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Resumen: Se recopilan observaciones sobre la espadafia (Dioon merolae, Zamiaceae) de la Depresién Central (530-600 m) y de la
Sierra Madre de Chiapas (1,100-1,200 m). Se visitaron entre 1997 y 2010 mds de 800 individuos de distintos tamafios y en todas
las etapas fenoldgicas. Se revisan las relaciones filogenéticas y distribucién de D. merolae. A la descripcién botdnica original se
agregan observaciones originales que permiten una mejor comprension de sus relaciones ecoldgicas. Se revisa el crecimiento de
los tallos desde la etapa de pldntula hasta la etapa adulta, la produccidn de retofios en la base de los tallos, el crecimiento de la raiz,
y la produccién de hojas, estrébilos y semillas. Se discuten las interacciones entre esta especie vegetal y varios grupos animales
implicados en la polinizacidn, herbivoria y dispersién y depredacion de las semillas. Se discute el efecto de incendios ocasionales
sobre la supervivencia y la reproduccién, asi como la considerable longevidad y estimacién de la edad de D. merolae. La especie
enfrenta actualmente severos problemas para su conservacion debido a una ceremonia religiosa popular que implica la defoliacién
completa (a veces parcial) de individuos adultos. Se discuten las implicaciones de esta prictica y algunas recomendaciones para el
uso sustentable de la especie.

Palabras clave: Cycadales, espadafia, Eumaeus, fitbmeros, Liomys.

Abstract: We compiled observations from six populations of Dioon merolae (Zamiaceae) located in the Central Depression (530-
600 m) and the Sierra Madre of Chiapas (1,100-1,200 m). More than 800 individuals of different size and in all phenological stages
were visited during 1997 and 2010. A revision of the phylogenetical relationships and distribution of D. merolae is included, along
with a botanical description complemented with original observations. The growth of stems is described from seedlings up to adult
plants, as well as the production of basal suckers, root growth, and the production of leaves, strobili and seeds. Plant-animal inter-
actions involved in pollination, herbivory, and seed dispersal and predation are described. The effects of occasional wild fires on
survival and reproduction are discussed, as well as the longevity and age estimation of this long-lived species. D. merolae popula-
tions are severely threatened due to a local religious ceremony in which adult plants are heavily or almost completely (sometimes
partially) defoliated. The conservation implications of this practice are discussed.

Key words: basal suckers, Cycadales, espadaria, Eumaeus, Liomys.

1 conocimiento detallado de 1a historia natural de una es-  avances importantes en el conocimiento de su biogeografia

pecie es un precedente fundamental de los estudios au-
toecoldgicos y sinecoldgicos para, en su momento, propo-
ner practicas de aprovechamiento sustentable (Peters, 1996;
Secrétariat of the Convention on Biological Diversity, 2001;
Esparza-Olguin, 2004; Guariguata et al., 2008). En el caso
de algunas especies de Zamiaceae de México se han logrado

(Gonzalez-Astorga et al., 2003; Gregory y Chemnick, 2004;
Vovides et al., 2004), sistemética (Vovides, 1983; Vovides et
al., 1983; Vovides, 1985; Bogler y Francisco-Ortega, 2004;
Schutzman, 2004; Nicolalde-Morej6n, 2005), ecologia (Vo-
vides, 1990; Lazaro-Zermefio, 2002; Sanchez-Ramos et al.,
2002; Vovides et al., 2003; Pérez-Farrera y Vovides, 2004,
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Pérez-Farrera et al., 2006; Lazaro-Zermeiio et al., 2011), ge-
nética (Pérez-Farrera et al., 2007; Flores-Véazquez, 2008; Ca-
brera Toledo, 2009; Octavio-Aguilar, 2009), fisiologia (Vo-
vides et al., 2002a) y etnoboténica (Pérez-Farrera y Vovides,
2006; Valdez, 2009). Las poblaciones de Dioon merolae De
Luca, Sabato y Vazquez-Torres (De Luca et al., 1981), y de
otras Cycadales en México, se encuentran severamente ame-
nazadas por cambios en el uso del suelo, por incendios y pas-
toreo derivados de las actividades humanas, y por pricticas
de extraccion inadecuadas de partes o individuos completos
(Challenger, 1998; Pérez-Farrera y Vovides, 2006; Naranjo et
al., 2009). Esto ha llevado a que todas las zamidceas mexica-
nas se encuentren bajo alguna categoria de riesgo de acuer-
do con la NOM-059 ECOL-2001 (SEMARNAT, 2002) o la
IUCN (IUCN, 2001). En el caso de D. merolae, muchos ele-
mentos de su historia natural y las implicaciones demografi-
cas de una antigua ceremonia religiosa en la que juega un pa-
pel central no han sido recopilados ni contrastados con los de
especies cercanas. La incorporacion de criterios e indicadores
ecoldgicos, genéticos y sociales en el disefio y aplicacién de
préicticas de manejo sustentables de estas especies requiere
de un conocimiento detallado sobre el mayor nimero posible
de interacciones de estos organismos con su medio, incluida
la sociedad. En este trabajo se integran observaciones origi-
nales sobre Dioon merolae relativas a su distribucion espacial
dentro y entre unidades del paisaje, morfologia, crecimiento,
reproduccion, y sus interacciones con animales y con las co-
munidades humanas, realizadas durante varios afios en pobla-
ciones de la Depresion Central y la Sierra Madre de Chiapas.
Las observaciones originales son complementadas con infor-
macidn de la literatura disponible sobre la biologia de ésta y
otras Zamiaceae. La informacién recopilada permite discutir
elementos para el disefio de précticas y planes de manejo que
superen las amenazas para la persistencia de D. merolae y
conduzcan a su aprovechamiento sustentable y conservacion.

Materiales y métodos

Se reviso la literatura sobre las relaciones filogenéticas de
Dioon merolae, apoyada en casos necesarios en informacién
relativa al orden Cycadales, la familia Zamiaceae y el géne-
ro Dioon. Se realizaron observaciones sobre tamafio pobla-
cional, fenologia, crecimiento del tallo, produccién de ho-
jas, retofios, conos y semillas en un total de 800 individuos
entre 1997 y 2010 en varias poblaciones de D. merolae loca-
lizadas en la Depresion Central de Chiapas y una poblacién
localizada en la Sierra Madre de Chiapas. Las poblaciones
de la Depresion Central fueron visitadas al menos cuatro
veces al afio. Los individuos fueron marcados y ubicados
en un mapa dentro de parcelas de 10 x 100 m para facilitar
su relocalizacidn y las observaciones. Las medidas de tallos
y hojas y el conteo de éstas en las copas se realizaron con
métodos no destructivos. Para definir la conexién entre los
tallos a una misma raiz, se excavaron las raices de cinco
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plantas con el cuidado de no dafiar las plantas. Se recolec-
taron diez conos masculinos y seis femeninos para evaluar
sus dimensiones y realizar observaciones detalladas de su
estructura. Se marcaron los conos femeninos de 22 plantas
para realizar observaciones periddicas hasta la liberacion de
las semillas. Se recolectaron semillas en tres ocasiones (al
menos 200 semillas) para llevarlas a un jardin comin en
Jiquipilas (Chiapas) y realizar observaciones sobre la ger-
minacion y el desarrollo de las plantulas. En febrero de 2005
se recolectaron individuos de las especies de insectos que
visitaban los conos femeninos, los cuales fueron llevados
al laboratorio para su montaje y posterior determinacién
en el Instituto de Ecologia, A.C. Se utilizaron 200 trampas
Sherman durante tres noches en abril de 2009 para capturar
las especies de roedores presentes en el sitio y que pueden
dispersar y/o depredar las semillas. La estimacion de la edad
de los individuos adultos de D. merolae se realizé con un
procedimiento basado en el publicado por Vovides (1990),
a su vez derivado de Chamberlain (1911). El método apli-
cado en este estudio consiste en colocar sobre los tallos de
D. merolae un cuadro de alambre de 5 x 5 cm en la por-
cioén basal, media y apical del tallo; las bases persistentes de
los peciolos con mds de 50% de su drea dentro del cuadro
de alambre fueron contadas y promediadas. Con base en la
cantidad promedio de bases persistentes del peciolo en 25
cm? y el drea total del tallo (longitud del tallo x perimetro
promedio) se obtuvo una aproximacién del total de bases
persistentes para cada individuo. La edad se obtuvo al divi-
dir el total de bases persistentes entre el nimero promedio
de hojas producidas anualmente por un individuo promedio
(Léazaro-Zermefio, 2002). Si los tallos eran pequefios el total
de las bases persistentes se contd directamente. Con el fin de
documentar la intensidad de la cosecha de hojas (conteo de
hojas removidas por planta, nimero de plantas cosechadas
y nimero de peregrinos) desde 2004 se ha participado en las
juntas de organizacién de los peregrinos y en la realizacién
de las actividades de remocién de hojas en el campo.

