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Resumen. La fami lia Agavaceae abarca ocho géneros con biologías reproductivas contrastantes, ya que pue
den ser iteróparos (se pueden reproduc ir varias veces) o serné lparos (produce n una sola infloresce ncia en 
su vida, para después morir) y ti enen una notable diversidad de morfologías florales)' ele polini zadores (desde 
abejas a murciélagos, pasando por co libríes y polillas). Revisamos la bio logía reproducti va de cada género 
( Yucca, HesjJeraloii, Fu1 cra.ea, Besclwrneiia, Agave, M anfreda, Poliantltes )' Proclmyantltes) e inte n ta mos una síntes is 
de lo que se conoce de su genética de poblaciones y evo luci ón. Para e ll o reconstruimos su filoge nia a partir 
de datos de los ITS l e ITS 2 y ca libramos un reloj molec ular. Pa ra fin es comparativos utili zamos a H asta, 

aunque revisarnos otros géneros que se han co nsiderado cercanos a la fami lia . Por último, discutimos los 
patron es evolutivos e n la fam ili a, ana li za ndo los diferentes caracteres en la filogenia. 
Palabras clave: Agavaceae, biología reproductiva, filo ge nia, genética de poblacion es, po lini zac ió n. 
Abstract. Th e Agavaceae farn il y cornp rises e ight genera with contrasting reproductive biologies , give n th at 
they can be ite roparous (if th ey ca n reproduce seve ral times), or semelparous ( if eac h individual produces 
an inílorescence ancl then dies); they also di splay a wide variety of fl ora l morpho logies and of pollinators 
(frorn bees to bats , in clucl ing hummingbirds and mo ths). He re we review their rep rocl uctive biology ancl atte mpt 
a synthesis of the ir population ge net ics and evo lution. In order to do th ese ana lyses, we reconstructed th eir 
phyloge ny usin g ITS l ancl ITS 2 elata, and ca librated a molecular cloc k. We use H asta for comparisons , a l
th ough we rev iew sorne gen era that have bee n consiclerecl related to the fa mil y. To close the paper, we clis
cuss the evo lu tionary patte rns in th e family, mapping th e clifferent characters in th e phylogeny. 
Keywords: Agavaceae , reproducti ve biology, ph ylogeny, population genetics, pollination. 

L a familia Agavaceae sensu stricto (Dahlgren et 

al., 1985) abarca ocho géneros (tabla 1) con bio
logías r e productivas contrastantes, ya que a lgunas 
espec ies son ite róparas (policárpicas) y los individuos 
se pued e n re producir cada año, mientras otras son 
semélparas (monocárpicas) produciendo sólo una in
floresc encia espectacular e n su vida , p a ra después 
morir. En la familia encontramos una notable diver
sidad d e morfologías florales y de polinizadores, que 
van de abejas a murc iélagos, y de colibríes a polillas. 
La literatura sobre la biología reproductiva de esta 
fam ilia es relativamente amplia, pero se e ncuentra muy 
dispersa, y existen pocos trabajos que traten d e rela
cionarla con la evolución y estructura genética d e las 
especies que forman e l grupo. En es te artículo revi-

sarnos la biología re productiva d e la famil ia Agava
ceae y presentamos una síntesis preliminar sobre su 
evolución y genética ele poblacio n es . 

Historia y límites de la familia Agavaceae 

Aunque la familia Agavaceae fue propues ta desde 1841 
por Encllicher, su historia ha sido complicada (Eguiarte 
et al., 1994) . En un cuidadoso análisis de las m o no
cotiledóneas, Dahlgren et al. (1985) consideran que 
la familia Agavaceae incluye 8 géneros (tab la 1) con 
295 espec ies descritas. Todas las espec ies so n nativas 
de América, y los 8 géneros se e ncuentra n en Méxi
co (Álvarez de Zayas, 1987), por ello se considera que 
su centro de o rigen es México centra l. 
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Los límites de la familia propuestos por Dahlgren 
et al., (1985) han siclo confirmados por análisis mor
fológicos (Álvarez ele Zayas, 1987; Hernández, 1995) 
y por estudios moleculares, empleando tanto el gen 
rbcL del cloroplasto (Duvall et al., 1993; Eguiarte et 

al., 1994; E guiarte, 1995), como estudios ele enzimas 
de restricción para el cloroplasto (Bogler y Simpson, 
1995; Bogler, 1995) y análisis de espaciadores trans
critos de genes ribosomales (ITS 1 e ITS 2) (Bogler, 
1995; Bogler y Simpson, 1996). Las Nolinaceae (No

lina, Beaucarnea, Calibanus y Dasylirion) en todos es
tos análisis resultan dentro del orden Asparagales, pero 
relativamente separadas de las Agavaceae senm stric

to. Eguiarte (1995) calcula un tiempo ele separación 
de 50 millones de aúos entre los linaj es de Agavaceae 
y Nolinaceae, utilizando un reloj molecular prelimi
nar. Dadas sus diferencias con respecto a las Agava
ceae, en el presente artículo no trataremos más a las 
Nolinaceae. 

Antecesores de la familia Agavaceae. Los diversos análi
sis molec ulares y morfológicos mencionados en los 
párrafos anteriores indican que los parientes más 
cercanos ele las Agavaceae sensu Dahlgren et al. ( 1985) 
podrían ser plantas actualmente identificadas dentro 
ele la familia Hostaceae [ =Funkiaceae en Dahlgren et 

al. ( 1985), nombre aparentemente no válido , Mathew 
(1988)]. Hasta resulta ser el taxón más cercano a las 
Agavaceae en los estudios ele Eguiarte et al. ( 1994; 
Eguiarte, 1995). 

Dentro ele la familia Hostaceae se encuentran otros 
géneros nativos de No r ~e América, corno Leucocrinwn 

y H esj;erocallis. Hernández (1995) incluye éstos taxa 
en su estudio morfo lógico de la filogenia , y Hasta y 

Tabla 1. Número de espec ies en la Fami li a 
Agavaceae, incluyendo a Hasta (Hostaceae) 

Gén eros 

H as ta 

Yucca 

H esperalae 

Furcraea 

Beschameria 

Agave 

Manfreda 

Palianthes 

Prachnyanthes 

Total 

132 

Número 
ele espec ies 

25 

50 
5 

25 
7 

166 
28 
13 

295 

Número 
spp. en México 

o 

30 
5 

11 
7 

125 
27 
13 

1 

219 

Hesperocallis resultan muy ce rcanos, h ermanos y ba
sales a las Agavaceae, mientras que Leucocrinum resulta 
un poco más primitivo. En este análisis, Excremis, un 
género poco conocido de los Andes de Bolivia de la 
fami lia Hostaceae, resulta hermano del género Yuc

ca, y consideramos que debería ser analizado mole
culannente. 

Otros dos géneros han resultado cercanos tanto en 
los análisis moleculares como e n los morfológicos: 
i] Camassia, género de Norteamé rica , ubicado en las 
Hyacinthaceae por Dahlgren et al. (1985), aparece 
como cercano a Yucca según las reconstrucciones fi. 
logenéticas de Bogler y Simpson (1996), y basal a las 
Agavaceae en los análisis que aquí presentamos (fi
gura 1) , mientras que en los estudios morfológicos 
de Hernánclez (1995) aparece d entro de las Agava
ceae sensu stricto. 

ii] Ch.loroph.ytum, de la familia Anthericaceae, resulta 
íntimamente relacionado con la familia Agavaceae en 
los análisis del gen de l cloroplasto 1bcL (Eguiarte et 

al., 1994; Eguiarte, 1995). 
Así, los antecesores de las Agavaceae se deben bus

car entre los poco estudiados géneros de Antherica
ceae, Hostaceae y Hyacinthaceae norteamericanos. Este 
es un trab<tjo que debemos reali zar en e l futuro. 

Filogenia molecular de la familia Agavaceae 

En es te trabajo u tilizaremos como hipótesis filogené
tica la reconstrucción presentada en la figura l. Esta 
reconstrucción se realizó a partir de las secuencias de 
los ITS 1 e ITS 2 de Bogler y Sim pson (1996: tabla 
1). A partir ele estos elatos, obtuvimos la reconstruc· 
ción presentada en la figura 1, empleando 500 sitios 
de ADN, con un análisis de Máxima Verosimilitud uti
lizando el programa PAUP (D. Swofford, no publicado, 
PAUP*, portable vers ion for Unix 4.0.0d64) con la 
opción "reloj molecular'', búsqueda Nearest-neighbor 

interchange (NNI) y parámetros como cocientes de 
transiciones/ transversiones y frecuencias de n ucleó
tidos estimados empíricamente. El análisis se realizó 
utilizando el algoritmo de máxima verosimilitud de 
Hasegawa et al. (1985). Se incluyen 100 bootstraps 
obtenidos con el mismo método (ver Eguiarte et al., 

1994, 1997). Se decidió aplicar un reloj molecular, 
ya que análisis previos no presentados indicaron que 
las tasas entre los linaj es son relativamente constan
tes para estas secuencias (ver también Eguiarte et al., 

1994) . Se calibró un reloj molecular, considerando 
que el origen ele la familia fue hace 15 millones de 
años, es timados a partir ele las calibraciones previas 
de Eguiarte (1995). Por razones prácticas se utilizó 
a Camassia scilloides (ver arriba) como el grupo externo, 
ya que la secuencia de Hasta ventricosa en e l Gene-Bank 
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Camassia scil/01des 

99 
Yucca treculeana 

Yucca elata 
68 

Yucca whipplei 

94 

100 
Hesperaloé funifera 

Hesperatoe parvif/ora 
100 

Furcraea pubescens 

100 
Beschorneria yuccoides 

Beschorneria a/biflora 

100 
89 

Agave dasyliro1des 

64 
Agave striata 

Agave a/lenuata 

Agave americana 

100 Agave lechuguilla 

Manfreda virginica 

Manfreda brachystachya 

Palian/hes geminiflora 

Polianthes pringeli 

0.01 Prochnyanthes mexicana 

15 10 Millones de añ0s 

Figura l. Filogenia molecular de la fam ili a Agavaceae 
utilizando a Camassia scilloides como grupo externo 
reconstruida a partir las secuencias de ADN de los ITS 
1 e ITS 2 (Bogler y Simpson, 1996), con un am1 lis is 
de Máxima Verosimilitud (Hasegawa et al., 1985) 
utilizando e l programa PAUP. Los números indican 
los valores de 100 bootstraps para la bifurcaciones 
cont iguas a e llos. La barra rep resenta la proporción 
de cambios entre las secuencias. El re loj molec ular 
se ca libró considerando que e l origen de la fam ilia 
fue hace 15 mi llones de ai1os, a partir de los datos 
previos de Egui arte ( 1995) . 

está incompleta (falta el ITS 2), lo cual genera pro
blemas en el momento del análisis. Por último, de
bemos señalar que los tiempos son relativos, y si se 
considera que e l origen de la familia es más antiguo 
(ver más adelante), se pueden reescalar fáci lmente 
los resultados. 

Al revisar la topología general y los tiempos suge
ridos por e l reloj molecular (figura 1) , vemos que la 
mayoría de los valores de bootstraps son altos, más 
del 50%, indicando que la reconstrucción es robus
ta y podemos tener confianza en las dicotomías de 
la filogenia. Mientras más alto es el valor, mayor se
guridad existe de que la bifurcación es real y no un 

artefacto d el método de reconstrucción filogenéti ca 
(Eguiarte et al., 1997). La excepción a lo anterio r son 
las relaciones entre las Agavaceae h erbáceas Man/i'f!

da, Polianthes y Prochnyanthes (figura 1), lo cual indi
ca que son grupos muy cercanos filogenéticamente 
y que se requiere de mayor cantidad de caracteres (en 
este caso, sec uenciar más genes) para poder enten
der con cierta certidumbre sus relaciones evolu tivas. 

