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PRESENTACION DEL TRABAJO

Esta tesis presenta los resultados de un estudio en Agave macroacantha relacionados con
Ja biologia de la reproduc:ci(')n:y establecimiento de propagulos de origen sexual y vegetati.voA El
trabajo esté estructurado en cinco capitulos. En el primero se presenta una introduccion al género
Agave y se hace una desc;'ipci('m de la especie y del sitio de estudio.

En el segundo caglitulo se cuantifican las didsporas sexuales y vegetativas que forma
Agave macreacantha bajo condiciones naturales. En dos dreas con diferente intensidad de
pastoreo, se contrast el efecto de tos chivos sobre el abatimiento de la fecundidad de los
individuos reproductivos, y sobre el destino de tos propagulos aéreos (bulbilos). Asimismo, se
discuten los mecanismos de formacion de bulbilos y el compromiso (tracle-off) que se presenia
con las estructuras reproductoras, resultados que va fueron publicados (Arizaga y Ezcurra;
Oecologia 101: 329-334). En este capitulo se incluyen los resultados cotrespondientes a la
cuantificacion de la dinamica de establecimiento de plantutas de origen sexual y de bulbilos,
mediante técnicas demograficas,

En el capitulo tres se describen la ecofogia de la polinizacion de A. macroacantha,
caracterizando algunos aspectos de los sindromes florales (fenologia de ta floracién y la
produccion de néctar), asi como el sistemas de entrecruzamiento predominante en la especie.
Ademas, mediante una serie de observaciones y experimentos, se cuantificé la eficiencia en el
€xito reproductivo de 4. macrogcantha debida a diferentes gremios de visitadares e identificando
al polinizador m4s eficiente sobre la produceién de semillas fértiles.

En el capitulo cuatro se muestran los resultados de la tasa de crecimiento bajo condiciones
naturales en una muestra de individuos de diferentes estados de desarrolle, con la que se estimo la
edad en Ia que las rosetas se reproducen. Debido a que el crecimiento es distinto de acuerdo al
tipo de propégulb {sexuales y vegetativos), se cuantific la tasa de crecimiento de las pléntulas
sexuales y de propagulos vegetativos para estimar la variacién en la edad reproductiva entre los
diferentes tipos de didsporas.

Finalmente, en ef capitulo quinto se muestran las conclusiones generales del trabajo



RESUMEN

Agave macroacantha es una especie semélpara de tamafio mediano (43 tm), endémica del
Valle de Tehuacan-Cuicattin. Se reproduce sexualmente mediante semillas. La multiplicacion
vegetativa es mediante “mecuates”, propagulos rizomatosos y bulbilos, estos dltimos
desarrollados a nivel de la inflorescencia. Las poblaciones se presentan en forma de manchones
{clones o colonias), con una media de S rosetas por manchon. Segiin observaciones realizadas
entre 1992 y 1997, el periodo reproductivo se presenta desde marzo hasta noviembre. Cerca del
50% de las inflorescericias fiieron consumidas por los chives durante 1992-94, debido a que la
floracidn se da al finaf de Ia estacién seca {octubre-mayo). Las flores son hermafroditas y
protandricas. La fecundacion es cruzada y Ia realizan polillas nocturnas {(Lepidoptera: Noctuidae)
y murciélagos nectarivoros (Chiroptera: Phyllostomidae); éstos Gltimos son los polinizadores mas
eficientes. Esta especie desarrolla cerca de 2,800 semillas fértiles por roseta, presentandoe un alto
porcentaje de germination (76%) y una alta viabilidad después de 20 meses de almacenarlas
(85%).

En el campo es comiin observar plantas con pocas capsulas y numerosos bulbilos en Ja
inflorescencia. Se encontrd, de manera experimental, que estas plantas enfrentan un compromiso
(trade-off) entre la reproduccion sexual y la propagacion vegetativa, Se observo que entre los
individuos reproductivos, cuando se abatio la cantidad de capsulas {por consumo de botones
florales o aborcion debido a los tratamientos de polinizacion), se indujo la formacién de bulbilos
en la inflorescencia. Al parecer este es un mecanismo que compenso la escasa reproduccion
exitosa del ramet, y si se presentan reclutamientos de estos ramets, se incrementa la viabilidad det
genet. '

El establecimiento de plantulas de origen sexual fue muy bajo. Las cohortes sembradas
durante fa estacion seca {enero de 1992) mostraron una mayor sobrevivencia que las cohortes
sembradas durante la estacién de Iluvias (junio de 1992), posiblemente como consecuencia de un
afio atipico en el que se presentd una alta frecuencia de lluvias durante la segunda mitad de la
estacion seca. Para cada estacion, las cohortes ubicadas bajo nodrizas (que presentaron curvas de
sobrevivencia del tipo III}, mostraron mayor scbrevivencia que en sitios abiertos {que presentaron
curvas de sobrevivencia del tipo I}. La depredacion fue otro factor que afectd negativamente el
establecimiento de las plantulas, aunque el efecto directo de la radiacién solar fue el factor mas
critico en la sobrevivencia de las plantulas de A. macroacantha.

En contraste, los bulbilos mostraron una mayor sobrevivencia que las plantulas ubicadas
bajo candiciones ecologicas similares (nodricismo y exclusién de depredadores). Entre los
bulbilos no hubo diferencias significativas entre categorias de tamafio, presentando curvas de
sobrevivencia del tipo III, es decir, la mortalidad de los propagulos tendié a reducirse con el
tiempo. Bajo condiciones naturales, los bulbilos pueden ser depredados por insectos. $élo una
fraccién de ellos (19% estimado durante 1992-1996) se dispersan de la vara floral, pero la
mayoriz cae encima de alguna roseta del manchon, donde mueren por desecacion. Durante el
periodo de 1992 se registraron algunos establecimientos exitosos que representaron sdlo el 1.67%
de los bulbilos producidos durante el periodo de 1992 a 1994,



En ¢ tallo hipogeo de A. macroacaniha es comiin observar el desarrollo de vastagos
subterrineos de dos tipos: “mecuates” (o hijuelos) y vstagos rizomatosos. Debido a que estos
propagulos se encuentran enterrados o estan cubiertos por las rosetas adultas, no son visibles .
hasta que alcanzan un determinado tamafio. El 99% de la poblacion analizada en su parte hipogea,
mostré evidencia de haberse originaron por procesos vegetativos hipdgeos, mientras que el 1%
restante se origind por medios sexuales. '
A. macroacantha muestra una tasa de crecimiento mayor conforme se incrementa la
disponibilidad de recursos (agua y radiacion), o que parece favorecer 1a floracion. Sin embargo,
no existe certeza sobre el factor fisico particular que desencadena la floracién. La edad de una
muestra de individuos reproductivos se estimé con base en fas tasas de crecimiento individuales
que mostraron, en términos de la altura, el diametro y la cantidad de hojas fotosintéticas en pie.
Los propagulos vegetativos hipogeos (“mecuates”) aleanzan su fase reproductiva alrededor de los
21-24 afios de edad, mientras que un bulbilo que logra establece, se reproducira hasta después de
29 afios. Por el contrario, una plantula de origen sexual se reproducira, en promedio, después de
los 38 afios de edad.
Aunque séto una proporcion de los évulos producidos en las flores es polinizada, A.
macroacantha forma una gran cantidad de semilias. Sin embargo, solo un pequefio porcentaje de
estas semillas encuentran condiciones ecologicas favorables para sobrevivir ¢ integrarse a la
poblacién (1%), lo cual parece no ser continuo sino por pulses. Este reclutamiento de plantulas
sexuales garantiza el mantenimiento de la variabilidad genética de la poblacién y favorece fa
colonizacién de nuevos habitats. Por el contrario, la propagacion vegetativa es el mecanismo
predominante de regeneracién de la poblacién (99%), aunque se presenta en menor magnitud que
por procesos sexusles (2 vastagos hipogeos vs 2800 semillas/roseta). $in embargo, con cada
nuevo vastagos vegetativo (o ramet) que liegue a la fase reproductiva, se incrementar la o
adecuacion del genet. Por lo tanto, los ramets representan un genotipo exitoso para un ambientie i
determinado.

ABSTRACT

Agave macroacantha is a semelparous species of medium size (43 cm), endemic to the
Tehuacan-Cuicatlén Valley. It reproduces sexually by seeds. Vegetative propagation occurs by
“mecuates”, propagule of rhizome (suckering), and bulbils, these last developed on the
inflorescens. Populations oceur as patches {clones or colonies), with an average of 5 rosettes per
patch. According to observations conducted between 1992 and 1977, the reproductive season
occurs between March and November. In 1992-1994, nearly 50% of inflorescens were eaten by
goats. This can be explained because the flowering season occurs at the end of the dry season
which covers the period between October and May. Flowers are hermaphrodites and protandric.
Breeding system is outcrossing and pollination is carried out by moths (Lepidoptera: Noctuidae)
and nectarivorous bats (Chiroptera: Phyllostomidae). Bats are the most efficient pollinators.
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Agave macreacantha produces nearly 2,800 fertile seeds per rosetie, with a high percentage of
germination (76%) and a considerable viability after 20 menths of storage (85%).

It is common to observe in the field plants with few capsules and numerous bulbils in the
inflorescens. It was found in experiments that this plant species face a trade off between sexual
reproduction and vegetative propagation. It was observed among reproductive individuals that
when number of capsules decreased {due to consumption of flowering buds or their abortion in
treatments of experiments to test pollination system), the production of bulbils was inducted in the
inflorescens. It appears that this is a mechanism that compensate the scarce successful
reproduction of the ramet, but if recruitment of these ramets occur, the viability of the genet
increases.

Establishment of seedlings was very low. Cohorts sown during the dry season (January
1992) presented a higher survival than cohorts sown during the rainy season (June 1992), possibly
as a consequence of the atypical high frequency of rainfalls during the second half of the dry
season of that year. For each season, cohorts located under plant nurses (which presented type 11l
survival curves), shown higher survival in open sites (which presented type I survival curves).
Predation was another factor that negatively affected establishment of seedlings, although the
direct effect of solar radiation was the most critical factor determining the survivat of 4.
macroacantha seedlings.

In contrast, bulbils had a higher survival than plants under similar ecological conditions
{nurse plants and exclusion of predators). There were no significant differences among size
categories of bulbils, showing type I survival curves, in other words, mortality of propagules
trended to decrease with time. Under natural conditions, bulbils may be predated by insects. Only
part of them (19% estimated for 1992-1996) separate from the florat peduncle, but most of them
fall over another rosette of the patch, where they die by desiccation. In 1992 some successful
establishments were recotded which constituted only 1.67% of the bulbils produced during the
period between 1992 and 1994,

It is also common to observe that two types of propagules are produced on the
subterranecus stems of 4. macroacantha. The “mecuates” or hijuelos and the rhizome’s
propagules. Because these propagules are buried or covered by adult rosette, they are not visible
until they reach a particular size, Nearly 99% of the population analyzed in subterraneous parts
presented evidence to have originated by subterraneous vegetative processes, whereas the
remaining 1% originated by sexual means.

A. macroacantha has & higher growth rate as availability of resources (water and
radiation) increases, which also favors flowering. However, there is no certainty about the specific
physic factor that determines the commencement of flowering. Age of a sample of individuals was
estimated based upon individual growth rates in terms of height, diameter and amount of
photosynthetic leaves. Subterraneous vegetative propagules (“mecuates™) reach their reproductive
age around 21-24 years old, whereas a bulbile reproduces after 29 years. For the contrary, a
seedling reproduces, in average, afier 38 years.

Although only part of the ovules produced in flowers are feniilized, A. macroacantha
produces a great amount of seeds. However, only a small percentage of seeds find favorable

v



ecological conditions for surviving and to form part of the population (1%), which seems to be a
procces occurring not continually but rather by pulses. This recruitment of seedlings guaranties
the maintenance of population genetic variation and favors colanization of new habitats. For the
contrary, vegetative propagation is the predominant mechanism for the regeneration of the
population (99%), although it occurs in a lower magnitude than sexual processes (2 subterraneous
propagules against 2,800 seeds per rosette). Nevertheless, with each new vegetative propagule
(or ramet) reaching the reproductive stage, fitness of the genet increases. Therefore, the ramets
represent a successful genotype for a particular environment.

"
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EL GENEROQ AGAVE

La familia Agavaceae, perteneciente al orden Asparagales cuenta con ocho géneros
conteniendo alrededor de 350 especies (Dahlgren et at. 1935). El género Agave, conocido
comunmente como "maguey”, representa un taxon muy complejo con un genoma
extraordinariamente variable, lo que se refleja en su taxonomia (Gémez-Pompa 1963, Gentry
1982, 1983). Berger en 1915 reconocid 256 especies, mientras que en 1920 Trelease describio
170 especies (Gomez-Pompa 1963, McVaugh 1989). Mas recientemente, Gentry (1982)
reconocid 136 especies, mientras que McVaugh (1989) considera que el género tiene mas de 200.
Para México, Garcia-Mendoza (1995) reconoce 125 especies de agaves. El género Agave se
divide en dos subgéneros: Liltaea y Agave, los cuales se diferencian esencialmente a nivel de la
inflorescencia (Gentry 1982, McVaugh 1989; ver Diagrama 1, pag 11). En el subgénero Agave las
inflorescencias son grandes racimos compuestos (paniculas), con una estructura monopodial en su
eje principal y ramas laterales de tipo umbeliforme por acortamiento de los entrenudos de las
ramificaciones de segundo orden en adelante, lo que resulta en un amontonamiento de las flores
(Alvarez 1986). Los magueyes del subgénero Littaea forman grandes paniculas con densos
racimos espigados {Abvarez 1986), dando el aspecto de una densa espiga cilindrica de flores
(McVaugh 1989).

Los agaves son plantas xerofilas suculentas, generalmente acaules, con excepcion de 4.
karwinski y A. decipiens, que presentan formas arborescentes (Gomez-Pompa 1962, Gentry
1982). Las hojas o "pencas” tienen forma de espada con una espina terminal, generalmente son
gruesas y muy suculentas conteniendo un parénquima esponjoso que le permite almacenar agua y
una cubierta cerosa que impide, a su vez, la pérdida de la misma. Los bordes frecuentemente estan
cubiertos por espinas en forma de dientes. Sus hojas, una vez desarrolladas, comienzan a
desdoblarse hacia afuera en una arreglo espiral para dar origen a la roseta, la cual constituye la
forma caracteristica de los agaves. Esta disposicion de las pencas determina, a su vez, un
mecanismo de defensa contra herbiveros y, por otro lado, hace mas eficiente la captacién de agua
de liuvia (Gentry 1982, Robert et al. 1992, Ramirez de Arellano 1996). El tamafio y Ia forma de la
roseta varia de pequefias, compactas y globosas (A. parrys), hasta plantas gigantes (4. mapisage,
Robert et al. 1992).
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Los agaves desarrollan una inflorescencia terminal después de varios afios de inactividad
¢uyo tamafio oscila de unos cuantos decimetros a varios metros de altura segun la especie y
siempre mucho mayores en altura que las dimensiones de las rosctas que los originan (Gentry
1982, Robert et al. 1992). De la parte media superior emergen los racimos florales, con cuyo
néctar atraen, segln 1 especie, aves, insectos y murciélagos, que constituyen sus polinizadores
naturales (Schaffer y Schaffer 1977, Howell y Roth 1981, Gentry 1982, Freeman y Reid 1985,
Martinez del Rio y Eguiarte 1987). Estas inflorescencias son conocidas entre los campesinos de
nuestro pais como "guiofes”. Al parecer, todas las especies del género Agave son monocarpicas,
caracterizadas por un sélo evento reproductivo, al final del cual ta roseta muere {Gomez-Pompa
1962, Gentry 1982).

Los magueyes, junto con los cactus, constituyen las suculentas més caracteristicas de los
desiertos de Norteamérica; estas plantas han desarrollado de manera individua! una serie de
adaptaciones para sobrevivir en ambientes xéricos. Poseen una ruta fotosintética de tipo CAM y
una baja tasa de crecimiento (Solbrig ¢t al. 1977, Nobel 1977, 1985, Jordan y Nobel 1979), por lo
cual estas plantas suelen vivir durante muchos afios.

Las Agavaceas son exclusivas del continente Americano (Gentry 1982, Alvarez 1989,
Garcia-Mendoza 1995, Garcia-Mendoza y Galvan 1995). Se localizan entre los 40° de latitud
norte y los 20° de latitud sur, abarcando desde 1a parte sur de Norteamérica hasta la parte norte de
Sudameérica (Alvarez 1989). Presentan una distribucién Neotropical, concentradas principatmente
en México (Alvarez 1989, Garcia-Mendoza 1995,‘Garcia-Mendoza y Galvan 1995), y su centro
de dispersion se localiza en el Altiplano Mexicano (Rzedowski 1962). Su distribucion natural se
encuentra asociada principalmente a las zonas aridas y semiaridas del Centro de Meéxico, mientras
que en las 4reas circunvecinas paulatinamente van decreciendo en diversidad, lo que sefiala a
Meéxico como el centro de origen de la familia (Gomez-Pompa 1963, Alvarez 1989, Rzedowski
1991). En general, las agavaceas muestran altas tasas de evolucion morfoldgica en las zonas aridas
de Norteamérica lo que deriva en un intenso proceso de especiacion (Eguiarte 1995). Rzedowski
{1978} considera que los climas actuales de México quedaron definidos durante el Cenozoico, lo
que hace suponer que la especializacion de las Agavaceas a las condiciones de aridez se dio en este
territorio, coincidiendo a su vez con su actual centro de distribucion y diversidad (Alvarez 1989).

La presencia de algunas especies de agavaceas en Centroamérica y Sudamérica se debe a
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migraciones posteriores a partir de su centro de origen, una vez que s¢ conectaron Norteamerica y

®

Sudamérica durante el Eoceno (Alvarez 1989).

El ancestro de las agavaceas parece ser Hosta (Funkiaceae), mientras que el género Agave
parece haber derivado de Yucca (Bogler 1995, Eguiarte 1995, Hernandez 1995). Mediante
métodos moleculares se encuentra que Manfreda y Agave son los géneros més evolucionados de
la familia agavaceae (Bogler 1995, Eguiarte 1995), mientras que los métodos cladisticos sefialan a
Poliantes y Pseudobravoa como taxa mas recientes que derivaron de Manfreda, €l cual, a su vez,
evoluciond de Agave (Hernandez 1995). Gentry (1983) considera que la hibridacion puede ser un
mecanismos de especiacion entre algunas especies, como parece darse con A. arizonica
(DeLameter y Hodgson 1986). Sharma y Battacharyya {1962) han sugerido que las variaciones e
irregularidades en los cromosomas somaticos dan origen a nuevas variedades durante la
reproduccién vegetativa. Castorena-Sanchez et al. (1991) sugieren que la especiacién se da
mediante procesos de rearreglos y mutaciones puntuales a nivel de los cromosomas pequefios, lo
que explicaria la ocurrencia de hibridos intraespecificos como tos observados por Gentry (1972,
1982). La hibridacion, la poliploidia y la multiplicacién vegetativa constituyen las principales
causas que han favorecido la evolucién del género Agave (Sharma y Battacharyya 1962, Pinkava y .
Baker 1985).

Desde un punto de vista antropocéntrico, los magueyes han proporcionado alimento, fibras
y bebidas alcohélicas al hombre desde tiempos precolombinos (Felger y Moser 1970, Gentry
1982). En nuestro pais, la explotacion de los magueyes ha variado en el transcurso del tiempo, y
su utilizacion se ha realizado a escala local o regional. A nivel local, la explotacion y el mancjo de
algunas especies de maguey han estado ligadas al desarrolio cultural y social de diversos gripos
indigenas, encontrandose una utilidad muy diversificada entre las distintas culturas nativas y las
partes del maguey (ver Matuda 1963, Pifia 1971, MNCP 1988, Galvan 1990, Gonzilez y Galvan
1992, Rangel y Galvan 1992, Colunga-GarciaMarin y May-Pat 1993, Colunga-Garcia-Marin et al.

1993). Una explotacién a mayor escala y que repercutié durante la primera mitad del siglo XX
sobre la economia nacional consistia en emplear magueyes domesticados para la elaboracion de
bebidas fermentadas {pulque, mezcal y tequila} y como agaves textileros (ixtle, sisal, henequén;

Gomez-Pompa 1963, Gentry 1982, MNCP 1988).

)
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SITIO BE ESTUDIO

Este trabajo se realizé en el Jardin Botanico Helia Bravo, localizado en Zapotitlin Salinas
(18°20'N, 97°28'W), a 30 km al sur de Tehuacan, Puebla. La altitud es de 1407 msnm. La zona
presenta un clima semidrido con un régimen de lluvias de-verano (Zavala-Hurtado 1982). La
precipitacion promedio anual es de 400 mm con una sequia intraestival y una temperatura
premedio anual de 21.4°C {Garcia 1987). Zapotitlan Salinas es uno de los multiples valte que
conforman la regidn floristica del Valle de Tehuacan-Cuicatlan y que abarca parte del estado de
Puebla y Oaxaca. La Sierra Madre Oriental, conccida localmente como Sierra de Zongolica y
Sierra Judrez, ejerce una barrera fisica para los vientos himedos procedentes del Golfo de México.
La sombra orografica de [a Sierra Madre constituye fa principal causa de aridez en la zona {Smith
1965, Meyran 1980, Villasefior et al. 1990). El Valle de Tehuacin-Cuicatlan presenta una gran
variabilidad en condiciones topograficas, geologicas y climaticas (Smith 1965, Aguilera 1970). A
diferencia de otras zonas aridas y semidridas, €l Valle de Tehuacan presenta una alta predecibilidad
y una marcada estacionalidad de lluvias, las cuales ocurren durante el verano, con cuatro meses
definidos como Huviosos y que van de mayo a septiembre; en agosto se presenta la sequia
intraestival (Valiente 1991).

Los suelos del Valle de Tehuacan son someros y pedregosos. En los valles los suelos son
de tipo halomérfico, derivados de rocas sedimentarias (evaporitas), y con diferentes grados de
alcalinidad y salinidad. En los lomerios, los suelos son calcareos de tipo rendzina, protorendzina y
xerorendzina. En general, los suelos presentan una textura limosa de color claro, con un pH
ligeramente alcalino, pobres en materia organica y con diférentes concentraciones de carbonatos,
segiin la localidad y horizonte en cuestion (Aguilera 1970). Dada la diversidad de suelos como
respuesta a su naturaleza fisica y quimica, determinan que el Valle de Tehuacan presente un
mosaico de condiciones edaficas que constituyen otro factor adicional que acentiia las condiciones
de aridez y, a su vez, representa un factor altamente selectivo para la distribucion de las plantas
(observacion personal).

Desde el punto de vista geologice, el Valle de Tehuacan-Cuicatlan en una isla ecologica
que ha operado como refugio de la flora desde el Pleistoceno debido a la ausencia de eventos
catastroficos v a su aislamiento geografico (Rzedowski 1978, 1991). Debido a su caracter

ecotonal entre la vegetacion xerofila y tropical (Villasefior et al. 1990), esta region se caracteriza
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por presentar una gran diversidad floristica con un alto porcentaje de elementos endémicos {Smith
1965, Meyran 1980, Viilasefior et al. 1990, Rzedowski 1991, Davila et al. 1993, 1995,Garcia-
Mendoza 1995). El Valle de Zapofit[e'm presenta una vegetacion constituida por un matorral
xerdfilo (Rzedowski 1978) con la dominancia de la cacticea columnar gigante Neobuxbaumia
tetetzo, ademas de otras cactos, rosetofilas, arbustos y herbaceas (Zavala-Hurtado 1982). De
acuerdo con los listados floristicos, el Valle de Tehuacan-Cuicatlan cuenta con 15 especies de
magueyes, seis de ellos endémicos a la regién, lo que lo convierte en una region de gran
importancia para el género Agave y en general para la Familia Agavaceae (Garcia-Mendoza 1995).

La economia de la poblacion de Zapotitlan Salinas esta basada fundamentalmente en la
explotacion y fabricacion de artesania del onix, en la extraccion de sal de mantos acuiferos
subterraneos, y en la cria de chivos. La agricultura estd muy limitada a los valles y es
fundamentalmente de temporal. La colecta de frutos y otras partes de plantas silvestres es comin
entre los lugarefios, sin embargo, su explotacion es de autoconsumo {observacién personal).

A. macrogeantha es un especie endémica del Valle de Tehuacan-Cuicatlan (Gentry 1982)
que se encuentra principalmente en laderas poco inclinadas, formando manchones o colonias de
uno a varios individuos. Generalmente las poblaciones de de este maguey se encuentran
distribuidas en forma agregada, locatizandose en ireas relativamente pequefias. 4. macrogcantha
es una especie de tamafio mediano, conocida localmente entre muy pocos campesinos como
"espadita”, y sus inflorescencias son raramente consumidas por la gente. Suele usarse
esporadicamente para delimitar parcelas.

Agave macroacantha constituye una suculenta que, hasta antes de esta investigacién, no
habia sido estudiado desde ningun tipo de vista, con excepcion de inventartos floristicos (Davila et
al. 1993, Garcie-Mendoza 1995, Garcia-Mendoza y Galvan 1995). El presente trabajo se
encuentra enmarcado dentro de las eﬁtrategias reproductivas en plantas clonales. El interés de
investigar algunos aspectos relacionados con la biologia de la reproduccion en 4. macroacantha
estan basados en las siguientes observaciones realizadas en el campo. Es una planta en forma de
roseta que muestra una acentuada propagacion vegetativa, y exhibe numerosos individuos
reproductives que producen semillas de color negro. Desde el punto de vista de las estrategias de
historia de vida, este maguey es una planta semélpara, per lo tanto, era de interés cuantificar

algunos aspectos sobre la ecologia de la polinizacion, y en (ltima instancia, realizar una medida de

)
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la “adecuacién” de la especie en términos de la produccion de semillas. Asimismo, debido a la
capacidad de clonacion, se hipotetizd que la propagacion vegetativa podria ser el proceso de
propagacion que predominaba sobre la reproduccion sexual en {a poblacion.

En ocasiones se observan las semillas germinar durante la estacion de lluvias, Ademis, es
comin observar rosetas de tamafio pequefio asociadas a arbustos, mientras que son escasas las
rosetas individuales que crecen en sitios en donde la radiacién solar es directa. Esto Sugirio que
posiblemente estaba operando un proceso de facilitamiento por parte de los arbustos en el
establecimiento de plantulas sexuales, proceso cenocido como nodricismo ¥y que fue documentado
en el sitio de estudio para ¢l caso de los cactos (Valiente-Banuet 1991 ). Otro aspecto de la
ecologia de A. macroacantha consistié en mostrar numerosas inflorescencias que eran consumidas
por el ganado domestica, con un aparente efecto sobre la fecundidad y la induccién de propagulos
vegetativos aéreos, lo que influyd a investigar el proceso que estaba operando en este sistema

biolégico.
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INTRODUCCION

Un mecanismo que demograficamente aporta al mantenimiento y/o regeneracion de las
poblaciones vegetales es la propagacion y consiste en dos procesos; (a) reproduccion (mediante
semillas sexuales o asexuales) y (b) crecimiento vegetativo o clonacién (mediante vastagos vegetativos
o clones; Harper 1977, 1985). Ambos procesos dan origen a un nuevo individuo, pero en la
reproduccion la planta se origina a partir de un cigoto, mientras que en el crecimiento clonal la planta se
forma a partir de meristemos (Harper 1977). Las plantas que muestran ambos procesos son conocidas
como plantas clonales, siendo muy comunes en el reino vegetal (Abrahamson 1980, Cook 1983, 1985),

Desde el punto de vista morfologico, el desarrollo de una planta puede interpretarse como una
forma modular de construccidn, en donde el crecimiento estd determinado por la adicién de unidades
morfologicas o modulos. En las plantas clonales la unidad de crecimiento modular se denomina ramet y
corresponde a cada uno de los individuos originados por crecimiento clonal. Del mismo modo, €l genet
representa todos los ramets que se originaron de un ¢igoto, s decir, el conjunto de plantas clonales
originadas a partir de una planta parental (Harper 1977, 1985). El genet puede ocupan una area de unos
centimetros hasta cientos de metros (Cook 1985).

Los propagulos o didsporas (semillas sexual y vastagos vegetativos) producidas por las plantas
clonales parecen operar como diferentes estrategias del ciclo de vida de ia pi-is fs< estabiecerse y
estabilizar la poblacion en un habitat determinado. En ambientes de incertid::¥ bre a=*,iental, el
crecimiento vegetativo opera como la mejor estrategia para asegurar el sitio, mienas.que la
reproduccion sexual constituye un proceso de alto resgo y mas bien actia con:$ un (mecanismo para
colonizar nuevos ambientes (Tamum 1972, Anderson y Louck 1973, Bishop et al, 1978, Noble et al,
1979, Abrahamson 1980, Cook 1983, Silander 1985, Eriksson 1989, 1992). Sin embargo, aunque el
reclutamiento de plantulas sexuales puede ocurrir en proporciones muy bajas, garantiza ef
mantenimiento de la variabilidad genética de la poblacién (Sitander 1985, Ellstrand y Roose 1987),
Ademas, debido a que la mortalidad de los genets adultos es igualmente baja, se favorece la produccion
de nuevas diasporas sexuales durante afios subsecuentes a partir de Jos ramets reproductivos, v a su
vez, balancea los efectos de la baja tasa de reclutamiento de nuevos genets (Cook 1985).

La cantidad de didsporas producidas por una planta clonal, aunque en {(iltima instancia depende
de factores genéticos, estan bajo la influencia ambiental, la disponibitidad de recursos y el compromiso

(frade-off) entre 1a propagacion sexual y vegetativa (Willson y Price 1977, Cook 1985, Silander 1985,



Capitulo 2 Mecanismos de propagacion pag. 10

Eriksson 1992, Widén 1992). La teoria de asignacién de recursos predice que los recursos en una
planta son limitados pafa las distintas estructuras y la iniciacion de fa reproduccion prdvoca una
reduccion de recursos para €l crecimiento vegetativo, presentindose una competencia entre estos dos
procesos (Watson 1984). En la naturaleza se ha encontrado que en algunas plantas clonales perennes
este compromiso entre la reproduccion y el crecimiento clonal es tal que ambos procesos compiten por
la misma reserva de recursos dentro de una misma planta, de tal forma que la asignacion de recursos en
un proceso ocure a expensas del otro proceso (Harper 1977, Willson 1983).

Aunque la dispersion de las diasporas constituye parte del proceso que explica la dindmicadela
poblacion de una planta (Harper 1977, Grime 1979), ¢l establecimiento de las plantulas sexuales en las
plantas clonates parece ser un evento episodico, tanto en el tiempo como en el espacio que depende
principalmente de su sobrevivencia y su crecimiento a una serie de condiciones ambientates {Cook
1985, Thomas y Dale 1975, Barkham 1980). Por el contrario, los propagulos clonales tienen la ventaja
de estar integrados a la planta parental lo que les permite sobrevivir y establecerse a una variedad de
ambientes (Hartnett y Bazzaz 1983, Harper 1985, Pitelka y Ashmun 1985).

Entre las plantas clonales suculentas del género Agave, numerosas especies presentan los dos
procesos de propagacion: (i) reproduccion mediante semillas y (ii) clonacion, que puede ser mediante
propagulos aéreos (bulbilos) o propagulos hipogeos ( “mecuates” y vastagos de rizoma; ver Diagrama
1; Gentry 1972, 1982, Nobel 1988, 1994). Al igual que otras plantas suculentas xerofilas, como los
cactos, las plantulas son el estado mas vulnerable y su establecimiento es una de las fases mas
dificiles de su .cic[o de vida (Nobel 1984, 1988, 1994, Elheringer 1985, Valiente-Banuet y Ezcurra
1991). Tienen una cantidad limitada de reservas, baja capacidad de absorcion de agua y estan
expuestos a grandes variaciones de temperatura, por lo que su sobrevivencia y establecimiento
estan confinadas a la estacion de lluvias (Niering et al. 1963, Turner et al. 1966, Gentry 1972,
Nobel 1977, Jardan y Nobel 1979, 1981, Nobel 1985, 1988, Raphael y Nobel 1986). Para el caso
de Agave deserti, una planta clonal del desierto sonorense, el establecimiento de las plantulas sexuales
estuvo facilitado por las mejores condiciones microclimaticas (menor radiacién y mayor disponibilidad
de recursos) generadas debajo del dosel de arbustos, proceso conocido como nodricismo (Raphael y
Noble 1986). En contraste, la clonacidn constituye un eficiente mecanismo de propagacion entre

estas plantas suculentas xeréfilas (Bravo-Hollis 1978, Gentry 1972, 1982, Nobel 1994).

®
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VHILISOZIY

En este capitule, se planted de manera general, evaluar los mecanismos de propagacion que
presenta una poblacion de A. macroacantha en Zapatilin Salinas, Puebla., y cuantificar la capacidad de
establecimiento de las didsporas que desarrolla. Como objetivos particulares se plantearon: (i)
determinar las caracteristicas morfologicas de las rosetas de A. macroacantha (ii) cuantificar L
produccion de los diferentes tipos de diasporas (semilias, bulbilos y propagulos hipogeos), (i) analizar
el compromiso entre la reproduccion y la formacion de bulbilos, y (iv) evaluar el establecimiento de

plantulas de origen sexual y de bulbilos en condiciones naturates.
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METODOLOGIA

Caracteristicas morfologicas de Ias rosetas

Durante ¢l periodo de foracion (abril a noviembre} de 1992, se seleccionaron 205 manchones o
colonias de A. macroacantha localizadas dentro del Jardin Botanico "Helia Bravo” en Zapotitlan
Salinas, Puebla, y en una ladera que se orienta hacia el sureste. Se considerd una colonia como el
conjunto de rosetas que pueden ser de diferentes tamafios pero que crecen juntas, incluyendo aquellas
rosetas que no excedan de un metro de distancia de los individuos mas externos del manchén. Por lo
tanto, cada individuo del manchén constituye un ramet, mientras que el conjunto de ramets forman la
colonia o el genet. Sin embargo, no puedo asegurar que cada colonia representa un genet, A cada ramet
se le midi6 su altura y diametro; ademds, en las rosetas reproductivas se registro el tamaiio de la

inflorescencia. Asimismo, en cada colonia se determind el nimero de rosetas {ramets) que lo formaban.