Resultados

Relaciones filogenéticas y distribucion de Zamiaceae. Las
especies del orden Cycadales constituyen el grupo de gim-
nospermas dioicas mds antiguo y son consideradas como el
primer grupo de plantas con semillas (Chamberlain, 1915;
Mamay, 1969; Eckenwalder, 1980; Brenner et al., 2003; Na-
galingum et al., 2011). Actualmente, la distribucién de las
especies de Cycadales se restringe a las regiones tropicales
(ocasionalmente subtropicales) de Australia, este de Asia,
centro y sur de Africa, México, Centroamérica, Sudaméri-
ca y las Antillas Mayores y una especie en Japén (Jones,
1993; Donaldson et al., 2003; Whitelock, 2002; Walters et
al., 2004). Se estima que existen aproximadamente 314 es-
pecies de Cycadales en todo el mundo (Hill et al., 2007).
El orden Cycadales incluye las familias Cycadaceae, Stan-
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geriaceae y Zamiaceae. La familia Zamiaceae es la mds abun-
dante y diversificada e incluye a los géneros Ceratozamia,
Chigua, Dioon, Encephalartos, Lepidozamia, Macrozamia,
Microcycas 'y Zamia (Donaldson et al., 2003). De acuerdo
con Mabberley (2008) se han descrito hasta 160 especies de
Zamiaceae a nivel mundial. Sin embargo, Stevenson et al.
(2003) y Hill et al. (2007) solamente reconocen 89 especies,
de las cuales indican que 47 se distribuyen en México, seis
en Cuba y el resto en paises centroamericanos. Sin embar-
go, Haynes (2011) recientemente menciona para México 62
especies. El género Dioon incluye 14 especies (Nicolalde-
Morejoén et al., 2009; Haynes, 2011) , de las cuales 13 son
especies endémicas a México, distribuidas entre los 14° y 29°
de latitud norte, en los estados de Sinaloa, Durango, Nayarit,
Jalisco, Colima, Michoacdn, Guerrero, Oaxaca y Chiapas,
en la vertiente del Pacifico, y en los estados de Tamaulipas
y Veracruz en la vertiente del golfo de México (Gregory y
Chemnick, 2004; Gonzélez-Astorga et al., 2003; Nicolalde-
Morején et al., 2009). Solamente D. mejiae Standl. & L.O.
Williams ha sido reportada como endémica de Honduras
(Sabato y De Luca, 1985), aunque Stevenson et al. (2003) y
Bonta et al. (2006) 1a mencionan también para Nicaragua.

Descripcion botdnica de Dioon merolae. La presente des-
cripcion se basa en la original en latin para la especie publi-
cada por De Luca et al. (1981) complementada con observa-
ciones originales y de la literatura. Dioon merolae De Luca,
Sabato y Vazquez-Torres (De Luca et al., 1981) consta de un
tronco cilindrico, erecto o inclinado, de 3 m o mas de altura,
con didmetro de 25-40 cm. Pueden presentarse uno o mas
tallos secundarios unidos a una misma base que no rebasan
los 3.5 m de longitud, y cada tallo puede producir su copa
de hojas y eventualmente ramificar en su porcion distal. El
tallo estd poco lignificado debido a que el cértex y la médula
son abundantes y el xilema ocupa s6lo una pequefia porcién
entre ellos; el floema también es escaso y estd formado por
tejido parenquimatoso y fibras. El cértex estd atravesado por
numerosas trazas foliares, algunas directas y otras que for-
man una faja interna. Los canales por donde circula el mu-
cilago se sitdan cercanos a la corteza (Chamberlain, 1911).
La especie muestra catafilos densamente lanosos ca. 10 cm
de largo y con bases de 2 cm de ancho. Las frondas son pla-
nas, numerosas, coriaceas, ascendentes, tomentosas cuando
jovenes al madurar glabras, de 100 cm (-140 cm) de largo.
El raquis es semi-cilindrico, recto o irregularmente retorci-
do; peciolo semi-cilindrico de 7-10 cm de largo y con base
de 2-3 cm de ancho. Foliolos subopuestos, numerosos (120
0 mas), linear-lanceolados, con un aguijon, insertados obli-
cuamente sobre el raquis, imbricados con excepcién de los
basales, margenes revolutos, adelgazdndose hacia la base,
el dpice tendiente a espinuloso. Foliolos inferiores de 1 cm
de largo y 2 mm de ancho, gradualmente mds grandes, mar-
gen entero o con un aguijon; foliolos de la parte media 7-9
cm de largo, 10-12 mm de ancho, ca. 20 nervios, margenes
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enteros o con 1-2 aguijones de 1 mm de largo en la parte
superior; los foliolos superiores gradualmente decreciendo
hasta 1.5-2.0 cm de largo y 3 mm de ancho, margenes infe-
riores enteros o dentados, con uno o rara vez dos aguijones,
madrgenes superiores con 1-4 aguijones de 1 mm de largo.
Dioon merolae produce sus estructuras reproductivas en el
dpice de los tallos. Los megaestrébilos emergen entre marzo
y mayo, pueden ser fertilizados entre agosto y diciembre
durante un periodo individual de fertilidad de tres semanas.
El megaestrobilo es ovoide de 45 x 25 cm y pesa en prome-
dio 3.6 kg (= 1.97, n = 6; aunque se han encontrado conos
de més de 6.4 kg), dpice agudo; las escamas son lanceoladas
de 10-12 x 4-5 cm, densamente lanosas en su exterior. El
microestrébilo es alargado cilindricamente, de (20-) 30-40
(-60) x 8-10 cm; pueden emerger en cualquier época del afio
y se desarrollan completamente en un lapso de siete meses
y pesan en promedio 216 g (+ 128.0, n = 10). Los microes-
porofilos con la base angosta de 2.5 cm de largo; la parte
fértil bilobada, la parte estéril hacia arriba con un 4dngulo
menor a 30° del eje (parte esterili sursum arrecta; De Luca
et al., 1981), con una proyeccion curva terminada en punta
en su mitad superior. Las semillas son ovoides, de 3 cm de
didmetro y pueden producirse entre 107 y 149 semillas por
cono, con un peso promedio de 14.4 g (+ 1.8, n = 154) cada
una (Ldzaro-Zermeifio, 2002). Las semillas pueden despren-
derse del cono generalmente a los ocho meses después de
la polinizacién, en algunos casos hasta 22 meses después.
Las semillas estdn cubiertas por una sarcotesta almidonosa
y aromdtica de color amarillo. Al caerse la sarcotesta y si el
embridn se ha desarrollado completamente, la semilla pue-
de germinar de inmediato. Las semillas son recalcitrantes y,
por tanto, no forman bancos de semillas.