En términos generales, podemos inferir de la filo
genia (figura 1) -los siguientes patrones evolutivos: 
a] El linaje de Yucca + H esjJeJaloiise originó hace unos 
1 O millones de años, mientras que Yucca whipplei y el 
género Hespemloese separaron más recientemente, hace 
unos 6 millones de años. Forman un grupo bien so
portado por los datos, con un valor de boostrap del 94%. 
b} Las dos especies de Hesperaloe tienen secuenc ias 
idénticas, lo que indica que se originaron h ace poco 
(¿menos ele un millón de años?). 
e] Los otros dos grupos de linajes, que incluye n a 
Furcmea + Besclwrneria y a Agave (sensu lato) se origi
naron hace unos 8 millones de años. Este grupo tie
ne un valor alto de bootstrap, 89%. El linaje de Furcraea 

+ Besclwrneria surgió hace sólo 6 millones de años. 
d] El género Agave resulta parafilético. Un linaje está 
constituido por especies consideradas como "primi
tivas", que son parte del grupo Striatae (Gentry, 1982; 
Bogler y Simpson, 1996) e incluye a Agave dasylirioi

des +A. striata, que se separaron de las otras especies 
hace al rededor de 8 millones de años. El resto de las 
especies del ciado Agave (sen.su lato) se separaron más 
recientemente, hace aproximadamente 4 millones de 
años . El soporte suge rido por el boostrap para este 
grupo es máximo (100 %) . En contraste, e l linaje que 
conduce a A. americana, único representante del subgé
nero Agave en nuestra filogenia, se originó hace poco, 
unos 2 millones de años. 
e] El linaj e de las Agavaceae herbáceas tiene su ori
gen hace unos 3 millones de años. Como ya mencio
n amos, todas las r e lac iones den tro de es te grupo 
tienen un bajo valor de bootstrap (< 50%) y por lo 
tanto los patrones filogenéticos de la figura 1 deben 
considerarse una propuesta preliminar. Polianthes y Pro

clmyanthes serían grupos hermanos, y muy cercanos, 
quedando dentro del ciado de Marifi'f!da, especialmente 
M. brachystachya ( = M. scabra). 

De la topología de la filogenia de la figura 1, po
demos co ncluir que, en general los ocho géneros 
ac tualmente aceptados parecen ser grupos evolutiva 
y taxonómicamente adecuados. Destacarían solamente 
dos grupos de problemas taxonómicos. Por un lado, 
tenemos Yucca whipplei, que posiblemente sea un 
género independiente (Hesperoyucca) y por otro lacio, 
nuestra filogenia sugiere que el género Agave también 
presenta problemas taxonómicos que detallamos en 
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la figura 2. Según los principios cladistas existen dos 
alternativas: a] considerar como un solo género a todo 
el linaje de Agave+ Manfreda + Paliauthes + Prochnyan

th.es, posiblemente nombrándolo Agave, ya que es el 
nombre más antiguo, tal como han hecho taxónomos 
europeos corno Berger (1921). En este caso la no
menclatura nos daría poca información, ya que una 
especie dentro del género Agave podría tener muy di
ferentes morfologías, ecologías y biologías reproduc
tivas, como veremos más ade lante. b] La otra opción 
sería partir al actual género Agave en varios géneros 
rnonofiléticos, pero no siguiendo la división tradicional 
en dos subgéneros, que considera al subgénero Aga

ve con inflorescencias paniculaclas, y al subgénero 
Littaea con inflo rescencias en esp iga. La segunda al
ternativa tiene actualmente la desventaja ele que no 
quedan caracteres claros para separar los grupos. Por 
ejemplo, ¿qué caracteres morfológicos podrían separar 
al grupo formado por las especies relacionadas a A. 

dasyliriaides y A. striata del res to ele Agave? Por lo tan
to consideramos que esta nomenclatura alternativa no 
es práctica e n este momento, que se necesitar:. estu
dios más detallados para entender la evolución real 
del grupo y poder sugerir cambios nomenclaturales . 

Los tiempos estimados a partir del reloj molecu
lar sugie ren que los géneros actuales en la familia 
tienen un origen muy reciente, especialmente para 
el grupo ele las Agavaceae herbáceas, o para los gé
neros Hesperalaey Bescharne'l'ia. Sin embargo, debemos 
mencionar que algunos elatos paleontológicos que 
revisaremos posteriormente, así como elatos ele reloj 
molecular para las polillas Tegeticula (Pellmyr y Lee
bens-Mack, 1999) sugieren que los ti empos tal vez 
ele berían ampliarse (¿el u plicarse?). 

Utilizando la topo logía y los ti empos ele origen de 
esta filogenia, revisaremos tanto la biología reproduc
tiva como los elatos disponibles el e genética ele pobla
ciones de la famil ia, género por género, considerando 
a Hasta como el grupo externo. 

Hasta. Debido a que varios estudios morfológicos y 
moleculares indican qu e Hasta (Hostaceae), es un 
género cercanamente e mpar e n~ a do a las Agavaceae 
lo podemos emplear como grupo externo (autgroup) . 

Diferentes anális is revelan que otros géneros de la 
familia Hastaceae, como Hesperocallis y Leu.cocrinum, del 
oeste de Estados Unidos, están realmente cercanos 
al género Hasta (Álvarez de Zayas, 1987; Chung y Jo
nes , 1989), pero no se tienen datos publicados sobre 
su ecología evolutiva. Los otros grupos sugeridos como 
posibles antecesores ele la familia están pobremente 
conocidos, y tampoco existe nada publicado sobre su 
ecología evolutiva. 

Hasta con 22 a 25 especies, son plantas he rbáceas 
perennes que se distribuyen en ambientes mésicos ele 
China, Corea y Japón (Chung et al., 1991) . H. longi

simnw es polinizada por abejorros ( Bambus), abejas 
graneles como Amegilla y pequei1as como Lasioglossu.m., 

que colectan polen y néctar. Las flores abren en la 
mai1ana para marchitarse al atardecer, producen 
abundante néctar y los niveles de autoferti li zac ión 
parecen ser altos (Takahashi et al., 1993). H. capitata 

también es polinizada por abejas (Bambus y Apis), y 
el polen se dispersa ce rca ele la planta madre (25 a 
100 cm), originando vecindades genéticas pequei1as, 
ele 15 a 64 individuos (Park y Chung, 1997). 

Tanto la morfología floral como los datos dispo
nibles ele visitantes indican que Hasta presenta flores 
diurnas gene ralistas, polinizadas fundamentalmente 
por insectos (¿abejas?) por lo tanto, es posible que 
los antecesores el e la fami lia Agavaceae hayan teni
do estas mismas características florales. 

Se ha estudiado la estructura gené tica de varias ele 
las espec ies ele este género, particularmente en Co
rea del Sur (Chung et al., 1991: tabla 2). Los nive les 
de variación genética parecen se r elevados dentro ele 
cada población, tomando en cuenta su forma de vicia. 
Por otro lado, los nive les ele diferenciación entre 
poblaciones ele una misma especie son altos ( G" rango 

Tabla 2. Parámet ros de estructura genét ica en espec ies de l género Hasta (Hostaceae). 

Especie Referencia #pob. #loci 

H. jonesii Chung, l 994a 4 25 
H. capitata Chung, l 994b 19 25 
H. minar Chung, l 994c 14 29 
H. clausa Chung, l 994cl 4 32 
H. ven usta Chung, 1995 2 6 
H. tsushimensis Chung, 1995 2 6 
H. yingeri Chung y 3 6 

Chu ng, 1994 
Promedio 6.3 18.4 
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p 

76% 
88% 
66% 

64% 

73.5% 

H 

0.273 
0.153 
0.230 
0.082 
0.296 
0.215 
0.250 

0.214 

F. 
I ~ 

-0.066 

-0.07 

G,, Nm 

0.109 1.15 
0 .308 0.506 
0.37 1.03 
0. 192 0.48 
0.25 
0.18 
0.198 0.45 

0.23 0.723 
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0.109 a 0.308) , indicando que una parte sustancial de 
la variación ge nética, entre e l 11 y e l 31 %, se encuen
tran so lame nte e n las diferentes poblaciones de cada 
especie. Si las Agavaceae ances trales presentaban este 
tipo de estructura genética, podemos suponer que 
tenían a ltos niveles de variación genética dentro de 
sus poblaciones, misma que les facilitaría adaptarse 
a diferentes condiciones ambientales al interrumpir
se el flujo génico entre poblac iones, pudiendo dife
renciar rápidamente tanto por deriva génica, como 
por selecc ión natural. Los niveles de diferenciación 
genética relativame nte a ltos en tre poblaciones de 
Hasta, junto con las pe que ñas vecindades genéticas 
sugeridas por Park y Chung (1997), apoyarían esta 
posibilidad. 

Yucca. Conformado por 40 a 50 especies, tiene una 
amplia distribució n en América del Norte, es el géne
ro de Agavaceae que tolera mejor las bajas tempera
turas de algunos desiertos de Norte América y de las 
graneles planicies del oeste de los Estados U nidos. Casi 
todas las esp ec ies tienen una forma de vida similar, 
con hoj as relativamente delgadas y suaves o rígidas, con 
o sin esp ina te rmina l, y co n prese n cia de tronco, 
aunq ue a veces está reducido. La mayo ría de sus es
pecies son ite róparas , con la excepció n de Y whipplei. 

Tidwe ll y Parker (1990) describieron a Protoyucca 

shadish.ii, una planta fósil del Mioceno Medio del 
noroeste de Nevad a, EUA, aparentemente similar a 
la actual Yucca breviflora. Este fósil sería de hace unos 
14 millones de añ os, mie ntras nuestro reloj (figura 
1) indica u n origen para e l género ele hace unos 1 O 
millones de a ños . 

El género Yucca tradicionalme nte se d ivide en 4 
secciones o su bgéneros: 
i] Clistocmpa ( Clistoyucca), represe ntado só lo por Y 

brevifolia. Se caracteriza po r tener fr u tos esponjosos. 
En los análisis morfológicos de Clary y Simpson ( 1995) 
resul ta parte de las SarcocmjJa, mientras que en los 
estudios moleculares de Hanson (1993) aparece e n 
un grupo formado por esp ec ies tanto de SarcocmjJa 

como de Chaenocmpa. 

ii ] H esperoyucca, con un solo miembro, Yucca whipplei. 

Según Tre lease (1893) y los datos molecula res de 
Bogler y Simpson (1995, 1996) parece ser un géne
ro dife rente, e mparentado co n Hesperaloii (ver figu
ras 1 y 3). Se enc uentra en e l des ie rto de Mohave, 
EUA y Baja Cali fornia, México. 
iii] SarcocmjJa ( Sarcoyucca) (ca. 1 O especies), se carac
teriza por sus frutos carnosos ("dátiles"). Usualmen
te son arborescentes y dominan los desie rtos de Sonora 
y Chihuahua. Y trecu.leana, emplead a en la filoge nia 
(figura 1) pe rte nece a este grupo. Aquí se incluye al 
género Samuela (S. carnerosana). 

Género Agave 

Littaea Agave 

Stria rae Amolae Marginarae Americanae 

A dasyliroides A striara A. lechuguilla Manfreda, Pofiantes. 

A. a11enuata A. americana Prochnyanthes 

---'"<----- ¿Agave? 