Cuantificacién de propdgulos
Semillas
a. Produccion de semillas

En el periodo comprendido entre abril y noviembre de 1952, se cuantificé la proporcion de
frutos desarrollados a partir del total de botones florales formados en 53 individuos reproductivos
localizados en el Jardin Boténico “Helia Bravo™.

Durante la fructificacion (julio a noviembre), se selecciond una muestra aleatoria de 219
capsulas que aiin no mostraban dehiscencia a partir de 38 individuos escogidos igualmente de manera
aleatoria. En cada cipsulas se determin la cantidad de semillas fértiles producidas. Con estos datos se
se estimo la fecundidad de los individuos en la poblacién, como el producte del niimero promedio de
frutos y semiltas fértiles desarrolladas entre fas roseta reproductiva.

Una vez maduros los frutos, las semillas son dispersadas por el viento, cayendo directamente
sobre ¢l suelo y en ocasiones son llevadas a grietas en donde las condiciones de radiacién son muy
pobres. Debido a lo anterior, se cuantificé la capacidad germinativa en términos del porcentaje de
germinacion de las semillas, en los siguientes tratamientos: (i) a partir de semillas de un mes después de
haberse colectado del campo (producidas durante ese afio), se colocaron 100 semillas a germinar en una

placa de agar al 1% bajo condiciones de laboratorio (fotoperiodo de 12 hde luz y 12 h de obscuridad, v

®
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una temperatura media de 23°C), reafizande 15 réplicas (r=1500); (if) un segundo grupo de 100
semillas de un mes de haberse colectadas en el campo fueren colocadas en obscuridad total, cubriendo
las placas con papel aluminio y ubicindolas posteriormente bajo las mismas condiciones de laboratorio
anteriores, realizando $ réplicas (#=500); (iii) un tercer grupo de 100 semillas se colocaron bajo las
mismas condiciones de laboratorio que (i), pero a partir de una muestra de semiltas almacenadas
durante 20 meses en una bolsa de papel 2 temperatura ambiente y a la sombra, realizando 8 réplicas
(r=800).

Bulbilos
a. Produccion de bulbilos.

Durante los periodos reproductivos (abril a noviembre) de 1992-96, se realizé un
seguimiento de 254 rosetas reproductivas localizadas dentro del Jardin Botanico "Helia Bravo" de
Zapotitlan, registrando la cantidad de rosetas cuyas inflorescencias son consumidas por los chivos
y la produccidn de bulbilos entre las rosetas que son o no herbivoriadas por el ganado. El Jardin
Botanico es una drea restringido al pastoreo; sin embargo, algunos campesinos introdujeron sus
hatos de chivos eventualmente. Con la finalidad de comparar el efecto de la intensidad del
pastoreo sobre la produccién de bulbilos por parte de las rosetas reproductivas, en 1995 y 1996 se
monitoreo una subpoblacion (17129 rosetas) que mostrd pastoreo intensivo, localizada a 0.5 km

al sur de Zapotitlan.

b._Destino de Jos bulbilos,

Para las dos areas con pastoreo restringido y con pastoreo intenso indicadas antertormente,

al final de la fiuctificacion (septiembre-noviembre) se marcaron un total de 518 bulbilos
producidos entre 84 rosetas reproductivas, Mensualmente fueron visitadas estos individuos
reproductivos para registrar el destino de los bulbilos, en términos de cuantificar su dispersion, su
mortalidad y su establecimiento a la poblacién. Estas observaciones concluyeron con la muerte o

¢! establecimiento de los bulbilos,
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Propagulos vegetativos hipogeos .

Debido a que los “mecuates™ y vastagos de los rizomas son subterraneos, se empled el método
de excavacion usado para el estudio de raices (Bshm 1979), que consistio en la remocion cuidadosa de
las capas superiores de suelo, para dejar al descubierto el tallo hipdgeo y el sistema radicular. Esto se
hiza en 10 manchones (genets) con un numero variable de rosetas (Famets), incluyendo individuos
aislados, y en cada roseta (ramet) s registrd:

a) Diametro y altura de la roseta (desde su base hasta Ia altura del meristemo apical foliar o cogollo;’
ver Diagrama 1}.

b) La longitud del tallo hipogeo.

c) El mimero de mecuates con su respectivo tamafio y didmetro.

d) El niimero y tamafio de vAstagos rizomatosos.

Compromiso entre reproduccion y crecimiento vegetativo

En el Jardin Boténico "Helia Bravo" se monto el siguiente experimento para probar la existencia
de un compromiso (frade off) entre la produccién de semillas y la formacién de bulbilos. Durante abril y
mayo de 1991 se seleccionaron aleatoriamente 50 rosetas reproductivas, en una drea de
aproximadamente 2 ha, clasificindolas en tres grupos aleatorios:

a. Testigo en donde las flores estuvieron expuestos a los polinizadores naturales (7=26).

b, Exclusién de todos los polinizadores mediante una malla de organza (n=12), lo que no excluye la
posibilidad de fertilzacién por medio de polen transportado por €l viento. '

¢. Eliminacion de todos los botones florales de la inflorescencia mediante su corte (n=12).

d. Consumo de inflorescencias por los chivos (r=12}.

Aungque el Gltimo tratamiento se analiz6 con fines comparativos, 16s resultados no pueden ser
considerados estrictamente como una muestra aleatoria, debido 2 que el forrajeo de chivos puede no ser
aleatorio. Durante el experimenta, los chivos redujeron la muestra de las plantas excluidas de
polinizadores-a mve individuos y el testigo a diecinueve individuos. Consecuentemente, el grupo de
rosetas consumidas por chivos se incrementé a 22 individuos. Entre septiembre y noviembre de 1991,
se realizo el conteo de la cantidad de bulbilos y de capsulas con semillas que se produjeron en cada

escapo (“quiote”).

®
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Como la variable dependiente fue,.en todos los casos, la frecuencia (es decir, conteo de plantas,
capsulas o bulbilos), se usaron modelos log;ﬁneales para analizar ¢l efecto de los tratamientos
(McCullagh y Nelder 1983). En estos modelos, la medida de la devianza (es decir, la diferencia
cuadratica entre el valor observado y el valor esperado bajo la hipotesis nula) es el estadistico ©, el cual
se distribuye como una 32, y es la medida apropiada de dispersion para datos de frecuencia. Para evitar
¢l sesgo introducido por bajos valores esperados, se agruparon las categorias ¢n las cuales estos valores
fueron inferiores a cuatro, égrega'ndo]os a las clases contiguas (Sokal y Rohlf 1981).

La relacién entre la produccitn de semillas y la produccion de bulbilos fire evaluada por medio
de una regresion por ejes principales (Sokal y Rohlf 1981) y dado que ambas variables estuvieron
igualmente sujetas a error de muestreo, no fue posible definir cual debe ser considerada la variable
dependiente. El grupo de rosetas rotas no fue incluido en este analisis debido a que: (i) no es un
tratamiento aleatorio, y (i} un ANDEVA de los residuales de la linea de ejes principales (calculada
como el segundo componente def ¢je) mostrd que las rosetas rotas difieren significativamente del resto
cuando se incluyén los cuatro tratamientos juntos, mostrando que el grupo daftade por los chivos
difiere significativamente del resto (P<0.0001), mientras que los tres tratamientos aleatorios no difieren
significativamente en la distribucién de sus residuales. Ademas, la inclusion de las rosetas ramoneadas
produce que los residuales pierdan homocedasticidad, imposibititando la realizacion de la prueba de
"outliers” y correlacion serial (Draper y Smith 1981). De esta manera, la linea de ¢jes principales se

calculd sdlo para los tres tratamientos aleatorios.

Dindmica de establecimiento de didsporas

Establecimiento de plintulas

Se realizd un disefio factorial con dos niveles de radiacion (intensa y baja -0 ¢on
nodricismo-), dos niveles de depredacion (con y sin depredacion), dos estaciones de siembra (seca
y lluviosa) dando un total de ocho tratamientos y utilizando tres réplicas para cada tratamiento
(Diagrama 2).

Las semillas se colectaron durante el periodo reproductivo de 1991 y una semana después
de germinarse en agar al 1% y 25°C, las cohortes de plantulas a las que se les aplicd el tratamiento
de nodricismo se colocaron por debajo de tres arbustos de Mimosa fuisana (uno por réplica) que

presentaban coberturas semejantes y mayores a 0,235 m? (valor estimado como promotor en el
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establecimicnto de cactos en la zona, Flores-Martinez 1994), en parcelas de 30 x 30 cmy al norte

del tallo de las nodrizas. Las cohortes de plantulas a las que se les aplico el tratamiento de

radiacion intensa, se colocaron 30 cm al norte de tres roseta de A. macreacantha (uno por réplica)-

que no estaban asociadas a otras plantas a un metro a su alrededor.

La exclusién de depredadores (vertebrados e insectos) se realizé cubriendo las parcelas

con una malla de gallinero de 12 mm de abertura y aplicando en su perimetro un insecticida de

contacto (Clordano) cada semana durante los ptimeros 70 dias.

Las plantulas fizeron sembradas en dos periodos: (i) a mediados de la estacion seca

(cohortes de 1991) y (i) al inicio de la estacion de lluvias (cohortes de 1992). Las cohortes de
1991 fueron sembradas en diciembre de 1991 y se realizé una aclimatacion de las plantulas una
vez en ¢l campo, consistente en riegos diarios durante la primera semana y posteriormente cada

cuatro dias en tres ocasiones. Las cohortes de 1992 se sembraron en junio de 1992, realizando

riegos diarios durante una semana. Debido a la poca disponibilidad de plantas nodrizas como

resultado de su uso para otros experimentos, la escasez de plantas en la misma ladera con

caracteristicas morfolégicas similares y adecuadas para el experimento o por su asociacion con

otros arbustos, determind que las cohortes de plantulas de 1992 se sembraran en las mismas

nodrizas utilizadas en las cohortes de 199t Las plantulas de las cohortes de 1992 se sembraron en

las mismas parcelas cuando fas plintulas de 1991 ya habian desaparecido, en caso condrario, se

colocaron al noroeste de fa nodriza experimental.

Para tener ¢} mismo nimero inicial de plantulas en las réplica de cada cohorte, se

eliminaron aquellas plantulas que mostraran indicios de languidez. De esta manera, el nimero

(@
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inicial de plantulas fue de 75 y 100, para las cohortes de 1991 ¥ 1992, respectivamente.
Posteriormente se registrd periddicamente 1a sobrevivencia de las plantulas, a intervalos de tiempo
cada vez mas amplios (1, 2, 5y 10 semanas ) durante 2 afios. Este disefio experimental se realizé
en una ladera que se orienta hacia el sur (sitio en donde las condiciones microclimaticas son mas
benignas para el establecimiento de plantulas; Peters 1993), con una inclinacion de 14°. Para
caracterizar las condiciones ecoldgicas en esta ladera, se colocaron dos colectores de Iluvia yun
termometro de maxima y minima, realizando mediciones mensuales de precipitacién y

temperatura.

Establecimiento de bulbilos

Se emplearon los bulbilos producidos durante la floracion de 1991 ¥ debido a su baja
cantidad, se cuantificd su sobrevivencia en funcién del tamafio, agrupandose en tres categorias:
chicos (< 4.0 cm, #= 48), medianos (4.0-5.9 cm, #=30) y grandes (26 cm, #n=21). Los bulbilos se
colocaron bajo tres nodrizas de Acacia coulteri similares en tamatio, excluyendo los depredadores
con una malla de gallinero de 12 mm. Se realizan tres réplicas.

Los bulbiles se colocaron en una parcela de 40 x 40 cm ¥ & 30 cm al norte del talio
principal de la nodriza, en una ladera orientada al este, debido a que en la ladera sur ya no se
encontraron plantas nodrizas para este montaje. La disposicion de los bulbilos, en cada parcela
experimental consistié en hileras paralelas con el siguiente arreglo: filas 1 y 4 con 8 bulbilos chicos
cada una, filas 2 y 5 con 5 bulbilos medianos, y filas 3 y 6 con 4 bulbilos grandes, respectivamente
(Diagrama 3). El monitoreo de la sobrevivencia inicio a mediados de noviembre de 1991,
realizando registros periédicos durante cerca de 2.5 afios. El efecto del tamafio entre las tres
categorias de bulbilos fue analizado mediante un modelo log-lineal con devianza x? (Crawley
1993).
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Andlisis de las curvas de sobrevivencia

El modelo fue desarrollado por Ezcurra (1993). Se partio del supuesto de que el proceso
de mortalidad de una cohorte -que define las curvas de sobrevivencia- puede ser de tres tipos
fundamentales: (i) tipo 1, en el que la tasa de mortalidad inicial (k) aumenta con ¢l tiempo (es
decir, el riesgo de mortalidad aumenta con la edad de la cohorte); (ii) tipo 1, en el que la tasa de
mortalidad se mantiene constante a 1o largo del tiempo; y (iii} tipo 111, en el que el riesgo de

mortalidad disminuye con el tiempo.

Matematicamente, esto puede escribirse como un sistema de dos ecuaciones diferenciales
simultdneas:
ok

o
ot

= bk
o

—kn |y

donde & es la tasa o probabilidad de mortalidad, misma que puede cambiar con el
tiempo, aumentando, disminuyendo, o permaneciendo constante. Si el pardmetro b s mayor que
cero, la tasa de mortalidad aumentara con el tiempe, y la curva serd de tipo L Si, por el contrario,
el parametro b es negativo, la tasa de mortalidad disminuirg con el tiempo, y la curva seré de tipo
111, Si, estadisticamente hablando, el pardmetro b no difiere significativamente de cero, la tasa de

mortalidad se mantendra constante con el tiempo, y la curva serd de tipo I1.

@

®



Capitulo 2 Mecanismos de propagacion pag. 19

Integrando las ecuaciones anteriores, obienemos la funcion de sobrevivencia:
. k{)
mo=n, eXP[w—b"(exp(br) -]

donde:
{ = tiempo
n, = nimero de sobrevivientes al tiempo £,
my = nimero de individuos iniciales (al tiempo 7 = 0},
ko = tasa de mortalidad inicial (al tiempo = 0),

b = parametro que define la forma de la curva.

Con los datos de sobrevivencia de las plntutas o los bulbilos, se realizé ¢l ajuste no lineal
de los mismos a la funcidn de sobrevivencia que describe la dinamica de la sobrevivencia de las
diasporas. Los valores de ko v # fueron obtenidos al ajustar ¢l modelo a los datos reales de
sobrevivencia, Una vez que se obtuvieron los parimetros de sobrevivencia ko y & para los distintos
{ratamientos, éstos se compararon mediante el estadistico ¢ de Student a un nivel de significancia
de P<0.05. Otro estadistico empleado fue la prueba de Peto y Peto (Pyke y Thompson 1986), que
permitié la comparacién de las tasas de sobrevivencia de las curvas respectivas entre las diferentes
cohortes, independientemente de que la cantidad inicial de individuos fuera diferente. Esto
permitié comparar las curvas entre las diferentes estaciones de siembra, asi como entre las

cohortes y los bulbilos.
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RESULTADOS

Caracteristicas morfologicas de Ias rosetas

En promedio, las rosetas de Agave macroacantha en su fase de crecimiento, presentaron un
tamafio de 25.3 (+0.28) cm de altura (#=1092) con 29.4 {+0.31) cm de didmetro; mientras que las
rosetas reproductivas mostraron un tamafio medio de 33.6 (+1.75) cm de altura (#=15) con un
diametro de 41.53 (£1.87 cm) y desarrollaron una vara floral paniculada de 2.14 (£0.13) m con una
inflorescencia de 70 (£7.0) cm de longitud. En promedio, una inflorescencia formé 12,47 (+0.533)
ramas florales o umbelas (=53 localizadas en 1a parte media superior y con una distribucion helicoidal
lo largo de la inflorescencia.

Los manchones ¢ colonias de agave estan constituidos por un nimero variable de individuos

oscilando de 1 hasta 47 ramets, con una moda de 1 y una media de 5 ramets por manc_hén (Fig. 2.1)

Cuantificacién de propigulos
Semillas
a. Produccion de semillas. Las inflorescencias de 4. macroacantha formaron en promedio 170 botones
florales (£15.83, n=53); algunos de ellos fueron consumidos por &l ganaﬂo doméstico (chivos y vacas)
o por insectos (orugas de microlepiddpteros), o bien, fueron abortados. Esto ocasiond que sélo 24
{+3.72) capsulas maduraran en cada inflorescencia, constituyendo el 13.99% del total de botones
florales producidos. Las capsulas (n=219) mostraron cantidades variables de semillas, y en promedio,
produjeron 117 (£4.21) semillas fértiles por fruto con un caracteristico color negro, Las semilias
inféntiles fueron de color blanco. Por lo tanto, la fecundidad en A. macroacantha fue de 2808 semillas

(24 capsulas x 117 semillas fértiles) por individuo reproductive,

b. Germinacion. La capacidad germinativa de las semillas recién colectadas fue del 76%% (+1.82;
17=1500) a los cinco dias sembradas en agar bajo un fotoperiodo alterno de luz y obscuridad (en
condiciones de laboratorto). En completa obscuridad, las semillas recién colectadas mostraron una
capacidad germinativa del 70% (+1.72; n=500) al cuarto dia, alcanzando hasta €l 80% (x1.02)alos
ocho dias. Entre las semillas almacenadas durante 20 meses, la germinacion fue dei 59% (+2.23;

n=800) a los cuatro dias, pero este valer se incremento al 85% (+1.41) para el octavo dia. Las

o
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diferencias encontradas entre los valores mas altos de germinacion para los tres tratamientos

fueron significativas (°=18.39, g.{ =2, =0.0001).

Bulbilos

a. Produccion de buibilos. Durante el periedo reproductivo (abril a noviembre) de 1992-94, en

promedio, alcanzaron Ia fase reproductiva 67 individuos cada afio en el Jardin Botanico “Helia
Bravo”, que correspondi6 al area con pastoreo restringido (Cuadro 2.1a). El 48% de las
inflorescencias fueron consumidas en forma total o paréial por el ganado doméstico, de las cuales
cerca de la mitad (21% del total) formaron bulbilos. Por el contrario, del 52% de la poblacién
reproductiva que no fue daflada (35 rosetas/afio), solo un individuo (2% del total) formo bulbilos.
Fue comin que las inflorescencias consumidas parcialmente por el ganado regeneraran nuevas
umbelas, las cuales podian nuevamente ser ramoneadas. Durante este periodo, en promedio, se
produjeron 80 bulbilos por afio, independientemente de si las rosetas fueron o no daftadas (Cuadro
2.1b). Para el periodo reproductivo de 1996, los individuos reproductivos del Jardin Botanico
mostraron un.abatimiento considerable (4% del total) en la herbivoria de las inflorescencias y casi
no se formaron bulbilos. Los pocos bulbilos producidos se originaron a partir de dos rosetas sin
daflo (Cuadro 2.1a). Por lo tanto, en este ambiente con pastoreo limitado, en promedio, se
produjeron cinco bulbilos por individuo (Cuadro 2. 1b).

En cambio, para el area con pastoreo intenso y durante el periodo reproductivo de
1995-96, et 85% de los individuos reproductivos (55 rosetas/afio) fueron consumidas totalmente
las inflorescencias por el ganado doméstico (Cuadro 2.1a). E! 29% de los individuos reproductivos
(38 rosetas, tres de ellas no fueron daiiadas por los chivos) formaron bulbilos (Cuadro 2.1a).
Durante este periodo reproductivo, en promedio, se formaron 140 bulbilos/afio entre las rosetas
reproductivas (Cuadro 2.1b). Por consiguiente, en el drea con pastoreo intensivo se produjeron, en
promedio, siete bulbitosfindividuo (Cuadro 2.1b)

El marcado descenso de la herbivoria de las inflorescencias en el area protegida durante los
periodos reproductivos de 1992-94 y 1996 (48% vs 4% -sdlo dos rosetas de 50 fueron
herbivoriadas-; Cuadro 2.1a), a! parecer fue debido a que durante 1996 el Valle de Tehuacan, que
incluye el sitio de estudio, estaba siendo propuesto para ser declarado como Reserva de la

Bidsfera (finalmente decladada el 13 de febrera de 1998), o que obligd a los pastores a evitar
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llevar sus hatos de chivas dentro del Jardin Botanico. Debido a esta situacion, los resultados

obtsnidos en 1996 no se promediaron con 1os los datos de los periodos de 1992-94.

b. Destino de los bulbilos. En condiciones naturales se observé que los bulbilos siguen diversos

caminos:

1. Pueden ser depredados in situ por insectos (principalmente por orugas de microlepidopteros y
y ocasionalmente por chapulines), y en menor grado por el ganado doméstico.

2. Una proporcidn muy reducida de bulbilos se dispersaron (en total 78 bulbilos que corresponde
al 19% de las dos reas con diferente intensidad de pastoreo; Cuadro 2.1b}, pero la mayoria
cayeron encima de las hojas de la roseta parental u otras rosetas vecinas, muriendo
posteriormente por desecacion. Solo el 0.77% (cuatro bulbilos) del total de bulbilos
dispersados se establecieron exitosamente en la poblacién. Estos bulbilos fieron dispersados en
1992 y cayeron debajo de los arbustos de Mimosa Inisana y de Jatropha neopaciffora, lo que
favorecio su establecimiento exitoso (Cuadro 2.1b).

3. La mayoria de los bulbilos (81% del total, Cuadro 2.1b) pueden permanecer fijos en el “quiote”
durante mas de un afio de haberse producido, muriendo paulatinamente por desecacidn junto

con el ramet parental.

Propagulos vegetativos hipogeos

Las colonias scleccionadas contenian desde 1 hasta 7 ramets (rosetas) de medianas a grandes,
las cuales estaban morfologicamente bien definidas, a diferencia de los primordios originados en el tallo
hipégeo que ain no estaban diferenciados. Se analizaron un total de 44 rosetas entre todos las colonias
seleccionadas, mostrando en promedio 28 (+1.45) cm de didmetro, con una altura de 22.86 (£2.68) cm
y un tallo hipogeo de 6.63 (+0.52) cm de longitud.

Entre los diez genets (colonias) analizadas se encontro un total de 80 rizomas que mostraron un
sistema radicular pobre. La Jongitud de los rizomas fue variable, registrando una longitud maxima de 78
cm, aunque la mayoria presentaron longitudes menores cuya magnitud fue muy dificl de cuantificar
dada su fragilidad o por la carencia de ciertas porciones. A nivel de ta union del rizoma con la roseta
parental, el didmetro promedio de los nizomas fue de 0.91 (+ 0.07, n=64 rizomas) cm y con excepeion

de uno de ellos, no presentaron ramificaciones. De los 80 rizomas analizados, 18 estaban desarrollando
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vastagos vegetativos (nuevos ramets) en su parte terminal de 3.0 a 6.0 om de longitud, los cuales ain se
encontraban enterrados o comenzaban a emerger del suelo, pero siempre cubierto por las hojas de la
roseta parental o de las rosetas vecinas.

Asimismo, entre las 44 rosetas analizadas se encontraron 47 mecuates (o hijuelos que
corresponden a nuevos ramets) con un diametro promedio de 8.90 (£2.4) cm , una altura de 5.79 (£1)
¢m y en ocasiones, con un pequefio tallo que los unia 2 la roseta madre. Estos propagulos siempre se
ubicaron por debajo de las hojas mds inferiores de la roseta. En resumen, la produccion de diasporas
vegetativas hipogeas fue de 1.5 vastagos por ramet (47 mecuates + 18 véstagos rizomatosos a partir de
44 ramets). Sin embargo, €l 78% de los rizomas observados (7=62) aun no éeneraba.n propagulos, y si
asumimos que se formard un véstago por rizoma, la cantidad potencial de disporas hipdgeos se

incrementa a 2.9 propagulos por roseta (127 vastagos potenciales / 44 rosetas).

Compromiso entre reproduccion y crecimiento vegetativo

Se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos con respecto a la proporcion de
plantas que produjeron cipsulas, las que produjeron bulbilos y las que no produjeron ninguna estructura
de propagacion aérea (y*= 28.6, g./=6, P<0.0001; Fig, 2 2). El testigo present la mas alta proporcion
de plantas que produjeron cdpsulas y la mds baja proporcién de plantas que produjeron bulbilos, El
tratamiento de eliminacion de los botones florales mostrd une baja proporcion de individuos que
produjeron capsulas y la mas alta proporcion de plantas con bulbilos, mientras que el tratamiento de
exclusién de polinizadores mostré una respuesta intermedia. En las plantas consumidas por los chivos,
una gran proporcién (45%) fallaron para producir estructuras de propagacién después de que el
“quiote” fue consumide, mientras que 1a otra mitad de las rosetas produjeron bulbilos a partir de los
meristemos de las bracteas de los escapos. Muy pocas rosetas regeneraron nuevas umbelas que no
fueron depredadas, produciendo algunas capsulas.

Una tendencia similar & la descrita en el parrafo anterior para las plantas completas fue
observada para el nimero promedio de estructuras por planta (Fig. 2.3a). En promedio, las plantas
testigo desarrollaron la mayor cantidad de capsulas y la menor cantidad de bulbitos formados. El
tratamiento de eliminacion de botones florales desarrollaron un bajo nimero de capsulas y el mayor
ninero de bulbilos, mientras que el tratamiento de exclusién de polinizadores mostro una respuesta

intermedia. Los tratamientos difirigron significativamente, tanto en el numero de capsulas (x’= 34.8,
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g.1.=6, P<0.0001), como en el nimero de bulbilos (3= 14.0, g.£=6, P=0.03). Estos tres tratamientos
definieron una linea significativa (P<0.0001) de ejes principal, mostrando que estas estructuras tienen
alguna equivalencia funcional y pueden reemplazarse una por otra (Fig. 2.3b).

Un anlisis de residuales mostrd que las plantas consumidas por cabras se enconiraron
significativamente por debajo de la linea de ejes principal definida por los otros tres tratamientos. Su
produccion de capsulas y bulbilos fue menor que en cualquier otro tratamiento, debido a 1a eliminacion
de parte del “guiote” que provocd, a su vez, 1a reduccién tanto de biomasa como de meristemos

potenciales para producir las estructuras de propagacion.

Dinamica de establecimiento de diasporas
Establecimiento de plantulas
1.- Cohortes de 1991

E1 monitoreo se inicio a principios de enero de 1992 cuando las plantulas tenian 3 semanas

de edad, y concluyo 29 meses después, cuando las plantulas sobrevivientes alcanzaron 910 dias de
edad. Las plantulas ubicadas en ambientes con radiacion intensa, experimentaron una mortalidad
acentuada y ninguno sobrevivio despﬁés de 245 dias, siendo mas rapida Ja mortalidad en el
tratarniento sin exclusion a depredadores (Figs. 2.42 y b). Por el contrario, las plantulas sembradas
a la sombra de una nodriza (con nodricismo) experimentaron una mortalidad paulatina,
observando algunos individuos sobrevivientes para el finat del periodo de monitoreo, y siendo mas
intensa la mortalidad entre las cohortes excluidas de depredadores (Figs. 2.4cy d).

Con respecto a los parametros de sobrevivencia, se encontro que en los tratamientos con
nodricismo, 1a tasa de mortalidad (ko) fue mayor que en los tratamientos con radiacion intensa,
pero el parametro b, que define 1a forma de Iz curva, fue negativo, haciendo que la mortalidad
disminuya con el tiempo, lo cual determind una curva del tipo 1. Entre las plantulas sin nodricismo,
el parametro A fue mayor a cero, provocando que la tasa de mortalidad aumentara con el tiempo, ¥
determinando una curva de tipo ITT (Cuadro 2.2a).

Las pruebas de ¢ de Student no mostraron diferencias estadisticas en las tasas de
mortalidad (k) entre las diferentes combinaciones de las cohortes de 1991 (Cuadro 2.3a, triangulo

superior). Entre tanto, la forma de las curvas de sobrevivencia (b; Fig. 2.4a-d) fueron iguales entre

@
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las plantulas con nodricismo y los dos niveles de exclusion, mientras que las demas combinaciones

mostraron diferencias significativas (Cuadro 2.3a triangulo inferior),

2.~ Cohortes de 1992

El monitoreo de fas plintulas de una semana de edad inicié en junio de 1992 y concluyé 22
meses después. Las curvas de sobrevivencia de los diferentes tratamientos mostraron tendencias
similares que las cohortes de 1991: los tratamientos con nodricismo mostraron curvas del tipoly
los tratamientos con radiacion intensa mostraron curvas de sobrevivencia del tipo 1II (Fig. 2.5).

Los tratamientos con radiacién intensa presentaron una valor mayor en sus tasas de
mortalidad (ko) que los tratamientos con nodricismo; ademas, los valores de & fueron positivos, lo
que determing la acentuada mortalidad de las plantulas (Cuadro 2.2a). Por el contrario, los
tratamientos con nodricismo presentaron una tasa de mortalidad {kg) menor que con radiacion
intensa y el valer de b fue negativo, lo que determiné que la mortalidad fuera reduciéndase con el
tiempo (Cuadro 2.2a)

Al contrastar los parametros de sobrevivencia, se encontrd que las tasas de mortalidad
inicial y ta forma de la curva fueron similares entre: (i) Ios tratamientos con nodricismo y los dos
niveles de exclusién, y (i) los tratamientos con radiacion intensa y los dos niveles de exclusion;
mientras que las demis combinaciones mostraron diferencias significativas (Cuadro 2.3b, toangulo

superior ¢ inferior, respectivamente).

3.- Comparacion entre Cohortes

Entre los tratamientos con radiacion intensa, las cohortes de 1992 que se sembraron en la
estacion |luviosa, mostraron un periodo promedio de sobrevivencia menor (67 dias; Fig. 2.5ay b)
que las cohortes de 1991 (177 dias; Fig. 2.4a y b) que se sembraron en |a estacion seca. Las
plantulas de las cohortes de 1991 con nodricismo y exclusidn, mostraron valores mayores en sy
tasa de mortalidad (%) pero menores en el parametro b que {os correspondientes a las cohortes de
1992 (Cuadro 2.2), haciendo que la sobrevivencia firera menor en ef primer caso {en promedio con
un individuo sobreviviente; Fig. 2.4d), que {as cohortes de 1992 (con siete individuos
sobrevivientes, Fig. 2.5d) durante el periodo de muestreo. Estos patrones de sobrevivencia,

posiblemente fueron debidos 2 las condiciones ¢limaticas relativamente benignas ocasionadas por
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el patron de precipitacién atipico que se dio en ese periodo (Fig. 2.6). Un comportamiento
opuesto se presento entre las cohortes con nodricismo pero sin exclusion. Las cohortes de 1991, '
para ¢l final del monitoreo, mostraron un mayor nimero de plantulas sobrevivientes (en promedio
ocho individuos) que las cohortes de 1992 (dos individuo).

_ De manera global se observo que durante este periodo, de enero de 1992 ajulio de 1994,
las plantutas solo sobreviven bajo las nodrizas. Asimismo, las plantulas exhiben una baja
probabilidad de sobrevivencia, siendo ligeramente mayor entre las plantulas que logran germinar y
mantenerse durante los meses secos pero con eventos atipicos de precipitacion importantes. La
depredacién parece tener un efecto negativo menos importante sobre Ia sobrevivencia de plantulas
que la radiacion solar. Independientemente de los efectos de los factores biéticos o abidticos, la
sobrevivencia de las plantulas durante estos 2.5 afios de monitoreo fue de 3% (en promedio 3
plantulas sobrevivientes de 75 para las cohortes de 1991y 1.8 plantulas de 100 para las cohortes
de 1992), lo que refleja la baja probabilidad de éxito para reclutarse a la poblacion, aln durante
afios lluviosos.

Al comparar las curvas de sobrevivencia entre las cohortes del mismo tratamiento pero de
diferentes estaciones de siembra {Cohortes de 1991 y Cohortes de 1992}, mediante la prueba de’
Peto y Peto, se encontraron diferencias altamente significativas {P<0.0001) entre las plantulas con
radiacion intensa, independientemente del nivel de herbivoria. Por el contrario, las curvas de
sobrevivencia de las cohortes con nodricismo y sus respectivos niveles de herbivoria, no resultaron
estadisticamente diferentes, es decir, mostraron un patron de sobrevivencia similar y la
depredacién parece ser menos importante sobre la dinamica de sobrevivencia que el efecto dela

radiacién directa {Cuadro 2.4).

Establecimiento de bulbilos

El monitoreo de los bulbilos se realizd durante 130 semanas (910 dias). Los bulbilos chicos
mostraron la mayor mortalidad (51% #3), los bulbilos medianos la mener mortalidad (37% £8),
mientras que los bulbilos grandes mostraron una respuesta intermedia (42% +7). Sin embrago, no
se encontraron diferencias significativas entre estas categorias de tamafio y la posicion que
guardaron dentro de la parcela. Al analizar las curvas de sobrevivencia de las tres categorias de

tamaiios mediante la prueba de Peto y Peto, no se encontraron diferencias significativas, siendo
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consistente con el resultado anterior. En consecuencia, las tres clases de tamafio fueron agrupadas,
obteniendo una Gnica curva con los parametros de sobrevivencia respectivos que la definen
(Fig. 2.7 y Cuadro 2.2b}.

