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INTRODUCCION

Este trabajo versa sobre la variacion
fenotipica, el medio ambiente y sus conse-
cuencias en la estructura de las poblaciones,
tomando como excusa la biologia floral. En
otras palabras, lo que presentamos aqui es
una visidon ecoldgica del proceso de la
adaptacion. Los ejemplos para este trabajo
son de la reserva del Pedregal de nuestra
Universidad. De hecho el nivel de detalle que
pudimos alcanzar, nunca lo habriamos
logrado en otro sistema, pues el dar clases
en la Facultad de Ciencias y tener a la vez
otro proyecto mayor, es por lo general
incompatible con el detalle de los datos.

El estudio detallado de la ecologia repro-
ductiva de Manfreda brachystachya [Cav]
Rose (amole) y Mirabilis jalapa L (maravilla),
nuestros dos estudios de caso, lo logramos
gracias a la combinacién de 2 factores prin-
cipales. El primero y mas importante fue el
tener los sitios de estudio a unos pasos del
laboratorio y el salén de clase. De esta forma
podiamos hacer observaciones detalladas
diariamente. El segundo factor fue el trabajar
con especies en las que los eventos repro-
ductivos ocurrian principalmente durante la
noche. De esta manera combinamos nues-
tras tareas de ensenanza e investigacion
diurna con un honorable trabajo nocturno.

Esto también nos permitid explorar el mundo,
casi desconocido, de la polinizacién nocturna.

Manfreda brachystachya

Una especie caracteristica del Pedregal de
San Angel es la planta Manfreda brachys-
tachya (Agavaceae). Esta especie habita
desde en bosques pinos y de encinos hasta
en las asociaciones de Senecio praecox.
Manfreda es una hemicriptofita que durante
la primavera brota de rizomas. Dependiendo
de la edad y vigor de los rizomas, produce
hojas que van desde 5 cm hasta 60 cm de
longitud. Las plantas comienzan su
reproduccion muy temprano, desde que estas
tienen hojas muy pequenas (10 cm). Sin
embargo, existe una correlacion positiva
entre el tamarno de la planta (y por lo tanto su
cobertura) y el potencial reproductivo. Las
flores son producidas en un escapo de 1 a 2
m de altura, y cada escapo produce
aproximadamente 30 flores. Las flores estan
formadas por un perigonio infundibuliforme
de 2 a 45 cm de longitud con angostos
segmentos de 14 a 1.6 cm de largo. Su
coloracién varia desde crema, hasta verdoso
0 rojizo. Presenta seis estambres salientes
con grandes anteras dorsifijas, amarillas, y
con abundante polen. El estilo es cilindrico
terminado en un estigma trilcbulado. En su
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base esta el ovario trilocular, en cada léculo
hay dos hileras de ovulos (Eguiarte, 1983).

Nuestro estudio compard dos poblaciones
dentro del Pedregal de San Angel, que
representaban extremos de densidad. La
historia natural de Manfreda es compleja y
consideramos que esta especie representa
un eslabén clave de la comunidad. Por
ejemplo, los escapos son comidos por
conejos y ratones. Estos ultimos recurren a
complicadas acrobacias para cortar las partes
carnosas de las flores y beber el néctar.
Diversas aves, entre las que destacan
Carduelis psaltna y Carpodacus mexicanus
se posan en las inflorescencias y beben el
néctar alli presente. Para lograrlo rompen
longitudinalmente las flores. Varias especies
de colibries (Calothrorax lucifer, Eugenes
fulgens, Hylochans leucotis, Cynanthus
latirostns, Lampomis clemencia, Amazilia
beryllina), visitan las flores "legalmente".
Durante la noche los principales visitantes
son mariposas esfinge y murciélagos. De los
esfingidos, creemos que la mayoria de las
especies presentes en la Reserva visitan las
flores de Manfreda, aunque Ennyis ello,
Sphynx istar y Agnus cingulatus son los mas
abundantes. Los murciélagos visitantes de
las flores fueron principalmente Leptonycteris
curazoe y Anoura geoffroyi (Eguiarte, 1983,
Eguiarte y Buquez, 1987, 1988).