Distribucion geogrdfica de Dioon merolae. La especie se
distribuye en poblaciones aisladas en Oaxaca, en la Sierra
Madre del Sur, la Sierra de Juarez, los Valles Centrales, en las
regiones de Tehuantepec y Los Chimalapas (Chemnick et al.,
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Figura 1. Distribucién de las poblaciones de Dioon merolae en
Chiapas y Oaxaca, México.
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1997; Flores-Véazquez, 2008) y en al menos 12 poblaciones
en dos regiones fisiogrdficas de Chiapas (sensu Miillerried,
1957): 1a Depresion Central de Chiapas (municipios de Cinta-
lapa, Jiquipilas, La Concordia y Villaflores) y la Sierra Madre
de Chiapas, en los municipios de Arriaga y Tonald (De Luca
et al., 1981; Lazaro-Zermeiio, 2002) (Figura 1). Las caracte-
risticas generales de la geologia, clima, suelos, vegetacion y
uso del suelo en cada regién se concentran en el Cuadro 1.
En las poblaciones de Chiapas se ha observado que los
individuos adultos de Dioon merolae sélo se distribuyen en

las partes media y alta de laderas de pendiente moderada
(18-25°), principalmente en las laderas de orientacion norte
de monticulos insulares rocosos o promontorios que se ele-
van abruptamente sobre una planicie o una pendiente suave
(conocidos en la nomenclatura geomorfoldgica internacional
como inselberg), con suelos muy delgados y ligeros y dosel
muy abierto (Ldzaro-Zermefio, 2002; Gonzéilez-Espinosa et
al., 2012) (Figura 2A, B). Las plédntulas y los individuos in-
fantiles (< 25 cm de altura) se distribuyen cerca de la planta
madre, en oquedades profundas y en la cercania de taludes

Cuadro 1. Resumen de condiciones del hébitat en las regiones en que se encuentran poblaciones de D. merolae en Oaxaca y Chiapas. SMS =
Sierra Madre del Sur, S) = Sierra de Juarez, VCO = Valles Centrales de Oaxaca, IST = Istmo de Tehuantepec — Distrito Tehuantepec, SS = Sierra Sur
de Oaxaca - Distrito Yautepec, CHI = Istmo de Tehuantepec — Distrito Juchitan (Los Chimalapas), DCCH = Depresién Central de Chiapas, SMCH
= Sierra Madre de Chiapas, mda = millones de afos, N = tamafio estimado de la poblacién, incluyendo plantulas. Las regiones fisiograficas de
Chiapas corresponden a las propuestas por Miillerried (1957). La clasificacién de climas regionales corresponde a Garcia (1987), TMA = tem-
peratura media anual; SBC = Selva baja caducifolia, BE = Bosque de encino, BP = Bosque de pino, BPE = Bosque de pino-encino.

Regién Altitud Sustrato Climas N Tipos de Atributos de Vegetacion Uso actual
(m) geoldgico® regionales® suelos® los suelos® original y grado del suelo
de disturbio”
SMS! 1,150 Gneis del Aw2, cédlido sub-himedo =400 Regosol, Someros, textura BPE; severo Cultivos de
Precambrico, con lluvias en verano rendzina  fina, fertilidad baja, frijol y maiz
calizas del (500 - 2,500 mm) y color rojizo
Cretacico TMA de 18-22°
S)! 1,080  Calizas, lutita - C(w2) X', templado =100 Regosol, Someros, textura BPE, BP; Cultivos de
arenisca del sub-himedo con lluvias cambisol  fina, fertilidad baja, moderado maiz y café
Jurasico en verano (200 - 1,800 color claro a rojizo
mm) y TMA de 12
a18°C.
VCO* 1,600- Metamorficas del  (A)Cb(w )(w), semicdlido =470  Feozem, Someros, textura SBC, BE; Potreros
1,700 Precambrico, sub-himedo con lluvias regosol, fina y media, fertilidad bajo
calizas del en verano (600 - 700 mm), litosol moderada, color
Mesozoico TMA de 18-20° pardo oscuro
IST' 800- Calizas, limolitay  Aw2, calido sub- himedo ND Regosol, Profundos, color SBC; Ganaderia,
1000 areniscas del con lluvias en verano litosol, pardo, textura fina severo cultivos de
Mesozoico (ca. (500 - 2,500 mm) y luvisol o media, fertilidad maiz, frijol
250 mda) TMA de 18-22° moderada y chile
SS! 1,500 fgneas extrusivas BS1(h")w, semi seco ND Luvisol, Someros, textura BE,SBC; Cultivos de
del Cenozoico, calido (600 - 800 mm) cambisol media, fertilidad severo maguey
calizas, limolita - y TMA mayor de 22° media, color
arenisca del rojo a claro
Mesozoico
CHI' 810 fgneas intrusivas, Am(f), calido himedo ND Regosol, Someros, textura BPE, SBC; Ganaderia,
granito del con lluvias de verano litosol, media o gruesa, moderado explotacién
Paleozoico (2,000 - 2,500 mm) y acrisol fertilidad baja, forestal, cultivos
TMA de 22°-24° color oscuro de maiz y frijol
DCCH 550 - Areniscas del A(f), calido sub-hdmedo 1000  Litosol, Someros, textura SBC, BE; Cultivos de maiz
34 800  Triasico y Jurdsico con lluvias de verano regosol gruesa, fertilidad severo y cacahuate;
(ca. 190 mda) (700 - 1,000 mm entre baja, color rojizo potreros con
mayo y octubre) y quemas anuales
TMA de 25.3°
SMCH 800 - Tgneas intrusivas y A(w), célido himedo =300 Litosol, Someros, textura SBC, BPE; Extraccion de
34 1,300 metamdrficas del con lluvias en verano regosol, media, fertilidad moderado madera y lefia,
Paleozoico (2,000 - 2,500 mm) rendzina,  baja, color rojizo y severo potreros, cultivos
(ca. 280 mda) y TMA de 18°-22° luvisol de maiz

'Chemnick et al. (1997), 2Flores-Vazquez (2008), *De Luca et al. (1981), “Lazaro-Zermefio (2002), °INEGI (2007), *Arriaga et al. (2000), "Miranda
(1952), Miranda y Hernandez X. (1963)
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(< 10 m; Gonzélez-Espinosa et al., 2012). En las partes ba-
jas de los monticulos, donde los terrenos son casi planos y
la profundidad del suelo es mayor de 40 cm, a menudo se
encuentran pldntulas asociadas con gramineas y especies ar-
boéreas, aunque muy pocas llegan a establecerse como indivi-
duos adultos, posiblemente debido a la competencia por agua
y luz. En la Depresién Central de Chiapas, los individuos de
tallas pequefias representan 30% de la poblacion, respecto al
11% reportado para una de las poblaciones de los Valles Cen-
trales de Oaxaca (Flores-Vazquez, 2008).