La tasa de mortalidad (4») fue positiva pero menor a fa unidad, mientras que el parametro b
fue ligeramente negativo, lo cual determiné que la tasa de mortalidad de los bulbilos fuera
reduciéndose con el tiempo {Cuadro 2.2b), y definiendo una curva del tipo U (Fig. 2.7).

Al comparar ia curva de sobrevivencia de los bulbilos con las correspondientes de las
cohortes de 1991 y 1992, se encontraron diferencias altamente significativas entre las diferentes
combinaciones (Cuadro 2.4b), es decir, la dindmica de sobrevivencia observada bajo condiciones
naturales entre las plintulas para los diferentes tratamientos, fue muy diferente a la observada para
los bulbilos. La sobrevivencia de los bulbilos fie mayor (en proniedio 56%) que en las plantulas
con nodricismo (en promedio del 4% y del 1.8% para las cohortes de 1991 y 1992,
respectivamente), lo cual sugiere que los bulbilos muestran mayores probabilidades de éxito para

reclutarse a la poblacion que las plantutas.

DISCUSION
Propaigulos sexuales y vegetativos

Un patrdn comun que se presenta en las plantas durante la floracion, consiste en que sélo una
fraccién de las flores llegan a convertirse en frutos como consecuencia del efecto de los factores
bidticos y/o abidticos sobre el proceso de formacién de frutos, entre los que destaca la florivoria (Bertin
1982, Herrera 1987, para una revision ver Stephenson 1981), lo que puede conllevar a reducir la
fecundidad de los individuos y en tiltima instancia su adecuacion.

Una roseta de 4. macroacantha podria producir potencialmente cerca de 20,000 semillas
(170 botones florales/individuo x 117 semillas fértiles/fruto). Sin embargo, dada la fuerte
reduccion a la que estan sujetas las estructuras reproductoras, la fecundidad estimada fie de 2,800
semillas fértiles por individuo (24 capsulas maduras/roseta x 117 semillas/frute), lo que representa
el 14% de la eficiencia reproductiva. Esta produccion de semillas es muy baja cuando se contrasta
con otras especies de agave paniculados: una roseta reproductiva de A. deserti produjo 65,000

semillas (Nobel 1977), A. paimeri produjo 38,000 semillas, aunque con ausencia de polinizadores



Capitulo 2 Mecanismos de propagacion pag. 28

la produccién fue de 1,600 (Howell y Roth 1981), mientras que un maguey espigado como A.

chrysoglossa puede producir de 500,000 a 750,000 semillas (Gentry 1972). Tomando en cuenta

®

que las semillas de A. macroacantha son producidas al inicio de la estacion seca, la cantidad que
sobrevive hasta la siguiente temporada de lluvias, cuando pueden germinar, debe reducirse debido
a la depredacién pre-dispersion y post-dispersion, asi coto a la mortalidad del embrion bajo
condiciones naturales inadecuadas, lo cual no fue evaluado en este estudio.

La baja fecundidad que mostrd A. macroacantha fue consecuencia de: (i) una fuerte
~ eliminacion de las estructuras reproductoras (“quiote”, umbelas, florales, semillas) en sus
diferentes estados fenolégicos, por herbivoros tanto insectos (principalmente microlepidopteros)
como vertebrados {sobre todo chivos). Durante los periodos reproductivos {abril a noviembre) de
1992-94, los chivos consumieron el 48% de las inflorescencias en una area protegida, mientras que
en el 4rea con pastoreo intenso, el consumo fue del 85% durante 1995-96 (Cuadro 2.1a). Los
chivos han sido reportados como una de las principales causas de degradacion ambiental en la
region (Smith 1965, Meyran 1980). Gentry (1 982) reconoce varias especies de agave en las que
los escapos y/o las flores son consumidas por el hombre y/o su ganado (Cuadro 4.4). (i) Efecto de

factores abidticos, como ¢l viento, que gjerce una accién mecanica entre la inflorescencia y el

Py

follaje de los arbustos adyacentes, provocando el desprendimiento de botones florales de las
umbelas. (iii} La escasa fecundacion de las flores debido a bajas frecuencias de polinizadores, la
cuil es reafizada principalmente por murci¢iagos {ver Capituio3), al igual que en 4. palmeri
(Howell y Roth 1981} y Manfreda brachystachya (Eguiarte y Birquez 1987). A pesar de esto, 4.
macroacantha produce suficientes semillas por individuo (cerca de 2, 800) que no son consumido
por ¢l ganado doméstico, lo que puede favorecer la regeneracion de fa poblacion via sexual,
mantener la diversidad genética y potencialmente permitir la colonizacion de nuevas areas.
Observaciones minuciosas de campo realizadas recientemente durante 1997, demastraron la

existencia de 16 rosetas juveniles que insindan un origen por medio de semillas sexuales.

Las semillas de A. macroacantha comenzaron a germnar a las 48 horas de colocarse enun
ambiente hamedo a 25°¢ €, mostrando un alto porcentaje de germinacidn, tanto con un fotopertodo
alterno de tuz (76%), como en completa obscuridad (80%). Esto indica que las semillas no
presentan ningan mecanismo de latencia y que pueden germinar bien, tanto en la superficie como

al estar enterradas, a diferencia de lo reportado para A. virginica en donde se requiere de una

(.l
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alternacia de temperaturas (estratificacién a 5°C, 18°C y 28°C) para romper la latencia y promover
la germinacién, aunque esta agavacea se desarrolla en ambientes templados (Baskin y Baskin
1971). Entre las especies de ambientes aridos se ha reportado, bajo condiciones semejantes de
iluminacién y temperatura como las utilizadas en este trabajo, un poreentaje de germinacion
similar en A. lechuguilla y A. parryi (Freeman 1973, 1975), mientras que en 4. deserti, el
porcentaje mas alta de germinacion (92%) se alcanzé a los seis dias (Jordan y Nobet 1979), La alta
capacidad germinativa {85%) que mostraron las semillas de A. macroacantha después de 20 meses
de haberse producido, también sugiere que las semillas presentan una alta longevidad. Sin
embargo, bajo condiciones naturales, estan expuestas a fuertes variaciones de temperatura y
gradientes de humedad, modificande seguramente estos resultados. En A, virginica, la
germinacion de semillas almacenadas bajo condiciones de laboratorio fue del 3.3% y 6% a tas 10
semanas y 16 meses de almacenamiento, respectivamente; mientras que, al colocarlas durante seis
semanas a bajas temperaturas, la germinacion se ve estimulada, sugiriende la existencia de
mecanismos de latencia en las semillas (Baskin y Baskin 1971).

Otra consecuencia del abatimiento de ta fecundidad en 4. macroacantha, es la induccion
de propagulos vegetativos aéreos (bulbilos) a partir de la activacién de algunos meristemos
ubicados en las axilas de las bracteas de los pedicelos y de la vara floral. A diferencia de otras
especies que producen muchos bulbilos, como A. angustifolia, A. fourcroydes, A. sisalana, entre
otras (Gentry 1982, Alvarez 1987, Granados 1993, ver Cuadro 3.3), A. macroacantha produjo
muy pocos bulbilos. Para el drea con pastoreo restringido, la produccion fue de 5 (1) bulbilos por
roseta, mientras que en el drea con pastoreo intenso se produjeron 7 (£1) bulbifos por roseta
(Cuadro 2.1b).

Por el contraric, la mayoria de las rosetas o ramets analizadas (98%) de 4. macroacantha,
presentaron de uno a varios propagulos vegetativos hipogeos (mecuates y vastagos rizomatosos) con
diferentes estados de desarrollo. Su produccion file baja, en promedio 3 vastagos por individuo. Por
otro lado, los mismos ramets que estaban produciendo nuevas diasporas vegetativas, mostraren indicios
de haberse originado por este mismo mecanismo, al presentar un tallo hipdgeo en forma de embudo
como consecuencia de la existencia de un rizoma, incluso, en la mayoria de ellos alin mostraban parte

del rizoma que lo origind. Sélo un pequefio individuo de 8 cm de diametro, localizado en la base del
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tallo de un cacto columnar de Neobuxbaumia teferzo, mostrd un tallo hipdgeo redondeado y sin
fragmentos de rizomas, o que indica que no se origind por medios vegetativos.

Numerosas especies de interés comercial (4. fourcroydes, 4. salmiana, A. tequitanay son
propagadas a partir de las estructuras hipogeas, aprovechando su alta capacidad de produccion de
bulbilos (Gentry 1982, Martinez-Morales y Meyer 1985, Granados 1993, Valenzuela 1994, ver
Cuadros 5.3 y 5.5). 4. fourcropdes puede producir de 5-8 vistagos hipogeos por planta (Benitez 1965),
mientras que A. angustifolia produce 8-15 hijuelos (Granades 1993). De igual forma, la propagacion
vegetativa hipogea ha sido observada en numerosas especies silvestres como una forma de colonizacion
mas frecuente que fa reproduccion (Gentry 1972, 1982, Freeman y Reid 1985, Raphael y Nobel 1986,
Nobel 1994, ver Cuadro 5.4 y 5.5). Con base en la produccion de ramets hipogeos y el origen de los
ramets adultos que constituyen las colonias o genets, se concluye en este estudio que la produccion de
propagulos vegetativos hipdgeos en 4. macroacantha es la causa def patron de crecimiento clonal
observado, vy dada la baja produccion de ramets, los genets estan constituidos por pocos ramets, en

promedio, con cinco ramets por manchon (Fig. 2.1).

Compromiso entre reproduccion y crecimiento vegetativo

Uno de los principales riesgos demogréficos en la historia de vida de las plantas seméiparas de
vida larga, es la amenaza del fracaso reproductivo inducido por condiciones ambientales azarosas,
ausencia de polinizadores ¢ consumo excesivo de flores; ademds, la reproduccion lleva
inevitablemente a la muerte del ramet. Sin embargo, muchas plantas semélparas pueden multiplicarse
vegetativamente por rizomas y brotes basales. Asi, el ramet individual puede ser semélparo, pero el
genet completb es iteroparo. De esta manerz la clonacidn puede actuar como un mecanismos de
inversién propagativa segura contra el fracaso de la reproduccion sexual (Asizaga y Ezcurra 1995),

Resulta evidente que si la reproduccion falla, el genet puede sobrevivir a través de brotes
basales o de rizomas. En Agave, los bulbilos parecen ser una respuesta adaptativa a este problema:
cuande la produccién de semillas es muy baja, ¢ quiote puede producir algan vistago vegetativo, que
permitira la permanencia del genet. Este proceso ha sido observado en 4. miurpheyi (Hodgson et al
1989) y A, fequilana (Valenzuela 1994), pero al parecer, en 4. macroacantha ha sido cuantificado

(Arizaga y Ezcurra 1995).

®
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En 4. macroacantha, aunque la produccion de bulbilos (en promedio de cinco a siete por
“quiote” segun la intensidad de pastoreo en ¢l sitio) no tiene comparacién con la cantidad de semillas
(2,800) que produce un individuo reproductivo con fecundidad normal, su produccion fue ligeramente
mayor que los vastagos vegetativos hipdgeos (2 por individuo). Bajo condiciones naturales, estos
bulbilos pueden desprenderse del “quiote”, pero cerca del 1% de estos propagulos producidos
durante 5 afios se establecieron bajo condiciones naturales en el sitio de estudio (Cuadro 2.1b); en
contraste, no se han observado establecimientos exitosos de plantulas sexuales durante el curso de
esta investigacion. Esto indica que los bulbilos pueden constituir una fuente de colonizacién
importante que se da por pulsos en el tiempo y en el espacio. Al parecer, el mayor tamafio de los
butbilos los hace-menor vulnerables para morir en el momento de la dispersion, lo que aumenta Tas
probabilidades de establecimientos,

La formacion de bulbilos en A. macroacantha sugiere que una vez que la vara floral ha
sido inducida y la subsecuente muerte de la roseta es irreversible (aunque dafios severos en la
inflorescencia pueden prolongar fa vida de la planta; Nobel 1988), 1a produccién de los bulbilos
puede actuar como un mecanismo Seguro que recupera recursos metabalicos que han sido

movilizados e incrementa la probabilidad de [a propagacién exitosa del genet.

Dindmica de establecimiento de didsporas

Las plantulas de las cohortes de 1991 (monitoreadas durante la estacion seca) y las
cohortes de 1992 (monitoreadas durante la estacién lluviosa), mostraron diferencias muy marcadas
tanto en sus tasas de mortalidad (k) coma en 1a dinamica de su sobrevivencia en el tiempo (la
forma de la curva o ), debido a las condiciones ecoldgicas y a los tratamientos 2 que se
sometieron. La mortalidad fue del 100% entre las plantulas ubicadas en espacios abiertos con
radiacion solar intensa, mostrando una méxima sobrevivencia de 245 dias para las cohories de
1991, y de 75 dias para las cohortes de 1992 En condiciones microclimaticas més benignas, las
plantulas con nodricismo, independientemente del grado de herbivoria, mostraron una mortalidad
alta {97%}, con ocho plantulas sobrevivientes, en promedio, para las cohortes de 1991 y cuatro

plantulas para las cohortes de 1992. En el desierto Sonorense, se ha repertado igualmente una alta
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mortalidad de plantulas de A. deserti que fueron sembradas y que no excedieron los 63 dias
(Nobel 1977, Jordan y Nobel 1979). _ ‘

La depredacion, principalmente por honﬁigas, fue un factor que incidi6 en cierto grado
sobre la mortalidad de las plantulas. La sobrevivencia fue mayor en las plantulas ubicadas debajo
de plantas nodrizas y con exclusion de depredadores (cuatro plantulas), que en los tratamientos
con nodricismo y sin exclusion {dos plantulas). La depredacion fue mayor en las cohortes de 1991
(en promedio con una plantula sobreviviente) que en las cohortes de 1992 (con tres plantulas
sobrevivientes). Sin embargo, su efecto estd enmascarado por la menor disponibilidad de follaje
para los herbivoros durante la época de secas, y las condiciones ecologicas menos benignas para
las plantulas. Las cohortes de plantulas sujetas a herbivoria, en general mostraron pocos individuos
con evidencia directa de dafio, mostrado diferentes grados de consumo, y en algunas de ¢llas cuyas
hojas fueron consumidas completamente, fos tatlos hipogeos regeneraron nuevas hojas bajo
condiciones adecuadas de humedad. Por el contrario, numerosas plantulas murieron durante los
periodos secos debido a la falta de agua.

Estos resultados indican que: (i) en espacios abiertos la radiacion tiene un efecto letal para
las plantulas al desecarlas, y/o indirectamente al reducir paulatinamente la disponibilidad de agua
en el suelo; (i) durante la estacién seca de 1992, los patrones atipicos de precipitacion
contribuyeron a una buena disponibilidad de agua para las plantulas, favoreciendo su crecimiento,
pero una vez que la humedad disminuy® en la siguiente temporada seca y s volvio un recurso

__ limitante (enero-mayo 1993, Fig. 2.7), las plantulas comenzaron a morir, sobre todo en aquellas
que no ta almacenaron en cantidades adecuadas; (iii) este patrén anormal de precipitacion
igualmente contribuyé a la produccion de follaje entre las plantas nodrizas, lo 'qqe repercutio en la
creacion temprana de condiciones microclimaticas mas benignas para las pléntulas; (iv) las plantas
nodrizas contribuyeron a disminuir la mortalidad de fas plantulas durante la temporada de
crecimiento, esencialmente al reducir la radiacion, amortiguar los cambios de temperaturas a lo
largo del dia y manteniendo por mayor tiempo el agua en el suelo, pero una vez que perdieron su
follaje, las condiciones microclimaticas se volvieron menos benignas; (v} la depredacion incidié en
la sobrevivencia de las plantulas de A. macroacantha, pero mostré menos importancia que la
radiacion y disponibilidad de agua. Por lo tanto, durante los primeros meses de vida de las

plantulas de 4. macroacanitha, los factores bidticos (nodricismo, depredacion) y abidticos

®
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(patrones de precipitacion y temperatura) son det‘erminantes en su dindmica de sobrevivencia de
las diasporas.

En un muestreo realizado casi cinco afios después (mayo de 1997), se encontro que el
nimero de plantulas de las cohortes de 1991 decrecieron a la mitad (de ocho a cuatro plantulas),
mientras que las plantulas de las cohortes de 1992 se mantuvieron igual (con cuatro plantulas). Por
lo tanto, el 4.6% de las plintulas (8 plantulas sobrevivientes de 175 sembradas inicialmente)
colocadas bajo nodrizas pricticamente se han establecido, aunque este valor est sobrestimado
debido a que se parti de plantulas de una a tres semanas de edad (cohortes de 1992 y 1991,
respectivamente) y con una fase de aclimatacion. Sin embargo, los datos demuestran la baja
capacidad de reclutamiento de nuevos individuos por procesos sexuales. Diversos autores {Gentry
1972, Nobel 1977, Raphael y Nobel 1986} han establecido que el reclutariento de individuos de
Agave procedentes de semillas, es un evento muy raro en ambientes aridos. Jordan y Nobel (1979)
han encontrado una fuerte correlacion entre afios atipicos liuviosos que dieron lugar 2 un periodo
de lluvias mas prolongado, y el establecimiento de plantulas de A. deserti, que ademas estuvo
facilitade por plantas nodrizas, encontrando un patrén de establecimiento de agave por pulsos. El
efecto de nodricismo ha sido reconocido como un factor importante en la sobrevivencia y el
establecimiento de plintulas de suculentas en zonas dridas (Turner et al. 1966, Steenbergh y Lowe
1969, Jordan y Nobel 1979, Franco y Nobel 1989, Valiente-Banuet 1991, Valiente-Banuet y
Ezcurra 1991, Flores-Martinez 1994).

Cabe mencionar que desde 1991 a 1997 no se ha observado ninguna plantula procedente
de semilla de 4. macroacantha que se haya establecido de manera natural en el sitio de estudio.
Un muestreo preliminar realizado en dictembre de 1997, reveld la presencia de 16 plantas juveniles
en una area 500 m* aproximadamente, que ne mostraron indicios de ser propagulos vegetativos
hipdgeos (los tallos hipogeos no mostraroen la tipica forma de embudo), ni se observé ningin
manchén cercano que revelara un origen por bulbilos. Estas plantas se localizaron debajo de
numerosos arbustos de Mimose luisana muy proximos a su tallo, lo que sugiere un origen por
semillas, En promedic, kas plantas mostraron un diametro de 7.88
(£ 0.79) cm, una altura de 5.28 (+0.60) cm y 8 38 (+1.9) hojas fotosintéticas. En base a un modelo
deterministico desarrollado para estimar la velocidad de crecimiento de las plantulas (Cap. 4, Fig.

4.7), la edad estimada de estos individuos juveniles es, en promedio de 9 afios con una oscilacion
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de 6.5-14 afios. Dada las condiciones ecologicas en las que se han desarrollado, la edad debe de

(o

estar por arriba det valor promedio.

En contraposicion a lo anterior, los bulbilos mostraron una tasa de mertalidad menor que
fas plantulas (44% contra 95.3%), a pesar de no haber récibido una fase de aclimatacion con
riegos, y sembrarse en una ladera menos benigna (la ladera sur es la mas favorable desde el punto
de vista meteorologico, Peters 1993). Esta diferencia en la capacidad de sobrevivencia, al parecer
es consecuencia del desarrollo precoz de los bulbilos que para el caso de las plantulas. Esto
sugiere que los bulbilos se encuentran morfoldgica y fisiologicamente aptos para desarrolfarse bajo
situaciones xéricas, y lo inico que les falta por desarrollar es un sistema radicular (en bicensayos
de laboratorio, las raices se forman en 4 dias), Este estado de desarrollo precoz es resultado de fa
translocacién de recursos de la roseta parental que, bajo condiciones normales, son empleados
para la formacién de frutos y semillas. Sin embargo, aunque los bulbitos pueden establecerse con
facilidad, ¢l filtro principal es la dispersion a sitios adecuados. Para el drea no protegida y
fuertemente depredada, la produccion promedio fue de 140 bulbilos por afio durante 1995-96, de
los cuales el 4% (11 bulbilos} se dispersaron y ninguno sobrevivid. En contraste, para el area

protegida, se produjeron en promedio 80 bulbilos al afic durante el periodo de 1992-94, con una

I

dispersién del 42% (34 bulbilos) cada temporada reproductiva, y una sobrevivencia del 1.67% del
total {cuatro bulbilos en tres afios; Cuadro 2.1b). La fuerte diferencia en la cantidad de bulbilos
inducidos entre las dos areas con diferentes grado de pastoreo fue resultado de la composicion
floristica de las dos dreas. A diferencia del sitio con pastoreo restringido, en el sitio con pastoreo
intenso la vegetacion fue mas pobre en elementos arbustivos y herbaceos como resultado de su
alteracion por el hombre (tala, conversion a campos agricolas, etc.), lo que se tradujo en menos
recursos para el ganado doméstico. Esto acasiond que la mayoria de las inflorescencias de los
agaves fueran consumidas por los chivos, lo que induce, a su vez, la formacion de los bulbilos.
Asimismo, la abundancia de arbustos en el drea protegida parece que contribuyé de manera
importante en: (i) el proceso de dispersién de bulbilos por la accién mecénica del follaje de los
arbustos sobre las inflorescencias; y (i) en la generacion de condiciones microckimaticas favorables
para facilitar el establecimiento de los propagulos e incrementar las probabilidades de

reclutamiento exitoso.
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Aunque no se evalud el establecimiento de propagulos hipdgeos en 4. macroacantha, los
resultados de su cuantificacion revelaron que este mecanismo es el mas importante desde el punto
de vista demografico (99% de los individuos observados fueron generados por este proceso, y el
resto, al parecer por semillas} cuando se contrasta con los bulbilos y las semillas, va que su
capacidad de establecimiento no tiene comparacién con los anteriores, debido a que estos
propagulos hipdgeos se separan de la roseta parental después de haberse vuelto independientes
fisiologicamente de la misma. En A. salmiana, la propagacion hipogea es el mecanismo principal
de propagacion de la poblacion, sin embargo, el sobrepastoreo, es la causa principal de mortalidad
de estos propagulos (Martines-Morales y Meyer 1985), Este comportamiento de “cuidado
materno”, que incrementa la probabilidad de sobrevivencia y asegura una elevada proporcion de
establecimiento del vastagos vegetativos, es muy comiin en otras especies de agave (Gentry 1982,
Raphael y Nobel 1986, ver Cuadros 5.1a y 5.1b) y en general entre las plantas clonales {Cook
1979, Callaghan 1584, Pitelka y Ashmun 1985, Landa et al. 1992), siendo mas importante que el
establecimiento por semillas cuando las condiciones climaticas no las favorecen para reclutarse

(Cook 1983, Callagham 1984, Pitelka 1984, Eriksson 1989, 1992),
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Cuadro 2.1. () Cuantificacién de individuos reproductivos en Zapotitin Salinas, Puebla, y la
proporcién de inflorescencias que fueron consumidas por el ganado doméstico, para una drea
protegida (APR) y una 4rea con pastoreo intenso (API). (b) Cantidad de bulbilos producidos por

afio, proporcién de dispersién y porcentajes de bulbilos que se establecieron bajo condiciones
naturales para las dos dreas con diferentes grados de herbivoria Zapotitlan, El guién representa
valores que no se obtuvieron. El promedio del periodo reproductivo de 1992-94 del APR no incluye

1os valores de 1996, debido 2 un patron atipico en el pastoreo (ver texto en resultados),

ROSETAS QUE FORMAN BULBILOS

@ INDIVIDUOS REPRODUCTIVOS
#  CONHERBIVORIA SDNHERBIVORIA CON HERBIVORIA SIN HERBIVORIA
g g g 1692 79 23 56 14 2
£ < 1993 70 £ 3 1 1
[ wr
2F 2 1994 53 u 19 11 1
z o
ZO 2 sz
SE =
23
zd E

AREA CON
PASTOREC | 4
INTENSQ (APL)

% 'fz%)““ e
218V
A
@ INDIVIDUOS TOTAL DE BULBILOS
QUE FORMARON  QUE TIRARON QUE SE
BULBILOS BULBILOS FORMADOS DESPRENDIDOS  pg1aB| ECIERON
g 1992 16 6 (7.59%) 104 33 (31.73%) 4 (3.84%)
o
g é 1993 18 6 (8.57%) 101 34 (33.66%) 0
“v
= é 1994 34 -
= :
- 1995 13 | (12.5%) 7 3 (3,94%) )y
Y B 1996 25 6 (1.5%) 203 8 (3.94%) 0
4og —— : N .
<t = -
LZ s x=1g
[-N
=38
GRANTOTAL N=19 N=5i8 N=T8 N=d
DE 1992-96 X=3.8 X= 1036 X=19.5(18.82%) X=08(0.77%)
279 Butbilos producidos =7.34 bu'b./ind

46 mdividuos que formarors bulbilos
—

APR = 239 Bulbilos producidos = 5.19 bulb./ind. APl =
38 individuos que formaron bulbilos

@
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Cuadro 2.2, Pardmetros del mc;delo de ajuste no lineal a los valores observados en A. macroacantha
para: (&) la sobrevivencia de las plantulas ubicadas con dos niveles de radiacién solar [intensa y baja
(nodricismo)}, dos niveles de herbivoria [sin depredacién (excluido) y con depredacion (no
excluido)], v dos estaciones de siembra [seca (cohortes de 1991} y Lluviosa (cohortes de 1992)]; ¥
(b) Sobrevivencia de los bulbilos ubicados bajo una planta nodriza y excluidos de depredadores. &y

= tasa de mortalidad inicial, # = forma de la curva de sobrevivencia.

ratamiento INTENSA NODRIZA
Parametro Excluido No excluido Excluido No excluido
K '
e.s. (k)

b
e.s. (b}

xd

CQHORTE DE 1952 | COHORTE DE 1991 .

Tratamiento
Pardmetro

ko
es. (ky)

b
es. (O

BULBILOS

r?
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Cuadro 2.3. Comparacién de los pardmetros de sobrevivencia del modelo deterministico de ajuste
.entre los diferentes tratamientos: (a) para las cohortes de 1991 sembradas dufante la estacién seca; y
(b) para las cohortes de 1992 sembradas durante la estacién Lluviosa. El tridngulo superior
representa la tasa de mortalidad inicial (kg), y el tridngulo inferior corresponde a la forma de la curva
(5). Las comparaciones se realizaron mediante pruebas de £ de Student pareadas. El signo igual
indica que no se presentaron diferencias estadisticas (N.5.; P>0.05) entre los pardmetros, mientras
que el signo desigual indica diferencias sigr;iﬁcativas: un asterisco representa una sig'niﬁcaﬁcia de

P<0.05, mientras que tres asteriscos alude una significancia de P<0.005.

NODRIZA

INTENSA
° Excluido No excluido Excluido No excluido
Excluido = NS. =N.S = N.S.
INTENSA .
No excluido =N.S = N.S.
Excluido ewe 2 & W - . =NS8.
NODRIZA No exchluido 2R » FHED :
INTENSA NODRIZA
e h Excluido No exchude Excluido No excluido
Excluido = NS. = Coas
INTENSA o
No excluido #* "
Excluido nbe gers
NODRIZA
No excluido AR £ EEE

o

-

(. rl



Capitulo 2 Mecanismos de propagacién pag. 39

Cuadro 2.4. Comparacién de las tasas de sobrevivencia: (a) entre las plintulas de las cohortes de
1991 y cohortes de 1992 para los tratamientos similares y (b) entré cgda una de las dos cohortes de
plantulas y los bulbilos. Los valores representan la % {que es el estimador del estadistico), obtenida
mediante ia prueba de Peto y Peto (Pyke y Thompson 1986) y en paréntesis se muestra la
significancia de la prueba: N.S. indica que no se presentaron diferencias estadisticas (£>0.05),

mientras que los tres asteriscos sugiere una significancia de P<0.005.

COHORTE DE 1991

INTENSA NODRIZA
Excluido No excluido Excluido No excluido

=T

= < :
= Z Excluido
= = b
= E No excluido |
g é Excluido
o] a
8 S No excluido
INTENSA NODRIZA
. Exciuidoe No excluido Excluido No excluido
Cohorte 1991
Y8

Cohorte 1992

BULBILOS
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Figura 2.1. Distribucién de frecuencias de la cantidad de rosetas que constituyen una colonia o
manchén (n=205) de 4. macroacantha en el fardin Botinico “Helia Bravo” de Zapotitlan Salinas,

Puebla. La colonia podria estar constituida por un sélo individuo.
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Figura 2.2. Frecuencia relativa de rosetas que formaron cépsulas (barras negras), bulbilos (barras
con textura fina) y que no produjeron estructuras de propagacion (barras blancas) en sus escapos
para diferentes tratamientos: Testige (individuos cuyas inflorescencias estuvieron abiertas a los
polinizadores), Exclusidn (plantas en las que se excluyd la inflorescencias de los polinizadores),
Eliminacion (rosetas en las que se cortaron todos los botones florales del escapo), y Consumo
(plantas cuyas inflorescencias fueron completamente comidas por los “chivos™). Las frecuencias
absolutas estin dadas en paréntesis en la parte superior de cada barra.
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' Figura 2.3. (a) Produccién de cipsulas y bulbilos en “quictes” sometidos a diferentes tratamientos:
Eliminacion de los botones florales (cuadrados), Exclusion de polinizadores (#ridngulos), Plantas
Testigo (circulos), y Consumo de los escapos por los chivos (cruces). (b) Regresion por ejes
principales del nimero promedio de capsulas y el nimero promedio de bulbilos para los tratamientos
anteriores. Se encontrd una correlacion significativa negativa entre el niimero de bulbilos y €l nimero
de capsulas para los tres tratamientos asignadas de manera aleatoria (=-0.31, n=40, P=0.05). La
pendiente de la linea (bulbilos=12.2-1.3 cdpsulas) fue significativamente diferente de cero (P<0.05).
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Figura 2.4, Curvas de sobrevivencia de las plantulas de A. macrogeantha transplantadas durante la

estacion seca (Cohortes de 1991), y bajo diferentes tratamientos: (a) radiacién intensa y sin

exclusién, (b) radiacién intensa y con exclusién, (c) con nodricismo y sin exclusién, y (d) con

nodricismo y con exclusién. Las lineas conectadas por puntos y que muestran barras verticales

(indican un error estandar), representan los valores reales observados, mientras que las curvas con

linga gruesa corresponden al ajuste no lineal de los valores reales,
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Figura 2.5. Curvas de sobrevivencia de las pléntulas de 4. macroacantha transplantadas durante la
estacién lluviosa (Cohortes de 1992), y bajo diferentes tratamientos: (a) radiacién intensa y sin
exclusién, (b) radiacién intensa y con exclusién, (c) con nedricismo y sin exclusion, y {(d) con
nodricismo y con exclusién. Las lineas conectadas por puntos y que muestran barras verticales
{(indican un error estandar), representan los valores reales observados, mientras que las curvas con

linea gruesa corresponden al ajuste no lineal de los valores reales.
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Figura 2.6. (a) Grifica ombrotérmica de la ladera sur del Jardin Botdnico “Helia Bravo™ de
Zapotitlan Salinas, en donde se muestra la precipitacién (bartas negras) y la temperatura media
méxima mensual (ridngulos) y la minima mensual (cuadros). (b) Precipitacidn total anual del
Jardin Botdnico “Helia Bravo”, registrada durante 1989 a 1994. E! valor promedio anual reportado
para Zapotitldn es de 400 ;am (Garcia 1987, linea continua). Para 1989, el valor comprende de junjo
a diciembre (tomado de Peters 1993), mientras que para 1990 y 1991 los valores fueron tomados de
Flores-Martinez (1994).
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Figura 2.7. Curvas de sobrevivencia de los bulbilos de A. macroacantha ubicados debajo del dosel
de arbustos de Acacia coulteri y excluidos de depredadores. Las lineas conectadas por puntos y que
muestran barras verticales (indican un error estandar), representan los valores reales observados,

mientras que las curvas con linea gruesa corresponden al ajuste no lineal de los valores reales.
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ECOLOGIA DE LA POLINIZACION
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INTRODUCCION

Las plantas del género Agave son monocarpicas, caracterizadas POT un evento
reproductivo que concluye con la muerte del ramet {(Gomez-Pompa 1963, Gentry 1982, Nobel
1994), Los agaves desarrolian una inflorescencia terminal o escapo (conocido cotno "quiote" entre
los campesinos), como resultado de la ripida elongacion del meristemo apical después de varios
afios de crecimiento vegetativo de la roseta basal

El género Agave muestra un sindrome floral que ha sido asociado con ta polinizacion de
murciélagos nectarivoros (Faegri and Van der Pijl 1979, Alcorn et al. 1962, Alvarez y Gonzilez-
Quintero 1970, Howell y Hodgkin 1976, Arita y Wilson 1987, Fleming et al. 1993). Sin embargo,
Ias flores permanecen abiertas durante todo el dia, atrayendo a una diversa fauna que
potencialmente puede actuar como vector en el transporte de polen. Dependiendo de la especie,
las flores producen abundante néctar con el que los agave; atraen a insectos, aves o murciélagos,
que constituyen sus polinizadores naturales (Gentry 1972, 1982, Schaffer y Schaffer 1977,
Freeman y Reid 1985, Martinez del Rio y Eguiarte 1987, Slauson 1994).

