizaje. Margenes profundamente
disectados. Flores dispuestas
horizontalmente o colgantes.

Corolas tubulosas, estrechas, o con
bases para que perchen las aves.

Alargadas, cerosas, resistentes,
mecanicamente fuertes,
generalmente de apertura nocturna.
Flores en racimos (inflorescencias)
generalmente en pedunculos.
Flores solitarias y largas, amorficas
0 haplomodrficas, agregadas y
pequefias o en forma de disco. De
facil acceso. Con los 6rganos
sexuales expuestos. Resistentes.

Néctar mas abundante
que en las flores de
mariposas diurnas,

ubicado en tubos largos y
estrechos o en espolones.

Néctares ricos en
aminoacidos.
Néctar en pocas
cantidades pero en altas
concentraciones de
azUcares y sucrosas, 0
néctar abundante y
diluido™*.

Gran cantidad de néctar.
La recompensa esta
protegida. Rico en
energia.

Atrayentes facilmente
accesibles. Néctar, polen
y partes florales.

* Segln Johnson y Nicolson 2008
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ANEXO II. Estados de desarrollo a lo largo del proceso de maduracién de las flores
de Furcraea parmentieri.

Foto All.1. Botones y flor joven. Foto All.2. Flor con tres
anteras abiertas y pistilo

receptivo.

Foto AllL.3. Flor madura
con maxima abertura,
anteras abiertas y pistilo

receptivo.

Foto All.4. Flor madura Foto AlL.5. Flor senil.
con anteras seniles.
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Anexo I11. Métodos utilizados para llevar a cabo los cortes de las semillas de Furcreae

parmentieri (tomado de Lépez et al. 2005)

Fijacion, deshidratacion e inclusion

La fijacion provoca la muerte rapida de los tejidos y conserva su estructura original, a la
vez que facilita una manipulacién posterior. Primero se sumergieron las semillas en el
fijador FAA (formol, &cido acético y alcohol), el cuél inhibe los procesos vitales de la
célula, y evita la autolisis y otros cambios en la estructura fisica y quimica de la célula.
A las semillas se les realiz6 un corte en un extremo, para que el fijador pudiera penetrar
en los tejidos. Las semillas se mantuvieron en el fijador por 24 horas.

Posteriormente se deshidrataron las semillas, ya que se iban a colocar en un
medio de inclusion insoluble en agua. Esto se llevd a cabo gradualmente, pasando por
alcohol al 30%, al 50%, al 70%, al 85%, al 96% y finalmente al 100%. En cada paso, se
dejaron sumergidas las semillas durante una hora.

Cuando se cumplid la hora en alcohol al 100%, las semillas se pasaron a una
solucion de 50:50 de alcohol y citrosolv. Este dltimo es un solvente para aclarar los
tejidos, equivalente al xilol. Ahi se dejaron unos 15 min, y después, se colocaron en una
solucion al 100% de citrosolv, en la que se dejaron otros 15 min.

En seguida llevamos a cabo la inclusion, que es la operacién mediante la cual se
hace penetrar, en una pieza deshidratada, un material solidificante que le confiere
firmeza y facilita los cortes. Esta se llevo a cabo en paraplass-citrosolv (50:50), en la
cual se dejaron las semillas durante 12 horas en una estufa con una temperatura de 56
°C. Al cabo de las 12 horas, se decantaron los frascos y se les afiadié paraplass puro, en
el cual se mantuvieron sumergidas las semillas otras 12 horas en la estufa a la misma

temperatura.
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Cortes

Finalmente, se formaron unos cubos con el paraplass sélido y se llevaron a cabo
los cortes utilizando un microtomo de rotacion. Los cortes fueron de un grosor de 5a 7
micras y se colocaron en un bafio de flotacion, con agua a 40 °C con un poco de gelatina

como adhesivo.

Tincién

Para la observaciéon de los componentes de los tejidos, se realizan diferentes
tinciones. Para las estructuras vegetales se utilizan principalmente la safranina y verde
rapido. La safranina tifie de rojo las paredes lignificadas, nucleolos, cromatina y taninos
condensados. El verde rapido proporciona un color verde azuloso a las paredes no
lignificadas y un tono violaceo al citoplasma.

La tincidn se llevo a cabo una vez que se elimind la parafina de los cortes. Para
esto se procedié como se indica a continuacion: 1) se colocaron los portaobjetos en una
estufa (56-58 °C) durante 20-30 min; 2) se hicieron tres cambios de xilol y 3) se
hidrataron en una serie etandlica: 100% (2 cambios), 96%, 70%, 50%, 30% (estos
cambios fueron de 3 min. cada uno, s6lo se lleg6 a la concentracion a la que estaba el
colorante y agua.

Los colorantes acttan porque tienen grupos especificos llamados cromoforos,
los cudles se unen a los grupos ausocromos de los componentes celulares: carboxilos,
aminos e hidroxilos.

Una vez que se desparafinaron los cortes, se realizd una tincion doble de

safranina y al término se montaron los portaobjetos con Balsamo de Canada.
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Todo esto se llevo a cabo en el Laboratorio de Desarrollo de Plantas del
Departamento de Biologia Comparada ubicado en la Facultad de Ciencias en Ciudad

universitaria; bajo la asesoria de Monica Karina Pérez Pacheco.
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Anexo 1V. Valores de P para las correlaciones lineales entre diferentes caracteristicas

morfomeétricas de las flores

Se sefialan con negritas los valores de P« 0.05, N=24,

DC=diametro interno, LT=largo promedio de los tépalos, AC=altura de la corola,

AP=altura del pistilo, AE=altura de los estambres, LF=largo de la flor, LO=largo del

ovario, y DI=didmetro interno.

DC LT AC AP AE LF LO Dl
DC
LT 0.002
AC 0.036  0.251
AP 0.055  0.897 0.025
AE 0338 0.026 0.003  0.002
LF 0.087 0.121 0.646  0.006  0.112
LO 0.035 0.118 0473 0.002 0.258  0.001
DI 0.182  0.001 0546 0.186 0.006  0.659  0.986
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