Casi todos los organismos citados son
polinizadores, pero algunos son mas efec-
tivos que otros. Experimentos de exclusion,
cubriendo flores en su pico de receptividad
durante el dia, y descubriéndolas durante la
noche, y viceversa, mostraron que los polini-
zadores nocturnos son casi 5 veces mas
eficientes que los diurnos (6% vs 27% de
producciéon de frutos). Dentro de los poliniza-
dores nocturnos, los mas abundantes y efi-
cientes fueron las diversas especies de mur-
ciélagos (Eguiarte y Burquez, 1987, 1988).

Los botones florales de Manfreda comienzan
a abrir en la tarde y ninguno abre después de
las 19:00 hrs. Las flores, que presentan una
abundante secrecién de néctar (Figura 1),
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Figura 1. Curvas de néctar acumulado en grupos
de flores de Manfreda brachystachya muestreadas
en tiempos cada vez mayores desde el inicio de la
secrecion del néctar. A) flores del primer dia, B)
flores del segundo dia, C) flores del tercer dia.
Con propdsitos solamente descriptivos los datos
observados se ajustaron a una curva logistica. Las
barras en cada punto indican una desviacion
estandar a cada lado del promedio, n=10 flores.

duran activas por 3 noches. La secrecion del
néctar con una concentracion muy constante
del 15% al 17% (peso/peso total en
equivalentes de sacarosa) ocurre solamente
durante la noche entre las 17:00 y las 24:00
hrs, y los visitantes diurnos beben el néctar
que quedd de la noche anterior. Las flores
son funcionalmente masculinas la primera
noche. Los estambres ofrecen grandes
cantidades de polen y los I6bulos del estigma
permanecen cerrados. Las dos noches
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siguientes, la flor actua como femenina, el
polen estd ya agotado y los Iobulos del
estigma estan abiertos y humedos. La
asignacion temporal en néctar es muy
diferente, siendo la produccion de néctar en
el primer dia casi el doble de la ofrecida en el
segundo y tercer dia. La asignacion entre
sexos es muy similar, ya que durante la fase
femenina se ofrece una cantidad comparable
de néctar que durante la fase masculina
(Eguiarte, 1983; Eguiarte y Burquez, 1987).
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La produccion de frutos {medida como la
probabilidad de que una flor se cenvierta en
fruto, fruit set) es dependiente de Ia densidad
hasta un maximo de 5 frutos m2. Esto se
ejemplifica claramente por la forma en que la
curva de produccion de frutos sigue a la
curva fenologica en el sitio de baja densidad
y es relativamente independiente de ésta en
el sitio de alta densidad (Figura 2a, 2b). La
produccion de frutos es pobre cuando la
densidad de flores es baja, y alcanza una
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Figura 2. Produccion de frutos como funcién de la densidad de flores de Manfreda brachystachya para un
sitio con densidad maxima de flores muy baja (A=Jardin Botanico), y uno con una densidad muy alta
{(B=Facultad de Ciencias). Note la diferencia de escalas y como la curva potenciat (A) es la parte inicial de
(B). Por este fendmeno la produccién de frutos parece estar correlacionada con el porcentaje de flores
abiertas en (A) (baja densidad maxima), y no en (B) (alta densidad maxima), ver texto. Las barras
verticales indican un error estandar a cada lado del promedio.
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=
asintota en altas densidades (Figura 2a, 2b). En resumen los cambios numéricos en la
Esta conducta sugiere que en los sitios de poblacion potencial de semillas de M. bra-
baja densidad atraen a muy pocos chystachya dependen de la densidad de
polinizadores, por lo que las flores son poco plantas, la decision de las plantas de florecer
visitadas y se producen pocos frutos. durante esa estacién reproductiva, el ataque
Contrastantemente, en los sitios de alta de herbivoros, las pérdidas por limitantes de
densidad la produccion de frutos se mantiene polinizacion, tanto por no producir frutos co-
casi constante durante la época reproductiva mo por no producir semillas (eficiencia de la
y las limitantes a la fecundidad serian mas polinizacion) y por la depredaciéon de semillas
bien por recursos (energia o nutrientes) que in situ. La resultante es que del 100% de
por polinizacion (Eguiarte, 1983, Eguiarte y semillas potenciales un 1.7 a 6.3% sobrevive
Burquez, 1987, 1988). a los eventos durante la época reproductiva.
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Figura 3. Diagrama que muestra el cambio numérico en poblaciones de Manfreda brachystachya desde el
numero potencial de semillas de acuerdo a la densidad del sitio (arriba Facultad de Ciencias, abajo Jardin
Botanico), hasta el nimero de semillas que eventualmente se dispersan. 1) Total de semillas si todas las
rosetas se reprodujeran. (=Rosetas individuales x flores por inflorescencia x nimero de 6vulos por flor). 2)
Numero maximo de semillas producido por los individuos reproductivos. 3) Nomero maximo de semillas
producidas por aquellos individuos cuyas inflorescencias no fueran depredadas. 4) Numero de semillas si
todos los dvulos que restan se convirtiesen en semillas. 5) Nimero de semillas si no existiesen agentes de
depredacién de semillas. 6) Nimero de semillas que estan a punto de ingresar al banco de semillas del
suelo.
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Del 100% de ovulos reales que la planta
asignd en una época reproductiva sobreviven
a los eventos reproductivos, y se convierten
en semillas, entre un 49 y un 82%. Estas
semillas se dispersan y siguen su camino por
otros filtros ambientales (Figura 3) (Eguiarte,
1983; Eguiarte y Burquez, 1987).