Asimismo existen basicamente dos tipos de inflorescencias: (1) paniculada (inflorescencia
ramificada con flores que nacen en las ramas laterales o umbelas); v (ii) espigada (inflorescencia
con flores sésiles distribuidas a lo largo de una vara o pedinculo comiln; Gentry 1982), las cuales
parecen corresponder a diferentes sindromes florales gue se relacionan con distintos pofinizadores.
Entre los agaves paniculados Howell (1972) postuld que el sindrome floral a coevolucionado en
favor a la quiropterofilia, mientras que en los agaves espigados, Schaffer y Schafter (1977)
consideran que ¢l sindrome floral era de fipo entoméfilo Sin embarge, son pocos los estudios
sobre la biologia de la polinizacion en Agave que brinden mas informacién sobre estas hipotesis, y
que ademas, demuestren ¢l mutualismo entre los agaves paniculados y los murciélagos (Howell y
Roth 1981). Existen numerosos trabajos que documenta ¢l papel de los murciéiagos como
polinizadores de diversos taxa (ver Butanda-Cervera et al. 1978), pero en todos elios la
justificacidn es principalmente observacional, o bien, por evidencia indirecta del polen vy restos de
flores en el cuerpo o en el estébmago del murciélago, o infiriende la quiropterofilia a partir del
sindrome floral y de la morfologia floral. Por el contrario, los lepidépteros nocturnos (“polillas™)

que coexisten con log murciélagos (Howell and Roth, 1981) potencialmente pueden incidir sobre
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el éxito reproductivo del agave, pero aun no ha sido documentado de manera contundente entre
los agaves paniculados. Situacion similar se presenta en olras agavacea como en Manfreda que es
polinizada por murciélagos, mientras que las polillas (principalmente los esfingidos) son
consideradas como polinizadores potenciales (Cruden et al. 1976, Eguiarte y Burquez 1987,
1988). Por el contrario, en ef género Yucca las polillas Tegeticula y Parategeticula son los
polinizadores principales (Baker1986, Craig et al. 1993).

El conocimiento sobre la biologia de Ia polinizacién del género Agave ha ido en aumento
en los Gltimos afios (ver Schaffer y Schaffer 1977, Howell y Hart 1980, Howell y Roth 1981,
Freeman y Reid 1985, Martinez del Rio y Eguiarte 1987, Slauson 1994). Desde el punto de vista
de la ecologia tedrica, el conocimiento sobre Ia biclogia de la polinizacién permite comprender los
mecanismos de [a reproduccion exitosa en las plantas, lo que a su vez explica ia dinamica
poblacional, [a distribucitn de especies ¥ su abundancia relativa en las comunidades (Dafni 1992).
De igual forma, la biologia de la polinizacién entre las plantas tiene implicaciones evolutivas, pues
es mediante este proceso como se realiza el intercambio del flujo de genes (Dafni 1992). Desde el
punto de vista aplicado, e entendimiento de |a biologia de ia polinizacion de una planta brinda
parte de las bases ecoldgicas para su manejo y conservacion, Asi por ejemplo, el manejo intenso
de algunas especies de Agave puede provocar un efecto negativo sobre la flora y fauna asociada a
ella a través de las modificaciones en la compleja serie de interacciones bidticas (Gentry 1972,
1982, Howell y Roth 1981, Waring y Smith 1987, Nabhan y Fleming 1993). De manera reciproca,
algunos autores (Howell y Roth 1981, Arita y Wilson 1987, Ceballos y Navarro 1991) han
documentado la declinacién en las poblaciones de murciélagos nectarivoros de género
Leptonycteris (que son polinizadores de agave) por accién del hombre, lo que pueden poner en
riesgo el mantenimiento de Ja poblacion de agave y/o de su diversidad genética,

En este capitulo presento una serie de observaciones ¥ experimentos sobre algunos
aspectos de la biologia de la polinizacion en dgave macroacantha en el desierto intertropical de
Tehuacan-Cuicatlan. Un aspecto que llamo la atencién en esta especie de maguey fie su baja
fecundidad (14% de los 6vulos son fecundados), lo que indujo 2 investigar las causas de esta baja
eficiencia reproductiva, asi como explorar si este maguey paniculado apoya la hipdtesis de Howell

de exhibir un sindrome floral quiropteréfilo. Los objetivos que se plantearon en este estudio
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fueron: (i) evaluar algunas de las caracteristicas del sindrome floral y el sistema de
entrecruzamiento predominante en agave que operan como mecanismos péra la produccidn de
semillas y para el flujo de genes dentro de la poblacion; (ii} describir los patrones temporales de
visita de la fauna diurna y nocturna en las inflorescencias, y como inciden sobre el éxito
reproductwo de la planta; (iii) entender el papel ecologico diferencial de las mariposas nocturnas
(polilias) y los murciélagos sobre la polinizacién en agave; ¥ (iv) evaluar el polinizador que

contribuye a una mayor produccion de semillas {polinizador efectivo) en A. macroacantha.

METODOLOGIA
Sitto de estudio

Las observaciones sobre la biologia floral y los mecanismos de pofinizacion en 4.
macroacantha se realizaron entre mayo y septiembre de 1994, en una parcela de 4200 m facilitada
al laboratorio de Zonas Aridas del Instituto de Ecologia de la UNAM (que llamare en lo
subsecuente como laboratoric de campo), localizado en Zapotitlan Sa]inés (18°20'N, 97°28'W), a
30 km at sur de Tehuacan, Puebla. El laboratorio de campo se encuentra bardeado por arbustos
xeréfilos y magueyes, los cuales fireron transplantados para impedir el paso del ganado. Los
estudios sobre el papel ecoldgico de los polinizadores se reafizaron en el mismao sitio, entre abril y
octubre de 1996. Para una descripcidn mas detallada del sitio de estudio ver el Capitulo 1.

Debido a la escasa cantidad de rosetas reproductivas localizadas en e laboratorio de
campo de Zapotittan Salinas, Puebla, s transplantaron, a mediados de marzo de 1994, 16 rosetas
que comenzaban a desarrollar ¢l escapo, colectadas en un rea de cinco kildmetros de radio y que
mostraba una vegetacion similar. De esta manera, contamos con 32 individuos reproductivos (16
transplantados y 16 locales), que al encontrarse dentro del {aboratorio de campo, quedaron
protegidos contra Ia herbivoria por parte de los chivos. En general, los individuos reproductivos
fueron empleados en mas de una ocasion para realizar observaciones que no requerian tratamiento
experimental.

Para el periodo de floracion de 1996, se realizé otra colecta enla misma zona, que

consistio de SO rosetas reproductivas, transplantandolas en el laboratorio de campo-UNAM.

o
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Biologia floral

Fenologia floral

Para cuantificar con mas detalle 1a fenologia de las flores individuales, se seleccionaron
diez flores por individuo de diez rosetas reproductivas seleccionadas al azar. Los estados
fenologicos fueron previamente establecidos, definiendo diez categorias (Diagrama 3.1, Cuadro
3.1). Se escogieron las primeras flores que comenzaban a abrir en las primeras seis umbelas, y se
siguio la transicién de los diferentes estados fenoldgicos de cada una de ellas desde mayo a junio
de 1994, registrando diariamente el estado fenologico de las fiores cada tres horas, desde las 7:00

hasta las 19:00 h. Con estes resultados se calculd la duracion media de cada estado fenologico.

Duracion de la floracién

A partir de una submuestra de nueve individuos reproductivos se procedio a determinar el
tiempo que tarda la floracion, tanto a nivel de las umbelas como de la inflorescencia completa.
Para las umbelas se registro Ia duracion de las diferentes fases de la floracion en las primeras ocho
umbelas. En cada umbela se considerd que la floracién inicta cuando las lineas de la sutura de at
menos un boton floral se han roto, y concluye con la degeneracion del estile en la dltima flor,
marcando el inicio de la fructificacion. Las flores se clasificaron en tres categorias: (a) desarrolio,
desde la apertura de la flor hasta la antesis (en esta investigacion se consider6 la antesis como el
estadio en el que se presenta [a dehiscencia de las anteras, lo que da inicio a la flor estaminada); (b)
estaminadas, desde la liberacion del polen hasta la degeneracidn de los estambres, lo cual coincide
con la dehiscencia del estigma; y (¢} pistiladas, desde la dehiscencia del estigma hasta la
degeneracion del estilo. La duracion de la floracion completa en una umbela fue registrada desde
la apertura de la primera flor hasta la degeneracién del estigma de 1a Gltima flor. Las umbelas
individuales fueron observadas en dos ocasiones por dia, a las 7:00 y 18:00 h. En cada
observacién se registré ef estado de desarroflo de cada flor. Con estos datos se calcuié ef tiempo
medio de duracion de cada estado fenologico de la flor.

Una vez concluida la floracién en las primeras ocho umbelas, localizadas en la parte media
inferior de la inflorescencia, se continué con el seguimiento de la planta hasta la finalizacion de la

floracion de la dltima umbela. Las observaciones se reafizaron diariamente al mediodia,
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registrando, a nivel de todo el individuo, la presencia de flores receptivas, la cantidad de umbelas

desarrolladas y el total de frutos formados entre los diferentes individuos reproductivos.

Sistemas de entrecruzamiento
Se realizaron los siguientes tratamientos en 10 rosetas reproductivas seleccionadas al azar:

a) Autogamia. Los estigmas de un conjunto de flores fueron cubiertos con un popote de
polietileno sellado por un extremo, antes de que se diera la antesis para impedir su polinizacién.
Una vez que las flores estuvieron receptivas (durante la liberacion de exudados en la parte
superior del estilo) se fertilizaron con el polen procedente de otras flores del mismo individuo,
debido a que son protandricas. El polen fue agregado al estigma mediante el contacto de las
anteras, cubriendo nuevamente el estigma con el popote. En general, las anteras se colectaron
al mismo momento de realizar la polinizacion. Sin embargo, algunas anteras se colectaron en
frascos de plastico con tapa hermética (viales) para pofinizaciones posteriores, debido a que las
lluvias pueden eliminar el polen de las anteras. Este polen fue empleado durante las primeras 24
horas de su colecta para evitar que se perdiera su viabilidad.

b} Alogamia. Las flores de este tratamiento fueron protegidas con popotes de plastico, y
fertilizadas con el polen de las rosetas reproductivas cercanas (7=10) cuando estaba disponible,
o por ¢l contrario, de las anteras previamente almacenadas en los viales que no excedian de un
diz. No todas las flores de un escapo fueron polinizadas con los mismos individuos.

c) Apomixis. Para investigar la formacién potencial de frutos y semillas, a través-de mecanismos
asexuales, se protegieron los estigmas con un popote de pléstico en un tercer grupo de flores
durante todo el periodo de la floracion.

d) Testigo. Un cuarto grupo de flores fueron marcadas sin realizar manipulacion alguna, y
permitiendo que la polinizacion se realizara bajo las condiciones normales al permitir el acceso
de los visitadores naturales.

El popote de plastico permitié que dentro de una misma umbela se pudieran tener los
cuatro tratamientos simultaneamente. Cada tratamiento consistié en una muestra de 10 2 30 flores
por individuo, de acuerdo con la disponibilidad de las mismas y del polen, por lo que el tamafio de

la muestra entre los tratamientos no fue balanceado. En total se autopolinizaron 124 flores, en 197

®

®.
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flores se realiz6 la polinizacion cruzada, 204 flores se dejaron sin polinizar y 274 flores
funcionaron como testigo.

El experimento se realiz6 a principios de junic de 1994 y para finales de julto, se determind
la cantidad de flores v frutos desarrollados por tratamiento. Para mediados de septiembre se
colectaron aquellos frutos que no mostraron dehiscencia y se cuantific la cantidad de semillas
fértiles que mostraron un color negro, y e} mimero de semillas infértiles de color claro. Con estos

datos se calculd la proporcién de flores que se convirtieron en frutos (frui-ser)

Mecanismos de polinizacién

Produccion de néctar

A mediados de junio de 1994, se seleccionaron al azar seis plantas en floracién que fueron
trasladadas a un invernadero para evitar l2 pérdida excesiva de agua del néctar y, ademas, dentro
de una jaula de tela que las aislé de los visitadores que potencialmente consumen el néctar. En
cada planta se seleccionaron seis flores que comenzaban a elongar sus estambres (estado
fenologico 2.3, Diagrama 3.1). Cada seis horas (6:00, 12:00, 18:00 y 24:00 h) se colecté el néctar
acumulado en cada flor mediante una jeringa desechable de 1 ml. La produccién diaria total fue
calculada a través de Ja suma de los cuatro valores obtenidos. E) experimento se mantuvo durante
varios dias hasta el marchitamiento de los estigmas, indicando el final del desarrollo floral, Durante

cada colecta se registré el estado fenologico de la flor y el volumen de néctar producido.

Visitadores

Para evaluar los polinizadores potenciales en 4. macroacantha, se realizaron observaciones
periddicas de 5 minutos cada tres horas, desde las 7:00 hasta 22:00 h, en las mismas nueve rosetas
reproductivas empleados en los estudios de biologia floral. En cada escapo se registrd la fauna que
visito las inflorescencias, incluyende aquellos animales que no entraron en contacto con las flores,
pero que se encontraron hasta 30 cm de la inflorescencia. Estas observaciones se realizaron
diariamente hasta el final de la floracion {que en promedio durd 27 dias), lo que significo un
esfuerzo de muestreo de 30 minutos/escapo al dia y de 13.5 horas/escapo durante la floracion de

estos agaves.
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Eficiencia en la fec:md!dad de agave por efecto de los visitadores
Se realizaron cuatro tratamientos por individuo en nueve rosetas reproductwas
seleccionadas al azar, Los diferentes tratamientos fueron realizados en cada roseta, v a nivel de la

inflorescencia, cada tratamiento fue aplicado en una umbela.

a) Visitadores diurnos. Una umbela fue cubierta con una bolsa de tela de organza durante cada
noche, de las 19:00 a las 7:00 b, hasta el final de la floracion de Ja umbela.

b) Visitadores nocturnos. Una segunda rama floral fue cubierta con una bolsa de organza durante
cada dia, desde las 7:00  las 19:00 h, hasta el final de 1a floracion.

¢) Exclusion de visitadores. Una tercera umbela se cubrié con una bolsa de organza durante todo
¢l tiempo que durd la floracion.

d) Testigo. Una cuarta umbela fue miarcada, pero sin cubrirse con la bolsa de organza.

En todas las plantas, los tratamientos fueron realizados en cuatro de las primeras seis
umbelas. Para evitar que la bolsa de tela interfiriera con ta llegada de animales entre las umbelas
sin cubrirse, se selecciond consistentemente el tratamiento (d) en la umbela superior, y €l
tratamiento (c) en la umbela inferior. Los otros dos tratamientos se seleccionaron de manera
aleatoria entre las umbelas sobrantes. En las umbelas experimentales se conto el numero de flores
producidas, y para mediados de septiembre se realizo 1a colecta de los frutos, con los que se
determind la cantidad de semillas fértiles ¢ infértiles producidas entre los tratamientos. Con los
datos anteriores se estimo la produccién relativa de frutos ( fruit-set) que corresponde a la

proporcion de flores que se convierten en frutos (frutos producidos / flores totales).

El papel de los polinizadores
Basado en los resultados de los experimentos anteriores, se realizo una nueva serie de
experimentos para describir y evaluar con mas detalle la funcion ecologica de las polillas y los

murciélagos, los dos grupos principales de polinizadores.

)



Capitulo 3 Ecologia de la polinizacion pag 55

Patron de forrajeo de murciélagos en parches de agave de diferente densidad

En abril de 1996 se colectaron 50 individuos rebroductivos de A: macroacantha que
empezaban a formar el escapo, transplantindolos dentro de una jaula para protegerios de los
herbivoros domésticos, pero permitiendo que fueran visitados por los polinizadores naturales.

En julio se transplantaron las rosetas en parcelas de aproximadamente S ¥ 6 m en el terreno
del laboratorio de campo-UNAM de Zapotitlan Salinas, formando tres parches de diferente
densidad de individuos. El parche con densidad afta (0.7 ind/m?) estuvo formado por 21 rosetas
repreductivas que produjeron, en promedio 218 (+ 48) flores por inflorescencia. El parche con
densidad media (0.63 ind/m?) contenia 19 rosetas reproductivas que produjo 174 (+ 17) flores
promedio por individuo, pero la floracién ya habia concluido, por lo tanto, ya no presentaba
recursos {en términos de disponibilidad de néctar) para los polinizadores. Ei parche con densidad
baja {0.33 ind/m?) estuvo compuesto por 10 rosetas reproductivas que produjo 187 (£ 23) flores
promedio por individuo.

Durante cuatro dias, se contd el nimero de murciélagos que visitaron cada parche,
realizando observaciones de cinco minutos cada hora, desde las 21:00 a las 6:00 h. En octubre,
una vez que maduraron los frutos, se cuantifict la cantidad de capsulas formadas en los escapos y,
a partir de una muestra aleatoria, se cuantifico el nimero de capsula. Como un dato necesario para
estimar la cantidad relativa de semillas en experimentos posteriores, se estimé la cantidad de

dvulos contenidos en la flor, en una muestra aleatoria de 32 frutos del manchon con densidad alta.

Patron de forrajeo de las polillas

En el parche con densidad alta descrito anteriormente, también se contd el niumero de
polillas (Lepidoptera: Noctuidae) que lo visitaron, en intervalos de observacion de cinco minutos y
espaciados cada hora, desde las 21:30 h a las 6:30 h durante cuatro dias. Estas observaciones
fueron realizadas desde el 18 de junio de 1996, al dia siguiente de la finalizacion del conteo de
murciéiagos, cuando los escapos aun mostraban una gran cantidad de flores receptivas. Se registro
ademas, el estado fenoldgico de las flores que fireron visitadas por las politlas, clasificandolas en
tres categorias: pistiladas, estaminadas y otras. Una vez que finalizé el periodo de observacion, se

inicid inmediatamente después un segundo periodo de observaciones de otros cinco minutos por
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hora, en el cual seguimos un par de polillas, contando el nimero de veces que cambiaron de una
flor a otra, y registrando, a su vez, si las flores visitadas correspondian al mismo individuo o a otra
roseta. De esta manera, se estimo la proporcién de visitas a diferentes flores e inflorescencias y se

evalud, como esta proporcion cambié durante la noche.

Evaluacion de la contribucién de murciélagos y polillas sobre la fecundidad de agave

Se transplantaron nueve rosetas reproductivas en una parcela de 4 x 4 m. Para disminuir la
probabilidad de polinizacién por el viento, se colocé un cerco de plastico alrededor de la parcela
desde 1m hasta 3 m por arriba del suelo, lo cual permitid que los polinizadores pudieran visitar las
inflorescencias arribando a ellas por la parte superior. Se realizaron tres tratamientos con tres

réplicas cada uno (que correspondio a tres escapos seleccionados al azar del grupo).

a) Excluido. Se introdujeron las inflorescencias dentro de una estructura de malla de gallinero {de
2.5 cm de abertura), y ademas, se cubrieron con una tela de organza, 1o que impidio el acceso
tanto de las polillas como de tos murciélagos.

b) Polillas. Se introdujeron otro grupo de inflorescencias dentro de la estructura de malla de
gallinero para impedir el acceso de los murciélagos a las flores; sin embargo, ia malla permitio
¢l acceso de las polillas hacia las flores.

c) Testigo. Un grupo de inflorescencias se dejaron abiertos a los polinizadores naturales.

En cada escapo se conté el nimero de fores producidas, el simero de capsulas producidas

por tratamiento, el niimero de semillas viables por capsula en 27 frutos (3 frutos » 3 plantas x 3

tratamientos). Con estos datos se calculd el fruit-set, el seed-set, el namero de semilfas totales

(que corresponde al producto entre fruit-set, seed-set y la cantidad de ovulos en la flor, este dltimo

valor estimado del manchon con densidad alta).

Evaluacion de la eficiencia de la polinizacion entre diferentes especies de murciélagos
En el parche con densidad alta de agaves reproductivos (#=21} se capturaron con una red
de nylon, cuatro individuos de Choeronycteris mexicana y sicte de Leplonycteris curasoae. Estos

murciélagos nectarivoros se mantuvieron en cautiverio durante 18 dias, con una dieta de néctar
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(usado comercialmerite para alimentar aves), agua y futes frescos de cactos (Stenocereus grisens
{Howorth) Buxbaum y S, steflatus (Pfeiffer) Riccobono).

Se seleccionaron ocho rosetas en floracion (una de ellas presenté daiios posteriormente).
Cerca del 30% de sus umbelas mostraban flores abiertas que habian estado expuestas bajo
condiciones naturales al grupo completo de polinizadores, las cuales fieron consideradas como ¢
tratamiento Festigo. Posteriormente, las plantas se transplantaron dentro de una jaula de 4 * 4 m,
que fue cubierta con una malla de plastico para excluir las inflorescencias de los visitadores.

Cuando las umbelas restantes (ca. 70%) empezaron a presentar flores receptivas, se
expusieron a los murciélagos cautivos. Cada umbela estuvo expuesta durante dos noches a dos
individuos de una misma especie de murciélago, seleccionados aleatorizmente det grupo en
cautivetio, En fa noche en que una especie de murciélago fue liberada dentro de la jaula, se
cubrieron todas las umbelas que contenian fiores receptivas asignadas a la otra especie. El par de
murciélagos que habian sido liberados dentro de Ja jaula fueron capturados durante la siguiente
mafiana. Ei experimento se mantuvo durante catorce noches y cada especie de murciélago fue
liberada dentro de la jaula durante siete noches alternadas. Cada anochecer, antes de liberar los
murciélagos dentro de la jaula, se contaron y marcaron las flores receptivas. Cuando los frutos
maduraron, aproximadamente un mes después, se contd en cada umbela expuesta a los
murciélagos el namero de capsulas producidas. También se contd la cantidad de semillas por

capsula en una muestra de 38 frutos (2 frutos = 3 tratamientos x 6 a 7 plantas).

Tiempo de forrajeo entre diferentes especies de murciélagos

También medimos ¢l tiempo empleado en el forrajeo de flores individuales para cada
especic de murciélago. Para este propasito colocamos dentro de la jaula 6 focos rojos de 60 watts,
y observamos et patrn de forrajeo en un par de murciélagos de cada especie en una nache durante
tres periodos de una hora; 22:00-23:00, 2:00-3:00 y 5:00-6:00. La iluminacién roja ha sido usada
en algunas cuevas artificiales de murciélagos en algunos zoologices (Wilson 1988), mientras que
un sistema de iluminacion artificial , usando un reflector de 300 watts, fue utilizado por Eguiarte et
al. (1987) para estudiar el patron de forrajeo de murciélagos en un arbol de Pseudobombar.

Cada especie de murciélago fue observada de manera individual durante una noche en dos
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noches consecutivas. Durante cada periodo de observacion medimos con un cronometro el tiempo
empleado entre el primer contacto y la “salida” del murciélago de cada flor. Estos valores de

tiempo fueron registrados para todos los contactos entre murciélago y flor.

Anilisis estadistico

Para permitir que los resultados de este estudio fueran comparables con los de otros
estudios similares, todas las mediciones de tiempo fueron transformadas a tiempo local; esto es,
nuestra medicion de tiempo fue referida al meridiano 97°28" W y por lo tanto resulta ser 30
menos que el tiempo del centro de México en invierno.

Las relaciones entre variables de frecuencia {por ejemplo cantidades discretas tales como el
nimero de flores, frutos, semillas o polinizadores) como variables dependientes y su predictor
estadistico (incluyendo tanto variables continuas y factores o variables categdricas) fue analizado
mediante modelos log-lineales con devianza 2 (Crawley 1993). Las proporciones (es decir, limite
de frecuencias tales como la proporcion de flores que prodisjo frutos, o la proporcion de semillas
que resultaron ser fértiles) fueron analizadas mediante los modelos logit, también con devianza x*
{Crawley 1993). Cuando los errores de los residuales en estos modelos mostraron sobredispersion,
los datos de frecuencia fueron recalcutados (rescalando) para corregir la tendencia en la prueba
estadistica de la hipotesis y hacer la prueba mas conservadora {Crawley 1993). Para el casoenel
cual la variable dependiente fue continua (como en la produccién de néctar), se usaron ANOVAs
para analizar su asociacién con el predictor estadistico, mediante el valor F como la prueba de
hipétesis. Los residuales en todas las ANOVAs fueron probados por independencia, normalidad y
homocedasticidad. En todos los casos, los anlisis fueron hechos con el paquete estadistico GLIM

{Generalized Linear Interactive Modeling), version 3.77 (McCullagh y Nelder 1983, NAG 19846).

-
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" RESULTADOS
Biologia floral
Fenologia Jloral
A nivel individual, los estados fenologicos de las flores de 4. macreacantha mostraron

diferentes tiempos de duracién (Diagrama 3.1 y Cuadro 3.1). Las. flores en desarrollo (estadio 1.1
a 1.5) mostraron una duracion promedio de 77:35 h, las flores en su fase masculina (flores
estaminadas; estadio 2.1 a 2.2) exhibieron una duracion promedio de 29:57 h, mientras que en las
flores en su fase femenina (flores pistiladas; estadio 3.1 a 3.3} la duracién fue de 41: 27 h. La
disponibilidad de polen se dio en los estadios 2.1 y 2.2, presentdndose durante la madrugada del
tercer dia para finalizar en la mafiana del cuarto dia (Cuadro 3.1). La receptividad del estigma se
presentd en las primeras horas de la tarde del dia siguiente de la conclusion de la fase masculing, v
concluyé en la madrugada del sexto dia. El tiempo total empleado en una flor entre sus diferentes

estados fenologicos (estadio 1.1 a 3.3) fue de 149 horas (seis dias; Cuadro 3.1).

Duracion de la floracion

Consideradas en st conjunto, las flores dentro de una umbela, mostraron igualmente
diferencias en su tiempo de desarrollo. Las flores inmaduras mostraron mayor duracion que las
flores estaminadas y las flores pistiladas (Fig. 3.1). Las umbelas con flores estaminadas mostraron
la menor duracion. Se encohtraron diferencias altamente significativas entre los individuos en
relacidn con la duracién promedio de las flores en desarrollo (F=14.77, g.1.=7 47, P< 0.000{.)1),
las flores estaminadas (F=13.29, g./=7,47, P<0.00001) y las flores pistiladas (F=9.88, g./.=7,47,
P<(0.00001). Por el contrario, no se encontraren diferencias estadisticas entre las umbelas en
relacion con la duracidn promedio de las tres fases anteriores. Se encontrd una tendencia similar
cuando se analiz6 la duracion de la floracidn en las umbelas entre las inflorescencias, no
mostrando diferencias significativas entre ellas. Por el contrario, si hubo diferencias altamente
significativas entre los escapos individuales (F=17.11, g.1. =7 47, P<0.00001). En promedio, la
duracion total del proceso de floracion, a nivel de las umbelas, desde el desarrolto de ia primera
flor hasta el marchitamiento del Gltimo estigma fue de 10.3 dias (+0.58).

La floracién en cada escapo tuve lugar desde inicios de mayo y concluyd a finales de junio,
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la duracion promedio de la floracién fue de 29.3 (+2.3) dias. El nimero de umbelas entre los
individuos oscilé entre 8 y 18 (promedio de 12, £1.05). No se encontrd una relacion significativa
entre la cantidad de umbelas y la duracion total de la floracion en el escapo (=081, g.l.=1,
P=0.37), 0 entre el niimero de capsulas producidas por inflorescencia y la duracion de la floracion

(x2=168, g..=1, P=0.19).

Sistemas de entrecruzamiento

Una gran cantidad de las flores seleccionadas se abortaron durante el experimento. Una
fraccion de estas aborciones puede atribuirse a la manipulacién experimental, pero la mayor
incidencia de caida ocurrio después de las manipulaciones y es més probablemente una
consecuencia de los tratamientos de polinizacion realizados (Fig. 3.2).

Se encontraron diferencias altamente significativas entre los tratamientos de polinizacion en
la proporcién de flores que dieron capsutas (x*=107.3, g.£ =3, P< 0.00001; Fig. 3.2). La
formacion de frutos en A. macroacantha es muy baja en el tratamiento de autogamia o
autopolinizacion, observandose una reduccién significativa (P< 0,00001) cuando se compara con
¢l grupo testigo (de las nueve umbelas sometidas a autogamia, Unicamente un fruto fue
producido); mientras que en el tratamiento de apomixis no se produjo ningtin fruto. Por el
contrario, la formacion de frutos fue alta en el tratamiento de alogamia (polinizacién cruzada). Sin
embargo, no se encontraron diferencias significativas en los frutos formados entre el tratamiento
de polinizacidn cruzada y las plantas testigo (x°=0.24, g L. =1, P=0.62}).

Las plantas con polinizacién cruzada produjeron en promedio 222 semillas fértiles por
capsula (e.5.=14.2), representando el 72.3% de la cantidad total de semillas. Las plantas testigo
produjeron una media de 155 semillas fértites por capsula (¢.5.=13.3), representando el 61.1% de
la cantidad total de semillas. Estas varniaciones, sin embargo, no fueron estadisticamente
significativas (x’=2.389, g.[ =1, P=0.12). En resumen, 4. macroacantha parece ser
exclusivamente alogamo, con una fuerte depresion endogdmica y una marcada dependencia de ios

polinizadores para su reproduccion exitosa.

o
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Mecanismo de polinizacion
Produccion de néctar

Las flores de A. macroacantha presentan tres nectarios en la parte interna inferior de los
tépalos, localizados entre los l6culos del ovario. La produccidn de néctar durd cerca de cinco dias
y se presentd desde momentos antes de la dehiscencia de la antera {antesis) hasta el final de la
floracion, con la maxima produccion durante la antesis {Fig. 3.3). La cantidad de néctar en la flor
varié con el tiempo, encontraron diferencias significativas con respecto a los diferentes estados
fenolégicos (F=99.0, g..=7, 256, P<0,00001; Fig. 3.3).

La produccion de néctar también varié a lo largo del dia (Fig. 3.4). Durante las horas del
dia (6:00-18:00) la produccion de néctar fue significativamente menor (P<0.0001) que durante [a
noche (18:00-6:00). Se observaron diferencias significativas en la produccion de néctar entre las
horas de colecta anidado con la planta individual (F=24.9, g./=6, 398, P<0.0001), asi como ¢n la
interaccion entre el estado fenoldgico y las horas de colecta anidado dentro de las plantas (F=16.9,
£.4=30, 398, P<0.0001). La tendencia en todas las plantas fue similar, y €l término de interaccién
fue mas grande debido a las diferencias entre la primera produccién nocturna (18;00-24:00)
comparada con la altima produccion noctuma {24:00-6:00) que se observd para ¢l mismo estado
fenologico (Fig, 3.4).

En resumen, la secrecion de néctar fire mayor durante las horas nocturnas que en las horas
diurnas, fue mayor en las flores estaminadas que en las flores pistiladas, y fue muy abundante en
las flores estaminadas durante el anochecer. Finalmente, 1a produccion total de néctar también
vario significativamente entre plantas individuales (F=10.5, g./. =5, 30, P<0.00001), pero fue

independiente del tamafio del escapo,

Visitadores

Se observod una numerosa fauna visitando las inflorescencias de A.macrogcantha, siendo
los insectos los mas diversos (Cuadro 3.2). Se encontraron numerosas especies que pueden actuar
como fitéfagos {como sucede con la chinche (Hentiptera: Coreidae) y la oruga (Lepidoptera:
Papilioniadae)] o bien depredadores de otros taxa [como la arafa (Aracnidae: Salticidae) v la

avispa parasitoide (Hymenoptera: Ichneumonidae)].
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Asimismo, se presentaron dos gremios de posibles polinizadores en esta especie de
maguey: (i} los visitadores diurnos constituidos por himenépterds (con 9 especies de abejas y
avispas), una mariposa (Lepidoptera: Papilionidae) y un colibri (Aves: Trochilidae); y (ii) los
visitadores nocturnos que estuvieron constituidos por dos especies de murciglagos (Chiroptera:
Phyllostomidae) y varias especies de polillas (Lepidoptera; Noctuidae, Sphingidae y
Microlepidopterae). Los visitadores diurnos iniciaron sus visitas al amanecer, y su actividad tendio
a disminuir a lo largo del dia; muchas de las visitas fueron realizadas por los himenodpteros (Fig.
3.5). Los visitadores nocturnos aparecieron en las primeras horas de la noche y mantuvieron una
actividad sostenida hasta e} amanecer (Fig. 3.5). Se encontraron diferencias significativas en la
frecuencia de visita de los gremios de polinizadores (x°=2194.6, g.1. =5, P=0.0001), indicando que
algunos de ellos (hymendpteros, polillas y murciélagos) son MAs cOmMunNes que otros (Mariposas y
colibries) en sus visitas a las flores. También se encontré una variacién significativa entre las horas
del dia y el taxén (x?=407.3, .4 =30, P=0.0001), reforzando el hecho de que diferentes grupos de

potinizadores tienen una marcada y obvia preferencia en su comportamiento de visita.

Eficiencia en la fecundidad de agave por efecto de los visitadores

S$e encontrd que las umbelas sujetas a los visitadores nocturnos no difieren
significativamente del tratamiento testigo en la proporeién de frutos producidos (Fig. 3.6). El
fruit- set en estos tratamientos fue de 0.25 y 0.26, respectivamente, es decir, en ambos
tratamientos alrededor del 25% de las flores fueron fecundadas. Estos tratamientos difirieron
significativamente (x?=42.61, .. =3, P<0.00001) de{ tratamiento de polinizacion diurna y de las
umbelas excluidas de polinizadores. En estos dos dltimos tratamientos, Unicamente el 2% de las
flores se convirtieron en capsulas, pero no difirieron entre si (Fig. 3.6). En resumen, [as plantas
expuestas a los visitadores diurnos produjeron la misma cantidad de frutos que cuando las flores
dependen unicamente del viento para su polinizacion.