Figura 2. El proble ma ele la no me nclatura e n e l co m
plejo Agave, M an/reda, Polianthes y Prochnyanthes, se
gún la reconstru cc ión fi logenética de la fi gura l. El 
género Agave resu lta parafilético, conte nie ndo al ciado 
ele A. dasy lirioides y A . striata, pe ro só lo parte de l cia
do que inc luye tanto al resto de l género (A. attenua

ta, A. lech:uguilla y A. americana), co mo a l g rup o 
formado por las Agavaceae he rbáceas (Manfreda, Po

Lianthes y Proclmyanthes). 

iv] Chaenocmpa (Chaenoyucca) (ca. 23 especies) tiene 
frutos secos, las plantas tienden a ser más bien arbustos 
con rosetas simp les. Tiene dos centros de diversidad: 
uno en las planicies ele Colorado y otro en Texas , aun
que también se encuenu·an en el desierto de Chihuahua. 
Y elata (figura 1) pe rtenece a es te grupo. 

Los análisis m orfológicos de Clary y Simpson ( 1995) 
y los moleculares d e Hanson (1993) indican que es
tos subgéneros so n m ás o menos naturales, p e ro no 
son perfectos y que tal vez esto se deba a fenóm e nos 
de in trogresión e hibridización. 

Nuestros análisis moleculares (figura 1) sugieren 
que Sarcocmpa y Chaenocmpa se separaron hace unos 
5 millones de atl.os, mientras que Y whipplei (Hespe

royucca) se habría separado del grupo hace m ás tiempo 
(12 mi llones ele atl.os). Como ya comentamos para Y 

breviflora, e n el caso d el único represe nta nte el e Clis

toyucca, su posición filogen ética n o es clara, y com
parte caracte res ele ambos grupos. 

Se ha es timado Ja lo ngevidad ele Y Jilarneritosa e n 
unos 30 a 50 años (R. Sutter, en Massey y Hamrick, 
1998) . La primera reproducción de muchas espec ies 
se alcanza antes de los 10 a tl.os, según da tos de Web
ber (1953). Así, en términos gen erales son plantas de 
vicia la rga, y a dife rencia de Agave y Fu.rcraea, son i te
róparas , con excepción de Yucca whipplei, que presenta 
poblac io nes semélparas (Huxman y Loik, 1997) . 
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Las fl ores de Yucca son blancas, abiertas y polini
zadas por polillas Tegeticu.la. Tradicionalmente se re
conocen sólo tres especies: T. m.aculata que poliniza 
a Yucca whipplei, T. synthetica que poliniza a Y brevifo

lia, mientras que todas las otras especies de Yucca se 
co nsideran polinizadas po r T. yu.cassella. Sin embar
go, datos morfo lógicos y molec ulares sugieren que se 
trata de un complejo de especies crípticas que nece
sitan analizarse con mayor cuidado (Vi llavicencio y 
Pérez-Escando n , 1995; Pellmyr et al., 1996a y b). 

El esquema ideal de polinización por Tegeticula es 
el siguiente : i] las polillas hembras colectan polen, 
ii] se mueven a otra planta, iú] ovipositan una o va
ri as veces en el ovario de la fl o r, iv] introducen acti
vamente el polen dentro del tubo estigmático de es tas 
mismas fl ores. La recompensa para las polillas so n los 
óvulos en desarrollo que sirven como alimen to a las 
larvas, mismas que pueden llegar a comerse hasta el 
65% de los óvulos. Adicionalmente, dentro de un linaje 
evolu tivo de las polillas, hasta el 67 % de las especies 
crípticas pueden ten er conductas no-mutuali stas, y 
va rios limtjes inclependien tes (cuando menos 3) se 
comportan exclusivamente como tramposos, ya que 
nunca polinizan a las flores (Pe llmyr et al., 1996a y 
b, 1997) . 

Las flores producen nada o poco néctar, lo cual 
tie ne se ntido, ya que los ad ultos el e Tegetirnla no 
pueden alime ntarse. Una posible excepción es Y glau

ca, donde 36% de las flores tienen néc tar (Dodd y 
Linhart, 1994). El néctar es di lu ído (11 % ele equiva
lentes de sacarosa), y la sacarosa se encuentra en baja 
propoción con respecto a las hexosas (glucosa y fruc
tosa). La can tidacl de néctar por fl or es baja (entre 
5 y 8 µ L) (Doclcl y Linhart, 1994) . 

La mayo r parte ele las especies tienen biologías 
fl o rales similares: los es tigmas so n normales, y las 

Yucca sensu st ricto 

Polinización por 
Tegeticuta 

Hesperafoé Yucca whipplei 

Colonización secundaria 
por Tegeticula 

Polinización generalista 

¿polillas. abejas o aves? 

Figura 3. Evo lución ele la po lini zac ió n por Tegeticula 

a partir ele un síndrome ele po lin izac ión ge ne ra lista 
en Yucca sensu stricto (ve r fig ura 1), según las ideas y 
reconstrucc iones ele Bog ler el al. (1996). El sínd ro
me genera lista se mantiene en e l lin aje que ll eva a 
H es/Jemloe y a Y ¡uhijJJ;lei, y poste ri o rmente en esta úl
tima espec ie vue lve a su rgir, ele mane ra in dependiente. 
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anteras so n muy cortas, sin filam ento, y se enc uen
tran ce rcanas a la base del ovario. Po r la posición basal 
de los estambres, las flores usualme nte no se pueden 
autopolinizar automáticamente. En contraste, en Y 

whipplei e l es tigma es capitado, con pap ilas largas , y 
aparentemente puede producir semillas sin las poli
llas, por autofe rtili zac ión (Webber, 1953 ), ya que sus 
anteras tiene n filam entos rela tivam ente la rgos y se 
e ncuentran a la misma altura de l estigma. 

Bogle r et al. (1995) co nside ran, dada la top ología 
obtenida a partir de sus sec uencias (figuras 1 y 3), 
que se evolucionó a la polin izac ión por Tegeticu.la dos 
veces de manera independiente, ya que es poco pro
babl e qu e surgiera un síndrome d e po linizac ión tan 
es pecializado (por Tegeti cula) en e l lin aj e .Yucca + 
HesjJeraloe antes de la separac ión de Hesperaloe, y lue
go se recuperaran e n H esperaloé' 1as fl o res ge ne ralis
tas , con producción de néctar, co lor rojo de las flores, 
e tc. (figura 3). Sin embargo , mientras no existan me
j ores reconstrucciones filogenéticas y más datos de bio
logía fl oral, cons ideramos que este punto n o ha sido 
satisfacto riame nte resuelto. 

Sobre la dispersión de los frutos y semillas, debe
mos reco rda r que los subgéneros ele Yucca se h an 
definido según el tipo d e fruto , que a su vez d e ter
minan la dispersión . Los subgé neros Hesperoy1.1.cca y 
Chaenocmpa presentan los fru tos de hisce n tes típicos 
de Agavaceae, co n semillas planas y negras dispersa
das por e l vi ento . Sin emba rgo, tocio e l subgénero 
Sarcoaupa produce frutos carn osos ("dátiles"), y han 
siclo co nsiderados por Janze n (1986) como resulta
do de una adaptac ión para la dispe rsión por mega
fa una ex tinta e n el cuate rnario (perezosos gigantes, 
mamuts, camélidos, etc.), ya que ac tualme nte só lo 
parecen consumirlos aves, mientras que los grandes 
mamíferos actuales (vacas , caballos, venados) no los 
utilizan, por lo que su dispersión resulta ser ineficiente. 
En un futuro tendrán que hacerse estudios sobre dis
persión y biogeografía de es te género. 

Las especies de Yucca parecen ser auto-compatibles, 
pero con una alta depresión por endogamia. La pro
ducción de frutos (= fruit-set , frutos producidos/to
tal de fl o res p rodu cidas) es baja (entre 6-20%), 
sugirie ndo limitación por polinizadores y/o recursos. 
Por ejemplo en Y filamentosa ( Chaenoccupa), Pellmyr et 

al. (1997) en una población introducida en Cincc i
nati , O hio, EUA, obtuvieron una producción d e fru
tos en condiciones normales el e 8. 1 %. Al polinizad os 
manualmente, la producción de frutos aume ntaba 
substancialmente, para ser de 30.5% e n flores auto
polinizadas , y un poco menor, de 25% en flores po
linizadas cruzaclamente . Adicio nalmente, es timaron 
una depresión por endogamia substancial, ele 0.475 
(estimada co mo 1- adecuación autopolinización/ade-
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cuación polinización cruzad a), Aunque los patrones 
de conducta de las polillas sugerían autopolinización , 
segú n sus datos de isoenzimas todas las semillas son 
resultado ele polinización cruzada. En poblac ion es 
naturales de la misma especie e n Georgia, Massey y 
Hamrick (1999) encontraron una e levada tasa de 
polinización cruzada ( outcrossing rate, t = O. 971) con 
un flujo génico elevado, ya que más del 10% del polen 
viene ele otras poblaciones. En Y glauca (Cltaenocmpa) 

en Colorado, Doclcl y Linhart (1994) encontraron que 
las plantas son autocompatibles, con una p rod ucción 
de frutos baja en condiciones naturales (O al 12 %), 
que aumenta en polinizaciones manuales, sugiriendo 
auto-compa tibilidad y limitación por polinizadores. 

Podemos concluir que la producción de frutos es 
b<tja en el género Yucca en condiciones naturales, lo 
que sugie re limi tac ión en la fecundiclacl por polini
zado res . Pellmyr et al. ( 1997) sospec h an que en Y 

Jllamentosa los frutos resultado de a utopolinizaciones 
son los que se abortan, explicando la diferencia en
tre lo esp e rado por la conducta de los polinizadores 
(m ucha a u topo lini zac ión) y lo encontrado en sus 
análisis genéticos de la proge nie (q ue cas i todas las 
semillas son resultado ele polinización cruzada). Tam
bién se ha sugerido aborc ión selec tiva simila r en Y 

wlúpplei por Reichter y Weis (1995). 
Massey y Hamrick (1998) analizaron 18 poblacio

nes de Y filamentosa en la mayo r parte de su área de 
distribución, usando 19 loc i. Los niveles de variación 
genética dentro de cada población son altos (P=67.6, 
H=0.205) y similares a los encontrados en e l gé nero 
Hasta (tabla 2). Las Fi.< indican poca en d ogamia 
(=0.024), lo que d ebe ría esperarse de acuerdo con 
las tasas de polinizac ión cruzada estimadas para la es
pecie . La F·" (equivalente a la G" estudiada en Hasta) 

sugiere moderada a elevada dife renciació n (0. 172) y 
estimaron una Nm (estimac ión conjunta del tama11.o 
efectivo de las poblaciones por la tasa de migración 
entre poblaciones , ver por ejemplo Eguiarte, 1990) 
a partir del método de los alelos privados (alelos exclu
sivos para una población) de 1.22 y a partir de las F" 
de 1.2, indi cando que el füijo génico entre poblacio
nes es moderado a elevado. Estos patrones también 
so n similares a los e ncontrados en e l género Hosta. 

Hesperaloii. Género con 5 especies, comprende, plan
tas pe ren nes, iteróparas, sin tronco, con hoj as la rgas, 
suculentas , fibrosas y frutos capsula res dehiscentes. 
Es endémico del norte de México y Texas. La nula 
distancia genética que e ncontraron Bogler y Simpson 
(1996) entre H. parviflora y H. júnifera (figura 1) su
giere que el género ti e n e un origen reciente, como 
se podría esperar dada su distribución restringida y 
su bajo número de especies. 

Hesj1eraloe nocturna, endémica de Sonora, es simi
lar a H. parvijlora excepto en las flores, las cuales son 
de color lavanda-ve rdoso y abren de noche (Gentry, 
1972:173). Bogler y Simpson (1996) reportan que cada 
fl or produce más de 15 µL /día de néctar, Engard 
(1980) indica que las fl o res son visitadas de noche 
por murciélagos nectarívoros. Por otra parte, Bogler 
et al. (1995) sugieren que podría ser polinizada por 
"settling moths (Noctuidae?) ''. Durante e l día, antes 
de que se marchiten las flores (10 lns), son visitadas 
por Bombus sonome, considerado como polinizador, y por 
colibríes, cons iderados ladrones de néctar (Engarcl, 
1980). 