Crecimiento del tallo principal y produccion de retoiios
y ramas. El incremento en la longitud del tallo se aprecia
cuando hay produccién de hojas. Cuando los individuos de
Dioon merolae son pequeiios, el tallo es subterrdneo y sélo
ocurre el crecimiento en grosor, resultado de la expansién
del cértex y de la produccién de primordios foliares (Ste-
venson, 1980). La elongacién empieza a hacerse evidente
una vez que el tallo alcanza -15 cm de didmetro. En los
primeros diez afios de vida el incremento en la longitud
del tallo es menor de 1.0 cm por afio; posteriormente, con-
forme los individuos incrementan en longitud, la cantidad
de hojas producidas también aumenta provocando que el
incremento anual del tallo sea de 2-3 cm. Cuando las plan-
tas crecen debajo de riscos, cornisas, grietas o cerca de ta-
ludes o de arboles y arbustos cercanos, donde la luz puede
ser escasa en las horas del dia en las que los rayos del sol
inciden en dngulos bajos, los tallos muestran un acentuado
fototropismo y gravitropismo y se curvan e inclinan con-
forme crecen (Figura 2C) hasta que acaban por postrarse
sobre el suelo (Gonzdlez-Espinosa et al., 2012).

La produccién de retofios (o fitdmeros) puede iniciarse
cuando el tallo principal alcanza los 50 cm de longitud (1-6
retofios por afio). Se ha observado que las plantas masculi-
nas pueden presentar hasta seis veces mds retofios que las
femeninas (34 vs. 6 retofios). Los retofios tienen hojas pe-
quenas (40 cm o menos) y tienen vida corta, generalmente
menos de tres afios. Sin embargo, algunos llegan a desa-
rrollarse como tallos laterales con su propia copa de hojas,
unidos en su base al tallo principal con el cual comparten
un Unico sistema radical. Algunos individuos muy longe-
vos pueden llegar a tener hasta 18 tallos ademads del tallo
principal (Figura 2D). En la parte media y alta del tallo se
encuentran meristemos que pueden dar origen a ramas cada
una con su propia copa de hojas. La longitud que alcanzan
las ramas es mucho menor que la de un tallo (< 100 cm);
sin embargo, al desarrollarse también producen su propia
copa de hojas. Los individuos de poblaciones severamen-
te defoliadas pueden presentar con mayor frecuencia varias
copas de hojas en el extremo del tallo, en comparacién con
individuos de poblaciones no cosechadas que generalmente
poseen sélo una.

Raices. El sistema radical incluye tres tipos de raices (Jones,
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1993). (1) La radicula da lugar a la raiz principal, que es tan
profunda como lo permite el sitio en el que germind la semi-
1la; esta raiz es comun a todos los tallos. (2) Las raices adven-
ticias se desarrollan, como la radicula, rdpidamente durante el
primer afio de vida, alcanzando hasta 1.5 m de longitud (aun-
que no sean profundas) y atin cuando la planta no tenga un
tallo visible. Este sistema radical superficial resulta eficiente
durante el estrés hidrico al que estdn sujetas las pldntulas en
los meses de noviembre a abril. (3) Las raices apogeotropi-
cas o coraloides (Chamberlain, 1935) se desarrollan cuando
el tallo alcanza 5 cm de longitud, crecen de modo dicotémi-
co y también se encuentran casi expuestas a la superficie del
suelo. Su funcién es fijar el nitrégeno atmosférico mediante
la asociacién simbidtica con algas azul-verde de los géneros
Anabaena, Nostoc y Tolypothrix (Chamberlain, 1935; Milin-
dasuta, 1975; Argiiello-L6pez, 2007).

Produccion de hojas. Las hojas se disponen helicoidalmente
en el extremo del tallo y forman una copa (Norstog y Ni-
cholls, 1997). En las poblaciones observadas las hojas se
producen en un pulso anual en los meses de marzo y abril,
antes del inicio de la temporada lluviosa (mayo a noviem-
bre). Sin embargo, puede ocurrir un segundo evento de pro-
duccién de hojas en el otofio si algin incendio destruye las
copas al final de la temporada seca (abril o mayo); en este
caso, no se ha observado produccién de hojas en la prima-
vera siguiente. Las hojas recién producidas son suaves y to-
mentosas en ambas superficies de los foliolos. Después de
unos dos meses, el tomento cae y las hojas se tornan rigidas
y adquieren una consistencia coridcea (Figura 2E). El desa-
rrollo de las frondas se completa en un lapso adicional no
mayor a tres meses con la consolidacién de espinas apicales
y laterales. La vida de las hojas individuales es generalmen-
te de dos afios. Las plantulas e infantiles producen una hoja
al afio, en algunos casos hasta por 12-15 afos; los individuos
con tallos de mas de 10 cm de longitud producen de dos a
diez hojas al afio hasta alcanzar la etapa reproductiva. Los
individuos adultos producen 30-40 hojas en un unico pulso
anual que contribuyen a formar una copa de hasta 150 hojas.

Reproduccion. Todas las especies del orden Cycadales son
dioicas (Stevenson et al., 1995). La proporcién de sexos
en los individuos de Dioon merolae es cercana a 1:1, con
un ligero sesgo hacia los individuos masculinos (Lazaro-
Zermeio et al., 2011). A diferencia de otras zamidceas en
las que los individuos masculinos pueden producir conos
femeninos, y viceversa, después de soportar largos periodos
de estrés hidrico o altas temperaturas (van Wyk y Claassen,
1981; Osborne, 1985; Osborne y Gorelick, 2002), en D. me-
rolae no se ha encontrado reversién de sexos a pesar de estar
sujetos a este tipo de factores ambientales. Aunque la edad
de D. merolae puede ser imprecisa, estimamos que los indi-
viduos que empiezan a reproducirse pueden tener entre 80
y 100 afos (véase apartado acerca del cdlculo de la edad).
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Conos masculinos.- Los individuos con tallos mayores a
70 cm pueden producir microestrébilos (conos masculinos)
(Figura 2F). Si durante la etapa reproductiva muere algu-
no de los tallos mds grandes de un individuo adulto, los

B

tallos pequefios (> 50 cm) pueden también producir conos
del mismo sexo. Generalmente, cada individuo produce un
cono en cada evento reproductivo, aunque en raros casos
(menos del 2%) se producen dos conos a la vez. Los conos

Figura 2. A y B) Distribucién de los individuos de Dioon merolae sobre los monticulos de areniscas en las poblaciones de la Depresion

Central de Chiapas. C) Planta de D. merolae creciendo junto a un talud; nétese la pronunciada inclinacién del tallo por la heliofilia de la

copa. D) Individuo adulto postrado en el suelo; en la base del tallo se pueden observar al menos cuatro retofios, cada uno con una hoja

recién producida. E) Individuo adulto de D. merolae que muestra las hojas nuevas en el centro de la copa. F) Microestrébilo, ca. 40 cm de

largo. G) Megaestrébilo inmaduro, ca. 30 cm de largo. H-J). Larvas, pupas y adulto de Eumaeus debora sobre los foliolos de D. merolae.
(Créditos de las fotografias: JIMLZ. excepto F y G por N. Ramirez-Marcial)
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masculinos estdn conformados por microespordfilas dis-
puestas en espiral de manera compacta sobre un eje hueco,
son poco tomentosos, de color verde amarillento cuando j6-
venes y pardo oscuro cuando maduros. La emergencia de
conos masculinos puede ocurrir en cualquier época del afio
y su desarrollo completo se alcanza en siete meses, miden
40-60 cm de longitud y muy rara vez se encuentran conos
pequefios con polen (10 cm de longitud). Las microespor6fi-
las se abren al completarse el desarrollo del cono y con ello
se promueve la circulacién ascendente de las corrientes de
viento (Niklas y Norstog, 1984; Keppel, 2001) y la subse-
cuente liberacién y dispersion del polen, el cual también es
dispersado por coledpteros (Norstog y Fawcett, 1989; Jones,
1993; Mabberley, 2008). El polen no dispersado queda es-
parcido sobre las hojas como un polvo blanquecino.