En las capsulas desarrolladas entre las umbelas sujetas a los visitadores nocturnos, el
62.2% de las semillas en las capsulas fueron fértiles (seed-sef de 0.622), y cada capsula produjo en
promedio 150.22 semilfas fértiles (7=32 , £2.75). Entre las capsulas de las umbelas testigo el

57.68% de las semillas fueron fértiles (seed-sef de 0.5768), y cada capsula mostré una media de

@
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140.46 semillas fértiles (#=24, £3.47), Ambas diferencias no fueron estadisticamente significativas

(x=0.64, g.L.=1, P=0.42).

El papel de los polinizadores
Patron de forrajeo de murciélagos en parches de diferentes tamanios

El parche que no mostré flores y por lo tanto no presentaba néctar y/o polen, no recibio la
visita de ningiin polinizador, hecho que sugiere que las visitas del polinizador son desencadenadas
por el olfato y no son visuales. Debido a que su comportamiento estadistico fue obviamente
diferente de los otros dos parches que tenian flores, se removié de los subsecuentes analisis.

El parche con densidad baja recibio significativamente menos visitas que el parche mas
denso (x*=19.6, g./. =1, P<(.0001). También se encontrd variacion significativa entre los parches
y los dias de muestreo (3 ?=44.0, g./ ~6, P<0.0001), asi como entre las horas  lo largo del dia
(x?=957.2, g.1. =72, P<0.0001).

Sin embargo, cuando los datos se estandarizaron al niimero de visitas por flores, las
diferencias en ambos parches no fueron significativas (£=0.14, £.1.=29, P=0.88); el nimero
promedio de visitas por flor fue de 0.027 en el parche con densidad alta y de 0.028 en el parche
con densidad baja. Ademas de las diferencias significativas entre las noches, una proporcion alta de
[a variacion observada (96%) fue atribuible al cambio de horario en la actividad det polinizador. Se
encontrd una diferencia significativa en el patran de horario de actividad para ambos parches
(x°=281.9, g.1 =18, P<0.0001). Las visitas fueron mas frecuentes al anochecer, y decrecieron
entre las 22:00 y medianoche. Después de la medianoche, la actividad de los polinizadores se
increment otra vez, y decrecié gradualmente después de las 3:00 (Fig. 3.7). En consistencia con
los resultados anteriores que mostraron aproximadamente la misma intensidad de visita del
polinizador en todas las plantas, la proporcién media de frutos producidos en cada escapo no
difiri¢ significativamente entre los tres parches (X?=2.0, £1=2, P=037). Alrededor del 11%
(£3%) de sus flores de las plantas de los tres parches se convirtieron en capsulas. Cada flor en

promedio contiene 393.38 dvulos (£10.46, n=32).
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Patrén de forrajeo de las poliflas

®

No se encontraron diferencias significativas en ¢! nimero total de polilias que visitaron las
flores en los diferentes estados fenolégié;os (x?=22, g.f.=2, P=0.33), pero si hubo variaciones
significativas entre los dias (x*=30.7, .. =3, P<0.0001) y entre las diferentes horas de los dias de
seguimiento (x?=79.0, g.1. =36, P<0.0001). La variacion diaria observada fue debida
principalmente al hecho de que durante la primera noche (18 de junio de 1996), se recibieron
significativamente més visitas que durante las otras tres noches en las que se contaron las polillas
que llegaron. En todos los dias se encontré un patron de visita muy variado a través del tiempo
que fue significativo (3°=30.2, g./. =9, P=0.0004): ¢l nitmero total de visitas mostro dos picos:
uno entre las 21:00 y 22:00 h, y un segundo entre las 2:00 y 4:00 h (Fig. 3.8). Cuando se analizd
el patron de visita en funcion de las fases fenologicas, se encontré una interaccién significativa
(x?=43.1, g.1 =18, P=0.0008), es decir, las poliilas visitaron flores en desarrollo durante el pico de
actividad observado antes de medianoche y alrededor de las 2:00, pero para el pico de visita de las
4:00, las polillas arribaron principa.lmente‘en las flores estaminadas.

La proporcion de viajes de flor a flor que se realizaron dentro de la misma planta (56%),

fue significativamente mayor que los viajes de flor a flor entre diferentes escapos (44%; x’=4.34,

P

g.1.=1, P=0.04, se registraron un total de 236 viajes durante ¢l periodo de observacién de cuatro
noches). La duracion de las visitas de las polillas individuales fue muy constante. El ndmero de
visitas de flor a flor por polilla no varié significativamente con ef dia © con la hora. Ademas, la
proporcion de visitas dentro del escapo y entre escapos fue también muy constante y no vario

significativamente durante el periodo de observacion.

Evaluacion de la eﬁciencr’a de la polinizacion entre diferentes especies de murciélagos

El nimero promedio de botones florales por escapo fue de 195 33 (£23.8), y la variacion
observada fue independiente del tratamiento (x*=2.0, g./. =2, P=0.37). El numero de frutos
producidos decrecié significativamente (3°=%.4, g./. =2, P=0.009) con la exclusion de los
polinizadores (Fig. 3.9), encentrando que el fruit-ser para el tratamiento testigo fue de 0.081,
mientras que por efecto de polillas fiie de 0.066 y para la exclusién de polinizadores de 0.017. Se

encontrd que en algunas de las plantas de los dos tratamientos de exclusidn de los polinizadores se

@
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produjeron bulbilos en el escapo, mientras que esto no ocurrié en las plantas testigo (Fig. 3.9).
Aunque se encontré una gran sobredispersion en el nimero de bulbilos producidos, L correccion
de este efecto se realizé mediante la agrupacion de estos dos tratamientos, encontrando que las
diferencias entre estos tratamientos y el testigo fueron significativas (x?=5.0, g.L =1, £=0.03), En
conclusién, las polillas participan en ef proceso de polinizacién de las flores de agave, pero
también parecen disparar la produccién de bulbiles.

Adicionalmente, la exclusion de los polinizadores también resulté en una disminucion
significativa en el nimero de semillas por fruto (Fig. 3.10; 3=52.6, gl=2, P<0.0001). La
consecuencia de la exclusion de los polinizadores tiene un efecto muitiplicativo sobre la
fecundidad de la roseta individual. Mientras las plantas testigo el niimero de semillas totales fue de
10.22 semillas/escapo (frwit-set [0.081] x seed-set [0.321] % no. 6vulos/flor [393.38]), las rosetas
polinizadas por polillas {y excluidas de murciélagos) produjeron 4.13 semillas totales
(0.066 x 0.159 x 393.38), es decir, el 41% de la fecundidad observada en las plantas testigo. Por
el contrario, los individuos bajo exclusidn completa de polinizadores produjeron {inicamente 0.78
semillas totales ( 0.017 x 0.116 x 393.38) que corresponde al 7.7% de la fecundidad observada en

las plantas testigo.

Contribucién de dos especies de murciélagos a Il Jecundidad de agave

La eficiencia de Ia polinizacion por Choeronycteris mexicana y Leptonycteris curasoae no
fueron significativamente diferentes de los valores observados en la eficiencia de los polinizador
bajo condiciones naturales para las mismas plantas (x°=1 3, g1 =2, P=0.52). El fiuit-set para el
tratamiento Testigo fue de 0.078, mientras que por efecto de Choeronycteris fue de 0.074 y para
Leptonycteris fue de 0.090,

Cuando se analizaron las semillas producidas por frute (Fig. 3.11), se encontrd que
aquellos frutos que derivaron de flores que habian sido expuestas a Leptonycteris produjeron
significativamente mas semillas (192; + 13 4 semillas/fruto: seed-sef de 0.489) que los frutos
derivados de las ramas Testigo (163 +13.74 semillas/fruto; seed-set de 0.0.4 13} o de [as flores
expuestas a Choeronycleris (165 £13.18 semillas/fruto; ¥?-8.2, g1 -2, P=0.016; seed-ser de

0.419). Tambi¢n se encontraron diferencias altamente significativas entre individuos (X*=142.1,




Capitulo 3 ’ Ecologia de la polinizacion pag. 66

gl=17, P<0.00015, no asi entre los frutos de los diferente§ individuos (x*=19.1, g./. =16, P=0.26),
ni para la interaccion entre tratamientos ¢ individuos {(x*=18.7, g1 =14, P=0.18). Finalmente, se
encontrd que la cantidad de semillas totales fie mayor entre las flores expuestas a Leptonycieris
(17.31 semillas/escapo; 0.09 x 0.489 x 393 38) que entre las flores expuestas a Choeronycieris
(12.19 semilas/escape; 0.074 = 0.419 = 393.38), asi como entre las flores del tratamiento Testigo

(12.67 semillas/escapo; 0.078 x 0.413 x393.38)

Tiempos de forrajec

La iluminacién artificial y la presencia de observadores en la jaula no parece modificar
dramaticamente el patron de forrajeo de los murciélagos. El tiempo de visita empleado en cada
flor individual fue significativamente mas corto para Leplonyeferis que para Choeronycieris
(F=237, gl =1, 138; P<0.0001). Ambas especies mostraron variacion significativa en sus
tiempos de forrajeo (F=3.4, g.£.=2, 138, P<0.04; Fig. 3.12), mostrando un patron similar a lo
largo de la noche. I;os tiempos de forrajeo fueron muy cortos a las 21:30-22:30 h, posteriormente
se incrementaron a un méximo entre las 01:30 y 02:30 h, y decrecieron nuevamente antes del
amanecer (04.30-05:30 h). No hubo un término de interaccion significativa entre la especie de

murci¢lago y la hora durante la cual las observaciones fueron hechas.

DISCUSION

La formacion del quiote en Agave macroacantha toma aproximadamente diez semanas,
mientras que la floracién toma alrededor de un mes y se presenta hacia ¢l final de la estacion seca,
cuando no hay forraje, por lo que el escapo es consumido frecuentemente por animales domésticos
y silvestres. El dafio que sufre la inflorescencia puede estimular la formacion de bulbilos en el
escapo (Arizaga y Ezcurra 1995). Sin embargo, las plantas que no son depredadas producen una
abundante lluvia de semillas que puede estar por arriba de 2800 semillas por individuo
reproductivo que representan Unicamente el 14% de la eficiencia reproductiva (ver Cap. 2). En
este trabajo se mostrd que la llegada de polinizadores nocturnos a estas plantas alégamas puede

ser un factor crucial en el éxito reproductivo de la roseta. Los resultados de este estudio son

®
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complementarios con resultados anteriores (Arizaga y Ezcurra 1995, ver Cap. 2), en donde
mostramos que la exclusion de polinizadores conlleva hacia un fracaso reproductivo, lo que induce
a la produccién de bulbilos vegetativos en al quiote,

La protandria en las flores hermafroditas de 4. macroacantha puede reducir la
autopolinizacién en una simple flor, pero es poco probable que pueda hacerlo a nivel de la
inflorescencia completa, debido a que hay heterogeneidad temporat y espacial en la produccién de
tas flores dentro del escapo. De esta manera, para un mismo tiempo y en una misma inflorescencia,
algunas flores pueden exhibir polen, impetras que otras estan receptivas. Como indican los
resultados obtenidos en el presente trabajo, el mecanismo principal que asegura la alogamiz en esta
especie parece ser la aborcidn de flores debido a un fuerte depresion endogamica. Esto significa
que el transporte de polen de un quiote a otro es de gran importancia. La actividad de los
polinizadores noctumos es fundamental en et éxito reproductivo de esta especie de maguey. Un
patrén semejante al observado en A. macroacantha fue descrito en A. palmeri, Manfreda
brachystachya y Yucea elata, especies que son preferentemente aldgamas pero pueden presentar
un bajo nivel de autogamia (Howell y Roth 1981, Eguiarte y Birquez 1987, 1988, Craig, et al.
1993).

Las caracteristicas de la flor, tanto en su estructura y dindmica (es decir, en sus fases de
desarrollo), como en el patron de produccion de néctar, concuerdan con los sindromes de la
polinizacion quiropterofila {Faegri y van der Pijl 1979), como han sido descritas igualmente en
otras plantas suculentas (McGregor et al. 1962, Eguiarte y Blrquez 1987, Eguiarte et al. 1987,
Craig et al, 1993, Valiente-Banuet et al. 1996). Asimismo, las inflorescencias de A. macroacantha
son visitadas por murciélagos y polillas, quienes al libar el néctar entran en contacto con las partes
reproductoras de las flores, facilitando el transporte de polen y la polinizacién cruzada entre las
flores. El néctar es la recompensa basica de los polinizadores nocturnos (Real v Rathcke 1991},
No es completamente claro por qué la polinizacion diurna falla dramdticamente en A,
macroacantha y por qué, en contraste, la polinizacion nocturna es el mecanismo principal en el
éxito de los frutos producidos. La hipétesis mas probable radica en el pequefio tamafio de las
avispas y abejas, que son los principales visitadores diurnos. () bien, por la remocién masiva de

polen por parte de abejas, lo que reduce la posibilidad de la fecundacion de las flores por parte de
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'los polinizadores. Estos pequefios insectos son capaces de alcanzar ¢l interior del perianto de las
flores de Agave sin entrar en contacto con el estigma, y a menudo sin tocar los estambres que
igualmente son exertos en los tépalos. Este patron de forrajeo que presentan los himenopteros ha
sido igualmente observado en A. palmeri (Schaffer y Schaffer 1977, Howell y Roth 1981}y en
Pseudobombax ellipticum (Eguiarte et al. 1987) lo que puede provocar la reduccion de la
fecundidad de las plantas. Puede igualmente suceder que el comportamiento de blisqueda de
néctar entre los visitadores diurnos sea amplio y que visiten inflorescencias de un espectro amplio
de taxa, ademas de Agave, Asimismo, es posible que ¢l microclima durante el dia sea adverso para
la polinizacion, provocando la desecacién del estigma y retardando el crecimiento del tubo
polinico. Por ultimo, las lluvias de verano en esta parte de México caen invariablemente a media

‘ tarde, son de corta duracién pero intensas; esto posibilita el lavado del polen acumulado en el
estigma. Cualquiera que sea fa causa verdadera, la gran secrecion de néctar en la noche sugiere
que las plantas estan adaptadas a los visitadores nocturnos. Este sindrome floral en 4.
macroacantha, que faverece la polinizacion nocturna aldgama principatmenie por murciélagos

nectarivoros y potencialmente por polillas, ha sido descrito ademas en el maguey paniculado 4.
palmeri (Schaffer y Schaffer 1977, Howell y Roth 1981).

En Manfreda brachystachya szeudobombax ellipticum, se ha encontrado que el robo de
polen por parte de los visitadores diurnos tiene un efecto negativo sobre las visitas de los
polinizadores diurnos y nocturnos, reduciendo el éxito de la reproduccion (Eguiarte y Blrquez
1987, 1988, Eguiarte et al. 1987). En 4. macroacantha, sin embargo, la cantidad promedio de
semillas producidas en las plantas que estuvieron abiertas exclusivamente a los polinizadores
nocturnos no fue significativamente mayor que la cantidad promedio de semillas producidas en las
plantas testigo. De esta manera, el efecto negativo de los robadores de néctar diurnos no se
observo en nuestra especie. Ademads, la polinizacion por visitadores nocturnos fue menor que la
que se alcanzd por polinizacion cruzada realizada de manera manual, Se encontrd, que en
promedio, una capsula desarrollo 150 semillas fértiles entre las plantas expuestas a polinizadores
nocturnos, mientras que en las plantas polinizadas artificialmente se alcanzo un valor promedio de
222 semillas fértiles. De esta manera, la proporcion de semillas fértites puede ser abatida por

varios factores, incluyendo la eficiencia de los polinizadores v la disponibilidad de polen, que

@

o

()



pag. 69

Capitulo 3 Ecologia de la polinizacion

puede ser removido por los visitadores diurnos, o puede ser lavado de las anteras por Iy lluvia. La
fecundidad puede también ser abatida por el dafio directo de la inflorescencia, que usualmente es
provocado por los herbivoros que consumen las flores o el escapo completo, y por los
depredadores de semillas.

En nuestro estudio, el gremio de murciélagos resulté ser la fuente mas eficiente de
polinizacion en A. macroacantha, duplicando la cantidad de semillas producidas en comparacion
con las rosetas que son visitadas unicamente por politlas. Por lo tanto, los murcidlagos son los
polinizadores principales, mientras que las polillas actian como polinizadores secundarios. Howell
y Roth (1981) también encontraron que la reproduccion exitosa en 4. pafmeri fue mayor en sitios
donde fa densidad de murciélagos nectarivoros era elevada, Numerosos autores (Alcorn et al,
1962, Alvarez y Gonzélez-Quintero 1970, Howell 1972, Howell y Hodgkin 1976, Schaffer y
Schaffer 1977, Arita y Wilson 1987, Fleming et al. 1993) han sugerido que las caracteristicas
morfolégicas, bioquimicas y fenologicas de los agaves paniculados hacen que dependan
fuertemente de los murciélagos, principalmente del génerc Leptonycteris, para su polinizacién. Por
el contrario, Schaffer y Schaffer (1977) sugieren que los agaves con inﬂorescencias'espigadas
(muchos del subgénero Littaea), muestran un sindrome floral entomofilo, que los hace
dependientes de los insectos para su polinizacion. Los resultados apoyan esta hipdtesis. Ademas,
en A. lechuguilla, un maguey espigado, se ha encontrado que los himendpteros y los lepidopteros
son los polinizadores principales (Silva et al. 1998).

La baja produccién de frutos en 4. macroacantha por efecto de las polillas (Noctuidac), se
debe fundamentalmente a su patron de forrajeo v, en menor grado, a su tamafio pequefio. Las
politlas siempre se posaron en la parte inferior de la flor, desplazandose hacia ios tépalos para
introducir su proboscide, lo que no favorece que entren en contacto con las partes reproductoras.
Asimismo, estos insectos visitan preferentemente las flores en desarrollo (que atn no se
encuentran en su fase masculina) para libar el néctar producido. La consecuencia de este patrén de
forrajeo en el agave, es una baja fecundacion en las flores, lo que conlleva, a su vez, a la induccidn
de bulbilos.

De las dos especies de murciélagos que calectamos visitando las inflorescencia de A,

macroacantha, Leptonycieris curasoae resulté ser el polinizador mas efectivo, produciendo cerca
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del 15% mas semillas por fruto y ¢l 26% mas semillas totales por inflorescencia que
. Choeronycteris mexicana. Leptonycteris €s también mas agil en sus vuelos y puede visitar méas
flores que Choeronycteris. En Psendobombax ellipticum se encontraron resultados similares,
siendo L. sanborni (que en realidad es L. curasoae; Eguiarte, Com. personal) el polinizador mas
efciciente que C. mexicana (Eguiarte et al. 1987). Ademis se observo que L. curasoae en
ocasiones se perchaba por un minuto o mas en tas umbelas de A. macroacantha, mientras que C.
mexicata Iuca s¢ observé percharse (posarse) en las umbelas. En P. ellipticum, los murciélagos
nectarivoros nunca se percharon, pero igualmente realizaron numerosas visitas a las flores en
tiempos muy breves (0.813 seg; Eguiarte et al. 1987) como los encontrados en 4. macroacantha.

En conclusion, A. macroacantha es extremadamente dependiente de los polinizadores
nocturnos y especialmente de los murciélagos para su fecundacion. Aungue las polillas que visitan
las flores parecen ser especies bésicaménte residentes, los murciélagos Choeronycteris y
Leptonycteris son migratorios (Cockrum 1991) y se han reportado disminuciones en sus
poblaciones por diversas razones, pero principalmente por destruccion de su habitat (Barbour y
Davis 1969, Easterla 1972, Howell y Roth 1981, Arita y Wilson 1987, Tuttle 1995).

Hay tres especies de murciélagos nectarivoros en EUA: Leptonycteris curasoae, L. nivalis
y Choeronycteris mexicana. Estas especies migran en invierno desde el suroeste de los Estados
Uridos hasta el altiplano mexicano (Barbour y Davis 1969, Arita y Wilson 1987, Arroyo-Cabrales
et al. 1987, Cockrum 1991), se alimentan principalmente de néctar y polen de agaves y cactos, ¥
ocasionalmente de la pulpa azucarada de los frutos de cactos {McGregor et al. 1962, Alcorn et al.
1962, Alvarez y Gonzalez-Quintero 1970, Howell 1979, Gardner 1977, Howell y Roth 1981,
Fleming et al, 1993, Valiente-Banuet et al. 1996; para una revision sobre polinizacion
quiropteiéfi]a ver Butanda-Cervera et al, 1978). Durante sus migraciones siguen “corredores de
néém?ra lo largo del altiplano mexicano, siguiendo los tipos de vegetacion de donde ellos pueden
encontrar una dotacion de flores relativamente segura {Gardner 1977, Gentry 1982, Nabhan y
Fleming 1993). Este patrén de migracion tiene implicaciones desde el punto de vista de la
conservacién, debido a que las perturbaciones en las comunidades vegetales localizadas en esta
ruta migratoria pueden tener un fuerte impacto sobre la capacidad de los murciélagos para

encontrar su sustento (Fleming et al. 1993).
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Recientes investigaciones han mostrado que las poblaciones de Leptomycteris estin
disminuyendo a una tasa acelerada (Barbour-y Davis 1969, Easterla 1972, Howell y Roth 1981,
Arita y Wilson 1987, Eguiarte y Burquez 1988), aunque Cockrum y Petryszyn (1991) lo dudan.
Las tres especies de murciélagos mencionadas han sido catalogadas como en peligro o amenazadas
para México y USA. Las principales causas de esta disminucion en las poblaciones de
murciélagos son la destruccién de habitats debidas a Ia cria de ganado, los desarrollos agricolas y
la explotacion forestal, junto con la matanza a la que son sujetos los murciélagos al encontrarse en
sus cuevas {Arta y Wilson 1987, Ceballos y Navarro 1991). El papet ecologico de los murciélagos
nectarivoros en 4. macroacantha consiste en incrementar la viabilidad de las poblaciones, no
{micamente a nivel demogréfico al aumentar la fecundidad de la planta, sino también a nivel
genctico, al favorecer la polinizacion cruzada. Incluso, desde el punto de vista evolutivo, pueden
participar en los procesos de especiacion al favorecer la hibridacién entre diferentes especies de
agave, En el Valle de Tehuacin hay al menos otras ocho especies de agaves paniculados, de los
cuales los mas importantes son A. karwinskii, A. marmorata, A. potatorum y. A salmiana, y cerca
de treinta cactos columnares (Arias et al. 1997) que son posiblemente tan dependientes en su
pelinizacién por murciélagos (Valiente-Banuet el at. 1996) como 4. macroacantha. Una
reduccion en las poblaciones de estos polinizadores puede impedir el éxito de la reproduccion
sexual en 4. macroacantha y posiblemente de otros muchos cactos y agaves, y puede pornier en

riesgo la sobrevivencia a largo plazo de estas importantes plantas suculentas.
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Cuadro 3.1. Descripcién y duracién promedio de los diferentes estados fenologicos (E.F.) de las

flores de 4. macroacantha, estimados a partir de nueve rosetas reproductivas. El primer nimero

en cada estado fenoldgico define la fase de desarrollo de las flores protandricas: (1) flores

inmaduras, (2) flores en su fase masculina, (3) flores en su fase fernenina ¥ (4) frutos en

formacidn.

— 1.1 Inmicio de la dehiscencia de la corola, 9:48 (£1:44)
k=]
=
1.2 Tépales comienzan a separarse, estambres inician su = 19:53 (£4:36)
elongacién..
'g 1.3 Las anteras aparecen por encima de los tépalos. 19:50 (+6:47)
g 1.4 El filamento de los estambres aparece coti un 8:58 (0:49)
[ marcado encorvamiento por debajo de las anteras.
—1.5 Mixima elongacién de los estambres, estilo por 19:06 (+0:49)
debajo de los tépalos.
2.1 Dehiscencia de las anteras con liberacién de polen.  18:54 (£0:59)

Q

——2.2 Las anteras comienzan a perder su funcionalidad, el  11:03 (0:50)
estilo se encuentra por encima de los estambres.

—3.1 Elestilo alcanza su méxima ¢longacién. Inicia la 26:42 (20:56)
dehiscencia del estigma.
9 3.2 El estigma completamente debiscente y con 10:05 (£1:36)
abundantes exudados.
—3.3 Elestilo empieza a marchitarse y el estigma a secarse. 4:40 (x1:16)

4 Si las flores fueron fertilizadas, inicia la fructificacion. -

0, 09:48

1, 05:41
2,01:31
2,10:29

3,05:35

4, 00:29
4,11:32

5, 14:32
6,00:15

6, 04:55
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‘Cuadro 3.2. Fauna que visita las inflorescencias de Agave macroacantha en Zapotitlan Salinas,
Puebla. Se realizaron observaciones de 5 ininutos cada tres horas, desde las 7:00 a las 22:00 h,
durante 27 dias en nueve inflorescencias. Los asteriscos corresponden a animales de habitos
nocturnos, mientras que los demas fueron observados durante el dia. El nicho ecolégico

corresponde al posible papel funcional de la fauna en la inflorescencia.

" Apodiformes  Trochilidae Colibri
“"Chi_ropt'era" . Phyllostomiidae  * Murciétago
o ‘Hymenoptera  Vespidae Avispa

. Apidee  Abej
#2774 . Noctuidae - *polilla_-

Lepidoptera’ ~ - Sphingidae  * Polilla esfinge
" Mierolepidoperae ~* Palomilias

Hemi_pte{a-_ . - Coreidae Chinche
Hymenopters ~ Formicidae Hormiga

‘Orthoptera Acrididae Chapulin
ng'eopte}_g; Curculionidae Picudo:
©7 w7 . Tenebrionidae  * Escarabajo
o " . Lepidoptera - Papilionidae Oruga -
. ‘5 i:“'"_lnseéto - "ﬁy;ﬁqnpptééa' Braconidae A»'ispa.barasitoide
e 8 "~ Orthoprera . Phasmatidae Tnsecto palo
- - Neuroptera Crisopidae ¥ Crisopd
= Araénidos = Aracnidae Salticidae * Arafia cazadora

)
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Figura 3.1. Duracién de la floracién para las primeras ocho umbelas en nueve escapos, Las
columnas indican la duracién media de las umbelas con flores en desarrollo (Des), flores
estaminadas (Masc), flores pistiladas (Fem), y la duracion media de 12 floracién completa (Total).
Los tiempos de duracién de la floracién completa no son necesariamente iguales a la suma de las
primeras tres columnas, ya que algunos estadios se sobreponen. Las lineas verticales indican error

estandar.
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Figura 3.2. Produccion de flores (barras con rayas finas) y cdpsulas (barras negras) en Agave
macroacantha para diferentes tratamientos de polinizacion: Testigo (flores abiertas a los
pelinizadores naturales), Autogamia (flores polinizadas con polen de l2 misma planta), Alogamia
(flores polinizadas con polen de otras inflorescencias) y Apomixis (flores en las que se impidid la
polinizacidn mediante la proteccion del estigma) Entre paréntesis se indica el porcentaje de flores

que se convierten en frutos (fruit-set expresado en porcentaje).
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Figura 3.3. Produccion media diatia de néctar para cada una de las fases fenologicas descritas en el
Diagrama 3.1. Las flores en sus fases 1.3-1.5 corresponden a flores inmaduras, las flores en 2.1 y
2.2 son flores masculinas, mientras que las flores en 3.1-3.3 corresponden & flores femeninas. La
duracién media de cada estado fenotogico fue: (1.3) 19:50 b, (1 4}8:58h, (1.5)19:06 h, (2.1)
18.54 h, (2.2) 11:03 h, (3.1) 26:42 b, (3.2) 10:05 h, y (3.3) 4:40 h.
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Figura 3.4. Patrén de produccién de néctar a lo largo del dia para: flores inactivas [(2.3) flores en
desarrollo, (2.4) flores con méxima elongacién de estambres], flores masculinas [(2.5) con
dehiscencia de anteras, (2.6) con ¢l estilo desarrollado y estambres marchitos con poco polent] y
flores femeninas [(3.1) con dehiscencia en el estigma, (3.2) con produccidn de exudados en el

estigma]. Se muestra igualmente la produccion total de néctar. Las lineas verticales indican i e.s.
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Figura 3.5. Frecuencias (no. de individuos) de los principales polinizadores potenciales que
visitan las flores de 4. macroacantha, clasificados en seis grupos funcionales: (i) himendpteros
libadores {cinco especies); (ii) himendpteros colectores de polen (cuatro especies); (ili) mariposas

{una especie); (iv) polillas (dos especies); (v) colibries (dos especies); y (vi} murciélagos (dos

especies). “&%&, \
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Figura 3.6. Proporcién media de cépsulas formadas a partir de flores sujetas a cuatro tratamientos
de polinizacién: Diwrno (umbela abierta a los visitadores diurnos), Nocturno (umbela abierta a los
visitadores nocturnos), Excluido (umbela excluida de visitadores), y Testigo (umbela abierta a los

dos gremios de visitadores).
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Figura 3.7. Patr6n horario de visita de los murciélagos observado en un parche de 21 escapos de
agaves, en Zapotitlén Salinas, Puebla, durante cuatro dias. Las lineas verticales indican el error

estandar.
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Figura 3.8. Patron horario de visita de las polilias a las flores de A. macroacantha observado
durante cuatro dias en un parche de 21 escapos en Zapotitlan Salinas, Puebla. Las lineas verticales
indican el error estandar. Barras negras: flores en desarrollo; barras con rayas finas: flores

masculinas; barras blancas: flores femeninas.
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Figura 3.9, Cantidad de frutos (barras con rayas finas) y bulbilos (barras negras) producidos en
escapos sujetos a tres tratamientos: Excluido (escapos excluidos de los visitadores; fruit-set de
0.017), Polillas (escapos excluidos de murciélagos, pero abiertos a las polillas; fruit-set de 0.066)
y Testigo (escapos abiertos a todos los visitadores; fuit-set de 0.081), Las lineas verticales

indican el error estdndar.
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Figura 3.10. Cantidad promedio de semillas producidas por fruto en una muestra aleatoria de 27
cépsulas de 4. macroacantha, a partir-de escapos sujetos a diferentes tratamientos: Excluido
(escapos excluidos de los visitadores; seed-set de 0.116), Polillas (escapos excluidos de
murciélagos, pero abiertos a las polillas; seed-ser de 0.159) y Testigo (escapos abiertos a todos los

visitadores; seed-ser de 0.321). Las lineas verticales indican error estandar.
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Figura 3.11. Cantidad de semillas producidas por fruto, de una muestra de 34 cdpsulas de A.
macroacantha, a partir de umbelas sujetas a tres tratamientos: Testigo (umbelas abiertas a los
visitadores naturales; seed-set de 0.413), Lepto (umbelas con flores que fueron visitadas por

Leptonycteris curasoae; seed-set de 0.489), y Choere {umbelas con flores que fueron visitadas

por Choeronycteris mexicana, seed-set de 0.419). Las lineas verticales indican el error estandar,
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Figura 3.12. Tiempo medio de forrajeo de néctar en flores de A, macroacantha, para tres periodos
de observacién nocturna, realizados durante una noche para dos especies de murciélagos:
Leptonycteris curasoae (barras negras) y Choeronycteris mexicana (barras con rayas finas). Las
observaciones para cada especie se realizaron por separado en un par de noches consecutivas. Las

lineas verticales indican el error estdndar.
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ESTIMACION DE LA EDAD REPRODUCTIVA

EN Agave macroacantha
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INTRODUCCION

Entre lés plantas perennes, la determinacion de la edad se ha realizado mediante métodos
directos ¢ indirectos. Entre los primeros, se encuentran aquellos en los que se siguen los individuos en el
tiempo hasta su muerte, asociando alguna caracteristica anatomica, morfologica o arquitectural con su
edad (esto incluye las técnicas de tablas de vida horizontal y los anillos de crecimiento), o bien usando
los isotopos radiactives como indicadores (Worbes y Junk 1989, Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla
1995, para una revision ver Bormann y Berlyn 1981, y Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1998).

Los métodos indirectos estan basados en consideraciones tedricas y formulas matematicas, que
relacionan la velocidad de crecimiento de una variable morfométrica de una planta con et tiempo. Esto
da por resultado una funcion de crecimiento que permitir estimar la edad de la planta para un valor
determinado del parémetro morfométrico. Entre las técnicas incluidas en estos métodos se encuentran
el crecimiento del diametro, el crecimiento vertical y la tasa de mortalidad. Otras técnicas indirectas
consisten en datar la edad de las plantas a partir de eventos catastroficos, ya sea naturales como las
perturbaciones en las comunidades vegetales, o antropocénicos como las bombas nucleares en donde se
pueden usar los isétopos radiactivos como indicadores {Lojan 1967, Lieberman y Lieberman 1985,
Lieberman et al. 1985, Martinez-Ramos et al. 1988, Oyama 1993, para una revisién ver Bormann y
Berlyn 1981, y Martinez-Ramos y Alvarez-Buyila 1998).