Hesperaloiipmvijlom, del norte ele Coahuila y sur de 
Texas, ti ene flores peque11.as, rojas, tu bulares y acti
vas de día. Recientemente Pellmyr y Augenstein (1997) 
estudiaron su biología floral y su polinización. Como 
suponían por la morfología floral, tanto Gentry (1972) 
como Bogle r y Simpson (1996), la especie es polini
zada por co libríes, p rincipalme nte por Archilocltus 

alexandri. H. parvi.Jlora tiene unas 108 flores por in
florescencia, con un promedio ele 1.4 inflorescenc ias 
po r planta. Las flores duran un día, abre n al amane
cer, están bie n expandidas a las 7 am, y cie rran en
tre las l 1: 30 y 14 hrs. Las flores varían entre 23 y 34 
mm ele largo, y usualmente los estambres y el es tilo 
quedan a la misma altura, pero hay much a variación 
dentro ele las poblaciones . El néc tar en H. parvijlora 

es diluído, con una concentración de l 21 % en equi
valentes de sacarosa, y el vo lumen por flor es de más 
ele 15 µL por día (Bogler et al., 1995) . Aparentemente 
la especie es au to incompatible (Pe llmyr y Augenste in , 
1997), pero los elatos se deben considerar com o pre
liminares, ya que se basan en pocas plantas. 

Hesperaloe noctum y H . parviflora pueden hibriclizarse 
fácilmente y producen plántulas vigorosas (Engarcl, 
1980; Starr, 1997), lo cual otra vez mues tra una dis
tanc ia genética muy pequetl.a dentro de l género. 

H esperaloii funifem, de Coahuila, Nuevo León y San 
Luis Potos í, México, se distingue por sus hoj as de 2 
metros de largo y sus graneles in fl orescencias. Sus flores 
son verdosas con elementos púrpura. Produce abun
dante néctar, más de 500 µ L por noche y una con
centración del 14% (Bogler y Simpson, 1996). Gentry 
(1972) considera que es ta especie es polinizada prin
cipalmente por insectos nocturnos, posibl eme nte 
esfíngidos , mientras que Bogler y Simpson (1996) 
sugieren que es polinizada por murcié lagos. 

Hesperaloe campanulata de Nuevo León, tiene flo
res campanulaclas de color rosa claro que ab ren ele 
noche y son visitadas por animales nocturnos (esfín
gidos y murciélagos) ; de día, cuando com ienzan a 
cerrarse, son vis itadas por colibríes (Starr, 1997; Pe
llmyr y Augenstein, 1995) . 
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Hesperaloe ten:uiflora de Sonora, tiene flores noctur
nas, de color rojo claro, en forma de tazón y son vi
sitadas por murciélagos y esfíngidos (Starr, 1997; 
Pellmyr y Augenstein, 1995). 

Fu:rcraea. Género con 25 especies. Tiene la distribución 
más sureña en la familia, ya que se le encuentra en 
los Andes, de Bolivia hasta Venezuela, Centroaméri
ca y en la región del Caribe (ver mapa en García
Mencloza, en este simposio). Furcraea, junto con su 
género hermano, Besclwrneria, son los menos enten
didos de la familia. 

Son plantas robustas, que recuerdan a los mague
yes, varias especies presentan tronco y al igual que 
Agm1e son siempre semélparas. La inflorescencia es 
una gran panícula; las flores son péndulas, campanifor
mes, amplias, ele colores claros y permanecen abiertas 
día y noche, sin embargo, la receptividad (humedad) 
del estigma y la producción ele fragancias y néctar son 
nocturnas, sugiriendo polinización por insectos noc
turnos , posiblemente polillas, pero distintos a esfín
gidos. Se ha sugerido que tal vez su morfología floral 
representa e l carácter ancestral del síndrome ele 
polinización ele la familia (A. Álvarez ele Zayas, com. 
pers.), que en parte podría ser compartido con algunos 
Hespern.loe. Las tasas ele visitas a las flores parecen ser 
en general muy bajas, por lo que no se ha podido 
definir a sus polinizaclores. Por esta misma razón, la 
producción ele semillas también es baja. En muchos 
casos las inflorescencias producen gran cantidad ele 
bulbilos, una forma ele propagación vegetativa apa
rentemente bastante efic iente en este género, igual 
que en algunas especie ele Agave. 

Funrnea comparte varias características morfólogicas 
con Beschorneria: la posición pendiente y fasciculada ele 
las flores, los tépalos libres, los fil amentos ensancha
dos e n la base y el polen que se libera en tétraclas. 

Besclwrneria. Género con 7 especies, que se distribu
ye n desde Nuevo León, Tamaulipas y San Luis Poto
si (México) hasta Guatemala (García-Mendoza, 1987). 
Se caracteriza por tene r hojas suaves, sin clientes o 
se r finamente denticuladas y sin espina terminal. Las 
plan tas son poco robustas, policárpicas e iteróparas, 
ya que si bie n la roseta que florece muere, su rizoma 
permanece vivo y puede producir más hojas y eventual
me nte otra inflo resce ncia. Las flores son tubiformes , 
roj as o verdes con franjas rojas , y clarame nte con un 
síndrome ele polinización por colibríes . Es el único 
género de la familia con flores protóginas (A. García
Mencloza, obs. pe rs.). B. albiflora ele Oaxaca, Chiapas 
y Guatemala presenta tronco de 0.5 a 3 m el e longi
tud y flores rojas .con áp ices amarillentos, lo cual hace 
sospechar polinización por esfíngidos (Matucla, 1972). 
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Agave. Es el género mas grande de la familia, con 166 
especies (García-Mendoza y Galván, 1995). 125 espe
cies se encuentran en México. Tradicionalmente se 
ha dividido en dos subgéneros, aunque los datos 
moleculares parecen sugerir que la filogenia es más 
complicada: esto es, que el subgénero Agave es en 
realidad parafilético (figura 2). Gentry ( 1982) divi
de al subgénero Littaea (53 especies e n Norte Amé
rica) en 8 grupos y al subgénero Agave (102 especies 
e n Norte América) en 12 grupos. La diferencia en
tre ambos subgéneros es el tipo de infloresce ncia: 
Littaea tiene inflorescencias de apariencia espigada y 
fl ores en pares, mientras que en Agave las inflores
cencias son paniculadas, y las flores se encuentran en 
graneles agregados umbelaclos sobre pedúnculos la
terales. Littaea tiene una distribución m ás restringida, 
ya que no se e ncuentra en Baja California ni en Yu
catán y se distribuye desde Utah, Nevada y Arizona 
en los Estados Unidos hasta Guatemala. El subgénero 
Agave se encuentra en Estados U nidos, desde Califor
nia a Texas y sur ele Florida, hasta Perú, Colombia y 
Venezuela, incluyendo las Antillas y Centroamérica. 

Palacios y Rzedowski ( 1993) reportan polen de 
Agave del Mioceno inferior, en la formación Pichu
calco de Chiapas, con fecha ele entre 25 y 15 millo
nes de años, mientras que según nuestro reloj 
molec ular, el género surgió hace unos 8 millones de 
años (figura 1). De ser confirmados estos datos pa
leontológicos, será necesario aumentar dos o tres veces 
los tiempos de nuestro reloj molecular de la figura 1, 
sin embargo, mientras no tengamos mejor informa
ción, preferimos dejar por el momento las calibracio
nes basadas en estudios previos (ver Eguiarte, 1995). 

Usualmente se considera que los agaves son un 
buen ejemplo de coevo lución con sus principales 
polinizaclores, los murciélagos nectarívoros, especial
mente los del género Leptonycteris. Sin embargo, es
tudios recientes (A. Silva et al., inédito) así como una 
revisión detallada ele la literatura, sugieren que la 
biología reproductiva es complicada, y en varios ca
sos es probable que los principales polinizaclores sean 
esfíngidos o abejas. 

Se ha sugerido que varias especies ele Agave no pre
sentan reproducción sexual, só lo propagación vege
tativa (Gen try, 1982). Esto es posible ya que algunas 
especies, principalmente del subgénero Agave del norte 
ele México y sur ele los Estados Unidos son poliploi
cles. Por otro lado , se ha propuesto que los bulbilos 
pueden ser importantes en la re producción ele algu
nas especies (Arizaga y Ezcurra, 1995; Szarek y Hol
mesley, 1996). Por el momento consideramos que no 
se han realizado estudios suficientes para poder dar 
una respuesta definitiva sobre la importancia relativa 
el e las propagación sexual vs. asexual en el género. 
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Las especies estudiadas en el género comparten las 
siguientes características florales: i] sus flores son fuer
tes, usualmente blanquecino-verdosas; amarillentas o a 
veces rojizas; ii] los tubos de las flores son más o menos 
cerrados; iii] el polen se produce al anochecer y los 
estambres son exertos; iv] se produce néctar abun
dante y diluído, principalmente de noche; v] las flo
res duran varios días y son protándricas, en el primer 
día producen polen y en los siguientes el estigma es 
receptivo; vi) las especies son autocompatibles, pero 
presentan intensa depresión por endogamia. 

Biología reproductiva en el subgénero Agave . En Agave 

palmeri (Grupo Dipetalae), las flores son nocturnas, 
y la dehiscencia de las anteras ocurre entre las 8 y 
10 hrs. Howell y Roth ( 1981) consideran que su prin
cipal polinizador es el murciélago nectarívoro Lepton

ycteris cumsoae (=L. sanborni =L. yerbabuenae), pero el 
murciélago so litario Clweronycteris mexicana y polillas 
esfingídas también pueden ser buenos polinizadores. 
Adicionalmente, las flores son visitadas por abejas, 
colibríes y otras aves. Sus datos de polinizaciones 
controladas, junto con los de Sutherland ( 1987) in
dican que la especie es autocompatible, pero presenta 
una fuerte depresión por endogamia y está limitada 
por polinizadores, ya que las polinizaciones manua
les aumentan la fecundidad. Más recientemente, Slau
son (1995, 2000) no detectó visitas de murciélagos 
durante la noche, sólo de polillas, principalmente es
fíngidos y durante e l día la mayor parte ele las visitas 
fueron por abejas y colibríes. De manera congruente, 
la producción ele frutos fue del 16.6%; si las flores 
sólo e ran visitadas por animales diurnos permanecía 
similar (14.3%), pero bajó si solamente eran visita
das por animales nocturnos (10.3 %). 

La concentración ele su néctar es bastante cliluícla, 
ele 14 a 19% equivalentes ele sacarosa (Schaffer y 
Schaffer, 1977 a y b; Slauson, 1995, 2000). El néctar 
es abundante y varía según la edad ele la flor, como 
en tocias las especies de Agave y Manj1-eda estudiadas. 
Produce por noche, unos 713 µL en flores con po
len, las flores en su etapa femenina (cada vez más 
viejas) producen cada noche menos néctar (677, 341 
y 2 µL). Las concentraciones ele azúcares en el néc
tar es baja (8 a 12 %), al igual que la proporción ele 
sacarosa (sacarosa/ fructosa+glucosa =0.09 a 0.14), 
claramente dentro del síndrome de polinización por 
murciélagos (Freeman et al., 1983), aunque este sín
drome es similar al que presentan las flores polini
zadas por esfíngidos ( Cruden et al., 1993). 