Conos femeninos.- Los megaestrébilos (conos femeninos)
(Figura 2G) comienzan a desarrollarse hasta que el tallo al-
canza al menos 90 cm de longitud. De manera similar a lo
que ocurre en los individuos masculinos, cuando un indivi-
duo reproductivo presenta varios tallos y por alguna razén
el tallo mds grande muere, los tallos pequefios (> 70 cm) tie-
nen la facultad de producir conos femeninos. Los conos son
de forma ovoide y de color ocre a causa del denso tomento
que los cubre. La emergencia de conos ocurre cominmente
en la estacion lluviosa, de mayo a octubre. Al principio, el
cono emerge y se desarrolla erecto en el dpice del tallo y
muchos de los conos se desarrollan completamente en esta
posicién, pero en algunos casos el corto peciolo se inclina
debido al peso del cono y éste termina desarrollandose en
uno de los costados del tallo. En promedio los conos fe-
meninos tardan 13 meses para completar su desarrollo. El
tiempo de receso entre eventos reproductivos puede durar
dos afios, pero en algunas especies, como Dioon edule, pue-
de ser de hasta cuatro afios (Vovides, 1990). En una pobla-
cién de D. merolae de la Depresion Central de Chiapas en
la que las plantas femeninas son defoliadas anualmente, los
individuos tardan hasta seis afios en volver a producir un
cono femenino (Lazaro-Zermefio, 2011). A diferencia de los
individuos masculinos, los individuos femeninos no pueden
producir simultdneamente conos y hojas en el mismo afio.

Interacciones con animales. Herbivoria.- Las hojas y semi-
llas, e incluso las raices y tallos de las Cycadales no son
comestibles para la mayoria de los animales por contener
sustancias toxicas y cancerigenas (Moretti et al., 1981;
Hoffman y Morgan, 1984; Spencer et al., 1987; Oliveira-
Cruz, 2001; Mejia y Rengifo, 2000; Yagi, 2004; Pérez-Flo-
res y Soto, 2007; Marler y Shaw, 2010). Entre estas sustan-
cias se incluyen las cicasinas y las neosicasinas, derivadas
del grupo de los azoxiglucésidos (metilazoximetil- -D-
glucdsidos; Kobayashi et al., 1978), las macrozaminas, de-
rivadas del metilazoximetanol (MAM; Moretti et al., 1981),
los aminodcidos no proteicos, -N-metilamino-L-alanina,
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y -N-oxilamino-L-alanina (BMAA y BOAA, respectiva-
mente; Vega y Bell, 1967; Shaw et al., 2007); los esteroles
estigmasterol (SS) y -sitosterol (BSS) y sus derivados glu-
cosilados: estigmasterol -D-glucésido (BG) y -sitosterol
-D-glucésido (BSSG) (Marler y Shaw, 2010). La herbivo-
ria foliar en Dioon merolae ocurre en los meses de enero a
mayo, cuando las mariposas Eumaeus debora Hubner (Le-
pidoptera: Lycaenidae) (C. Castillo-Guevara, com. pers.)
ovipositan sobre las hojas nuevas. Las orugas se desarrollan
de manera simultdnea con las hojas, y consumen preferente-
mente los foliolos, aunque también se alimentan del raquis
destruyendo completamente la hoja (Figura 2H-J). La de-
foliacién causada por las orugas comprende la eliminacién
de 40-100% del 4rea fotosintética recién producida, lo cual
puede afectar el vigor de los individuos dado que la planta
produce hojas sé6lo una vez al afio (L4zaro-Zermeifio, 2002).
En algunas ocasiones, se han encontrado orugas de E. debo-
ra alimentdndose de los megaesporofilos (bricteas) del cono
femenino. Esta mariposa podria secuestrar e incorporar a su
cuerpo las sustancias toxicas presentes en D. merolae, tal
como ocurre con E. atala Poey y Zamia integrifolia L.1.,
nativa de Florida (Rothschild er al., 1986; Schneider et al.,
2002).

Polinizacion y produccion de semillas.- La dispersién del
polen en Cycas, Dioon y Zamia se debe principalmente al
viento (Niklas y Norstog, 1984; Norstog y Nicholls, 1997),
aunque Norstog (1987) sugiri6 la posibilidad de que la po-
linizacién por insectos (Curculionidae) puede ocurrir en to-
das las Cycadales de manera prioritaria o en combinacién
con la polinizacién por viento. No se dispone de observa-
ciones detalladas que indiquen que los insectos que visitan
los conos masculinos de D. merolae contribuyan a la po-
linizacién. Al parecer, la polinizacién es un aspecto de la
biologia reproductiva que no ha sido abordado de manera
suficiente en ninguna de las zamidceas mexicanas. Una vez
que el cono femenino ha completado su desarrollo, que casi
siempre coincide con la temporada de estiaje, las bracteas
que lo forman empiezan a separarse unas de otras debido a
la deshidratacién provocada por el ambiente. Al momento
de caer del cono, las semillas estdn cubiertas por una excre-
cencia almidonosa y aromdtica de color amarillo llamada
sarcotesta. La sarcotesta, cuando fresca, es removida por
insectos, principalmente hormigas; también puede resecarse
y adherirse a la esclerotesta, parte dura de la semilla que
encierra el embrién y las sustancias de reserva, inhibiendo
asf la germinacién (Whitelock, 2002).

Germinacion de semillas.- Cuando el embrién se ha desarro-
llado completamente, la semilla puede germinar de inmediato
si se expone a condiciones favorables (Pérez-Farrera et al.,
1999); estos mismos autores indican que las semillas no pre-
sentan latencia por embrién inmaduro, como varias especies
de Ceratozamia y Zamia. Se observé > 80% de germinacién
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en las 200 semillas colectadas y tres meses después de la
germinacion las plantulas mostraron su primera hoja, la cual
pudo mantenerse durante uno o dos afios (Figura 3A,B). Pé-
rez-Farrera et al. (1999) indican que la hoja alcanza su com-
pleto desarrollo y endurecimiento seis meses después.