Los dos métodos han sido ampliamente usadas en plantas lefiosas, y esencialmerite no han sido
utilizados en plantas suculentas, como Agave, cuyo ciclo bielogico dura muchos afios por lo que los
métodos directos no son facilmente aplicables. Los agaves, también conocidas como magueyes, son
utilizada en nuestro pais para la obtencion de bebidas alcohdlicas desde tiempos precolombinos. La
claboracion de estas bebidas es, a partir de plantas que inician su fase reproductiva ya sea de magueyes
cuttivados (“prlque”: A. mapisaga, A. salmiana, A. atrovirens, “mezcal”; A. angustifolia, “tequila”: A,
tequiland) o de magueyes silvestres (“pulque™ A. americana, A. ferox, A. salmiana, etc., “mezcal™: A.
angustifolia, A. pacifica, A. thodacantha, A. salmiana, etc.; Gentry 1982, ver Tabla 5.5). Desde el
punto de vista ecologico, esta plantas invierten toda su energia acumulada durante varios 2fios de
creciimiento vegetativo para el proceso de reproducsion, al final del cual ta planta muere (plantas
semélparas; Macedo 1950, Gomez-Pompa 1963, Gentry 1972, 1982). La reproduccidn es uno de los

mecanismo que contribuyen al mantenimiento de la poblacidn y a la variabilidad genética poblacional
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Debido al largo tiempo que invierten los magueyes para crecer, se ha generado en algunas
personas la impresion incorrecta de que su reprodﬁoc_ic’m ocure en escala de siglos, causa poria cual
han side denominadas "plantas centenarias™ (Moran 1964, Barker 1997). Aunque esto es en realidad
falso, el tiempo que tardan estas plantas en florecer puede ser desde 8 hasta 30 afios, o ain mas (Moran
1964, Gentry 1972), dependiendo de la especie v de las condiciones ambientales (Moran 1964).

En muchas especies semélparas de larga vida, al parecer existe un tamafio minimo para
reproducirse, ko que sugiere que la reproduccion puede darse en los individuos que han almacenado
suficientes recursos (Baskin y Baskin 1979, Wemer 1975, Begon et al. 1995). En Agave, la
semelparidad es consecuencia del gran gasto energético realizado durante el proceso de translocacion
de reservas de las hojas para la formacion de las diferentes estructuras reproductivas, lo que provoca fa
muerte del individuo (Nobel 1977) '

De manera empirica se sabe que en algunas especies comerciales de Agave que son cultivados
en suelos abonados, en climas calidos y con buena disponibilidad de agua yfo eliminando los vastagos
hipdgeos, se acelera su crecimiento, ocasionando a su vez la reduccion de Ia edad de los individuos
reproductivos de 12 a ocho afios (Macedo 1950, Granados 1993). En A. tequilana y A. deserti se ha
cuantificado ¢l efecto de diferentes factores ambientales, encontrando que la disponibilidad de agua es el
principat factor que determina la velocidad de crecimiento (Nobel 1984, Nobel y Valenzuela 1987).

En este capitulo de la tesis se muestra un método indirecto desarrofllado para estimar la edad a
la que se reproduce Agave macroacantha, basado en la cuantificacian de la velocidad de crecimiento de
diferentes parametros morfométricos (altura, didmetro y ndmero de hojas) para una muestra de

individuos de origen vegetativo, plantulas sexuales y bulbilos,

METODOLOGIA
Velocidad de crecimiento
Debido a que 4. macroacantha se propaga por medios sexuales y vegetativos, es de esperar
que la edad 2 la que alcanza Ia fase reproductiva dependa de la velocidad de crecimiento det tipo de
propégulo, Para evaluar esta variacion, se monitoreo: (i) una muestra de 318 rosetas hipogeos

(mecuates y vastagos rizomatosos) que incluyeron individuos juveniles hasta plantas adultas ubicadas en
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una ladera orientada hacia el sur del Jardin Botanico “Helia Bravo” de Zapotitian Salinas, Puebla; (i)
una cohorte de 125 plantulas procedentes de semillas; y (iii) una cohorte de 48 bulbilos.

Las semillas ﬁ.leron colectadas en julio de 1994, y s¢ germinaron en agar al 1% en enero de
1995, manteniéndolas eh un a]macxgo bajo condiciones de invernadero durante 5 meses, Los bulbilos
fueron colectados en marzo y abril de 1995, se sembréndolos en un almécigo en mayo realizando riegos
semanales para favorecer su enraizamiento y se mantuvieron bajo condiciones de invemnadero durante 2
meses. En julio de 1995, tanto las ptintulas como los bulbilos fueron sembrados en una parcelade 1 x 8
m en ¢l faboratorio de campo de la UNAM, en Zapatitlin Salinas. Para evitar la muerte de las plantulas
v los bulbilos, se protegieron de la radiacion mediante una malla sombra 60% (que reduce la radiacion
en un 60%), y se realizaron riegos periodicos cada § dias inicamente durante las dos estaciones secas
(octubre a mayo } posteriores de 1995-96 y 1996-97.

En todos los individuos se registraron los cambios experimentados en altura, diametro y nimero
de hojas fotosintéticas desarrolladas, en intervalos de dos meses durante dos afios (julio 1995 a julio
1997). Ademas, se contd el total de hojas fotosintéticas de las rosetas, consideradas como tal aquellas
hojas que mostraran mas del 50% del tejido fotosintético vivo (las hojas tienen su propio ciclo de vida y
van secindose paulatinamente al final del mismo) al principio y al final del periodo de dos afios. Con los
datos de estos parametros morfométricos se evalud: (i) la tasa discreta de crecimiento; y (if) se simuld la
velocidad de crecimiento mediante €l desarrollo de un método indirecto que incluyd dos técnicas
estadisticos deterministicas de regresidn (por ejes principales y no lineal) que se contrastaron con un
método indirecto estocastico utilizado para estimar la edad de plantas perennes (Lieberman et al. 198%).

Para las estructuras vegetativas hipogeas (mecuates y vastagos rizomatosos), la tasa discreta de
crecimiento () se determind para la estacion seca y para la estacion de lluvias, cuantificando durante
cada estacién el incremento experimentado en el parimetro. Para el caso de los bulbilos y las plantulas
originadas por semillas, a tasa de crecimiento se cuantific para los dos afios de muestreo. En todes los
casos, la cuantificacion de la tasa de crecimiento se determind de la siguiente manera:

A=—

donde:
= es ef valor del pardmetro morfométrico al tiempo inicial

ny= es ¢l valor del parametro morfométrico después de los dos afios.

®

®
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Técnica de regresion lineal por ejes principales
Definamos un modelo lineal de crecimiento discreto:
Aep=atbn, (1)
donde:
ry= valor del parametro morfométrico al tiempo ¢,
b= parametro que define la influencia del tamafio al tiempo  sobre el tamafio al tiempo (2 + 1),

a = parametro que representa el crecimiento al inicio, cuando el tamafio inicial es cero.

Es decir, a representa el tamafio que una plantula puede alcanzar de manera independiente
del tamafio anterior, y b representa el tamafio que una plantula puede alcanzar como funcion del
tamafio que ya habia desarrollado en el periodo inmediatamente anterior. De manera que si
conocemos ambos parametros, podemos simular ef crecimiento de una planta desde su
establecimiento (es decir, para np = 0), siguiendo simplemente la formula recursiva arriba
desarrollada (i =a,m=a+bm m=a+bm;m=a+bn;; etc.). El problema se reduce
entonces a estimar estadisticamente los valores de los parimetros a y b que satisfagan la ecuacion
(1}. Dado que la ecuacién es lineal, podemos encontrarlos por regresion lineal sencilla sobre la
gréfica de tamafios iniciales contra tamaios finales para los datos medidos entre 1995 y 1997. Sin
embargo, existe el problema de que tanto las medidas iniciales como las finales estuvieron
sometidas a error muestral, y seria por lo tanto incorrecto asumir los supuestos clasicos de la
regresion por minimos cuadrados en el sentido de que la variable independiente esti medida libre
de error. Por ello, se decidié explorar el problema por medio de la técnica de regresidn por ejes
principales (conocido en la literatura como modelo de regresién tipo IT; Sokal y Rohlf 1981). Este
tipo de regresion asume que los emores muestrales se reparten de manera similar entre la variable
independiente y la dependients, un supuesto que es mucho mas aceptables para el caso de nuestros
datos bianuales.

Asi, para cada uno de fos pardmetro morfométricos medidos (didmetro, altura, y nitmero de
hojas), se determing el grado de asociacion entre el valor final y el valor inicial del mismo parametro
mediante el coeficientes de correlacion de Pearson. Cuando la probabilidad del coeficiente de

correlacidn fue significativa (P < 0.05), los pares de datos (1995 vs 1997) del parametro
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morfométrico respectivo fueron utilizados para determinar los valores de los coeficientesa y b
segin el modelo de regresion lineal por ejes principales de Sokal y Rohlf (1981).

Nuestro modelo final fue sencillamente m.. = a + b n,, donde m, es el valor del parametro
morfométrico en 1995,y ay b son los paré,l;netros de transicion bianual estimados para los pares de
datos 1995-1997, mismos que definen ¢l modelo de crecimiento discreto, Tanto @ como b fueron
puestoé a prueba pal_'a ver si diferfan significativamente de cero. La funcion de crecimiento resultante

. nos predice la velocidad de crecimiento del parametro morfométrico de A. macroacanitha cada dos
aﬂés, y puede ser visualizado graficamente mediante una curva de crecimiento. Dado que ambos
parimetros {a y b) tienen un error estandar estimado (Sokal y Rohlf 1981), es posible también calcular
intervalos de confianza para et modelo resultante, sumando o restando el error estandar a los

parametros.

Técnica de regresién- #no lineal

Partamos de la ecuacion clésica de crecimiento exponencial para tiempos discretos de

observacion:
A1 = A, (2)
donde:
n, = es el valor del parametro morfométrico al tiempo ¢,
A= es el valor de la tasa discreta de crecimiento también al tiempo ¢.
Por definicion: A = % 3)
"

Si sustituimos la ecuacién (1) en (3), resulta obvio que, para el modelo lineal sencitlo de
crecimiento morfomeétrico es:

Aomb+— : O]
n,

Es decir, que la relacion entre A, (la tasa de crecimiente) y #; (el tamafio al tiempo #)
deberia ser una funcion hiperbotica con asintota & y pendiente a (es claro que, si el valor del
parametro a no fuera significativamente distinto de cero, entonces el modelo se simplificaria al
caso de una tasa de crecimiento constante A, = »). Aunque el modelo presentado en la ecuaciéon

{4) es linearizable, se optd por la alternativa mds sencilla de ajusiar los datos directamente al

]

®
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modelo a través de un procedimiento de ajuste no lineal (ver Draper y Smith 1981). Al igual que

en ¢l caso de una regresion lineal, se calould la significancia del ajuste por medio de una prueba de
F, y se usaron los errores de los parametros estimados (a y b) péra calcular intervalos de confianza
sabre el modelo final.

Asi, para cada uno de los parametro morfométricos medidos (diametro, altura, y niimero de
hojas), calculamos la tasa discreta de crecimiento entre 1995 ¥ 1997 (A = nigo7 / 1yeqs). Estas tasas se
contrastaron con los respectivos valores inicial (mises) de los parametros morfométricos medidos,
para determinar el grado de asociacion mediante ef coeficientes de correlacion de Pearson. Cuando la
probabilidad del coeficiente de correlacién fue significativa (P < 0.05}, los pares de datos (1995 vs
1997) del parametro morfométrico respectivo fieron utitizados para determinar los valores de los
coeficientes a y b segin el modelo de regresion no lineal como alternativa metodolégica al
modelo de ejes principales presentado en la seecidn anterior,

Aligual que en el caso de estimacion por ejes principales, nuestro modelo final fue
sencillamente 72, = a + b »,, donde ay b son los parémetros de transicion bianual estimados para las
tasas de crecimiento en el periodo 1995-1997 graficadas contra los valores morfométricos iniciales
(1995). El resto de la interpretacién del modelo final es idéntica al caso de ejes principales, incluyendo
las pruebas sobre @ y b para ver si diferian significativamente de cero, y la generacion de intervalos

de confianza para el modelo resultante sumando o restando ef emror estandar a los parametros.

Técnica estocdstica

A manera de comparar las estimaciones de la edad reproductiva en Agave mediante el método
deterministico, se utilizd una técnica estocastica la cual ha sido utilizado en arboles que no forman
anillos (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1998). La descripcion del modelo puede verse en Lieberman
et al. 1985. En términos generales, esta técnica se basa en simular numerosas trayectorias (en el orden
de cientos} del crecimiento de una planta, a partir de estimar el tiempo que tarda un individuo en pasar
de una categoria de menor tamafio a otra de mayor tamafio. La edad de la planta es luego obtenida por
acumulacion secuencial de ias clases de tamafio. La trayectoria final es el promedio de las simulaciones

con sus respectivos valores maximos y minimos.




Capitulo 4 Estimacion de la edad reproductiva pag. 94

Estimacién de la edad reproductiva

Durante los periodos reproductivos de 1995 a 1997 se determind el didmetro y la altura de los
individuos reproductivos de A. macroacantha que se localizaron en el Jardin Botanico de Zapotitlan,
totalizando una muestra de 63 individuos; en 53 de estas rosetas, se determino la cantidad de hojas
fotosiniéticas en pie al momento de la floracion. Cabe mencionar que las hojas centrales de la roseta son
las mas jovenes, mientras que las méis externas y basales son las de mayor edad y las que primero se van
secandose.

Con los datos anteriores, se calculd la magnitud promedio del parametro morfométrico {en
términos de diametro, altura y.m':mero de hojas desarrolladas) de una planta reproductiva. Estos valores
medios con sus respectivos errores estandar, fueron proyectados sobre las funciones de crecimiento
correspondientes (tamafio vs edad) obtenidas mediante las tres técnicas utilizadas para simular el
crecimiento. Por lo tanto, por interpolacion de los valores promedio en estas funciones de crecimiento

se pudo estimar la edad a la que se inicia la floracion en 4. macroacantha.

@

e
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RESULTADOS
Velocidad de crecimiento
Propdgulos hipogeos

En general, las rosetas experimentaron incrementos en diametro y cantidad de hojas
fotosintéticas. La altura no mostré un incremento detectable (en ocasiones con decrecimientos), debido
a los problemas que se presentan en su medicion como una consecuencia de su morfologia y su patrén
de crecimiento clonal.

Las individuos mostraron un crecimiento continuo en términos de diametro y produccion de
hojas, tanto durante la estacion seca como en la de lluvias (Fig, 4.1). El crecimiento relativo fue
inversamente proporcional al tamafio de [a roseta, es decir, los individuos tienden a crecer relativamente
mas durante los primeros estadios juveniles, mostrando posteriormente una reduccion en su tasa
crecimiento (Figs. 4.1 y 4.2). La tasa discreta de crecimiento det diametro fue muy parecida entre las
dos estaciones para las diferentes categorias de tamafio (Fig. 4.1a). Por el contrario, son mas
acentuadas estas diferencias cuando se analiza en términos de la cantidad de hojas desamrolladas, sobre
todo para las plantas mas jovenes (Fig. 4.1b). Es decir, aunque las plantas disminuyen la produccion de
nuevas hojas durante la estacion seca, el desarrollo de la roseta en tamaio continia a través del proceso
de elongacion y crecimiento de las hojas ya formadas.

Se encontraron probabilidades significativas en los coeficientes de regresion entre: (a) el
didmetro inicial y el didmetro final (r= 0,96, P<0.00001; Fig, 4.2a), y (b) el didmetro inicial y la tasa
discreta de crecimiento del didmetro (7=0.91, P<0.00001; Fig. 4.2b). De igual forma, se encontrd un
buen grado de asociacion entre: (a} las hojas iniciales y las hojas finales (r=0.97 , P<0.00001; Fig. 4.3a)
¥ (b} las hojas iniciales y |a tasa discreta de crecimiento de las hojas (+=0.85 , P<0.00001; Fig. 4.3b). En
coniraste, la altura no mostr6 un buen grado de asociacion, al parecer por los problemas de medicion
arriba sefialados. Por lo tanto, el didmetro y el nimero de hojas fueron los parametros morfométricos
utilizados para modelar la velocidad de crecimiento de los vastages hipdgeos mediante regresion por
gjes principales (Figs. 4.4a y 4.5a), y por regresion no lineal (Figs. 4.4b v 4.5b), Para el mismo
parametro morfométrico, el modelo por gjes principales dio una curva de crecimiento con un intervalo
de edades mayores que el modelo no lineal, pero incluyendo parte de los valores obtenidos del segundo
modelo, por lo que las estimaciones en ambos modelos fueron muy semejantes. Las curvas obtenidas

mediante la técnica estocistica muestran intervalos de edades muy amplios lo que permite la inclusion
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de las otras dos funciones de crecimiento (Figs. 4.4c y 4.5¢). Esto determina que esta técnica tienda a

perder precision.

Pldntulas

Despuss de 24 meses de seguimiento de los individuos, sobrevivieron solo 55 plantulas de un
total de 125 (44% de sobrevivencia), a pesar de haberse mantenido bajo condiciones ligeramente
artificiales con riegos semanales y abatimiento de la radiacion. Las plantulas sobrevivientes mostraron
las siguientes variaciones promedio en sus parametros morfométricos: () La altura media se
incrementé de 1.87 cm a 2.45 cm, y la mayoria de las plantulas (52.7%6) experimentaron tasas discretas
de crecimiento positivas (Fig. 4.6a); {b) El diametro medio aumentode 1.5cma3.5cm, ¥ también en
este caso la mayoria de las plantulas (67.3%) experimentaron tasas de crecimiento positivas {Fig. 4.6b);
(c) El mimero medio de hojas fotosintéticas aumentd de 1.9 a 2.1 hojas/planta. Sin embargo, solo el
31% de las plantulas incremento su “poblacion” de hojés, mientras que casi la mitad de las mismas
(49%) no experimentd cambios, y un 20 % disminuyd su nimero de hojas (Fig. 4.6¢).

Para el caso de las hojas, no se encontrd una relacion significativa (7>0.05) en los coeficientes
de correlacion de Pearson, lo que indica que este parémetro no es un buen estimador para aplicar
las técnicas deterministicos de regresidn. En cambio, Gnicamente se encontrd una asociacion
s.igniﬁcativa entre las tasas de crecimiento {(A) y el diametro inicial (r= 0.55; P=Q.00002),' por lo que se
aplico la técnica de regresién no lineal para simular el crecimiento de las plantulas (Fig. 4.7). El modelo
predice que para tri]IJIicar ¢l didmetro de 2 a 6 cm, las plantutas requieren cerca de 7 afios, lo que
evidencia el lento crecimiento de este tipo de didsporas. Es interesante observar los amplios intervalos
de confianza que se encontraron para este modelo, lo que hace que las predicciones sean poco exactas.
Tomande en cuenta los intervalos, una plantula —si sobrevive— tardaria entre § y 20 afios para alcanzar

un tamafio de 6 cm.

Bulbilos

Al final del periodo de seguimiento de los individuos (24 meses después de sembrarse), la
sobrevivencia de los bulbilos fue del 75% (36 de 48 bulbilos inicialmente plantados). Los bulbilos
sobrevivientes mostraron las siguientes variaciones promedio en sus parametros morfométricos: (a) La

altura media disminuyé de 5.53 cm a 4.08 cm. La mavoria de los bulbilos (61%) no experimentaron
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incrementos en sus tasas discretas de crecimiento, mientras que el 28% de los bulbilos no experimento
cambiosg apreciables en su altura (Fig. 4.8a). (b) El didmetro medio aumentd de 5.13 cm a 9.31 cm. En
contraste con [ altura, fa mayoria de los bulbilos (86%) experimentaron tasas de crecimiento positivos
(Fig. 4.8b). (c) El nimero medio de hojas fotosintéticas aumento ligeramente, de 3.94 2 4.17
hojas/planta. La mayoria de los bulbilos (38.8%) experimentaron tasas de crecimiento positivos, aunque
30.6% decrecieron y otroe tanto no suffieron cambios en la cantidad de hojas (Fig. 4.8¢).

El'hecho de que fa altura promedio disminuya y que el didmetro aumente, sugiere que hay un
cambio significativo en ia forma de la roseta después de ser depositada en el suelo, En efecto, las
rosetas de los bulbilos se abren después de ser plantadas, generando los cambios morfométricos
observados, De esta manera, no podemos asumir que la disminucién de la altura se deba a un
decrecimiento de los tejidos de la roseta, ni podemos tampoco asumir que el incremento diamétrico
observado se deba a un crecimiento verdadero de la roseta, Ambos cambios son producto de una
variacion en la forma de la roseta, més que de un proceso de crecimiento verdadero. Por esta razon
decidimos no utilizar ia altura ni ef diametro para modelar el crecimiento de los bulbilos.

Al evaluar la significancia en fos coeficientes de correlacian de Pearson, se encontro una
correlacion significativa entre el mimero inicial y final de las hojas (=0.78; P<0.00001), lo que significa
que el modelo de ejes principales es aplicabie para las hojas (Fig. 4.9). El modelo predice un
crecimiento lento con respecto al niamero de hojas de tos bulbilos, similar al crecimiento casi nulo en la
poblacién de hojas observado para el caso de Ias plintulas. Nuevamente, es interesante observar los
amplios intervalos de confianza que se encontraron para este modelo, lo que hace que las predicciones
sean muy poco exactas, tal como ocurrié con el caso de las plantulas. Tomando en cuenta estos
intervalos, el modelo predice que un bulbilo -si se dispersa al suelo y sobrevive— tardaria entre ocho
afos y varias décadas para duplicar su nimero de hojas funcionales. Estos resultados son congruentes
con nuestras observaciones realizadas en el campo y presentadas en el Capitulo 2 (Cuadro 2.1). De 33
bulbilos que llegaron naturalmente al suelo en 1992, a 1a fecha (julio de 1998) sobrevivian sélo cuatro
que azarosamente cayeron y quedaron protegidos bajo arbustos nodrizas. Después de seis afios de
haberse desprendido, estos bulbilos se han reclutado a la poblacién logrando duplicar su niimero inicial

de hojas durante este tiempo.
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Estimacidn de 1a edad reproductiva

En promedio, un individuo reproductiv(; de A. macroacantha contiene 83.3 (14, #=53) hojas
fotosintéticas, antes de iniciar la translocacién masiva de recursos para la reproduccion, y alcanza un
diametro de 43.35 (+ 1.32, #=63) cm. Los valores maximos y minimos fueron de 173y 34 hojas, y de
71 y 25.5 cm de diametro, respectivamente. Los valores promedio y sus errores estandar fueron
proyectados sobre las funciones de crecimiento del diametro y de la cantidad de hojas para las tres
técnicas, que al proyectarse sobre las abscisas se determind la edad de la floracién de una roseta para
cada parametro morfométrico (Figs, 4.4 y 4.5).

Considerando el didmetro, la técnica de regresion no lineal ejes principaes predice que las
rosetas alcanzan la fase reproductiva entre los 26 y lc_;s 41 afios, siendo 1a media de 32 aftos (Fig. 4.4a).
Mientras que por la técnica de regresion no lineal, los individuos se reproducen entre los 33 y 39 afios,
siendo la media de 36 afios (Fig. 4.4b). Al considerar la cantidad de hojas desarrolladas entre las rosetas
reproductivas, se encontrd que la técnica de regresion no lineal por ejes principales predice una edad
media de 22 afios entre los individuos reproductivos, con una variacion de 19.5 a 26 afios (Fig. 4.5a).
Resultados similares se encontraron con la técnica de regresion no lineal: los individuos se reproducen
en promexio a los 21 afios, mostrando una oscilacién desde los 18 2 los 24 afios (Fig. 4.5b).

En lo que se refiere a las hojas, la técnica estocastica dio estimaciones muy similares al
comparar los resultados con las técnicas de regresion. Mediante la técnica estocastica se estima que
una roseta se reproduce en promedio a los 24 afios con un intervalo de 13.5 2 36 afios, mientras que
por las técnicas de regresion, la edad promedio de reproduccion es a los 21-22 afios con una oscilacion
que va de los 18-26 afios. En contraste, para ¢l caso def didmetro, los valores promedio son muy
diferentes. A partir del dimetro, el modelo estocastico predice que la edad promedio de las rosetas
reproductivas es de 25 afios con una variacion que desde los 12 alos 50 afios, mientras que los
modelos de regresion predicen una edad promedio de 32 a 36 afios con una oscilacion que vade 26 a

41 afios (Cuadro 4.1},

@
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DISCUSION
~ Velocidad de crecimiento de diasporas

Byjo condiciones naturales, 1as rosetas de 4. macroacantha de origen hipogeo (mecuates y
véstagos rizomatosos) mantuvieron su crecimiento atn en la estacion seca haciendo uso del agua que
almacenaron en sus tejidos suculentos durante la estacion de fuvias. Esto ha sido igualmente observado
en A. deserti y A. tequilana (Nobel 1984, Nobel y Valenzuela 1987), y es debido a su eficiente sistema
radicular que permite responder rapidamente a lhivias ligeras y a su capacidad de almacenar agua en las
hojas para utilizarla durante la estacion seca (Nobel 1976, Ramirez de Arellano 1996). Los agaves han
evolucionado principalmente en ambientes 4ridos y las distintas especies de los desiertos pueden
sobreviven con 125 mm o menos de precipitacion anual, resistiendo en ocasiones afios sin lhuvias
(Gentry 1972; para el sitio de estudio, la precipitacion total anual es de 450 mm, Garcia 1987).

Algunos autores (Nobel 1984, Nobel v Valenzuela, 1987) han demostrado que el crecimiento
de 4. desertiy A. tequilana depende del agua, la temperatura y la radiacién, En A. macroacantha estos
factores ambientales seguramente también afectan el crecimiento. El abatimiento del crecimiento
observado durante la estacion seca {octubre a mayo) debe ser consecuencia de ta escasez de agua,
Yy en menor grado, de la reduccion tanto de la temperatura como de las horas de luz que se dan
durante los meses de invierno (ver. Fig. 2.7).

Los bulbilos experimentaron una mayor tasa discreta de crecimiento amial en su didgmetro que
las plantulas (0.47 cm vs. 0.39 cm). Este resultado es congruente con el tiempo estimado en los
modelos de regresion, encontrando que los bulbilos requieren de 21 meses ¥ las plantulas de 43 meses
(3.6 afios) para incremente ¢l dizmetro de 5 a 8 cmn. Miertras que las estructuras hipdgeas (mecuates)
requicre de 36 meses para incrementar su didmetro en esa misma magnitud. Los tesultados demuestran
que fos bulbilos experimentaron las tasas de crecimiento més altas, mientras que las plantulas originadas
por semillas mostraren los valores mas bajos, a pesar de haberse mantenido bajo condiciones
seminaturales (tiego periédico y sombra artificial). Estos resultados son consistentes con los
conocimientos empiricos encontrados entre los campesinos y productores que cultivan magueyes,
quienes prefieren utilizar los hijuelos para propagar las plantaciones, ya que las pntulas de semillas
presentan crecimientos muy lentos y requieren muchos cuidados (Macedo 1950, Ruvalcaba 1983,
Berlanga et al. 1992, Valenzuela 1994). En otros estudios se encontréd que las plantulas de 4. tequilana

requirieron de tres afios para convertirse en plantulas de tamafio comercial, mientras que los hijuelos a
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los dos aflos de edad alcanzaron la talla adecuada (de 40-85 cm de altura y 6-14 cm de didmetro,

@

Valenzuela 1994). Sélo en una especie silvestre se ha cuantificado la velocidad de crecimiento entre
diferentes didsporas: los mecuates de A. desert requirieron seis meses de humedad para alcanzar 2 g de
peso seco, mientras que las plantulas de tamafio similar emplearon 22 meses para lograr ese peso
(Raphael y Nobel 1986). Por ¢l contrario, en algunas especies domeésticas (4. angustifolia, observacién
personal; A. fourcroydes y A. sisalana, Benitez 1965, Gentry 1982) las plantaciones son cultivadas
usando los bulbilos como propagulos en lugar de las semillas, dada su alta productividad, mayor
velocidad de crecimiento y los pocos cuidados que requieren. En el jardin botanico de Huntington,
California, las plantas de A. vilmoriniana originadas a partir de bulbilos alcanzaron la fase reproductiva
a los 7-8 aflos, mientras que las plantas juveniles (muy probablemente originadas por semillas) que
fireron colectadas en el campo, florecieron hasta después de 15 afios (Gentry 1972). Estos datos
demuestran que los bulbilos presentan un crecimiento intermedio entre las plintulas de origen sexual y
los véstagos hipdgeos (mecuates y propagulos rizomatosos).

Para estimar el tiempo que tardan en reproducirse los butbilos y las plantulas originadas por
semillas, se asumi6 que una vez que los propagulos alcanzan la talla de 8 cm de didmetro o altura, las
tasas de crecimiento posteriores serdn semejantes a las de los propagulos hipogeos de esa categoria de
tamafio. Bajo este supuesto se tiene que un individuo procedente de una semilla se reproducira hasta los
38 afios, mientras que si procede de bulbilo, la edad reproductiva s¢ alcanzaré hasta los 29 afios. Ambas
estimaciones estan basadas en las tasas de crecimiento bajo condiciones semiartificiales con fiego y
abatimiento de la radiacion, por Io que esta edad debe de ser ann mayor en la naturaleza. Con base en
estos datos, se encuentra que los individuos de origen sexual de 4. macroacantha requieren de una
mayor edad para reproducirse (238 afios) que otros magueyes xerdfilos originades igualmente por
semiillas (A. goldmaniana, A. marmorata, A. vilmoriniana y A. zebrd), los cuales se reproducen a los
25-31 afios (Cuadro 4.2). La edad reproductiva de A. macroacantha es muy parecida a la del maguey
paniculado 4. deserti, que crece en el desierto sonorense (Cuadro 4.2).

Para el caso de los bulbilos, los individuos de 4. macroacantha originados por estos medios
alcanzan la fase reproductiva (229 afios) a una mayor edad que 4. fourcroydes (en promedio 23.5 afios,
generalmente es cultivado; Cuadro 4.2) y 4. vilmoriniana (que bajo cultive se reprodujo a 7-8 afios;
Gentry 1972), posiblemente como resultado de las condiciones ecoldgicas donde se desarrollan, ademas

de las bases genéticas inhierentes a cada especie.

®
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En resumen, las plantulas derivadas de semillas exhiben las tasas de crecimiento més bajas,
seguiidas por la de los bulbilos, mientras que los propagulos hipégeos muestran la tasa de crecimiento
més altas. Por lo tanto, los Ultimos tenderin a reproducirse en un tiempo menor que los primeros, pero
su produccion numeérica es menor que las de semillas o los bulbilos, incluso entre las especies
productoras de bulbilos como A.angustifolia, A. fourcroides, A. sisalana, A. tequilana, A. vilmoririana
(Benitez 1965, Gentry 1982, Valenzuela 1994). En general la produccién de semillas es mucho mayor
que la produccidn tanto de vastagos vegetativos como de bulbilos (Gentry 1972, 1982, Nobel 1977),
pero su establecimiento es un proceso muy raro en zonas aridas (Gentry 1972, Jordan y Nobel 1979,
ver Cap. 2). En 4. americana se producen en promedio cinco propagulos hipogeos por individuo, en 4.
angustifolia se producen de 8 a 15 vastagos (Granados 1993), mientras que en A. deseri la produccién
anual depende de los factores ambientales (Nobel 1994). En 4. macroacantha se producen en
promedio 3 propagulos hipégeos por roseta (Cap. 2). Sin embargo, al revisar el tallo Hipdgeo de 12
rosetas reproductivas se encontraron diversas marcas de rizomas que potencialmente originaron un
véstago. Por lo tanto, en promedio una roseta reproductiva originé 10 (1.6, r=12) vastagos hipégeos
antes de llegar a la fase reproductiva. El crecimiento de los vastagos hipogeos se da a expensas de la
translocacion de los carbohidratos no estructurales de Ia roseta parental, a través de fa integracion
fisiologica entre la roseta parental y el ramet, incluso en condiciones de estrés hidrico (Tissue y Nobel
1988, Nobet 1994).

Edad reproductiva en Agave

Debido a que los magueyes no forman anillos de crecimiento como algunas plantas lefiosas,
la estimacion de la edad se basé en técnicas matematicos que relacionan el tiempo con el
crecimiento en los pardmetros morfométricos altura, didmetro y cantidad de hojas desarroliadas
entre diferentes estructuras de propagacion (semillas, bulbilos y vistagos hipdgeos).

En A. macroacantha la altura resultd ser el pardmetro morfométrico menos adecuado para
utilizarse como estimador del crecimiento. El diametro mostré un buen grado de asociacién entre sus
valores observados durante el tiempo de muestreo, por 1o que fue utilizado para estimar la velocidad de
creciniento del agave. Por el contrario, a2 produccién de hojas fotosintéticas fue la variable
morfométrica que cambia con mayor rapidez en el tiempo, como ha sido igualmente observado en A.

tequilana (Valenzuela 1994), y reduce parcialmente el error de muestreo que se da al medir la altura y
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el diametro como consecuencia de su morfologia y patron de agregamiento. No obstante, su estimacion
implica un mayor esfuerzo que las anteriores. Debido a lo anterior, la estimacion de la edad
‘reproductiva en A. macroacantha se baso en la velocidad de crecimiento del diametro y la cantidad de
hojas mediante dos técnicas deterministicas y se compararon con una técnica estocastica.