Como ya vimos antes, Manfreda tiene una
fuerte limitacion en la produccion de frutos
por la actividad de los polinizadores. Asi, si
los polinizadores disminuyen en numero o
eficacia, esto se refleja en una disminucién
concomitante en la produccion de frutos. En
1982, encontramos que la produccion de
frutos era en promedio del 20%, mientras que
en 1985 esta habia bajado al 8%. Conteos de
visitas de murciélagos nectarivoros en 1982,
dieron valores de aproximadamente 100
visitas por hora, en 1985 éstos fueron del
orden de 20 visitas por hora (Eguiarte y
Burquez, 1988).

Mirabilis jalapa

La ofra especie a la que nos referiremos en
este trabajo es la maravilla, Mirabilis jalapa L.
(Nyctaginaceae). Mirabilis es una planta de
distribucion pantropical, originaria de América
tropical. La maravilla es una geofita que
presenta grandes rizomas de los que
emergen brotes durante la primavera. Las
partes aéreas del follaje son poco
depredadas, aunque hemos observado
larvas de esfingidos alimentandose de ellas.
La depredacion de frutos por fringilidos y
escarabajos (principalmente Curculionidae)
fue el unico punto del ciclo de vida en el que
encontramos una alta incidencia de
depredacion. Las flores se derivan de un
involucro de bracteas con la apariencia de un
caliz. El perianto es tubular muy parecido a
una estructura simpétala. La porcién basal
del perianto persisie en la fructificacion. El
ovario es supero con un solo carpelo y un
ovulo basal. ElI fruto es un aquenio
indehiscente encerrado en Ila base del caliz.
En esta especie existe una formidable
variacion en las caracteristicas de la flor. La
longitud del caliz petaloide varia desde 3
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hasta 7.5 cm. Las anteras pueden estar por
debajo, al nivel o arriba del estigma, y la
coloracion de las flores ocupa casi todo el
espectro visible exceptuando los azules.
(Martinez del Rio, 1984; Martinez del Rio y
Burquez, 1986).

Las flores de Mirabilis Jalapa duran activas
solo una noche. Estas se abren en la tarde
entre las 16:00 y 18:00 hrs, poco después se
abren las anteras y al dia siguiente entre las
11:00 y 14:00 hrs, en la tarde, éstas se
cierran. El mecanismo de apertura y cierre de
las flores no ha sido estudiado, pero
probablemente involucra cambios en el
potencial hidrico de la planta.