Agave cll'lysantha (Grupo Ditepalae). Habita en el 
centro de Arizona, y es tá relacionada con A. j1almeri 

(Little, 1943). La dehiscencia de las anteras ocurre 
en la noche, entre las 12 pm y las 2 am. Los visitantes 

más frecuentes son abejas grandes, co libríes y polillas, 
especialmente esfíngidos que son abundantes en la 
noche, pero como en la especie anterior, no se regis
traron visitas por murciélagos (Slauson, 1995, 2000). 

Flores jóvenes preclehiscentes y flores dehiscentes 
producen 470 y 247 µL de néctar por noche, respec
tivamente, mientras que las flores en fase femenina 
producen 256, 87 y 1 µL , e n cada una de las siguien
tes noches (Slauson, 1995, 2000). La concentración 
promedio del néctar va de 14 a 17.6% (Slauson, 1995, 
2000). El cociente sacarosa/ fructosa +glucosa= 0.03 
y 0.08 (Freeman et al., 1983), sugiere coadaptac ión 
a la polinización por murciélagos. Polinizaciones con
tro ladas (Sutherland, 1987; Slauson, 1995, 2000) in
dican que los polinizadores más importantes son los 
diurnos, y los visitantes nocturnos juegan actualmente 
un papel menor. Los datos demuestran claramente 
limitación en la fecundidad de las plantas por falta 
ele visitas de polinizadores. Estos datos son consistentes 
con la falta de murciélagos polinizadores en esas la
titudes. 

Para estas dos especies, las características florales 
y del néctar indican que su principal polinizador (o 
el "coadaptado" original) son (eran) murciélagos nec
tarívoros, pero los principales polinizadores actual
mente son visitantes diurnos, principalmente abejas. 

Agave salmiana (Grupo Salmianae). Este maguey 
pulguero fue estudiado en el sur del Valle de Méxi
co por Martínez del Río y Eguiarte (1987). Es una 
especie robusta con inflorescencias de 6 a 8 m de alto 
y con 15 a 20 umbelas compuestas. Produce grandes 
cantidades ele néctar, 102 µL por flor cada dos ho
ras, durante el día (medido de las 7 a las 19 !ns) y 
aparentemente continúa con tasas similares durante 
la noche. La concentración de azúcares es baja, del 
12.1 %. De día las flores son visitadas por gran canti
dad de aves, incluyendo colibríes (Amazilia violiceps, 

A. be1y lina, Eugenes fulgens, Hylocharis leucotis), calan
drias (Jcterus parisorum, J. galbula abellei), el pitacoche 
( Toxostoma curvirostre), el picoch u eco can ela (Diglos

sa baritula) y un carpintero ( Colaj1tes aumtus). De noche 
es inte nsamen te visitada por murciélagos, principal
mente Leptonycteris cumsoae, y las visitas puede n ser 
más de 100 por hora en una inflorescencia (Eguiar
te y Búrquez, 1988). En condiciones de cultivo, alcanza 
la edad reproductiva alrededor de los 8 años (Gra
nados, 1993). 

Agave macroacantha (Grupo Rigiclae): fue estudia
do en e l Valle ele Tehuacán por Arizaga et al. (Ariza
ga, 1998, 2000 a y b). Las flores e n su primer día 
funcional son masculinas al liberarse el polen en la 
tarde, y son femeninas los tres días siguientes. La pro
ducción de frutos en condiciones naturales es baja; 
con polinizaciones controladas se obtie ne una pro-
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ducción de frutos similar, mientras que por autopo
linización es muy baja, de 1.6%, indicando una fuer
te depresión por endogamia. La producción de 
semillas sugiere algo ele limitación por polinizadores, 
al ser más alta en polinizaciones contro ladas que en 
las naturales . Las flores que presentan polen también 
son las que producen más néctar, acumulando unos 
11 O µL por flor por día. La tasa de producción ele 
néctar es mayor de las 18 a las 24 hrs, mientras que 
es muy b<tja, aunque de tectable, durante el día . Las 
flores son visitadas por abejas y colibríes durante el 
día y por polillas y murciélagos ele noche, siendo Jos 
polinizaclores nocturnos más eficientes. Los murciélagos 
visitantes son Leptonycteris curasoaey Choeronycteris mexi

caua, siendo e l primero el polinizaclor más eficiente . 
A partir de tasas ele crecimiento, Arizaga (1998) 

estimó la edad de su reproducción en 34 aúos. Ari
zaga y Ezcurra (199 5) describen Ja producción de 
bulbilos en esta especie cuando la inflorescencia es 
cortada, y Ja consideran un mecanismo adaptativo para 
asegurar la producción de progenie (aunque asexual) 
cuando Jos herbívoros cortan o rompen Ja inflores
cencia. Análisis similares de Ja biología de Jos bulbi
Jos han sido descritos por Szarek y Holmesly (1996) 
para A. vilnwriniana (Littaea, Amolae) y para varias 
especies de Agavaceae por Szarek et al. (1996) . 

Agave han1mdiana (Grupo Parryanae). Dos especies 
ele colibríes lo visitan en Texas (Kuban et al., 1983), 
aunque tambié n lo hacen murciélagos y aves perche
ras, que son cons ide rados los polinizadores más im
portantes (Kuban, in Freeman et al., 1983; Allen y Neill, 
1979; Neill y Allen 1979). 

Agave mcl<elveyana (Grupo Deserticolae). Es un pa
riente ele Agave deserti y lo reemplaza en las zonas altas 
del centro-oeste de Arizona. Sutherland ( 1982, 1987) 
encuentra que es polinizado principalmente por abejas 

y avispas, al estar fuera de l área ele distribución de 
los murciélagos . Sin embargo, la producción ele néc
tar y la cleshicencia de la an ter".s siguen siendo noc
turnas, y el cociente ele los tipos ele azúcares (sacarosa/ 
fructosa + glucosa) =0.08 , sugiere polinización por 
murciélagos. Tanto la producción ele frutos e n con
diciones naturales como Ja producción de semillas no 
aumentan al polinizar adicionalmente las flores, in
dicando que la plan ta no está limitada por po liniza
clores, sino mas bien por recursos. El número ele flores 
abortadas (que no producen frutos) es mayor en la 
parte baja y en la alta ele las inflorescencias. Shuter
lancl ( 1987) sugiere que ésto se debe a que la princi
pal función de esas fl o res es producir polen, no 
semillas. 

Podemos concluir que para todas las especies es
tudiadas pertenecientes al subgénero Agave, las carac
terísticas del néctar y de las flores sugieren que su 
polinizadores coaclaptaclos son Jos murcié lagos, que 
efectivamente son los polinizaclores más importantes 
en general en México, pero no n ecesariamente en las 
poblaciones en Jos Estados Unidos y norte ele México. 

Biología reproductiva en el subgénero Littaea. En Agave 

schottii (Grupo Parviflorae) las flores son visitadas por 
abejorros, esfíngidos, y colibríes, pero casi nunca por 
murciélagos. La concentración del néctar es del 18% 
y un volumen de 11.6 µL al día. Schaffer y Schaffer 
(1977a y b) consideran que los abejorros (Bom.bus 

sonorus) son los polinizadores más eficientes. Por otra 
parte, Trame et al. (1995) encuentran que su princi
pal polinizaclor es el esfíngido Hyles linea/a (Mt. Le
mmon, cerca de Tucson, Arizona). La especie es 
autocompatible y las autopolinizaciones producen me
nos frutos (18.4 %) que las polinizaciones cruzadas 
(31.3%), pero las diferencias no son significativas. 

Tabla 3. Parámetros de est ructura genéti ca en espec ies del género Agave 

Especie Método Cita #pob #loci P% H F ,, F 
" 

Subg. Agave 

A. subsimplex 1 soenz i mas M. Salas n.p. 3 8 88% 0 .28 0.18 0.31 
A. subsimplex RAPDs Navarro, 1999 3 42 79% 0.14 0.08 
A. ceru lata RAPDs Navarro, 1999 5 42 78% 0.18 0.10 
Subg. Littaea 

A. lechuguilla lsoenzirnas A. Silva n.p. 11 13 96% 0.39 0.1 0.09 
A. victoriae-reginae lsoenzim as Martínez- 10 10 83% 0.33 0.06 0.24 

Palacios et al., 

1999 

Promedios 6.4 23 84.8% 0.26 0.11 0.16 
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Trame et al. (1995) estimaron una d e presión por 
endogamia del 25% para la producción de semi llas 
y del 29.7% para la adecuación combinada (tomando 
en cuenta la germinación relativa). Utilizando RAPDs 
encontraron cierta estructura genética: entre más 
cercanas eran las plantas, compartían más bandas, 
debido a dispersión limitada y clonalidad e n las po
blaciones . La producción de frutos aumentaba con 
polinizaciones ele 1 O o más metros d e distancia, in
dicando depresión por endogamia. Otros elatos sugie
ren depresión por exogamia. La edad de reproducción 
para la especie ha sido estimada por Baker (en Ari
zaga, 1998) en 36 ali.os. 

Agave toumeyana (Grupo Parviflorae). Tiene una 
concentración ele néctar del 62% y su principal visi
tante y polinizador es Xylocopa arizonensis, mientras que 
A. parvijl.ora (Grupo Parviflorae), de flores muy pe
queii.as , es visitado por Bombu.s sonorus. La concentra
ción de su néctar es del 37% y só lo produce 0.9 µL 
al día (Schaffer y Schaffer, 1977a y b). Los tipos ele 
azúcares (sacarosa/ fructosa +glucosa) clan un cociente 
0.79, sugiriendo un síndrome de polinización por abe
jorros (Freeman et al., 1983). 

Agave lechuguilla (Grupo Marginatae). Ha sido es
tudiado por Cada val (1999) y A. Silva et al. (inéd.) 
en el desierto de Chihuahua y en el estado de Hidalgo. 
La concentración del néctar varía clinalmente entre 
poblaciones y va desde el 12 % en el sur hasta 52% 
en algunas poblaciones del norte . Las proporciones 
de azúcares también varían notablemente entre in
dividuos en una población y entre poblaciones . Para 
la población ele El Paso, Texas, EUA, Freeman et al. 

(1983) reportan un cociente (sacarosa/ fructosa + 
glucosa) ele 0.11, lo cual la ubica claramente e n el 
síndrome d e polinizac ión por murciélagos. El vo lu
men d el néctar tambié n cambia, llegando a ser 190 
µL en algunas poblaciones del sur, para disminuir 
hasta 50 µL en el norte. Las flores varían en tama-
110, forma y color: en el sur son más verdosas, claras, 
y más largas, mientras que e n el norte tienden a ser 
más abiertas y rojizas. En e l sur las plantas prese n
tan más flores por inflorescencia y son más visitadas. 
Los principales visitantes son esfíngidos, co libríes y 
abejas . Experimentos ele polinizaciones contro ladas 
muestran claramente que los visitantes nocturnos son 
los más importantes en el sur, pero que los diurnos 
juegan un papel relevante . Polinizaciones controladas 
indican una fuerte depresión por endogamia, aunque 
las plantas son autocompatibles. En esta especie se 
ha estimado un tiempo ele generación de 15 a 24 a11os 
(Berlanga et al., 1992; Baker, en Arizaga, 1998). 

Agave horrida (Grupo Marginatae). Eguiarte et al. 

(inécl.) estudiaron su demografía. Encontraron que 
la producción ele frutos en condiciones naturales era 

del 40%, que el núme ro de semillas promedio por 
fruto es de 91, y que un individuo reproductivo pro
duce e n promedio unas 42 mil semillas. Su tiempo 
ele generación tiene un media de 30 ali.os, con un 
rango entre 18 a 71 ali.os. 