Las dos técnicas de régresién wtilizados dieron curvas de crecimiento muy parecidas cuando
comparan para el mismo parimetro morfométrico (Tabla 4.1, Figs. 4.4 y 4.5). La técnica de regresio
1o lineal que relaciona Ia tasa discreta de crecimiento durante dos afios con el tamafio inicial, dio por
resultado intervalos de confianza menores que mediante la técnica de regresion no lineal por ejes
principales (la que correlaciona los valores iniciales y finales del parimetro en cuestion), por lo que
considero un valor mas preciso. Cuando se compara-la estimacion de la edad reproductiva de A.
macroacantha entre los dos pardmetros morfométricos para un mismo modelo, s¢ encuentran
diferencias muy marcadas: en el modelo de ejes principales, el diametro produce una edad de 10 afios
més que al utilizar Ias hojas; mientras que en el modelo no lineal, el didmetro produce una edad de 15
afios més que mediante las hojas. Estas diferencias, al parecer son el resultado de la gran variabilidad
que experimentan las rosetas en e! sus parametros morfométricos, sobre todo en el diametro, como una
respuesta de las condiciones mesoclimticas y microclimaticas a las que estan sometidas, asi como al
error de muestreo asociado a su medicion.

Por el contrario, en ef modelo estocastico los dos parimetros morfométricos esencialmente
producen la misma edad media estimada (Cuadro 4.1). Sin embargo, sus valores miximos y minimos
son muy grandes por lo que se pierde precision. Por lo tanto, las estimaciones de la edad en los

= . individuos reproductivos son mayores a partir del diametro que usando las hojas fotosintéticas de los
individuos. En Ia técnica estocastico el intervalo grande alrededor de la media parece ser consecuencia
de la variacion en la tasa de crecimiento entre los individuos (Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla 1998).

En resumen, las técnicas de regresion y la técnica estocastica utilizadas con Jas hojas, producen
estimaciones muy similares en el valor medio (21- 24 afios), y siendo conservadores {eliminando los
valores maximos y minimos de la técnica estocastica), con un intervalo de 18-26 afios. Por lo tanto, un
individuo originado a partir de un rizoma o de un mecuate de A. macroacantha se reproduciri en
promedio desde los 21 a los 24 afios, con una variacion que va de 18 a 26 aflos de acuerdo a las
condiciones ambientales y a la disponibilidad de recursos. Esta edad promedio de reproduccion en A.

macroacantha s muy semejante a la observada para otros magueyes xerdfilos originados por los
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mismos mecanismos de propagacion, ya sean paniculados (como A. &arwinskii y A. murpheyi) o
espigados (como A. fechugurila y A. schotti¥, Cuadro 4.2). Por el contrario, A. deserti, que se propaga
igualmente por medios vegetativos lﬁpégeos, muestra la mayor edad para reproducirse (40 afios;
Raphael y Nobel 1986) entre las diferentes especies de agave que se han estudiado. En algunas especies
domesticadas y silvestres, la floracién puede retrasarse varios afios si se lesionan los meristemos de
Crecimiento que darén origen a la inflorescencia (Gentry 1982, Berlanga et al. 1992, Nobel 1994). En A.
macroacantha, este retraso no excede de dos afios, mientras que en A. lechuguilla, 1a floracién se
Tetrasa 5-6 afios cuando el cogollo es eliminado (Berlanga et al 1992).
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‘Cuadro 4.1. Estimaci()n'de 1a edad de 1a floracién en Agave macroacantha evaluada por

interpolacion en las simulaciones de las funciones de crecimiento obtenidas por dos técnicas

deterministicas y una técnica estocastica (Fig- 4.4 y 4.5}, 2 partir de los valores medios y errores
esténdar en el didmetro y cantidad de hojas en pie de una muestra de 63 rosetas reproductivas

localizadas en Zapotitlan, Pue.

La edad estimada de los individuos reproductivos corresponde al valor promedio, mientras que entre

paréntesis se muestra la variacién de la edad entre los individuos reproductivos.

Parmetro .- Modela ' .~ lTésaléa- - *" . Edadesimade stos):
Deterministico  Regresion por ejes principales 32 (26-41)
Diametro Deterministico Regresion no lineal 36 (33-39)
Estocéstico Simulacién de transicion 25 (12-50)
Deterministico ~ Regresién por ejes principales 22 (19.5-26)
Hojas Deterministico Regresidn nio lineal 21 (18-24)
Estocastico Simulacién de transicién 24 (13.5-36)

()
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Cuadro 4.2. Estimacién de la edad de la floracién entre diferentes especies de agaves cultivados y
silvestres. Las especies con un asterisco representan magueyes silvestres de desiertos, y con dos
asteriscos, lag especies endémicos al Valle de Tehuacén-Cuicatlin, Los signos de interrogacién
corresponden al tipo de propigulo mis probable, intuido de Gentry (1982) ya que en la cita original

no se indicé.

. americana

. angustifolia

. afrovirens

. deserti *

. Joureraydes

. goldmaniana
. karwinskii **
. lechuguilla *
. lechuguilla *

. macroacantha**

. macroacantha®*

. marmorata **
. murpheyi *

. salmiana

. schottii *

. tequilana

. vilmoriniana *

A
A
A
A
A
A
A
A
A
A. macroacantha**
A
A
A
A
A
A
A
A
A

Cultivado
Cultivado
Cultivado
Silvestre
Cultivado
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Cultivado
Silvestre
Silvestre
Silvestre
Silvestre

Hip6geo ?
Hipégeo
Hipégeo ?
Hipégeo
Bulbilos ?
Semilla ?
Hipdgeo ?
Hipégeo
Hipégeo ?
Hipégeo
Semillas
Bulbilos
Semillas ?
Hipdgeo ?
Hipégeo ?
Hipégeo ?
Hipégeo
Semiltas ?
Semillas 7

18-20 afios
7 - 8 ailos
8- 12 aflos
40 afios
22 - 25 afios
31 afios
26 afios
15 afios
24 afios
28 afios (£7)
38 afios
29 aflos
26 afios ?
31 ailos
8 afios
36 afios
6-12 afios
30 afios
25 afios

Granados 1993
Granados 1993

Macedo 1950

Raphae] y Nobel 1986
Benitez 1965

Moran 1964

Barker {Com. Perscnal)
Berlanga et al 1992
Barker (Com. Personal)
Este trabajo

Este trabajo

Este trabajo

Rivera 1995

Barker (Com. personal)
Granados 1993

Barker (Com. personal)
Valenzuela 1994
Barker (Com. personal)
Barker (Com. petsonal)
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Figura 4.1. Tasas discretas de crecimiento (A; (cmxcm)/afio) de una muestra de rosetas de origen
vegetativo hipdgeo de Agave macroacantha en funcién: (a) al didmetro en cm, y (b) la cantidad
de hojas desarrolladas, durante dos afios de muesireo bajo condiciones naturales en el Jardin
Botanico “Helia Bravo” de Zapotitlan Salinas, Puebla. Las barras obscuras corresponden a las
tasas medidas durante la estacién seca, mienttas que las barras blancas a la estacién lluviosa. Las

lineas verticales representan los desvios estandar.
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Tasa de crecimiento (A) Diametro final (cm)

Figura 4.2. Relacion entre: (a) el didmetro inicial y el final, y (b) el didmetro inicial y la tasa
discreta de crecimiento del diametro (A; (cmxcm)/afio) para la muestra de rosetas de origen
vegetativo hipégeo de A. macroacantha ubicadas en el Jardin Botanico de Zapotitlan Salinas,

Puebla. En ambos casos se encontraron regresiones altamente significativas {(P<0.001).
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Figura 4.3. Relacion entre: (a) fa cantidad de hojas fotosintéticas iniciales y finales, y (b) el nimero
de hojas inicial y la tasa discreta de crecimiento de las hojas (A, {cantidad hojas x cantidad
hojas)/afio) para la muestra de rosetas de origen vegetativo hipégeo de A. macroacantha. En

ambos ¢asos se encontraron regresiones altamente significativas (£<0.001).
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Figura 4.4, Funcién de crecimiento estimadas a partir del didmetro de la muestra de rosetas de

origen vegetativo hipogeo, mediante: (a) una técnica de regresién no lineal por ejes principales,
{b) por una técnica de regresién no lineal, y (¢) mediante una técnica estocastica. Las curvas en
linea delgada corresponden al intervalo de confianza. Las flechas horizontales representan los
valores de didmetro encontrados entre los individuos reproductivos que, proyectados hacia las
abscisas, definen la estimacién de la edad reproductiva (4rea obscura). La flecha central

corresponde al valor promedio, y las otras dos al valor minimo y méximo estimado.




Capitulo 4 . Estimacion de la edad reproductiva pag. 110

150
120 T a
90 -

60 T

30T S

150

126 T

60 T

150

120 1 ) /——_\—c,

30 +

Numero de hojas de la roseta en pie

0 1 e ————t——]
0 5 10 15 20 25 3¢ 35

Edad (afios)

Figura 4.5. Funcién de crecimiento estimadas a partir de la cantidad de hojas desarrolladas entre
las rosetas de origen vegetativo hipdgeo, mediante: (a) una técnica de regresion no lineal por gjes
principales, (b) por una técnica de regresién no lineal, y (¢) mediante una técnica estocastica. Las
curvas en linea delgada corresponden al intervalo de confianza. Las flechas horizontales
representan la cantidad de hojas fotosintéticas encontradas entre los individuos reproductivos que,
proyectados hacia las abscisas, definen fa estimacion de la edad reproductiva (4rea obscura). La

flecha central corresponde al valor promedio, y las otras dos al valor minimo y maximo estimado.
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Figura 4.6. Distribucién de frecuencia absoluta de las tasas discretas de crecimiento (A)
observadas en plantulas de origen sexual para: () la altura, (b) el diametro, y (c) la cantidad de
hojas desarrolladas durante dos afios de muestreo en Zapotitlan Salinas, Puebla. Arbitrariamente,

se dividicron [as plantulas en individuos de crecimiento negativo (A<0.9); neutro (0.9<A<1.1);

posftivo (1.1<A<2.0); y crecimiento acelerado (A>2.0).
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Figura 4.7, Funcién de crecimiento obtenida a partir del didmetro de las plantulas procedentes de

semillas, mediante una técnica de regresion no lineal. Las curvas en linea detgada corresponden al

intervalo de confianza, mientras que la curva central representa el valor medio.
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Figura 4.8. Distribucion de frecuencia absoluta de las tasas discretas de crecimiento (1)
observadas en bulbilos para: (a) la altura, (b) et didmetro, y (c) la cantidad de hojas desarrolladas
durante dos afios de muestreo en Zapotitldn Salinas, Puebla, Arbitrariamente, se dividieron los

bulbilos en individuos de crecimiento negativo (A<0.9); neutro (0.9<A<1, 1); positive
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Figura 4.9. Funcion de crecimiento obtenida a partir de fa cantidad de hojas fotosintéticas de los
bulbilos, mediante regresién por ejes principales. La curva central representa el valor medio,

mientras que las curvas en linea delgada corresponden al intervalo de confianza.
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Diversidad de propagulos en Agave

En este estudio se encontré que 4. macroacantha presenta dos modalidades de
propagacion: reproduccion sexual y multiplicacion vegetativa {también conocida como
crecimiento clonal); la primera por medio de semillas, y la segunda mediante propagulos hipégeos
(hijuelos y vastagos rizomatosos) y aéreos (bulbilos). Por su mayor sobrevivencia, la propagacion
hipogea parece ser la dominante para esta especie de maguey.

A partir de las descripeiones y notas realizadas por Gentry (1572, 1982), he analizado las
posibles estrategias de propagacién del género Agave (Cuadros 5.1 y 5.2), considerando la
ausencia de reproduccion sexual en aquellas especies en las que no se observaron plantulas en el
campo y que, ademds, mostraron un comportamiento clonal. Entre los magueyes del subgénero
Littaea {considerando 53 especies; Cuadro 5.1), 12 especies {22.64% del total) aparentemente no
muestran reproduccion sexual exitosa, pero exhiben el desarrollo de propagulos vegetativos, la
mayoria de tipo hipogeo. Solo en 10 especies (18.86%) se tiene Ia seguridad de que existe
reproduccion sexual exitosa, y ademas, en la mitad de ellas se desarrollan vastagos hipogeos Por
el contrario, en las 31 especies restante (58.49%) potencialmente puede propagarse por medio de
semillas (aungue Gentry ha observado flores y/o frutos, pero no ha observado pléntulas), pero
poca mas de dos tercios de estas especies (39.62% del total) pueden clonar, principalmente por
medio de estructuras hipogeas.

Para el caso del subgénero Agave (considerando 82 especies; Cuadro 5.2), 19 especies
{23.17%) no parecen producir semillas pero se propagan por medios de vastagos vegetativos
hipégeos. En 48 especies (58.53%) se forman frutos pero no han sido observadas plantulas
exitosamente establecidas, ademas, 17 de estas especies no clonan, mientras que el resto (31
especies) muestra algin tipo de vistagos vegetativos, principalmente de tipo hipogeo. Por el
contrario, en 15 especies (18.29%) la propagacion es por medio de semillas, aunque en siete de
ellas también pueden propagarse por medios vegetativos.

Las tendencias en las estrategias de propagacion son muy similares para ambos subgéneros
{Cuadro 5.3), encontrando que la mayoria de las especies de maguey tienen el potencial para
reproducirse sexualmente (77.35% y 76.82% del total para Littaea v Agave, respectivamente),
ademas de presentar la multiplicacion vegetativa (71.07% y 69.51% del total para Littaea y

Agave, respectivamente) como otra estrategia de propagacion que se complementa con la via
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sexual. La propagacion vegetativa de tipo hipogeo €5 1a predominante para ambos subgéneros
(66.04% y 64.63% para Lifiaea y Agave, respectivamente), y en ocasiones se da por medio de
bulbiles, presentandose con mayor frecuencia en el subgénerc Agave (18.29%) que en Littaca
(9.43%), sobre todo en aquellas especies que parecen mostrar una baja fecundidad de semillas.
Esta observacion es consistente con los resultados encontrados sobre el compromiso (trade-aff}
entre la reproduccion sexual y el crecimiento vegetativo en 4. macroacantha (ver Cap. 2).

En aquellas especies que aparentemente no se propagan por medio de semillas, 1a
propagacion se da por clonacién, principalmente por medios vegetativos hipogeos, ademas de
complementarse ocasionalmente con la produccion de bulbilos y/o ramificaciones axilares foliares.
Gentry (1982) reporta a 4. striata como la \inica especie que se propaga exclusivamente por
ramificacion axilar foliares. Los vastagos axilares foliares son un proceso poco comun en los
magueyes, siendo mis frecuentes en el subgénero Littaea (9.43%) que en Agave (1.22%; Cuadro
5.3). A. macroacantha también producen véstagos axilares en las hojas de la roseta (por lo que el
porcentaje se incrementa a 2.41% para el subgénero), como ha sido observado en otras especies
por Gentry (1982; 4. bracteosa, 4.capensis, A. celsii, A. kerchovei y A pendula). Sin embargo, en
4. macroacantha la produccion de vastagos axilares es un fendmeno muy raro, y solo ha sido
visto en una roseta de origen sexual juvenil de 3 afios, transplantada bajo una nodriza artificial en
Zapotitlan Salinas,

Las proporciones de las dos estrategias de propagacion (sexual y clonal) entre los dos
subgéneros de Agave, pueden modificarse en la medida en que se inczamente e! conocimiento

sobre la biologia reproductiva de las especies.

Produccion de propagulos

Entre las especies que se reproducen por ta via sexual, la produccién de semillas
generalmente se da en mayor cantidad que la produccion de los vastagos clonales {Cuadro 5.4).
Sin embargo, debe depender de los factores intrinsecos a la especie, asi como de diversos factores
fisicos y bidticos durante la fase reproductiva de los individuos como sucedié con 4.
macroacantha, Para el género Agave existe una laguna en el conocimiento de como estos factores
afectan la produccién de las didsporas sexuales y vegetativas. Al parecer, las especies del

subgénero Liffaea tienen una fecundidad mayor, es decir, producen mayor cantidad de semilfas,
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* que las especies paniculadas, debido a la mayor cantidad de flores que desarrollan (ver Cuadro
5.3). Sutherland y Delph (1984) muestran que la proporcion de frutos es mayor entre los agaves

espigados que entre los paniculados (fruit-sef promedio de 0.4195 & 0.0637 vs 0.204 £ 0.0109

@

respectivamente), lo que podria derivar en una mayor adecuacion de las especies espigadas. La
ausencia de polinizadores efectivos afecta negativamente la produccién de semillas, como ha sido
demostrado en 4. palmeri (Howell y Roth 1981) y 4. macroacantha (ver. Cap. 3).

En general, numerosas especies combinan las dos estrategias de propagacion (sexual y
clonal, Cuadros 5.1y 5.2), pero entre los magueyes domesticados por €l hombre, la propagacion
principalmente se da mediante vastagos hipogeos {Cuadro 5.5), posiblemente como una
consecuencia de su manejo. En A. macroacantha, la produccién de bulbilos por individuo (en
promedio 3.75 +0.9), es baja comparada con la produccion de los véstagos hipdgeos (10 £1.6,
entre los individuos reproductivos), mientras que en la mayoria de las especies bulbilofilas, al
parecer, los propagulos hipégeos son producidos en cantidad menores que los bulbilos, aunque no
han sido cuantificados (Cuadros 5.1 y 5.2). Una de las causas que inducen la produccién de
bulbilos en 4. macroacantha es el consumo de las inflorescencias por ¢l ganado (ver Cuadro 2.1
del Cap. 2). Gentry (1982) enlista al menos otras 16 especies en la que el quiote 0 las flores son
dafiado directamente por el hombre, o indirectamente mediante su ganado (Cuadro 5.6). Sin
embargo, estas especies no forman bulbiloes, aunque suelen producir vastagos hipdgeos. La
interrogante al respecto es de qué forma la herbivoria afecta la produccion de los propagulos
vegetativos. Es de esperar que entre los magueyes que son consumidas parte de sus tlores, habra
un efecto negativo en fa asignacion de recursos para la reproduccién, pero desconocemos si esto
tendra un efecto sobre fa expansién vegetativa hipogea o aérea que no ha sido documentado
claramente.

La segunda causa que induce la formacién de bulbilos en 4. macroacantha, s la escasa
fecundacion de las flores, lo cual es consistente con las cbservaciones de Gentry (1982; para A.
Jourcroydes, A. toumeyana y A. vilmorianiana), Lock (1985; para A. sisalana), Alvarez (1987,
para otras especies bulbilofilas de la familia agavaceae) y Valenzuela {1994, para 4. tequilana). Lo
anterior sugiere que se da un desbalance hormonal que controla la floracién, en los casos en lo que
hay una baja o nula fecundidad de las flores, Yo que induce la formacion de bulbilos a partir de los

meristemos activos de la inflorescencia. Los bulbilos son formadas a partir de la translocacion de
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metabolitos almacenados en las hojas hacia la inflorescencia, ademas de reasignar recursos para un
Gltimo evento de floracidn. En contraposicion, Sharma y Bhattacharyya (1962) sugirieron que a

produccién de semillas y bulbilos son eventos independientes en 4. rigida y A. vivipara.

Biclogia reproductiva

En A. macroacantha las flores son hermafroditas, dicégamas (caracterizadas por la
maduracién de las partes reproductoras en diferentes tiempos) y protandicas (maduran primero las
estructuras masculinas y luego las femeninas). En 4. breedlovei, A.celsii y A. zebra, también se
presentan flores protandricas, lo cual parece ser una caractesistica de la mayoria de las especies del
género (Gentry 1982). La protandria opera come un mecanismo que evita la autopolinizacion
(autogamia) entre los individuos (Faegn y van der Pijl 1979, aunque no de manera garantizada; a
su vez, la presencia de protandria sugiere que el sistema de entrecruzamiento mas probable sea la
polinizacion cruzada (alogamia) como fiie encontrado en seis agaves paniculados y en cuatro
agaves espigados (Sutherland y Delph 1984), asi como en A. macroacantha (Cap. 3).

Para favorecer la alogamia es necesaria !a transferencia de polen de las anteras de un
individuo al estigma de otro individuo (Dafni 1992). En el género Agave, ¢l principal mecanismo
que atrae a los polinizadores que operan como vectores ¢n el transporte de polen entre las rosetas
reproductivas es la produccién de néctar, v junto con otras caracteristicas morfologicas y
funcionales de la flor (que en conjunte constituyen ek sindrome floral), actdian como mecanismos
que determinan ef tipo de polinizador y el sistema de entrecruzamiento (Alvarez y Gonzalez-
Quintero 1970, Howell y Hodgkin 1976, Schaffer y Schaffer 1977, Gentry 1972, 1982). Sin
embargo, {as flores son visitadas por una diversa fauna que no necesariamente interviene en la
polinizacién (Cuadro 5.7) y que por el contrario, puede reducir la capacidad reproductiva al
disminuir ¢l abasto de néctar y/o de polen para los polinizadores efectivos, como ha sido
demostrado en Manfreda y Pseudobombax (Fguiarte et al. 1987, Eguiarte y Blirquez 1988},

Asimismo, Gentry (1982) considera que las flores de numerosas especies del subgénero
Littaea, no estan disefladas para almacenar néctar como las especies del subgénero Agave, lo que
debe afectar tanto sobre ¢l tipo de polinizador como el sistema de entrecruzamiento. En A.
macroacantha, aunque hay robo de néctar y polen por himenépteros que no intervienen en la

polinizacién, este proceso no reduce la cantidad de semillas fértiles producidas por un individuo.
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La capacidad reproductiva o fertilidad de la especie parece depender mis bien de la abundancia de
murciélagos, como ha sido reportado también para A. patmeri (Howell y Roth 1081). A diferencia
de lo que sucede con Manfreda brachystachya, que también es polinizada por murciélagos
nectarivoros (Eguiarte y Bﬁrq.uez 1987), en 4. macroacantha el robo de polen por parte de
visitadbres diurnos no da como resultado un abatimiento considerable en la fecundidad de las
rosetas. )

Howel! (1972) ha hipotetizado que los agaves paniculados (subgénero Agave) muestran un
sindrome floral quiropterofilo, siendo los murciélagos nectarivoros los principales polinizadores
{polinizadores efectivos). En 4. palmeri (Howell y Roth 1981), A. parryi (Howell 1972} y A.
macroacantha, los resultados apoyan esta hipdtesis. Para el caso de los agaves espigados
(subgénero Littaea), Schaffer y Schaffer (1 977) plantean que las flores muestran preferentemente
un sindrome floral entoméfilo, en donde los polih':zadores efectivos parecen ser las abejas y
avispas (himendpteros), como ha sido observado en A. parviflora (abejas y abejorros; Gentry
1972), A. schottii (abejorros) y A. toumeyana (abejas catpinteras; Schaffer y Schaffer 1977). Sin
embargo, las caracteristicas de la biologia floral pueden cambiar para una misma especie entre
localidades, lo que determinard, a su vez, el polinizador efectivo. Hay una poblacion de A. palmeri
que parece ser polinizada por abejas y no por murciélagos, mientras que en A. schotiii, las flores
originaimente estuvieron adaptadas a la polinizacion por murciélagos, y han experimentado
modificaciones secundarias en direccién a la entomofilia (Schaffer y Schaffer 1977).
Recientemente Silva et al. {1998) han estudiado la biologia de la polinizacion en 4. lechuguilla,
encontrando que el ppliniiador efectivo de este maguey espigado son las polillas, lo que apoyar ia
hipotesis de Schaffer y Schaffer.

Se han observado otras especies (4. durangensis, A. r'naeéuidens, A. hiemifloray A.
scaposa) en donde la fauna que visita fas inflorescencias parece intervenir en la polinizacién
cruzada; sélo A. funkiana parece mostrar un sistema de efitrecruzamiento de tipo autdgamo
(Gentry 1982). Estas observaciones sugieren que la biologia reproductiva del género Agave es

_ predominantemente de tipo alogamo, siendo extremadamente dependientes de los polinizadores
diurnos (principalmente himendpteros) y nocturnos (principaimente murciélagos y polillas),
dependiendo de la biologia floral de cada especie. Sin embargo, es necesario continuar con este

tipo de estudios para corroborar las hipotesis de Howell y de Schaffer y Schaffer, asi como para

)
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profundizar en el conocimiento de los sistemas de entrecruzamiento. En resumen, existe un amplio
campo de investigacion en la biologia de la reproduccién del género 4 gave, tanto en términos de

1a biologia fioral como de 1a ecologia de la polinizacién,

Implicaciones de la diversidad de propdagulos en agave

El género Agave se caracteriza por presentar plantas que se propagan por procesos
sexuales y vegetativos (Cuadros 5.1 y 5.2), lo que les confiere ciertas ventajas desde varios puntos
de vista:

Adecuacidn. Tanto la propagacion sexual como la vegetativa dan otigen a propagulos que
contribuir a la continuidad de Ja especie. Sin embargo, hay poca informacion en refacion con la
adecuacion de los agaves, en funcién con el tipo de propagulo. Sabemos que la produccidén de
semillas es mas abundante que los vastagos preducidos por medios vegetativos (Cuadro 5.4), pero
los factores bioticos y abi6ticos contribuyen a reducir dramaticamente las probabilidades de las
plantulas sexuales para establecerse exitosamente, sobre todo en ambientes aridos y semiaridos en
donde los factores abiticos pueden llegar a ser muy estresantes (Cuadro 5.8), lo que incide
dramiticamente sobre fa estructura y dinimica poblacional (Gentry 1972, Jordan y Nobel 1979,
Nobel 1984). Esto determina que el reclutamiento de plantulas sexuales en desiertos constituye un
proceso muy raro en el género Agave, a pesar de producir grandes cantidades de semillas, lo que
se traduce en una baja adecuacion en los ramets reproductivos.

Por ¢l contrario, la propagacion vegetativa parece contribuir de manera indirecta a elevar
la adecuacion del genet, al aumentar el nimero de eventos reproductivos entre cada uno de los
ramets hijos originados durante el crecimiento horizontal del genet. Esta provoca, a su vez, a
incrementar la cantidad de semillas que un mismo genotipe produce a lo largo de toda su vida
(seguramente en escala de cientos de afios). Las consecuencias de esto son, aumentar las
probabilidades de establecimientos exitosos entre las Plantulas, algunas de las mismas podran
Hegar a su fase reproductiva. Es de esperar que la adecuacion sea mayor en aquellas especies en
las que el ramet parental produce ramets hijos durante todo su ciclo biolégico. Parg las especies
bulbilofilas, la adecuacion pareceria incrementarse mis mediante la produccion de los bulbilos que
a través de la produccion de las estructuras hipogeas. Sin embargo, los factores bidticos y

abidticos pueden modificar esta hipotesis, ya que el segundo tipo de diisporas muestran una
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menor mortalidad que las primeras dada la integracion fisiologica que mantienen con el ramet
parental, fo que asegura su sobrevivencia hasta que se vuelven fisiolégicamente independientes
(Raphael y Nobel 1986), y en consecl;encia mejora la probabilida¢ de reclutamiento, Como
sabemos, varias especies se propagan priﬁcipalmente por medios vegetativos (Cuadros 5.1y 5.2),
no cbstante, en una poblacién silvestre de 4. sisafana, Martinez-Morales y Meyer (1985)
encontrado una alta mortalidad en los propagulos hipégeos como consecuencia de su manejo, lo

que redundaré en un sentido negativo sobre la su adecuacion.

Genético. La reproduccion sexual es el proceso que contribuye de manera rapida y eficiente a
incrementar la variabilidad genética de la poblacion, dando origen a una diversidad de genotipos
que pueden presentar algunas caracteristicas similares ¢ diferentes a las plantas parentales. Sin
embargo, aparentemente en Agave los procesos de especiacion han estado determinados en su
mayoria por los rearreglos y mutaciones puntuales en los cromosomas (Castorena-Sanchez et al.
1991), fo que ha permitido una evolucién més rapida del género. Asimismo, la simpatria entre
algunas especies de agave que muestran periodos de floracién sincrénicos, posibilita la existencia
de introgresiones entre especies del mismo subgénero (intraespecificas) como entre los dos
subgéneros (interespecificas, Gomez-Pompa 1963). Gentry (1972, 1982) ha observado numerosas
especies en las que parece haber hibridizaciones, tanto a nivel intrasubgenérico como
intersubgenérico (Cuadro 5.9), lo que ha sido corroborado por Pinkava y Baker (1985). Este
proceso conlleva al mantenimiento de la diversidad genética y la creacion de nuevos genotipos
(variedades y especies). ’

Por ¢l contrario, el crecimiento clonal constituye el proceso de multiplicacion del mismo
genotipo, conteniendo la misma informacion genética que la roseta parental. Por lo tanto, los
vastagos derivados de este proceso estin genéticamente adaptados a las mismas condiciones
ecoldgicas que las plantas parentales. El riesgo potencial de las poblaciones en fas que domina la
propagacion clonal estriba en que si las condiciones operantes cambian por fuera de los umbrales
de tolerancia para los genotipos presentes, la poblacidn puede reducirse o extinguirse.

Sin embargo, en algunas especies clonales de otras familias botanicas, se han detectado
variaciones genéticas a nivel somético del citoplasma o del nicleo (mutaciones no letales) durante

Ia clonacién, lo que podria incrementar la diversidad genética de la poblacion (Silander 1985,
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Ellstrand y Roose 1987, Schnabel y Hamrick 1990, Jonsson et al. 1996}. En A. americana, A.
kerchovei, A. lurida, A. rigida, A. vivipara y A. wightii, se han encontrado variaciones en el
namero de cromosomas de las células sométicas de las raices, de plantas adultas y ramets hijos, lo
que puede estar determinando las diferencias fenotipicas entre los individuos (Sharma y
Bhattacharyya 1962). Asimismo, Gentry (1982) ha observa bajo condiciones naturales numerosas
especies de agave con una gran polimorfismo, lo que puede ser el reflejo del proceso de
diversificacion del genotipo que esta determinado por Ja intensa propagacién clonal que presentan.
Otro proceso que puede estar influyendo en la diversidad genética de las poblaciones y de
las especies de agave son las poliploidias. El nimero cromosomico basico en este género es n=30,
y se encuentran sertes de 2n, 3n, 4n, 5n 'y 6n (Granick 1944, Sharma y Bhattacharyya 1962,
Gémez-Pompa 1963, Pinkava y Baker 1985). Finalmente, Ia seleccion de variedades de Agave por
¢l hombre (y su cultivo por medio de propigulos vegetativos) desde tiempos prehistoricos (9000

A.C.), ha contribuido a mantener esta diversidad genética (Gentry 1976).

Poblacional. Desde el punto de vista poblacional, los distintos propagulos tienen diferentes
comportamientos demograficos. Bajo condiciones microambientales adecuadas, cualquiera de las
didsporas que sobreviva durante la fase de establecimiento, se reclutara a fa poblacién, afectanda
la estructura y dinamica de la misma.

Las semillas constituyen medios eficientes para colonizar nuevos habitats {Harper 1977,
Abrahamson 1980, Eriksson 1989). Sin embargo, entre las especies de agave que se propagan
exclusivamente por este medio, ¢l abatimiento de la cantidad de didsporas afectara la estructura
poblacional, de tal manera que incluso puede ponerse en riesga la sobrevivencia de la misma
especie. Uno de los problemas que esta provocande la reduccién def nimero de semillas en Agave,
y por ende la disminucién de la adecuacidn promedio de la poblacian, es el uso del escapo, las
flores y la roseta por el hombre (Cuadros 5.5 y 5.6), lo que a su vez, afecta negativamente la
dinamica poblacional. Para la zona de estudio, 4. marmorata y A. peacokii parecen dependen
esencialmente de la produccion de semillas para mantener la poblacion. Sin embargo, ambas
especies son utilizadas por la gente durante las fase de crecimiento y reproduccion. La .
inflorescencia de A. marmorata es utilizada con fines ornamentales durante la semana santa en Ja

regién, pero la densidad de [os individuos que entran en reproduccién parecen compensar, hasta el
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momento, el manejo que el hombre hace de-ella. Por €l contrario, en A. peacokii la peblacion estd

®

muy fragmentada, ademas de constituirse por muy pocos individuos. Los escapos de los pocos
individuos adultos que llegan a a fase reproductiva son consurnidos por el ganado domeéstico, lo
que con seguridad esta poniendo en riesgo a la poblacion: Para la misma zona, A. macroacantha
muestra igualmente un abatimiento en la produccion de semillas causado por el consumo de la
inflorescencia ocasionada por el ganado doméstico (Arizaga y Ezcurra 1995}, perc en menor
magnitud, lo que asegura la produccion de semillas (2,800 por individuo). Sin embargo, bajo
condiciones naturales no se ha observado reclutamiento de individuos por este medio durante el
periodo 1991-1997 (Cap. 2).

La sobrevivencia y el establecimiento de plantulas de Agave de origen sexual en desiertos
es un proceso critico y en general las plantulas muestran una alta mortalidad denso-independiente:
durante las primeras semanas, debida principalmente a la escasez de agua y al incremento de
temperatura, lo que provoca la desecacion de las plantulas (Cuadro 5.8). El establecimiento de
estas diasporas es posible durante afios lluviosos continuos y a través del amortiguamiento de la
radiacion mediante el procese de nodricismo, como ha sido documentada en A. desert/ (Jordan y
Nobel 1979, Nobel 1984) y A. fechuguilla (Freeman 1973, Freeman y Reid 1585). Estas
observaciones son consistentes con fos resultados encontrados en 4. macreacantha, en donde ¢l
riesgo de mortalidad de las plantuias disminuye con la edad (curva de sobrevivencia de tipo TH)
cuando son colocadas debajo de un arbusto que amortigua la radiacion. Con base en estos
resultados, es de esperar que la estructura poblacional de este agave esté constituida por muy
pocos individuos de origen sexual y su contribucion al incremento poblacional (A) sea muy baja,
excepto durante afios benignos de reclutamiento abundante, lo cual parece es un fendmeno muy
raro (Cuadro 5.8). Un muestreo reciente en A. macroacantha reveld ocho rosetas juveniles de
origen sexual y de tamafios similares, lo que sugiere que el reclutamiento de individuos sexuales se
presenta por pulsos, como ha sido iguaimente documentado en 4. deserti (Jordan y Nobel 1579).