Depredacion de semillas.- El embrion puede ser dafado por
coledpteros y roedores, impidiéndose con ello la germina-
cién. Los coledpteros (Aulacoscelis melanocera Duponchel
& Chevrolat (Chrysomelidae), Carpophilus spp. (Nitiduli-
dae) y una especie no determinada de la familia Bituridae),
fueron encontrados entre las bracteas de conos femeninos y
horadando la esclerotesta para posteriormente ovipositar en
el material de reserva; sus larvas suelen alimentarse de éste
y del embrién. Por otra parte, pequefios roedores (Liomys
pictus Thomas; Heteromyidae) pueden romper la esclero-
testa, exponiendo el embrién a la intemperie y provocando
asf la inviabilidad de la semilla. Las pldntulas de semillas
que una vez desprendidas del cono germinan atrapadas en
la copa de la planta progenitora no alcanzan a desarrollar la
primera hoja; sélo se observa la emergencia de la radicula y
mueren en los siguientes 30 dfas por falta de nutrimentos y
agua. Junto con Dioon mejiae y D. spinulosum, las semillas
de D. merolae son consideradas entre las mds grandes del
género (Sabato y De Luca, 1985).

Dispersion de semillas.- El principal mecanismo de disper-
sién para Dioon merolae en las poblaciones estudiadas es la
gravedad. Cuando la planta madre crece en acantilados, las
semillas caen en lugares abiertos, en cuyo caso las plantulas
con frecuencia no se establecen debido a la intensa compe-
tencia con angiospermas (pastos) o por los incendios rasan-
tes. Si la pendiente es suave, las semillas se alejan pocos
metros de la planta madre; en pendientes pronunciadas se ha
observado que las semillas pueden alejarse hasta 14 metros.
En ambos casos, las semillas pueden quedar atrapadas por
los troncos o las raices de los arboles vecinos, o al caer en
una oquedad. Pérez-Farrera (1993) ha reportado avistamien-
tos de urracas (Calocitta formosa Swainson), y durante este
estudio se observaron chachalacas (Ortalis vetula Wagler)
picoteando los megaestrdbilos e iguanas (Iguana iguana L.)
comiendo la sarcotesta de las semillas. Las semillas de D.
merolae también han sido encontradas en pequefias grietas,
oquedades entre las rocas, comederos de zorras (Urocyon
cinereoargenteus Schreber) o sobre nopales y bromelias
junto con semillas de Thevetia ovata (Cav.) A. DC. (Apo-
cynaceae), Bursera bipinnata (Sessé & Moc. ex DC.) (Bur-
seraceae) y Serjania triquetra Radkl. (Sapindaceae) (Figura
3C). Los roedores Liomys pictus pueden llevar las semillas
a sus madrigueras o extraviarlas en rendijas entre las rocas.
Sobre la esclerotesta de las semillas de D. merolae se han
observado marcas de incisivos de L. pictus; estas dentella-
das coinciden con las encontradas sobre las testas de B. bi-
pinnata 'y T. ovata.
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Los incendios y sus efectos sobre la supervivencia y repro-
duccion. Desde hace varias décadas las tierras que circun-
dan los monticulos donde se distribuye Dioon merolae en
Chiapas son utilizadas como potreros y para cultivos agri-
colas de temporal y son limpiadas con la prictica tradicional
de roza y quema. Ocasionalmente, los incendios sin control
se extienden hasta las partes medias o altas de los monticu-
los. Si el incendio es de poca intensidad y corta duracidn, las
hojas y los tallos de los individuos de D. merolae resultan
poco afectados; de lo contrario, el exterior de los tallos es
calcinado (Figura 3D, E) y, ocasionalmente los individuos
mueren. Pérez-Farrera y Vovides (2006) han sefialado que
en el sitio del cerro Nambiyigua (Sierra Madre de Chiapas)
los incendios son deliberadamente provocados por grupos
religiosos antagénicos e intolerantes a la ceremonia de los
espadaiieros; no se han encontrado evidencias de este con-
flicto en los sitios de la Depresion Central de Chiapas. Los
incendios interrumpen de manera definitiva el desarrollo de
conos y semillas. Cuando una planta que estd produciendo
cono se incendia, el cono no alcanza a desarrollarse debido
a que los 6vulos no alcanzaron a ser fecundados. En caso
de que las semillas se encuentren dispersas en el suelo, las
altas temperaturas ocasionan la muerte del embrién. De-
bido a que no cuentan con un tallo bien desarrollado, las
plantulas y los individuos de tallas pequefias enfrentan una
mayor probabilidad de muerte que los adultos. Después de
los incendios las plantas pequefias que sobreviven quedan
expuestas a intensidades luminicas altas y al pisoteo por ga-
nado. Posiblemente estos dos factores contribuyan a limitar
la presencia de esta especie en dreas planas con suelos pro-
fundos.

Longevidad y cdlculo de la edad. La muerte ocasional del
tallo de mayor tamafio complica considerablemente la de-
terminacion de la edad de los individuos de Dioon merolae.
Se encontré que los individuos con un tallo de 4.0 metros
de longitud podrian tener al menos 700 afios de edad y que
individuos adultos con una altura de 100 cm (con capaci-
dad de producir conos) pueden tener entre 80 y 100 afios
de edad.

Etnobotdnica y conservacion. El comercio ilegal con in-
dividuos adultos de zamidceas es frecuente en su drea de
distribucién. En algunas ciudades de los estados de Chia-
pas, Oaxaca y Veracruz se pueden encontrar vendedores am-
bulantes ofreciendo individuos de Dioon edule o partes de
ellos (Donaldson ez al., 2003). En Chiapas no es frecuente el
comercio de individuos adultos o pldntulas de D. merolae y
no parece ser una amenaza para las poblaciones. Sin embar-
g0, en esta entidad la destruccién del hébitat por cambio de
uso de suelo representa un riesgo constante para esta espe-
cie. Una antigua tradicién de la cultura chiapaneca (Pérez-
Farrera y Vovides, 2006), que ahora también es practicada
por grupos zoques (Valdez, 2009) y mestizos, denominada
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Figura 3. A) Semilla de Dioon merolae cubierta por sarcotesta amarilla; a la derecha, una bractea del cono femenino. B) Plantula (un afio

de edad). C) Semillas de D. merolae roidas por Liomys pictus. D) Ladera con plantas de D. merolae de hasta 4.6 m de largo del tallo; nétese

en primer plano el drea con roca desnuda. E) Las mismas plantas después de un incendio severo ocasional ocurrido en mayo de 2006. F).

“Espadafieros” entrando a la iglesia de San José Teran, Chiapas. G) Tercios de hojas (atados) de D. merolae en Suchiapa, Chiapas; cada

tercio se forma con 300 hojas. H) Base de un monticulo de areniscas con una planta adulta expuesta al dafio por desprendimiento de la
roca. (Créditos de las fotografias: JIMLZ)
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de la Santa Cruz, representa una severa amenaza. Para la
ceremonia los recolectores de hojas (espadaneros) con fre-
cuencia desprenden hasta 100% de las hojas de individuos
adultos (generalmente 1-2.5 m de altura), que al realizarse
de manera anual repercute en el desempeiio reproductivo y
el tamafio de las hojas (L4zaro-Zermeno, 2011; Lazaro-Zer-
mefo et al., 2011). En un estudio de cinco afios realizado en
una poblacién anualmente defoliada, se encontré que los in-
dividuos femeninos de D. merolae se reproducen menos que
los individuos no defoliados (L4zaro-Zermefio et al., 2011).
Otros atributos vegetativos como el crecimiento del tallo y
el ndmero y tamafio de las hojas producidas también se ven
afectados por las defoliaciones anuales que exceden la corta
de hojas de 50% (Lazaro-Zermefio, 2011; Lazaro-Zermefio
etal.,2011). La festividad se realiza en las cabeceras muni-
cipales de Suchiapa y Terdn y en el ejido Nuevo Tenochtildn
en el municipio de Villaflores (Chiapas). Los peregrinos o
espadaiieros llevan a la iglesia decenas de ofrendas (tercios)
que constan de 300 hojas de espadafia, nombre comin que
se le da a D. merolae (Figura 3F, G). Los espadafieros ob-
tienen las hojas de los individuos que se distribuyen en los
cerros El Estoraque y El Sauz en el municipio de Jiquipilas
y en el cerro Nambiyigua, en el municipio de Villaflores.
Dado que en estas poblaciones se encuentran s6lo decenas
de individuos adultos (menos de 200), cada vez se hace mas
dificil la cosecha de hojas por los incendios periédicos que,
con frecuencia, queman las hojas e incluso causan la muerte
de los individuos. Los espadafieros comentan que hace 20-
25 afios las plantas se distribufan notoriamente en la falda
del cerro Nambiyigua y que cada individuo presentaba una
copa con més de cien hojas.