Durante el dia las flores son visitadas por
abejas, principalmente por Xylocopa tabani-
formis, un Eucerini no identificado, y por
colibries (principalmente Calothorax lucifer,
Hylochars leucotis y Eugenes fulgens). Las
abejas hacen visitas ilegales ya que perforan
la base del caliz petaloide para extraer el
néctar, y por lo tanto nunca contactan las
partes reproductivas de Ia flor. Los colibries,
aunque visitan legalmente la flor, cesan sus
actividades al tiempo en el que las anteras
estan apenas exponiendo el polen. Su papel
como polinizadores es minimo, y al igual que
las abejas caen mejor en la categoria de
robadores de néctar. Mas tarde, a partir de
las 18:30 hrs. cuando la secrecion del néctar
es grande, el polen estd expuesto y el
estigma receptivo, comienzan a visitarla
diversas especies de esfingidos como
Erynyis ello, Agnus cingulatus, Sphynx istar,
Xylophanes tersa e Hyles lineata, en este
orden de abundancia (Martinez del Rio,
1984).

El néctar es bastante concentrado para ser
de una flor con antesis crepuscular (24%
peso/peso total en equivalentes de
sacarosa). El néctar comienza a secretarse
desde mucho antes de que la flor abra,
probablemente desde antes de las 16:00 hrs.
y la secrecion continua hasta la media noche.
El pico de secrecién esta entre las 18:00 y
19:00 hrs. (Figura 4). La maxima actividad de
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Figura 4. Néctar acumulado en grupos de flores de Mirabilis jalapa en el tiempo a partir del inicio de la
secrecion del néctar. Con propdsitos solamente descriptivos los datos observados se ajustaron a una
curva logistica (linea gruesa). Las barras en cada punto indican una desviacion estandar a cada lado del
promedio, n=10. La linea delgada indica la derivada de la curva de acumulacién del néctar (e.g., la tasa

de produccién del néctar).

los esfingidos siempre se observo después
del pico de secrecion del néctar (Martinez del
Rio y Burquez, 1986).

Un fenémeno que nos llamo la atencion fué
que ciertas noches parecia haber menor
actividad de esfingidos que en otras.
Ideamos un par de indices de actividad de los
esfingidos basandonos en la presencia de
por lo menos un grano de polen en el
estigma (Presencia-Ausencia de Polen, PAP)
o en el numero promedio de granos de polen
por estigma (Numero Granos Polen, NGP).
En el caso de Mirabilis, los granos de polen
son muy grandes y pueden ser distinguidos a
simple vista. Al dia siguiente, muy temprano
en la manana, revisamos los estigmas de una
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muestra arbitraria de 100 flores y evaluamos
ambos indices. Esto confirmdé nuestra
sospecha pero no aclaré la causa, algunos
dias habia mas visitas de esfingidos (Figura
5). Revisando los trabajos sobre fisiologia de
los esfingidos, descubrimos que los
esfingidos son capaces de termoregulacién y
que el tiempo necesario para alcanzar la
temperatura umbral para volar es una funcion
del diferencial con la temperatura ambiente.
(Heinrich, 1971; Heinrich y Bartholomew,
1971; McCrea y Heath, 1971). Esto nos llevé
a deducir que la actividad de los esfingidos
estaba quiza relacionada con la temperatura
promedio de esa noche en particular. Al
hacer la correlacidbn encontramos que estas
eran marginalmente significativas (PAP,
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Figura 5. Tasa de produccidn del néctar en Mirabilis jalapa (cuadros, B ), y actividad de los polinizadores
para tres noches con distintas condiciones ambientales. ( ¢ ) 21°C al anochecer, ( +) 17°C al anochecer,
( O ) 16 °C al anochecer. E! indice de actividad ilustrado es la tasa de incremento en el nimero de granos

de polen por estigma en una muestra de 100 flores.