Por el contrario, la clonacion en agave constituye un proceso de reclutamiento de nuevos
individuos (ramets) menos azaroso que la reproduccion (Gentry 1972, 1982, Freeman 1973,
Freeman y Reid 1985, Nobel 1977, Berlanga et al. 1992, Martinez-Morales y Meyer 19835,
Valenzuela 1994). Los propaguios vegetativos tienden a desarrollarse a expensas de la planta

madre mientras se mantienen unidos, recibiendo fotasintatos y fitohormonas de la roseta parental

&
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(Tissue y Nobel 1988). .Incluso es comuin que estos propagulos se vuelvan fisioldgicamente
independientes (ya folosintetizan y poseen su propio sistema radicular) antes de separarse de 1a
planta madre, lo que detemina un porcentaje muy alto de sobrevivencia entre ellos (Raphael y
Nobel 1986). En un censo de una muestra de 44 rosetas de A. macroacantha, se ha encontrado
que la propagacion vegetativa hipdgea es del 98%. Cada roseta potencialmente puede producir en
promedio de tres hasta diez nuevos ramets hijos, lo que muestra que este proceso es el mecanismo
principal que permite el mantenimiento de la poblacion y la causa del patron agregado o colenial
de los clones (Cap. 2). Sin embargo, el manejo que realiza el hombre en algunas especies puede
afectar la dinamica poblacional. En 4. sisalata, el uso de plantas adultas para mezcal impide la
reproduccion sexual, mientras que el sobrepastoreo esta provocando una alta mortalidad de
hijuelos, lo que parece estar determinando que €l crecimiento poblacional (1) sea menor a la
unidad, haciendo que la poblacion tienda a dectinar a mediano plazo (Martiriez-Morales y Meyer
1985).

La propagacién aérea (bulbilos y propagulos axilares foliares) esencialmente no ha sido
documentada. Es obvio que en 4. striata, que se propaga exclusivamente por el segundo
mecanismo, la contribucion al crecimiento poblacional {A) estd determinada exclusivamente por
los vastagos axilares, mientras que en las especies bulbitofilas (Cuadro 5.1a y 5.1b), la
contribucion de los bulbilos a la tasa de crecimiento (&) sera mas importante que cualquier otra
diaspora. Para ¢l caso de especies que se propagan principalmente por véstagos hipdgeos, es de
esperarse que la contribucién de fos bulbilos a A sea menor que la contribucion de los vastagos
hipogeos, como sucede con 4. macroacantha, quien en promedio produce 3.75 bulbilos por
individuo (aunque sélo el 4% se establecieron durante el periodo de 1992-1994). En contraparte,
una roseta reproductiva puede potencialmente producir un promedio de 10 +1 .6 vistagos
hipbgeos, y aunque no se cuantifico la proporcion de sobrevivencia, es de esperarse que sea
relativamente aita dada la integracion fisiologica que guarda con la roseta parental, lo que asegura
su sobrevivencia y su reclutamiento exitose a la poblacion (Cap. 2). Al igual que las plantulas bajo
nodriza, los bulbilos bajo estas mismas condiciones mostraron una curva de sobrevivencia de tipo
111, pero su mortandad fue menos acentuada que la de tas plantulas sexuales (44% vs 95.3%), lo
que indicar que estas estructuras vegetativas muestran una alta tolerancia a la sequia y su

probabilidad de establecimiento es alto. Sin embargo, en 4. macroacantha, la dispersion de los
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bulbilos es un proceso fuertemente critico (sblo 42% se desprenden, mientras que el resto

(]

permanece en el quiote hasta que cae despué’s de un afio, tiempo en el cual los bulbilos han muerto
por desécacic'm)_ Asimismo, no ha sido descrito ningiin agente dispersor de bulbilos en otros
magueyes, lo que sugiere que estos propagulos carecen de un mecanismo efciciente que los
disperse.

Evolutivo. La reproduccion sexual es el mecanismo mas generalizado y de mayor eficacia para
lograr la recombinacién genética. La aparicion y el perfeccionamiento de este proceso, constituye
un logro extraordinario de la evolucidn progresiva en los organismos (Dobzhansky 1975).

En los agaves, el proceso reproduttivo por si mismo es la principal causa de recombinacién
genética que incrementa la variabilidad de la poblacion e influye de manera contundente en la
capacidad evolutiva de la planta (Gomez-Pompa 1963) al incrementar 1a plasticidad genética que
originara diversas variedades (ecotipos). Asimismo, durante ia reproduccion sexual el elevado
niimero de cromosomas (n=30) que presentan los agaves favorece las mutaciones a nivel de los
alelos y los rearreglos de genes (Gamez-Pompa 1963, Gentry 1972) que originan puevos
genotipos, los que al paso del tiempo se vuelven progresivamente distintos, pierden la
compatibilidad genética y evolucionan como nuevas especies (Gentry 1972}, Sin embargo, debido
a: (i} la baja frecuencia de rearreglos y recombinaciones nuevas durante la generacion sexual
(Gentry 1972); (i) a los controles intrinsecos en la meidsis que impiden combinaciones
desfavorables (Dobzhansky 1975); (iii) al largo tiempo requerido para que se presente la
reproduccién en agave {7-40 afios segin la especie, Cap. 4); y (iv) la baja probabilidad gue tienen
las plantulas sexuales para establecerse y reclutarse a la poblacion (Cap. 2). es muy lento el
proceso de seleccion natural en agave. Todo esto parece indicar que la evolucion de nuevos linajes
por mecanismos sexuales sea un proceso muy largo (Gentry 1972, Dobzhansky 1975).

Otro factor que ha estado influyendo en la evelucion del género, es el sistema de
entrecruzamiento. Los agaves, al haber evolucionado como plantas alogamas que dependen
dramaticamente de los polinizadores, y aunque han coevolucionado con algunos de ellos,
constituyen un grupe de plantas muy promiscuas, de polinizacién libre, favoreciendo
introgresiones a nivel intraespecifico (entre especies del mismo grupo del subgénero) ¢
interespecifico (entre especies de diferentes subgéneros) entre especies que muestran periodos de

flotacion sincronicos (Cuadro 5.9), lo que incrementa la diversidad cromos¢mica de los nuevos

&
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individuos exitosos. Esto indica que los polinizadores no sélo han jugado un papel importante
sobre la fecundidad dé la especie, sino en la evolucion de nuevas especies. La introgresion
intraespecifica en agave, da por resultado individuos hibridos, siendo un mecanismo de poliploidia
(alopaliploide) que incide en la variacidn genotipica y fenotipica del nuevo organismo, o que a su
vez, repercutird en una mayor capacidad adaptativa para enfrentar los factores aleatorios de su
entorno (Gémez-Pompa 1963, Gentry 1972, 1982).

En lo que concierne a la propagacion vegetativa, se han encontrado evidencias a nivel
genético que ubican a este proceso como importante en la evolucién de los agaves. Sharma y
Bhattacharyya {1962) han demostrade que en los cariotipos de las células somaticas de ramets
hijos hay una gran variabilidad genética, siendo la causa de las numerosas variedades fenotipicas
enire los magueyes, lo cual sugiere que cste es uno de los mecanismos que favorecen fos procesos
de especiacion, y junto con las posibles autopoliploidias, determinan la evolucién del género.
Asimismo, varios autores (Grahick 1944, Sharma y Bhattacharyya 1962, Gémez-Pompa 1963)
consideran que la propagacion vegetativa incide en los procesos de especiacién en agave al
favorecer las poliploidias entre algunos ramets, lo cual le confiere algin valor adaptativo al
individuo, y con el tiempo va derivando en un nuevo linaje.

En general, los ramets de agave que muestran multiplicacion de carga genética
(polipliodismo) presentan mayor capacidad para adaptarse a sus ambientes debido a su
composicidn genética variable (Gramick 1944). Asimismo, Granick (1944) encontré que las
especies diploides (principalmente dentro de Litfaed) se localizan en el centro de México, mientras
que las especies poliploides (miembros del subgénero Agave) se localizan al norte. Esto sugiere
que el género Agave evolucioné por poliploidia a partir de Listaea y se diversificé del Altiplano
Mexicano hacia el norte de su distribucion actual. Larrea es otro género de zonas #ridas que
también ha evolucionado a partir de la poliploidias, encontrando las especies tetraploides al norte
de su distribucion actual (Hunziker 1981).

Gentry (1972, 1982) considera que la herbivoria ha actuado como otra presién de
seleccion que ha dirigido la evolucién del género, al obligarlo a desarrollar diferentes adaptaciones
para abatirla, confiriendo, a su vez, algiin valor de sobrevivencia. Entre estas adaptaciones a la
herbivoria se encuentran el comportamiento clonal, la formacién de toxinas v el desarrollo de una

armadura espinosa,
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Los agaves, al presentar un largo ciclo vegetativo, van acumulando informacion de su
entorno, lo que puede ser ﬁjadb en su genoma durante varias geﬁcraciones y ser transmitido a fa
descendencia, tanto por procesos sexuales como vegetativos. Sin embargo, los mecanismos
principales que han favorecido la evolucion de! género entre los propagulos vegetativos son las
alteraciones en el mismo genoma {por mutaciones, rearreglos, combinaciones y/o polipliodias,
Granick 1944, Sharma y Bhattacharyya 1962, Gomez-Pompa 1963), la presion de la herbivoria en
el pasado sobre los individuos y su descendencia (Gentry 1972, 1982) y la alta capacidad de
establecimiento de los ramets hijos originados por clonacion (Raphael y Nobel 1986, Cap. 2),
sugiriendo que la seleccion natural puede actuar de manera mas rapida en los propagulos
vegetativos que en las diasporas sexuales. Ademas, el 65.19% de las especies del género muestran
fa capacidad de propagarse mediante rizomas, ¢l 14.81% puede propagarse mediante bulbilos y el
4.44% puede propagarse por vastagos axilares (Cuadro 5.3). Estos resultados sugieren que la
evolucionado del género debida 2 la propagacion vegetativa, ha estado determinada

principalmente por los vastagos hipégeos y en menor grado a los vistagos axilares.

Manejo y Conservacion. Desde tiempos prehispanicos {10,000-9,000 a.C.) el hombre aprendié a
utilizar los agaves como alimento y vestido. Posteriormente, al volverse sedentario, descubrio
nuevos y NUMerosos usos, por lo que estas plantas fueron consideradas sagradas por los aztecas
(Gongalves de Lima 1956, Callen 1965, MNCP 1988). Esta diversidad de usos de alguna manera
tuvo que estar relacionada con el manejo de las especies. Asi, al paso del tiempo, las etnias de
Mesoamérica seleccionaron algunas variedades que mostraban algin caracter de su interés
(principalmente especies del grupo Americanae y Sisalanae; Gentry 1982, MNCP 1988), y las
cultivaron, aprovechando la capacidad vegetativa de propagacion, lo cual ha conllevado a su
conservacion. Gentry (1976) considera que durante este proceso de manejo de especies, se
difundi6 su cultivo a otras regiones, y sin pretenderio, favorecieron entrecruzamientos originando
nuevas especies, lo que se vio reflejado en ocasiones, en mejores rendimientos y/o calidades de los
productos obtemidos por ellos. Entre estos agaves domesticados, la reproduccion sexual tiende a
disminuir, como consecuencia det mismo manejo de las plantas {Gentry 1972, 1982).

En contrapesicion, entre las etnias de Aridoamérica (Norte de México y Surde US.A),

que se desarrollaron principalmente en ambientes desérticos, el manejo de los agaves estuvo
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confinado a obtener directamente de las poblaciones silvestres sus productos, esencialmente sin
cultivartos ni difundirlos. La presién sobre algunas poblaciones silvestres por parte del hombre y
sus animales domésticos en ocasiones fue muy severa, como posiblemente sucedié con algunas
especies del grupo Parrynae, provocando la reduccion de las poblaciones y hasta amenazando la
sobrevivencia de la especie (Gentry 1972, 1982), En la actualidad atn persiste este esquema de
manejo, como sucede con las especies silvestres usadas para obtener bebidas alcohdlicas, la que
son utilizadas antes de su floracién (Cuadro 5.5). Un estudio poblacional de A. safmiana que
crecia de manera silvestre, mostré una alta mortalidad de los vastagos hipogeos debido al dafio
que suffen por el ganado, Jo que esti provocando la declinacion de la poblaciép a mediano plazo
(Martinez-Morales y Meyer 1985),

En el pasado el cultivo de las especies de maguey por via sexual no fue utilizado, tal como
sucede en la actualidad, dados Jos cuidades y el Jargo tiempo que se invierte en el crecimiento de
las plantulas. En 4. fequilana, una especie cullivada por el hombre, las semillas muestran un bajo
porcentaje de germinacion, el crecimiento de las plantulas es muy lento y son muy heterogéneas
para su cultivo (Valenzuela 1994). En 4. salmiana, la germinacion igualmente es muy baja (33%),
por lo que se prefiere usar los propagulos hipogeos para su propagacion (Ruvalcaba 1983). Sin
embargo, el manejo de especies que se propagan principalmente por semillas, est4 confinada a
poblaciones silvestres bajo su propia dinamica poblacional.

Otra causa que coadyuva a evitar el uso de semifias para su cultivo es el tiempo que tardan
los individuos en reproducirse (Cuadro 4.2). En 4. macroacanthe la reproduccidén sexual
promedio ocurre hasta los 21-24 afios de eda2d. Aunque desconocemos a ciencia cierta las causas
que inducen a la reproduccion, los datos sugieren que una vez que los individuos alcanzan cierta
talla tienden a reproducirse, posiblemente disparados por algin “gatillo” ambiental (incremento del
fotoperiodo, termoperiodo, o sequia edafica; la reproduccion se inicia en 2bril, a mediados de Ja
estacion seca) y ademas, por cuestiones relacionadas con la informacion genética del individuo.

En 4. macroacantha, el manejo indirecto que hace el hombre de esta especie mediante el
consumo de las inflorescencias por el ganado, esth limitando seriamente la capacidad reproductiva
pot medio de semillas en mayor intensidad que los problemas inherentes a la biologia de la
polinizacion, pues son eliminados cerca del 50% de [os individuos reproductivos del Jardin

Botanico de Zapotitan Salinas, Pue., mientras que en areas sin restriccion al pastereo, el consumo
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de las inflorescencias alcanza hasta et 85% (Cuadro 2.1, Cap.2). Las consecuencias de esta
practica de manejo son reducir tanto la colonizacién de nuevas areas como la diversidad genética
de la poblacién. Por otro lado, al disminuir la disponibilidad de recurses de las inflorescencias
(néctar y polen), puede a su vez provocar el decrecimiento de las poblaciones de algunos ‘
organismos que viven de estos recursos, como los murciélagos nectarivoros, quienes juegan un
papel importante en la ecologia de la zona al actuar como polinizadores de otros taxas, ademas de
consumir numerosos insectos. Sin embargo, el crecimiento clonal en esta especie no parece verse
afectado por esta prictica de manejo, siendo por el contrario, el mecanismo principal de
mantenimiento de la poblacion.

En resumen, el hombre ha manejado numerosas especies de agave durante cientos de afios,
influyendo en dos aspectos relevantes: (i) en los procesos evolutivos, generando nuevas variedades
y especies; y (ii) en la dinamica poblacional de algunas especies, en ocasiones reduciendo las
poblaciones y/o amenzandolas, en otras manteniendo las poblaciones y favoreciendo su
conservacion. El conocimiento de los mecanismos de propagacion y de la dindmica poblacional,
son de vital importancia para determinar las estratégias de manejo y conservacion de las especies.
En general, este tipo de plantas muestran una adecuada proliferacién clonal y requieren de pocos
cuidados, pero necesitan varios afios para alcanzar tallas adecuadas. Sin embargo, la presion
creciente de alimentos, el desprestigio del que fueron objeto las bebidas obtenidas de los magueyes
{aguamiel y pulque) por parte de fos espafioles desde [a época de la colonia y que trascendi hasta
la actualidad, la competencia de productos sintéticos y el consumo de productos “modernos”, ha
provocado (y ain persiste) la sustitucion de los magueyes domesticados y silvestres por otros
cultivo que brinden una mayor remuneracion econdmica, lo que a su vez, a colapsade la diversidad
de usos de los magueyes, este grupo de plantas que los aztecas percibian como sagradas, y que
participaron de manera importante en el desarrollo de numerosos grupos étnicos en nuestro pais
(MNCP 1988). Si a esto le sumamos la destruccion de sus hébitat naturales, lo que afecta las
poblaciones de manera mas dramatica que la extraccién selectiva con fines comerciales, el futuro
de varias especies es poco prometedor. En cuanto al primer aspecto, s¢ han hecho intentos por
rescatar la diversidad dé usos que brindan los magueyes. Sin embargo, en relacién con el segundo

punto, es actualmente un reto el concientizar a los gobernantes y sociedad humana en general de
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las consecuencias que trae consigo la destruccién de hibitats v de la importancia de 1a

biodiversidad de nuestro pais.
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Cuadre 5.1. Estrategias de propagacion en las especies de magueyes del subgénero Littaeq.

Littaea REP. PROPAGACION CLONAL QUIOTE
sp ~ SEXUAL HIPCGEQ BULBILO _ AXILAR COMIDO

A. angustiarum o si no no
A, chiapensis no si no na
A. difformis no si no no
A. ellemeetiana no si no ne
A. felgeri ~no si no no
A. filifera no si no no
A. schofiii no si no no
A. stricta no si no ne
A. yuccaefolia ng si no no
A. striata ne no no si
A. vilmorigniana no no abundante no
A. warelliana no posible no no
A. arizonica posible st no no
A. ensifera posible st ag no
A. funkigna posible st no no
A. ghiesbreghtii posible si no no
A. glomerulifiora posible si no no
A. lophantha posible si no no
A. nizandensis posible si no no
A. obscura posible si no no
A. ornithobroma posible i no no
A. pedunculifera posible si no no
A. riangularis posible 5i no no
A. utahensis posible si no no
A. victorige-reginae posible si no no
A. bracteosa posible si no si
A. kerchovei posible si no si
A. pendula posible si no si
A. gutengola posible si pocos no
A. parviflora posible si abundante no
A. toumeyana posible si abundante no
A. bakeri posible no no no
A. colimana posible no no no
A. geminiflora posible no no fils)
A. horrida posible no no no
A. impressa posible no no no
A. multifilifera posible no no no
A. peacockii posible ne no no
A. polianthiflora posible no no no
A. pumila posible no no no
A. xylonacantha posthle no no no
A. celsii posible 1o no si
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CUADRO 5.1 (continuacién)

Total de especies

A posible pocos

A. albomarginata si no no no
A. dasylirivides si 1o no no
A. ocahui st no no no
A. pelona st no no no
A. potrerana st no no no
A. schidigera at posible ng no
A. attenuata si si no no
A. chrysaglossa si s ne no
A. lechuguilla si i no no
A. titanota s si no no

53
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Cuadro 5.2. Estrategias de propagacién en las especies de magueyes del subgénero Agave.
Agave -REP. PROPAGACION CLONAL QUIOTE
sp SEXUAL HIPOGEC BULBILO AXILAR cCOMIDO
A. sobria 0o posible no no .
A. americana no si no no
A aurea no si a0 no
A. datylie no si no no
A. desmestiana no si no no
A. franzosini no si o no
A. karwinskii no si no no
A. mapisaga ng si no no
A. margaritae no si no no
A. parryi no si no no
A. pygmae no si no no
A. salmiana no si no na
A. fecta no si oo no
A. tequilana no si no no
A. cantala no s pocos no
A weberi no si pocos no
A. fourcroydes no si abundantes no
A. panamana no si abundantes no
A sisalana no si abundantes no
A. applanata posible ne no no
4. avellanidens posible ‘ne no no
A. bovicornuta posible no 1o no
A. ealodonta posible no 1o no
A. capensis posible no no si
A. cupreata .posible no no no
A. gigantensis posible no no no
A. gypsophila posible no no no
A, hookeri posible no no no
A. innequidens posible no no no
A. Iurida posible no no no
A. macroculmis posible no no no
A. moranii posible no no no
A. potatorum posible no no no
A. promontorfi posible no no no
A. seemanniana posible no no no
A. zebra posible no no no
A. decipiens posible no abundantes no
A. parvidentata posible no abundantes no
A. werchler posible no abundantes no
A. durgngenaxis posibte posible no no
A. flexispina posible posible no no
A. mekelveyana posible posible no no
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CUADROQ 5.2 (continuacion)

posible

A, pachycentra posible

A. scaposa posible posible no no
A. stringens posible posible no no
A. subsimplex posible posible no no
A. vizeainoensis posible posible no no
A. cerulata posible si no no
A. deserti posible si no no
A, fortiflora posible si no no
A. gracilipes posible si no no
A. marmorata posible si no no
A. nayaritensis posible si no no
A. neomexicana posible si no no
A. oroensis posible si no no
A. parrasana posible si no no
A. rhodacantha posible si no no
A. sebastiana posible si no no
A. shawii posible si no no
A. thomasae posible 5 no no
A. aktites posible si pocos no
A. breediovei posible si pocos no
A. macroacantha pusible si pocos no
A. angustifolia posible si abundantes no
A. murpheyi posible st abundantes no
A. neglecta posible si abundantes no
A. kewensis posible ne no no
A. atrovirens si no no no
A. congesta si no no no
A. hiemiflora si ne no no
A, hurteri si no ne no
A. jaiboli si no no no
A, lagunae si no no no
A. maximiliana si no no no
A. wocomahi si no no no
A. chrysantha si posible pocos no
A. colorata si si ne ne
A. guadalajarang si 5i no no
A. havardiana Si si no no
A. palmeri st si no no
A scabra si si o no
A. shrevet si si no no

Total de especies 82

\w




Capitulo 5 Discusidn y Conclusiones pag. 136

Cuadro 5.3. Proporcién de magueyes que se propagan por diversos procesos de propagacion

o

{sexual y clonal). Entre paréntesis se indica la frecuencia relativa de especies para cada subgénero
que muestran la estrategia de propagacion correspondiente. Los véstagos hipdgeos corresponden a
los mecuates y véstagos rizomatosos; los bulbilos, son les propigulos originados en ¢l escapo; ¥

los vastagos axilares cofresponden a los propagulos originados de las axilas foliares de las

rosetas.
Litteae (583 spp.) :
REPRODUCCION - ..  PROPAGACION VEGETATIVA (FREC)
SEXUAL (FREC)  Ausente Presente TIPO DE PROPAGULO
spp. (%) jspp. (%) - spp- t%) Bipogeo Bulbilo Axilar
Ausente  12(2264) 0 12(22.64) 10(18.86)  1(1.88)  1(L.88)
 Posible 31(58.49) 10(18.86) 21(39.62) 20(37.74)  4(755)  4(7.59)
Presente  10(18.86) 5 (9.43) 5(943)  5(943) 0 0
ESTRATEGIA’ DE PRESENTE TIPO DE PROPAGULO
PROPAGACION spp. {%) Hipdgeo Bulbilo Axilar
Reproduccion. Sexual 41 (77.35) - - -
Propagacion vegetativa (clonal) I8(71.07)  35(66.04)  5(9.43)  5(9.43)
Agave (82 spp.)
REPRODUCCION - PROPAGACION VEGETATIVA (FREC)
SEXUAL (FREC) . Ausente Presente ' TIPO DE PROPAGULO |
spp. (%) pp- (%) spp (%) Hipbgeo  Bulbile  Axilar
Ausente 192317 0 19(2317)  19(23.17)  5(6.10) 0

Posible 48(58.53) 17(20.73) 31(37.80) 27(3293) 9(10.98) 1(1.22)

Presente 15(1829) 8 (9.76) 7 (8.53) 7 (8.53) 1(1.22) 0
ESTRATEGIA DE PRESENTE TIPO DE PROPAGULO
PROPAGACION spp. (%) _ Hipégeo  Bulbilo Axilar

Reproduccion. Sexual 63 (76.82) - - -

Propagacion vegetativa (clonal) 57(69.51) 53(64.63) 15(18.29) 1(1.22)

{®
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Cuadro 5.4, Estimacion de la produccién de estructuras de propagacion a lo largo de la vida de

) diferentes especies del género Agave, de acuerdo a diversas fuentes. 4. chrysoglossa es la Unica

especie perteneciente al subgénero Littaea, mientras que las demds especies corresponden al

subgénero Agave. El porcentaje de semillas producidas en ausencia de polinizadores fue estimado

a partir de la cantidad total de semillas producidas por individuo. El nimero uno indica especies

cultivadas por el hombre, aunque también hay poblaciones silvestres. Mientras que el signo de

interrogacidn corresponde a datos no cuantificados para la diaspora en cuestién.

@ A. angustifolia

A. chrysoglossa
A, deserti

A. macrogcantha
A. palmeri

@© A. americana

@ A. angustifolia
A. salmiana

O A, sisalana

@ A. tequilana

© A fourcrovdes

306,000
65,000

2,804
153 (5.5%)

38,000
1,600 (4.2%)

?

2

iis]
no

no

no

3.75 (+0.9)

oo

2,000-3,000

varios

15-20

5-8

Granados 1993
Gentry 1972
Nobel 1977

Este trabajo (c/polinizadores)
(Con exclusidn de polinizadores)

Howell y Roth 1981 (c/polinizadores)
(Localidad sin polinizadores)

Gentry 1982, Granados 1993
Gentry 1982, Granados 1993
Martinez-Morales y Meyer 1985
Alvarez 1987
Granados 1993, Valenzuela 1994

Gentry 1982, Benitez 1965

w
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Cuadro 5.5. Especies de Agave en las que se utiliza el tallo o las hojas por el hombre para obtener

bebidas, fibras y/o alimento. Se indica el mecanismo de propagacién mas probable, de acuerdo a

Gentry (1982). El signo de interrogacién implica que es posible ese uso, ya que en la fuente

original no se especifica. @ Especies cultivadas y silvestres, @ Especies cultivadas y @

Observacién personal.
*  PRODUCTOS OBTENIDOS PROPAGAGCION
SUBGRO ESPECIE BEBIDA FIBRA ALIMENTO SEXUAL. CLONAL
Littaea A. utahensis - - si posible hipogeo
Agave A. aktites ? - - posible hipogeo
A. glacilipes ? - - posible hipogeo
A. havardiana ? - - si hipogeo
A. parryi ? ? ? no hipogeo
A. bovicornuta mezcal - - posible
A. cupreata mezcal - - posible
A. duranguensis mezcal - - posible hipogeo
A. jaiboli mezcal - - si
A. palmeri mezcal si si posible hipogeo
A. shrevei mezcal - si si hipogeo
A. zebra mezcal - - posible
® A. marmorata pulque? - - posible hipogeo
A. wocomahi bebida si sl si
A. neomexicana - si si posible hipogeo
A. colorata - - si si hipogeo
A. fortiflora - - si posible hipogeo
A. subsimplex - - si posible hipogeo
© A. americana pulque si - no hipogeo
@® A. atrovirens pulque - - 3
@ A. hookeri pulque - - posible hipogeo
@4A. mapisaga pulque - no hipogeo
O A. salmiana pulque - - no hipegeo
® 4. angustifolia mezcal? si - posible hipo y bulb
® A. tequilana tequila - - posible hipo y bulb
O A. applanata - si - posible
@ A. camtala - si - no hipo ¥ bulb
@ A. fourcroydes - si - no hipo v bulb
_ @4 sisalgna - si - _no hipo v bulb
TOTAL 29 16 9 8 22

®
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Cuadro 5.6. Especies de Agave que son consumidas a nivel de: (a) escapo y (b) flores. Se indica
asimismo, el tipo de estrategia de propagacion que presentan. El numero uno fue citado por
Martinez-Morales y Meyer 1985, el mimero dos.corresponde a especies que son depredadas en el
Valie de Tehuacén (Arizaga, observacién personal) v las especies restantes fueron citadas por
Gentry 1982.

Lirae;:e ‘. ocku ' - : ) . posible
A. pelona insectos ganado - si
4. potrerana - ganado - si
A. utahensis - ganado - posible hipogeo
Agave A. deseti b. cimarrén ganado - posible hipogeo
A. palmeri ~ roedores ganado - posible hipogeo
A. parryi - ganado - ao hipogeo
A. shawii - ganado - posible hipogeo
A. macroaculmis - - si si
@A. marmorata - - s posible hipogeo
DA. salmiana - - si posible hipogeo
TOTAL 10 3 8 3 10

A amitbroma aves posible

hipogeo
A. pelona insectos y roedores si si
A. kerchovei - si posible hipo y axilar
A. stricta ‘ - si no hipogeo
Agave A. moranii - si posible
@4. potatorum - si posible
TOTAL 6 2 5 5
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Cuadro 5.7. Fauna asociada a las inflorescencias de diferentes especies de magueyes que

potencialmente pueden participar en un sentido positivo o negativo sobre la biologia de la

polinizacion de las flores. El asterisco representa especies del subgénero Littaea, mientras que los

demads especies pcrteneceﬂ al subgénero Agave.

ESPECIE - FAUNA VISITANTE - CITA
Diversos insectos y aves (como colibries: Trochilidae) Gentry 1982
A. deserti Murciélagos (Phyllostomidae) Gentry 1982
Diversos insectos y aves (como colibrfes: Trochilidag) Granados 1993
*A. lechuguilia Diversa fauna diurna y nocturna (como polillas) Freeman y Reid 1985

A. macroacantha

A. palmeri

A. salmiana

*4, schottii

*A. toumeyana

*4. utahensis

Silva et al. 1998

Escarabajos (Tenebrionidac) Este trabajo
Abejas y abejorros robadores de polen (Hymenoptera)

Avispas robadores de néctar {(Hymenosptera)

Mariposas diurnas y microlepidépteros

Polillas y esfingidos (Piralidae, Noctuidae, Sphingidae)

Colibries (Trochilidae)

Muréiélagos (Phyliestomidae)

Murciélagos (Phyllostomidae)

Escarabajos diversos (Coleoptera)

Abejas (Xylocopa) y abejorros (Bombus; Hymencptera) Schaffer y Schaffer 1971

Microlepidépteros y esfingidos {Sphingidae) Howell y Roth 1981
Colibries (Trochilidae) Gentry 1982
Murciélagos (Phyllostomidae} Waring y Smith 1987
Aves perchadoras (Icrerus, Colaptes , Toxostoma, Martinez del Rio y
Melanotis, Diglossa Eguiarte 1987
Colibries (Eugenes, Amazilia y Hylocharis)

Abejorro (Hymenoptera)

Esfingidos (Lepidoptera) Schaffer y Schaffer 1971
Colibries (Trochilidae)

Abejas (Xylocopa; Hymenoptera) Schaffer y Schaffer 1971

Abejas (Xylocopa, Hymenoptera) : Granados 1993

)
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Cuadro 5.8. Frecuencia de establecimiento de plantulas sexuales y véstagos vegetativos para

diversas especies de Agave bajo condiciones naturales, y las causas que provocan su mortalidad,

de acuerdo con diversos autores,

A. deserti

A. lechuguilla

A. macroacantha

A parryi

Diversas especies

aro

rarg

Targ

comin {rizomas) Mortalidad denso-independiente
y herbivoria de semillas

comtin (rizomas) Mortalidad denso-independiente

comiin (hijuelos  Mortalidad denso-independiente

y rizomas) herbivoria de semillas y plantulas
comiin (rizomas) Mortalidad denso-independiente

comiin {rizomas) Mortalided densc-independiente

Nobel 1977

Freeman 1973,

Este trabajo

Freeman y Reid 1975

Gentry 1972, 1982
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Cuadro 5.9. Especies de agave en las que Gentry (1982) ha reconocido introgresiones y los

hibridos resultantes. Entre asteriscos se indica las especies pertenecientes al subgénero Littaea,

mientras que las demas pertenecen al subgénero Agave. Se indica, asimismo, el grupo del

subgénero al que pertenece cada especie. El signo de interrogacién corresponde a hibridos que

comparten caracteristicas muy similares a los padres, ¢ bien, individuos cuya taxonomia no ha

sido atn aclarada, por lo que potenciatlmente pueden corresponde a nuevas especies.

ESPECIE HIBRIDA

ESPECIES PARTICIPANTES

. i

" GRUPO DEL SUBGENERO

*A. glomeruliflora
A. gracilipes
* A. peacockil
A. promontori
* A pumila
A. fourcroydes
A, sisalana
?
?

?

*A. Iechugm‘lla X 4. gracilipes

- *A. lechuguilia X A. neomexicana

A. marmorata X *A. kerchovei
A. aurea X A. capensis
*A. lechuguilia X *A. victoria-reginae
A. spl X A sp2 '
A sp3 X A spd
*A. lechuguilla X A. havardiana
*A. lechuguilla X *A. lophantha
A. americana X A. scabra
A. americana X A, salmiana
A angustifolia X A. rhodacantha
A. applanata X A.dur&ngensis
A. hookeri X A. inaequidens
A. deserti X A. mckelveyana
A. deserti X A. moranii
A. palmeri X A. chrysantha
A. palmeri X A. shrevei

*A._ victoria-regianae X A. scabra

Marginatae vs. Parryanae

Marginatae vs. Parryanae
Marmoratae vs. Marginatae

_Campaniflorae

Marginatae

Marginatae vs. Parryanae
Marginatae

Americanae

Americanae vs. Salmianae
Rigidae

Ditepalae

Crenatae

Deserticolae
Deserticolae

Ditepalae

Ditepalae

Marginatae vs. Americanae)

"
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