Discusion

Arquitectura y produccion de retoiios. La incidencia de la
luz sobre la copa de individuos con tallos bien desarrolla-
dos influye en la arquitectura de la planta. Los individuos
de Dioon merolae que se establecen en lugares plenamente
expuestos al sol tienen tallos erectos. El fenémeno de curva-
tura e inclinacién del tallo conforme avanza su edad sugiere
que los individuos de D. merolae son altamente heliéfilos,
como se ha observado también en individuos de Cycas see-
mannii A. Braun (Keppel, 2001). La inclinacién acentuada
de los tallos en plantas adultas de D. merolae también puede
activar los meristemos ubicados en la base del tallo, ya que
el peso en uno de sus costados puede actuar como un esti-
mulo mecénico, resultando en la produccién de retofios que
ocasionalmente pueden crecer y formar su copa de hojas
(Chamberlain, 1911; Jones, 1993). Los monticulos donde
crece D. merolae con frecuencia son de areniscas o de otras
rocas poco consolidadas y, a menudo, grandes fragmentos
de roca caen de las partes altas dafiando e incluso derriban-
do individuos adultos que se encuentran establecidos en las
partes bajas de las laderas (Figura 3H). Los individuos que
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crecen sobre la parte de roca que se desgaja se destruyen du-
rante el descenso; en este caso, generalmente mueren y s6lo
rara vez pueden establecerse nuevamente. Aunque el tallo
estd protegido por catafilos (estructuras rigidas de ca. 2 cm
de longitud que no llegan a desarrollarse como hojas ver-
daderas) y por las bases persistentes de los peciolos, Jones
(1993) sugiere que los meristemos son activados median-
te estimulos fisicos o ambientales. Las altas temperaturas
generadas por el fuego también pueden activar los meriste-
mos de la base del tallo. Se ha observado que el niimero de
retofios en la base del tallo de individuos adultos aumenta
después de un incendio; sin embargo, si el incendio es muy
prolongado se eliminan los retofios ya existentes.

A pesar de que el tallo es flexible por no estar completa-
mente lignificado (Chamberlain, 1911; Stevenson, 1980), la
ruptura en la parte basal evidencia las limitaciones de tipo
mecdnico a las que estdn sujetos los tallos de grandes dimen-
siones (4-5 m). Es comtn que los individuos adultos pierdan
uno o mas tallos a causa de los incendios o de dafios causa-
dos con machetes. Lo anterior puede no causar la muerte del
individuo, pero si conducirlo a un estado fenolégico previo
(p. €j. infantil o juvenil). Estos individuos “rejuvenecidos”
pueden diferenciarse de otros de edad menor por el tamafio
y niimero de las hojas que producen. Los tallos remanen-
tes no daflados pueden producir mayor cantidad de hojas, y
éstas son mds grandes respecto a las hojas producidas por
un individuo juvenil que ha crecido a partir de una semilla.
El individuo (un genet sensu Kays y Harper, 1974) con va-
rios tallos basales (retofios o ramets sensu Kays y Harper,
1974), puede persistir por mds tiempo de lo que permane-
cerfa un individuo monopddico. Stevenson (1980) y Jones
(1993) mencionan que las Cycadales no poseen, en general,
yemas laterales y por ello no producen ramas en un sentido
estricto. Aunque la produccién de fitémeros o retofios ba-
sales da lugar a considerar que D. merolae sea una especie
clonal (como la mayoria de las Zamiaceae), no parece que
éste sea un mecanismo comun que permita el crecimiento
poblacional y ocupacién del espacio, pues no se observa la
supervivencia de los tallos desprendidos del sistema radical
de manera natural. Se desconoce si en condiciones de vi-
vero los retofios de D. merolae pueden desarrollar raices y
crecer por si solos una vez que son separados del tallo prin-
cipal, lo cual permitiria su propagacién, como ha ocurrido
con otras especies de Cycadales (Dehgan, 1997; J. Haynes,
com. pers.).

Produccion de hojas y reproduccion. Los eventos de produc-
cién de hojas y produccion de conos femeninos se observan
de manera alternada en afios diferentes en Dioon merolae.
Esto puede deberse a que las hojas y los conos de ambos se-
xos tienen el mismo origen en el dpice del tallo (Kozlowski,
1971) y posiblemente ejercen una demanda comun sobre los
recursos internos disponibles, junto con interacciones entre
la estacionalidad del ambiente y el lapso necesario para la
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produccién del cono femenino (13 meses en promedio). A
lo largo de un afio en que se produce un cono femenino no
alcanzan a producirse hojas. A diferencia de los individuos
femeninos, los masculinos, cuyos conos se producen en un
periodo promedio de siete meses, pueden alcanzar a produ-
cir conos (menos costosos) y hojas en un mismo afio. Aun-
que la produccién de conos masculinos es constante durante
el afio, algunos conos femeninos no llegan a desarrollarse
por completo aun cuando se encuentran cerca de individuos
masculinos, supuestamente en condiciones favorables para
la polinizacidn, resultando en pequefios conos sin semillas.

Interacciones con animales. En adultos de Dioon merolae
se puede observar que cuando la temperatura ambiental ex-
cede 34°C se desprende un poco de mucilago en la base de
los conos masculinos, el cual atrae a escarabajos picudos
(Cucurlionidae), hemipteros, mariposas (Licaenidae) y hor-
migas pequefias. Estos insectos se mueven hacia dentro y
fuera entre las microespordfilas y al hacerlo se cubren de
polen; sin embargo, no se dispone de observaciones detalla-
das acerca de si estos insectos con polen sobre sus cuerpos
pueden visitar conos femeninos y contribuir a la poliniza-
cién. De acuerdo con Terry et al. (2007) y Tang (1987), los
terpenos (mircenos y ocimenos) contenidos en el mucilago
de Macrozamia lucida L.A.S. Johnson y Zamia pumila L.
contribuyen al sindrome de polinizacién ya que son sustan-
cias con funciones similares a las feromonas.