Agave u.tahensis (Littaea, Grupo Urceolatae). Según 
Schaffer y Schaffer (l 977a y b), su principal polini
zador es Xylocopa arizouensis. Free man et al. ( 1983) re
portan 50% el e fructosa, 50% ele gl ucosa y 0 % ele 
sacarosa, por lo que, según la cantidad ele azúcares, 
su síndrome ele polinización corresponde a murcié
lagos. 

Podemos concluir que no existen reportes confia
bles de murciélagos en Littaea. Los principales poli
nizadores observados son esfíngidos y abejas. En 
algunos casos, las características de l néctar sugieren 
adaptación a abejas , espec ialmente e n algunas espe
cies ele Estados U nidos. En las otras especies, según el 
néc tar, los principales polinizaclores deberían ser mur
ciélagos, pero no se puede excluir a los esfíngidos. 
Estas especies no parecen es tar tan limitadas en su 
fecuncliclacl por polinizaclores, como sucede en algunas 
especies del subgénero Agave. La depresión por endo
gamia parece ser importante en los dos subgé neros. 

Genética de poblaciones en el génem Agave. Agave subsimplex 

(Agave, Grupo Deserticolae). En tres poblaciones cer
canas a la costa de Sonora, frente a la Isla Tiburón, 
M. Salas (inédito) estimó, usando 8 loci electroforé
ticos niveles altos ele variación genética (Tabla 3, P= 
88% , H=0.275), y niveles de diferenciación bastante 
altos, dacia la escala del trab<tjo (F"=0.319). La Fis indica 
endogamia (O . 28), y la tasa ele polinización cruzada 
en equilibrio (t) estimada a partir ele los índices el e 
fijación promedio da un rango entre 0.5 a 0.8 , con 
una media el e t= 0.6 , indicando e ndogamia entre 
moderada y baja. Usando RAPDs para estas mismas 
poblaciones, Navarro (2000) encuentra niveles altos 
de variación genética (Tabla 3, P=78%, H=0.143) y 
diferenciación moderada (Fs, =0 .084). 

Empleando RAPDs para A. cerulata y A. deserti (es
pecies cercanas a la anterior), Navarro (1999) y Gon
zález (2000), respectivamente, encontraron patrones 
simi lares : variación genética alta y alta diferenciación 
entre poblaciones, aunque relativamente b<tja. dife re n
ciación entre especies. 

En A. lechuguilla (Littaea, Grupo Marginatae) es tu
diamos su estructura genética con 13 loci isoenzimá
ticos (tabla 3). Los niveles ele variación genética son 
altos (H poblacional, rango 0.3 a 0.5). La Fis indica 
poca endogamia, aunque el índice cambia ele sur a 
norte: las poblaciones sureii.as tiene exceso ele hete
rócigos, en las norteñas indica una fuerte endogamia. 
La Fs, global de 0.089, es mocleracla, pero es muy baja 
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entre las poblaciones del sur y del centro, y es alta entre 
las poblaciones del norte, tal vez debido a que la 
población mas norteña, Ciudad Juárez, es genética y 
morfológicamente muy diferente a las demás. A par
tir de los índices de fijación promedio F para cada 
población, estimamos una tasa de polinización cru
zada t en el equilibrio (ver Eguiarte, 1990) que va de 
1 en el sur a ·0.3 en la población más endogámica, 
con una media de t = 0.82. Datos recientes de es ti
maciones direc tas de la tasa de polinizac ión cruzada 
indican patrones similares, alta en el sur e inte rme
dia en el centro (A. Silva et al., inédito). 

Agave victoriae-reginae (Littaea, Grupo Marginatae). 
Su genética de poblaciones fue estudiada por Martí
nez-Palacios et al. (1999), lo mismo que aspectos ele 
la biología el e su conse rvac ión (Martínez-Palacios, 
1998; Eguiarte et al., 1999) . Analizando 10 loci, en
contraron que los niveles ele variación genética son 
altos (P = 83, H = 0.33, tabla 3), aunque la especie 
ha sido considerada e n peligro de ex tinción. La di
ferenciac ión entre poblaciones es relativamente alta 
(F,. = 0.24), lo que implica una Nm = 0.64. Sin em
ba rgo, se definen claramente tres grupos de pobla
ciones, las centrales, las del este y las de l oeste, lo cual 
es críti co para su conservación y manej o . La tasa de 
polinización cruzada, calculada usando la t en equi
librio , fu e de entre 1 a 0 .51, siendo de 0.9 en pro
medio, sugiriendo que es una especie predominan
temente exógama. Por otra pa rte , el número el e 
individuos reproductivos por poblac ión es muy bajo 
(sumando los 8 sitios censados, sólo se encon traron 
5 individuos reproductivos en 1297 rosetas). 

Se han es tudiado también dos especies cultivadas, 
ambas relac ionadas con A . angustifolia (Agave, Gru
po Rigiclae): A. fourcroydes, (el henequén) y A. tequi

lana, utili zando isoe nzimas e n el prim e r estudio 

(Col unga-Garc íaMarín et al., 1999) y RAPDs y AFLPs 
en el segundo (Vanclemark, 1998) . Ambas especies pre
sentan niveles muy bajos ele variac ión gené tica, aun
que la especie antecesora, A. angustifolia, ti ene altos 
niveles el e variación genética, pero al ser poliploicle 
se dificulta su análisis (Colunga-GarcíaMarín et al., 

1999). Por ejemplo, dentro ele cada variedad ele he
nequén no h ay variac ión genética, y las 3 variedades 
juntas sólo represe ntan el 5% de l total de la variación 
genética el e A. angustifolia e n la Penín sula ele Yuca
tán (Colunga-GarcíaMarín et al., 1999). 

Respecto a la genética ele p oblaciones del género 
Agave, los datos disponibles indican que en poblacio
nes silves tres los niveles ele variación son e levados, y 
la endogamia es baja, pero la diferenciación en tre 
poblaciones puede ser alta (tabla 3). En contras te, las 
especies cultivadas prácticamente no prese ntan varia
ción genética, seguramente resultado ele las prácticas 
el e propagación vegetativa que se u tili zan (Colunga
GarcíaMarín et al., 1999) . 

Man/i·ecla. Género co n 28 especies. Se encuentra prin
cipalmen te en México (ausente en la península ele 
Baja California) , aunque algunos taxa llegan a Esta
dos Unidos, e n particular M. virginica que tiene una 
am plia distribución en el medio oeste y este de EUA 

(además de Nuevo León y Tamaulipas), y M . brachys

tachya [ (= M. scabrn sensu MacVaugh, (1989), nombre 
que consideramos histó ricamente complicado y po
siblemente incorrecto , dacio los problemas que exis
ten para definir a la especie Agave scabra, (Ullrich, 
1992: 247) ] que se distribuye ele México a Honduras. 

Manfreda está íntimamente relac ionada con Agave. 

La figura 1, indica el orige n d el género hace unos 3 
millones de años. Ambos taxa se distinguen entre sí 
po r sus estructuras vege tativas . fV!aufreda tiene las hoj as 

Tabla 4. Características notabl es en los sistemas reproducti vos ele los géneros ele la fa mili a Agavaceae, inc lu
yendo a Hasta (Hostaceae) 

Género 

Hasta 

Yucca 

Hesperalae 

Furcraea 

Beschameria 

Agave 

Manfreda 

Pa lianthes 

Prachnyanthes 
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Características reproducti vas re leva ntes 

A utocompatibl es, ¡a lta autopo lini zación? lteróparas. 

Au tocompatibl es co n poca autofe rtili zación. Usua lmente iterópa ras (excepto Y. wh ipplei). 

¡Autoi ncompati b les? lteróparas . 
Baj a fecuncl iclacl , reproducci ón generalm ente asexual po r bulbil os. Sem élparas. 
Fl ores protógi nas. lteróparas. 
Flo res protánclricas, autocompatib les, poca autofe rtli zación, alta depres ión por endoga mia . 
Semélparas. 
Flores protánclr icas, autocompatibl es. lteróparas. 
Autocornpat ib les . lteróparas. 
¡Autocornpat ibl es? lteróparas. 
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más suaves, menos fibrosas y armadas, no tienen es
pina terminal ni clientes, o si los llegan a tener, usual
mente son pequeños y/o suaves; las hojas se pierden 
en la época ele secas, pero crecen nuevamente en la 
siguiente temporada ele lluvias. En contraste con Agave, 

las especies ele Manfreda son iteróparas, y del rizoma 
se pueden producir rosetas, así como varias inflores
cencias en distintos años. 

Las flores e n Manfreda son similares a las ele Agave 

en forma y funcionamiento, aunque en términos 
generales tienden a ser más finas y tubulares y a du
rar activas menos días. La inflorescencia es espigada, 
y se parece en posición y presentación al subgénero 
Littaea, pero a diferencia ele éstas, las flores son soli
tarias en cada nodo. Esta es la característica más dis
tintiva para separar ambos géneros. 

Verhoek ( 1975) propone 3 grandes grupos evolu
tivos: las especies con hojas semisuculentas, incluye 
a M. bmchystachya, M. guttata y NI. singulijlora, el gru
po ele hojas suculentas, formado por M. potosina, M. 

vmiegata, M. brunnea, M. maculosa y NI. longijlora, y otro 
grupo relativamente cercano al anterior, formado sólo 
por NI. vúginica. 

Verhoek (1975) encuentra que varias especies son 
autocompatibles y que la viabilidad del polen es alta 
(74 a 99%). En M. vúginica (Verhoek, 1975) , cada fruto 
tiene entre 57 y 114 óvulos, y entre 10 y 80 semillas, 
las flores duran 2 o 3 días y se produce polen y néc
tar en la primera noche y en las siguientes crece el 
estilo que se vuelve receptivo, por 2 o 3 días; las plantas 
florecen de la base hacia el ápice. M . vúginica es vi
sitada por abejas pequeñas y abejorros en EUA. 

En M. jaliscensis, la producción ele néctar es al 
anochecer, entre las 18 y 20 hrs y acumula de 19 a 
26 µL, volúmenes considerados característicos de flores 
polinizadas por esfíngidos (Cruden et al., 1983). 

En Jalisco, Verhoek (1975) reporta para M. brachs

tachya, visitas de un colibrí y ele un lepidóptero pe
queño. A su vez, también en Jalisco, Cruden el al. 

(1983) encontraron un volumen de nécta r por flor 
ele 124.5 µL por día, y una concentración del 16.3%, 
y la consideran polinizada por esfíngidos. Eguiarte y 
Búrquez ( 1987) estudiando la misma especie en el 
Pedregal ele San Angel, en la Ciudad ele México, re
portan diferencias en las flores de diferentes días, las 
del primer día (cuando producen el polen) acumu
lan 290 µL en una noche, las del segundo día (cuando 
inicia la receptividad estigmática) 203 µL, y las del 
tercero 134 mL. La media ele concentración fue ele 
16.9%. Las flores son visitadas por abejas, que roban 
el polen y el néctar; también por aves percheras, que 
roban el néctar al romper las flores e n la base, y por 
colibríes , que son polinizaclores, aunque menos efi
cientes que los nocturnos, que son murciélagos (Lep-

tonycteris cumsoae y Anoura geoffroyi), esfíngidos y otras 
polillas. Hemos encontrado que la producción ele 
frutos varía entre años y entre sitios y va ele 19 % en 
1982 a 0.05% en 1985. En un año (1985) los visitan
tes diurnos dieron una producción ele frutos del 27%, 
y los nocturnos mucho menor, ele 7%, mientras que 
los controles, visitados tanto ele día como ele noche, 
dieron una producción ele frutos ele 30% (Eguiarte y 
Búrquez, 1988). El número ele óvulos por flor es ele 
205, y el número de semillas fue ele 123. Así, la pro
ducción de semil.l as fue ele 60%. La especie es auto
compatible, y la producción ele frutos es igual e n 
autopolinizaciones y e n polinizaciones cruzadas, pero 
la producción ele semillas sugiere depresión por en
dogamia (65% cruzada, 44% auto). 