r=0.60, n=10; NGP, r=0.61, n=10). Nuestro
error, a posterion, se evidencié al descubrir
que una vez que los esfingidos vuelan, por el
hecho de termorregular, su actividad se
vuelve independiente de la temperatura. El
factor relevante entonces es la temperatura
ambiental cuando éstos se aprestan a volar.
Ya que los esfingidos comienzan su actividad
durante el crepusculo (Baker, 1961), utiliza-
mos el valor de temperatura promedio a las
19:00 hrs. Una regresion multiple por pasos
mostrd, para cada indice, que la variable
independiente de mas peso era la
temperatura a la hora del crepusculo. Esta
explica 86% (PAP) y 79% (NGP) de la
variancia de cada indice (n=10). La inclusién
de la temperatura promedio de la noche
(entre las 19:00 y las 05:00 hrs) en el
siguiente paso, explica menos del 1% de la
varianza restante. La regresion en los datos

indic6 que ningun esfingido era capaz de
iniciar su actividad cuando la temperatura
durante el crepusculo era menor de 10-11°C
(Figura 6). Probablemente, el tiempe de
calentamiento de los musculos de vuelo a
temperaturas por debajo de este umbral, es
infinito desde el punto de vista de los
esfingidos (Martinez del Rio y Burquez,
1986).

En Mirabilis no existen mecanismos de
autoincompatibilidad (Cruden, 1973; Martinez
del Rio, 1984). Se pueden producir frutos con
igual éxito mediante la polinizacion cruzada o
la autopolinizacién. Dado el gran tamaro de
los granos de polen, se precisan muy pocos
granos por estigma para producir frutos. Las
flores, mediante los movimiento de cerrado al
dia siguiente, se autopolinizan ya que las
anteras contactan el estigma aun receptivo
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Figura 6. Namero de flores autopolinizadas cuando las flores de Mirabilis jalapa se cierran activamente
durante la mafiana. Datos de un area excluida de los polinizadores por una tela de malla.

(Figura 6). Si no hubo un evento de cruza
xendégama la noche anterior, queda la
posibiidad de un evento autdgamo esa
marfana. Asi, podemos imaginar un continuo
en los eventos de cruza. En crepusculos en
los que la temperatura es aita, esperamos
una gran actividad de esfingidos y ia cosecha
de frutos provendrd principalmente de
eventos de polinizacion cruzada, mientras
que en crepusculos frios, la progenie
provendra de autopolinizacién. Este juego
con la temperatura ambiental sugiere que la
progenie de dias con tardes tibias es
genéticamente distinta de aquella de tardes
frias. En el primer caso la prediccion es que
la tasa de entrecruzamiento deberd ser
mucho mayor que en el ultimo (Martinez del
Rio y Burquez, 1986).

CONCLUSIONES
Estos dos estudios muestran facetas distintas
de la ecologia reproductiva de las plantas y

de los efectos de su interaccion con
animales. El enfoque académico se ve
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satisfecho, la descripcién de los fenémenos
de historia natural llena el espiritu, pero ¢que
importancia tienen estos estudios respecto a
la Reserva del Pedregal de San Angel?. Esta
pregunta surge reiteradamente en la charla
diaria, principalmente fuera del mundo
académico. Las consecuencias de orden
practico de este tipo de estudios son
inescapables, sobretodo en los aspectos de
conservacion y manejo de reservas. Por un
lado, Manfreda se evidencia como un
recurso temporal de gran importancia para
los murciélagos migratorios que vuelan en el
Pedregal de San Angel. Por otro, dada su
densidad, Mirabilis es probablemente
responsable del mantenimiento de las
poblaciones de algunas especies de
esfingidos en el Pedregal. Sin embargo, aun
cuando los recursos estén disponibles, la
presencia de organismos migratorios como
los murciélagos, esfingidos y colibries se ve
en peligro pues la mancha urbana cada vez
mas encierra a nuestra reserva y oblitera
pasadizos usados por estas especies muy
moviles. Las consecuencias en las
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B
poblaciones de plantas pueden ser desde ser el caso de Mirabilis. Las consecuencias
una reduccion en la fecundidad como es para ofras plantas y animales menos
evidente en el caso de Manfreda, hasta abundantes y con rangos de distribucion mas
pérdida de variabilidad genética como podria restringidos son obvias.
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