En la actualidad no es claro qué grupo de animales serian
los dispersores 6ptimos de Dioon merolae. Considerando el
tamafio de los animales que se han observado en interaccién
con las semillas de D. merolae, seria poco probable que una
semilla fuera dispersada por endozoocoria. La asociacién de
esta especie con mamiferos pequefios y aves y reptiles de ta-
maiio medio parece oportunista y poco ajustada. En el caso
de las semillas movidas por roedores de tamafio medio o
grande, no todas ellas son depredadas, y como ocurre en es-
pecies del género Quercus (Quintana-Ascencio et al., 1992;
Bonfil, 1998), algunas que son olvidadas en las madrigueras
pueden germinar posteriormente. Los roedores de tamafio
medio Liomys pictus parecen efectuar la dispersién de D.
merolae accidentalmente, ya que el dafio sobre las semillas
ocurre en la esclerotesta, sin alcanzar al embridn, de manera
similar a lo reportado por Snow y Walter (2007) para la in-
teraccion de Macrozamia lucida L.A.S.Johnson con Rattus
fuscipes Waterhouse en Queensland, Australia. Si el dafio
va mas all4 de la esclerotesta, éste es suficiente para promo-
ver la contaminacién del material de reserva por hongos y
bacterias e incluso ocasionar la muerte del embrién. En la
mayor extension del drea de distribucién de D. merolae se
ha presentado en el tltimo siglo un severo proceso de de-
faunacion que ha ocasionado la casi extincion regional o al-
teracién severa de las poblaciones de mamiferos de tamafio
medio o grande como el venado cola blanca Odocoileus vir-
ginianus Zimmermann, los pecaries Pecari tajacu Linnaeus
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y Tayassu pecari Link (Naranjo et al., 2005) y cénidos y
mustélidos que podrian mover las semillas con sarcotesta.
Finalmente, el tamafio de las semillas puede asociarse con
megafauna extinta que pudo realizar su dispersién por endo-
zoocoria (Janzen y Martin, 1982; Janzen, 1986), como tam-
bién se ha sugerido para M. lucida (Snow y Walter, 2007).
La antigiiedad de las Cycadales sugiere que en otros perio-
dos pudieron mantenerse prolongadas interacciones con dis-
persores ahora extintos, como se ha sugerido para un amplio
conjunto de especies vegetales neotropicales que mantienen
aparentes anacronismos ecoldgicos entre sus frutos y las po-
blaciones de animales que podrian dispersarlos (Janzen y
Martin, 1982; Janzen, 1986; Barlow, 2000).

Estimacion de la edad. Chamberlain (1911) propuso un
método no destructivo para evaluar la edad que consiste
en registrar el nimero total de hojas producidas en un afio,
contar el nimero total de cicatrices foliares persistentes en
el tronco y dividir este nimero entre el nimero de hojas
producidas en ese ano. De esta manera Chamberlain (1911)
estim6 que individuos de Dioon edule con un tallo de 1.8 m
de longitud tendrian una edad de 970 afios. Vovides (1990)
introdujo modificaciones al método propuesto por Cham-
berlain (1911), reportando estimaciones de la edad de D.
edule obtenidas mediante dos métodos. El primero consiste
en obtener una muestra de xilema de la base del tallo a partir
del cual se determina la presencia de carbono 14 (C'*) con-
tenido en la celulosa. El segundo método estima indirecta-
mente la edad a partir de la produccién de conos, la tasa de
crecimiento anual del tallo y el espaciamiento entre eventos
reproductivos. Sin embargo, las técnicas empleadas dafian
el dpice del tallo exponiéndolo a infecciones flingicas y su-
ponen que el espaciamiento entre los eventos reproductivos
de décadas recientes puede extrapolarse a toda la longitud
del tallo. La técnica de fechado con C' produjo estimacio-
nes muy discrepantes respecto a las del dpice, explicadas
por contaminacién nuclear.

La estimacion de la edad utilizada en este estudio es con-
servadora debido a: (1) aunque se producen hojas durante
los primeros afios de vida no hay bases persistentes de los
peciolos pues el tronco no se ha desarrollado, (2) al enve-
jecer las bases persistentes pueden comprimirse disminu-
yendo su tamafio, (3) durante los eventos reproductivos la
produccién de hojas es baja o nula. Los troncos muy incli-
nados pueden desprenderse de la base de la planta y perecer;
sin embargo, las partes enterradas de la planta se mantienen
vivas durante una edad hasta ahora no calculada con base
en estructuras externas. En el momento actual se disefia un
estudio para evaluar las edades maximas de D. merolae con
base en el C'* presente en las partes subterrdneas de plantas
de més de 4 m de altura.

Recomendaciones para un manejo sustentable. Actualmen-
te el nimero de plantas vivas y de hojas en cada planta han
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disminuido debido a la cosecha anual mal planificada. So-
lamente los individuos distribuidos en lugares de dificil ac-
ceso, como las partes altas de los monticulos y acantilados,
han quedado fuera del alcance de los grupos de espadafieros
(unas 40 personas por grupo, que colectan cada una 200-
300 hojas). Lo anterior ha provocado que los espadafieros
busquen nuevas localidades para seguir con la tradicional
cosecha de hojas. Algunas de las poblaciones de Dioon me-
rolae localizadas en el municipio de Jiquipilas han estado
sometidas a la cosecha anual de hojas por mds de 25 afios,
pero a partir de la disminucién de individuos de D. mero-
lae en el cerro Nambiyigua, la afluencia de espadafieros a
los sitios de El Estoraque y El Sauz ha aumentado y con
ello la cosecha de hojas. A dos kilémetros de El Sauz se
encuentran tres poblaciones mds que han sido cosechadas
s6lo esporddicamente debido a que los individuos estan dis-
tribuidos en lugares de dificil acceso.

La conservacién de poblaciones viables de Dioon mero-
lae no sélo depende del grado de conservacion del habitat
sino también del uso que actualmente reciben. Aunque los
individuos de tallas pequefias son mds abundantes que los in-
dividuos adultos, la ausencia de un plan de manejo para estos
dltimos que pudiera presentarse a los espadafieros los expone
también a la severa cosecha anual de hojas con las conse-
cuencias negativas recientemente documentadas en cuanto a
reduccidn de la reproduccién y del tamafio de las hojas (L4za-
ro-Zermeiio, 2011; Lazaro-Zermefio et al., 2011). Los grupos
de espadaiieros saben que la existencia de la especie es cru-
cial para la celebracion de su festividad, pero no tienen claro
como usar moderadamente este recurso. Ademds de mantener
y promover algunos pequefios viveros establecidos en Chia-
pas desde 1995 para producir plantas de D. merolae (Vovi-
des et al., 2002b; Vovides et al., 2010), que han servido para
reintroducir pldntulas en algunos municipios (Pérez-Farrera
y Vovides, 2006; Chemnick y Pérez-Farrera, 2007) y para
motivar acciones comunitarias para la conservacion de este
tipo de plantas, esto no pareceria ser suficiente ante la pre-
sién actual que representa la severa defoliacion anual de los
individuos adultos. Ademds de promover el establecimiento
de nuevos individuos que puedan ser cosechados en 50, 100
0 mds afios, es urgente realizar talleres y otras actividades de
educacién ambiental con los espadaferos y los propietarios
de los predios donde crece D. merolae para instruirles acerca
de la necesidad de cosechar las hojas con menor frecuencia
e intensidad (menos de 50%) con base en resultados expe-
rimentales recientes (Ldzaro-Zermefio, 2011). Aunque debe
concederse que se han dado algunas acciones favorables, en
el mejor de los casos debiera contarse con un mds amplio
y continuo respaldo de las autoridades ambientales, y sobre
todo de las eclesidsticas, en todos los municipios donde se
distribuye la especie, para analizar y proponer practicas de
manejo sustentable del recurso que permitan seguir cosechan-
do las hojas y evitar que las poblaciones de esta especie se
acerquen cada vez m4s a la extincidn.
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