En M. brachystachya, Eguiarte et al. (inédito) reali
zaron un estudio de genética ele poblaciones, utilizan
do 8 loci electroforéticos (isoenzimas) y 5 poblaciones 
en los alrededores de la ciudad ele México. Encon
traron que los niveles ele variación son muy elevados 
(P = 100%, He= 0.48) y que existe exceso ele heteró
cigos (F;,= -0.36), que sugiere selección balanceado
ra. La diferenc iación entre poblaciones es baja (F,. = 
0 .03), sugiriendo e levado flujo génico (Nm = 7.73). 

Polianthes. Género con 13 especies, endémicas a Méxi
co, co ncentradas principalmente en e l estado de Ja
lisco. Como muestra la filogenia (figuras l y 2), el 
género es tá íntimamente relacionado con Manfreda, 

o cuando menos con una sección de ese género, lo 
mismo que a Prochnyanthes. El grupo tendría un ori
gen muy reciente según el reloj molecular, ele alre
dedor un millón ele años (figura 1). 

Dentro del género se reconocen los subgéneros 
Polianthes, con 12 especies ele flores blancas, y Bmvoa, 

ele flores rojas, incluyendo a P gentinijlora. Adicional
mente se ha propuesto e l subgénero Pseudobravoa, 

similar a Bravoa, pero con flores solitarias y amarillas 
(P densijlom). U na especie, P tuberosa, es cultivada 
como plan ta ele ornato (nardo). 

Las plan tas ele Polianthes son similares a Manfreda, 

pero más pequeñas, más herbáceas, y los estambres 
se enc uentran insertos dentro del tubo de las flores . 
El estilo no crece como función ele la edad ele la flor, 
como sucede en Manfreda y Agave (Verhoek, 1975), 
sugiriendo que no son protándricas, como son las 
flores ele los dos géneros anteriores. Adicionalmen
te, las flores se encuentran por pares en un pedún
culo, como las flores ele Littaea (excepto P densijlora 

y P howardii) . 
Polianthes ge-rninijlora var. graminifolia es autocom

patible (Verhoek, 1975), como posiblemente lo sean 
las otras especies del género. Las flores del subgéne
ro Polianthes son consideradas como polinizadas por 
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esfíngidos por Verhoek ( 1975) y Cruden et al. ( 1983). 
Verhoek (1975) sugiere que el subgénero Bravoa es 
polinizado por colibríes, por la posición, color rojo 
y forma de las flores, sin embargo, en P gerninijlora 

var. grarninifolia, Cruden et al. (1983) encuentran que 
el néctar se produce al anochecer, de las 15 a las 19 
hrs hasta alcanzar un volumen máximo de 13.45 µL, 
con una concentración ele 21 %, y 3 mg ele azúcar por 
flor. P durangensis, también es considerada por Cru
clen et al. (1983) como polinizada por esfíngidos, pero 
produce menos néctar, 4.18 µL, con una concentra
ción más di! uícla, del 15. 7 % . 

Prochnyanthes. Es el género más pequeño de la fami
lia, ya que sólo se reconoce una especie, P mexicana, 

aunque han sido descritas otras dos. Se distingue del 
género anterior porque el tubo del perianto tiene una 
curva abrupta en medio (como Bravoa), pero que es 
muy delgado en la base y se hace muy ancho en la 
parte final. Las flores son blanquecinas o blanco-ver
dosas, y se Je encuentra en la parte sur de la Sierra 
Madre Occidental y el oeste del Eje volcánico, desde 
Durango y Nayarit a Michoacán. 

Verhoek ( 1975) considera este género polinizado 
por esfíngidos, lo mismo que Cruclen et al. (1983), 
que reportan una producción de néc tar de 12 µ!, y 
una concentración de azúcares de 18.1 %. La produc
ción de néctar se inicia a las 17 hrs. 

Patrones evolutivos en la familia Agavaceae 

A partir de los elatos anteriores, y usando la topolo
gía ele la fil ogenia obtenida a partir de las secuencias 
de ADN de los ITS 1 e ITS 2, analizaremos la evolu
ción de varios ele los caracteres ele biología reproduc
tiva y de estructura genética (figuras 4, 5 y 6). 

Tabla 5. Princ ipa les polinizadores descritos o 
inferidos para los diferentes géneros de la fa
milia Agavaceae, inc luyendo a Hasta (Hosta
ceae) . 

Géneros 

H asta 

Yucca 

H esperaloe 

Furcraea 

Beschorneria 

Agave 

Manfreda 

Polianthes 

Prochnyantes 
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Principales po linizadores 

In sectos diurnos, principalmente abejas 

Polillas Tegeticu la 

Polillas, murciélagos(?) y co libríes 
¡Insectos nocturnos? 
Co libríes(?) 
Murciélagos, esfíngidos, co libríes, abejas 
Esfíngidos y murciélagos 
Esfíngidos y co libríes ( ?) 
E.sfíngidos 

Forma de vida y semelparidad. Las figuras 4 y 5 mues
tran la evolución de la forma ele vida y de la semel
pariclacl en la familia Agavaceae (ver también tabla 
4) . Los ancestros de las Agavaceae seguramente fu e
ron plantas herbáceas perennes, similares a las actuales 
Hasta (figura 4). Las reconstrucciones sugieren que 
temprano en la evolución de l grupo surgieron plan
tas leñosas con tronco y rosetas grandes de hojas fi
brosas, como atestigua el fósil ele Protoyucca slwdishú 

del Mioceno medio ele Nevada (Ticlwell y Parker, 
1990) . Así, estas Agavaceae primigenias serían simi
lares a la mayoría ele las Yucca actuales. Posteriomente, 
en Hesperaloii + Y. whipplei, en parte ele las Furcraea, en 
la mayoría ele las Besclwrneria y en todo el linaje ele 
Agave sensu lato se perdería el tronco, pero se segui
rían conservando las graneles rosetas ele hojas fibro
sas y perennes. Recientemente, hace unos tres millones 
el e años, un grupo ele Agave regresa al es tado herbá
ceo, dando origen a los géneros Manfreda, Polianthes 

y Prochnyanthes. 

La forma ele reproducción semélpara (figura 5 y 
tabla 4) según las reconstrucciones y los elatos aquí 
presentados, parece haber surgido tres veces e n la fa
milia Agavaceae, a partir ele linajes iteróparos (poli
cárpicos). Así, la semelpariclacl aparece en Y. whijJplei, 

y en los géneros Fu.rcraea y Agave, para ele manera se
cundaria recuperarse la iteropariclacl en el linaje ele 
Manfreda, Polianthes y Prochnyanthes, que significativa
mente también son las Agavaceae herbáceas. Es in
teresante el surgimiento ele la semelpariclacl ele manera 
independiente en tres ocasiones, en una familia ele 
plantas relativamente pequeña, ya que es una forma 
ele reprocluccción relativamente poco común en las 
plantas con flores. Sin embargo, no hemos podido 
encontrar correlaciones, ni con la forma ele vida, ni 
con los polinizadores. Las causas ele la evolución ele 
la semelpariclacl, por lo tanto, no son sencillas ni se 
basan en una sola característica ecológica, como se ha 
querido buscar en el pasado (Schaffe r y Schaffer, 
l 977b, por ejemplo) sino en una serie ele adaptacio
nes complejas y restricciones filogenéticas y ele la fonna 
ele crecimiento. Tal vez e n es tas plantas por ser rose
tas con meristemos centrales, al producirse la inflo
rescencia, la roseta se muere como consecuencia ele 
no tener más meristemos para producir hojas (y por 
lo tanto mue re el individuo, si no existen otras rose
tas del mismo genet). La excepción serían las Agava
ceae herbáceas, donde las estructuras ele perenación 
subterráneas les pe rmiten seguir reproduciéndose y 
produciendo nuevas hoj as , mismas que se marchitan 
en la época ele sequía, se reproduzca o no la planta. 
Sistenws reproductivos y síndromes de jJolinización. Los 
principales elatos sobre los sistemas reproductivos e n 
la familia se resumen en la tabla 4, aunque mucha 
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Forma de vida 
Hasta 

Yucca (Clislocarpa) 

Yucca (Chaenoyucca) 

Yucca (Sarcocarpa) 

Hespera/oe parvif/ora 

Hespera/oe funifera 

Hesperatoe nocturna 

Yucca whipplei 

Furcraea (Roezlia) 

• Furcraea (Furcraea) 

• Beschorneria spp. 

Beschorneria a/biflora 

Agave Littaea Amolae 

Agave Lillaea Marginatae 

Agave Agave 

Man/reda virginica 

Manfreda brachystachya 

Palianthes Palian/hes 

Polianthes Bravoa 

Polianthes Pseudobravoa 

Prochnyanthes 

Figura 4. Evolución de la forma de vida en la fam i
lia Agavaceae, utilizando a Hasta. como grupo exter
no. Temprano en la evolución de la familia se adquiere 
un tronco, que se pierde en a lgunos linajes de ma
nera independiente. Só lo en un lin <"0e (Ma.nfreda, Po

liant!tes y Prnchnya.ntes) se regresa a l hábito herbáceo 
(ver texto). 

información importante no ha sido obtenida hasta este 
momento . Básicamente, la fami lia parece ser auto
compatible, pero la depresión por endogamia (Eguiar
te y Piñero, 1990) puede ser tan fuerte que hace 
parecer a los datos de autopolinizaciones como evi
dencia de autoincompatibiliclad: al autopolin izarse, 

se expresan tantos genes recesivos deléteros en for
ma homóciga que se reduce mucho la adecuación de 
las semillas, tanto que no se forman los frutos o no 
se desarrollan las semillas (Eguiarte, 1990). Mientras 
no se tengan más datos, esta intensa depresión por 
endogamia es lo que creemos sucede en HesjJernloii 

parvijlora, y no autoincompatibilidad como conside
ran Pellmyr y Augenstein (1997) . 

En las especies que se han analizado de Yucca (Pe
llmyr et al., 1997; Massey y Hamrick, 1999), y ele Aga

ve (A. Si,lva et al., inédito), la mayor parte de las semillas 
son resu ltado de polinización cruzada. Creemos que 
la exogamia es la regla para la mayor parte de las 
especies en la familia. Las Agavaceae herbáceas po
drían ser la excepción, pero falta analizar esta hipó
tesis. 

En contraste, algunas Agavaceae parecen tener altos 
niveles de propagación asexual. Esto se ha reporta
do en la literatura usando técnicas genéticas y eco
lógicas, tanto para Yu.cca como para Agave. También 
se ha propuesto que algunas especies de Agave (es
pecialmente del subgénero Agave que son poliploides) 
tal vez nunca presenten reproducción a través de flores 
y semillas, sino só lo propagación asexual. Esta forma 
de propagación es importante en Furcraea, donde cas i 
toda la reproducción es por vía asexual, a través de 
bulbilos que se forman en las inflorescencias (tabla 
4). La propagación asexual, por la producción ele otras 
rosetas, por hijuelos y bulbilos, convierte a las p lan
tas de Agave y Fu/'Craea. en la práctica en plantas ite
róparas, ofreciéndoles así un escape a l ca ll ejón 
evolutivo de la semelparidad. Sin embargo, muchas 
especies de Agave no presentan métodos de propa
gación asexual (Gentry, 1982). 

En re lac ión a la polinización (tabla 5), nuestros 
análisis sugieren que a partir de un síndrome de 
polinización muy generalista por insectos diurnos, 
posiblemente abejas, se evolucionó tempranamente 
a un síndrome de polinización también generalista, 
pero por insectos nocturnos, principalmente polillas 

Tabla 6. Valores promedio por género para parámetros de genética de pob laciones para los géneros estudia
dos de l a fam ili a Agavaceae, in c lu yendo a Hasta (H ostaceae). 

Géneros Número de p H F. FJG,, IS 

estud ios 

Hasta 8 74% 0.21 -0.07 0.23 

Yucca 1 68% 0 .20 0.024 0.17 
Agave 5 85% 0.26 0.11 0.16 
Ma nfreda 100% 0.48 -0.36 0.03 
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Semelparidad 

lteróparas 

Hosfa 

Yucca (Clistocarpa) 

Yucca (Chaenoyucca) 

Yucca (Sarcocarpa) 

Hesperaloe parviflora 

Hesperatoe funifera 

Hesperaloe nocturna 

Yucca whipplei 

Furcraea (Roezlia) 

Furcraea (Furcraea) 

Beschorneria spp. 

Beschorneria a/biflora 

Agave Lillaea Amo/ae 

Agave Lillaea Marginatae 

Agave Agave 

Manfreda virginica 

Manfreda brachystachya 

Polianthes Polianthes 

Palian/hes Bravoa 

Polianthes Pseudobravoa 

Prochnyanlhes 

Figura 5. Evolución de la serne lparidad en la familia 
Agavaceae, utili zando a Hasta como grupo externo. 
La seme lpar idad surge cua ndo menos tres veces ele 
manera independiente, y se indi ca con una letra S: 
En Y. w!ti/Jfllei, en Furcraea y en Agave, para recupe
rase la iteroparidad en las Agavaceae herb<1ceas (Man

freda, Polianthes y Procl:uyanlhes). 

(figura 6). Este síndrome se conserva en parte, en al
gunas especies de Hesperaloe, Beschorneria y en el gé
nero Furcmea (figura 6), sin embargo se necesitan 
buenos elatos ele campo para corroborar estas infe
rencias. Los elatos mostrados en esta revisión y nues
tras reconstrucciones indican que a partir de este 
síndrome gcneralista, se evolucionó inclepencliente
rnente a síndromes de polinización nocturna más es
pecializados. Así, se evo lu cionó a l síndrome ele 
polinización por la polilla Tegeticu.la de manera incle
pendien te e n los dos linajes de Yucca (Y sensu striclo 

y Y whipplei, figuras 3 y 6), síndrome reconocido como 
uno ele los más especializados el e todos los descritos 
hasta e l mome nto, y es notable que surgiera el e ma
nera indepe ndien te dos veces. 

La es pec ialización a la polinización por esfíngidos 
evoluciona cuando menos una vez en el linc~ e de Agave 

sensn lato, (figura 6 y tabla 5). Los esfíngidos son ani
males que vue la.n rápidamente y son capaces de re
volotear suspendidos en el aire, como los colibríes, 
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y al igual que los murciélagos, tienen altos requerimien
tos energéticos, prefieren néctares abundantes y cliluí
dos (10 al 30%) y son potencialmente buenos polini
zadores, al tener que visitar gra-n cantidad de flores 
cada noche y al poder moverse a grandes distancias. 

El síndrome ele polinización por murciélago evo
lucionó claramente sólo en el subgénero Agave (fi
gura 6, tabla 5), aunque posiblemente se encuentra 
en algunas especies polinizadas por esfíngidos (Littaea, 

Manjieda y tal vez Hespemloi:", ver la tabla 5). Este sín
drome tiene el problema ele representar un extremo 
dentro de un continuo de flores polinizadas por ani
males nocturnos, donde los esfíngidos ocupan un nivel 
intermedio (Cruden eta!., 1983; Cadaval, 1999). Las 
flores polinizadas por murciélagos son similares a las 
polinizadas por esfíngidos, solo que son más graneles, 
más ab iertas , más res istentes y contienen más néctar 
(Cruel en et al., 1983). Por otro lado, al representar 
concentraciones muy graneles ele recursos, son atrac
tivas para muchos animales, que pueden o no ser po
linizadores sec undarios (esfíngidos, abejas, colibríes, 
aves percheras, etc.) (Eguiarte y Búrquez, 1997; Eguia1~ 
te et al., 1987) . 

Cabe destacar que el síndrome de polinización por 
co libríes parece habe r evolucionado rec ienteme nte 
varias veces, surgiendo en tres o más linaj es . Como 
mostramos en la figura 6 y e n la tabla 5, el síndrome 
ele polinización por colibríes ha aparec ido en Hespe

raloi! jHtrvijlora, e n e l género Besclwrneria y en el subgé
nero Bravoa de Polianthes. Adicionalmente, aunque no 
lo mostramos en la f:ilogenia, se ha sugerido que al
gunas especies ele Agave posiblemente estén coaclap
taclas ser polinizadas por colibríes (Gentry, 1982) , pero 
faltan observaciones de campo y datos morfológicos 
ele las flores y el e su néctar. 

Por último, aunque no está representado en la fi
logenia, conviene recordar que algunas característi
cas de varias especies de Agave ele Estados Unidos y 
Norte ele México sugieren que se está evolucionan
do de manera secundaria a síndromes ele polinización 
por abejas medianas y grandes (tabla 5), especialmente 
en localidades que presentan bajos números o total 
ausenc ia de murciélagos polinizaclores (A. Silva el al., 

inédito). 
Queda claro que a pesar ele que se ha sugerido 

varias veces que la semelparidad es resultado ele las 
presiones ele se lección por parte ele los polinizaclo
res, por ejemplo, para floraciones más masivas (Scha
ffer y Schaffer, l 977b; Eguiarte y Búrquez, 1987), en 
la fami lia Agavaceae la semelpariclad no evoluciona 
como respuesta directa a la acción ele ser polinizado 
por algún grupo de animales. De esta manera, ele los 
grupos semélparos, uno es polinizado por Tegeticu.la 

(Y whijJjJlei), otro es muy poco visi taclo (Furcraea), y 
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tal vez sea polinizado por insec tos nocturnos gene
ralistas, como pollillas distintas de los esfíngidos , y otro 
grupo es polinizado principalmente (pero no exclu
sivamente) por esfín gidos y murciélagos (Agave). Sin 
embargo, otros grupos de la familia comparten estos 
síndromes de polinización y son ite róparos. 

Genética de jJoblaciones. Los promedios por género de 
los estimadores de es tructura genética de las pobla
ciones se mues tra n e n la tabla 6. La prime r caracte
ríst ic a que ll ama la atención son los niveles de 
variación genética tan altos que se han encontrado 
en todos los es tudios realizados en la familia, varia
ción que parece existir desde los ancestros de la fa
milia, dado que los niveles en Hasta son muy altos para 
una herbácea. Los niveles de variación parece que 
aume ntan en e l linaj e d e Agave (sensu lato) y en Man

freda. La variación genéti ca constituye la base de l 
proceso evolutivo y es tos niveles permitirían evolucio
nar a las pobl ac iones ráp idamente, ya fuera para 
adaptarse por selección natural, o para dive rgir por 
deriva génica al inte rrumpii·se el fhuo gé nico. 

En té rminos generales, la endogamia es baj a, lo cual 
es de esperarse si consideramos que las es timac iones 
genéticas y m orfológicas sugie re n poca o nula auto
polinizac ión y la posibilidad d e que el polen se dis
perse a grandes distancias, debido a la gran capacidad 
ele movimiento ele la mayor parte de sus polinizado
res. Sin embargo, e n algunos casos los datos sugie
ren endogamia substancial, que dados los altos niveles 
de variac ión genética, posiblemente impliquen una 
fu erte depresión por endogam ia y por lo tanto bajas 
producciones ele frutos y semillas en condiciones na
turales . 

La difere nciación genética entre poblaciones, 
medida como la F,/G,

1 
indica que en algunos grupos 

una buen parte d e la variac ión genética se enc uen
tra entre poblaciones, como en algunas especies de 
Agave o en la Yu.cca estu d iada. Esta relativamente alta 
dife re n ciac ió n entre poblac iones, si es general para 
la mayor parte ele las especies dentro de estos géneros, 
ayudaría a entender por qué te nemos tantas especies 
en ellos (tabla 1) . Generalmente, las poblaciones 
inte rcambian pocos genes en tre ellas, por lo que es 
muy fác il que se inicie la d ife renciac ión gené ti ca y 
morfológica entre poblaciones y que de esta mane ra 
se inicie n los procesos de especiac ión (ve r también 
Navarro, 1999). 

Perspectivas 

En esta revisión analizamos desde un punto ele vista 
filogenético algunos aspectos ele la evolución ele la 
familia Agavaceae, especialmente los relacionados con 

Polinización 

Insectos 

Hosta 

Yucca (Clistocarpa) 

Yucca (Chaenoyucca) 

Hespera/oe parviflora 

Hesperaloe funifera 

Hesperaloe nocturna 

Yucca whippfei 

Furcraea (Roezlia) 

Furcraea (Furcraea) 

Beschorneria a/biflora 

Agave Uttaea Amofae 

nocturnos 
Agave Lillaea Marginatae 

Agave Agave 

Murciélago 

Man/reda virginica 

Manfreda brachystachya 

Esfíngidos 
Polianrhes Pofianthes 

Po/ianlhes Bravoa 

Colibrí 

Polianthes Pseudobravoa 

Prochnyanthes 

Figura 6. Evolución d e los prin cipa les sínd romes de 
polinización en la familia Agavaceae, utili za nd o a 
Hosta co mo grupo ex terno. A partir ele un sínd rome 
d e polinización por insectos, se evo lu cio nó a síndro
mes ele polinizac ió n nocturna espec ia li zados por Te

geticula (dos veces), esfíng idos y murcié lagos. Ad icio
na lme nte e l cambio a po lini zac ión por co lib rí ha 
su rg ido cuando me nos e n tres ocasiones. 

su reproducción y su consecuencia directa, la es truc
tura genética de las poblaciones; pero falta mucho 
por hacer. No solo se es tán descubriendo especies 
nuevas dentro de la familia, sino que para m uchas 
apenas se están describiendo sus áreas de distribución 
(Magallán y Hernánclez en es te simposio). Las espe
cies en las que se ha n anali zado aspectos de su bio
logía reproductiva son só lo un puñado. Para algunos 
géneros no tenemos ningún d a to adecuado de su 
re producción. Las estucturas genéticas están e n un 
es tado aún más incipie nte, ya que só lo tenemos es
tud ios para unas cuantas especies de tres géneros. Los 
datos filogenéticos molecul ares también son modes
tos , y si bien la filogeni a ele la fam ilia a n ive l géne
ros parece adecuada y es co ngruente con los análisis 
morfológicos, es claro que necesitamos mejores fil o
genias, con mejor resolución , hechas con más genes 
e incluyendo más especies, mismas que nos perm iti
rían resolver las relaciones evo lutivas dentro ele los 
géneros. También se requieren mejores elatos paleon-
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tológicos para que junto con la información filoge
nética podamos calibrar con mayor prec isión el re

loj molecular, ya que varios datos sugieren tiempos 
más la rgos, d e alrededor del doble o mayores. 

Los patrones generales y las ideas básicas para e l 
estudio evolutivo formal y cuidadoso de la familia 
Agavaceae es tán li stos . Ahora falta el trabajo detalla
do e inte nsivo, utilizando las herramientas modernas 
de la biología evo lutiva , tanto conceptuales como 
analíticas, y tanto de laboratorio como ele campo. 
Esperamos que en futuro cercano se comiencen a 
acumular datos con m ayo r detalle y calidad, para que 
ésta familia consituya un m o d elo para entende r los 
detalles finos d e l proceso evolutivo ele las plan tas con 
flores. 
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