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RESUMEN

Se presenta un estudio demogr&fico basado en modelos matriciales
de proyeccidén poblacional para una crasulicea abundante en el Pedre-
gal de San Angel: Echeveria gibbiflora DC. Su morfologia es sencilla
Yy consiste de un tallo con roseta terminal e inflorescencias axila-
res. Se trabajd en dos sitios: Centro de Ecologia (CE) y Unidad de Sg
minarios (US) de 4 x 80 metros cada uno y se abarcaron 5 censos entre
Julio de 1989 y Octubre de 1991. Ademds de comparar los resultados de
mograficos entre los 2 sitios y los 2 afios, la longitud del tallo y
el diametro de la roseta se utilizaron como variables de estado inde-
pendiente.

El patrén de distribucidén espacial es agregado. Se encontrd gque
la longitud del tallo no estd correlacionada con el diametro promedio
de la roseta y que éste tiene una buena correlaciédn con los centime-
tros de inflorescencia y el nGmero de flores. La mortalidad y el es-
fuerzo reproductivo estan asociadas al tamafio de la roseta y no a la
longitud del tallo. La reproduccién vegetativa es irrelevante demogra
ficamente. Se demostré que la capa de vegetacién que cubre a las plan
tas es un factor que afecta de manera negativa su distribucién.

El sitio US no mostrd evidencias de perturbacién reciente mien-
tras que en CE se encontraron evidencias de fuego reciente. Esto se
reflejé claramente en la estructura de la poblacién basada en la lon-
gitud del tallo y no asi en la de rosetas; este patrén se mantuvo en
la mayoria de los andlisis relativos a los modelos matriciales (es-
fuerzo reproductivo, tasas de crecimiento, matrices de proyeccién,
comportamiento transitorio y elasticidades). Las tasas de crecimiento
que se encontraron est&n en un rango que va de 0,952 a 1.343.

El analisis comparativo de la demografia por tallos y por rose-
tas es la parte mas relevante de la tésis ya gue las dinémicas refle-
jadas fueron distintas y muestran que: (1) la seleccién de la varia-
ble de estado es fundamental y sus consecuencias deben ser cuidadosa-
mente consideradas antes de iniciar un estudio demografico; (2) es-
tructuras perennes como el tallo, aunque con una relacién con la edad
laxa, son estructuras en las que se pueden reflejar eventos histéri-
cos de la poblacién; (3) estructuras que se renuevan constantemente,
como la roseta, reflejan Gnicamente 1o que sucedidé en el espacio y
tiempo del estudio realizado y que por lo tanto los modelos construi-
dos con base en ellos carecen de capacidad predictiva.

iii



INTRODUCCION

la ecologia de poblaciones es el estudio de la dinadmica numérica
de los organismos de una misma especie. Su objetivo es responder pre-
guntas acerca de las diferencias en las cantidades de organismos que
encontramos entre distintos 1lugares y diferentes tiempos (Harper,
1977:1) . La demografia es una de sus herramientas de estudio y su en-~
foque es resumir estadisticamente la sobrevivencia, la fecundidad y
el crecimiento de una poblacién. La demografia expresa lo que en pro-
medio le sucede a una poblacién durante un intervalo de tiempo deter-
minado. A la gran variedad de formas de vida que existen en nuestro
planeta le corresponde gran variedad de formas de crecimiento y repro
duccién, de estrategias de uso de recursos y planes de desarrollo em~
brioldgico (Cole, 1954). Sin embargo, existen caracteristicas genera-
les como la sobrevivencia, el crecimiento, la edad, el tamafio y la fe
cundidad, que en todos los casos pueden ser de interés desde el punto
de vista demografico.

Los primeros intentos de modelar el crecimiento y comportamiento
de las poblaciones se enfocaron al estudio de los seres humanos. Esta
area, aln en la actualidad, es fuente de técnicas de andlisis demogra
fico utilizadas por los bidlogos con otros seres vivos. Originalmente
los estudios demogréaficos estuvieron ligados al calculo de las tasas
de impuestos y anualidades. En la actualidad encontramos en esa misma
linea la investigacién actuarial involucrada en los seguros médicos y
de vida. La primera tabla de vida, atribuida a Aemilius Macer, data
del 225 a.C de la Roma antigua y en ella se presentaba una estimacién
de la esperanza de vida de wun individuo de determinada edad
(Impagliazzo, 1985:2).

En 1798, Malthus escribié: "Por todo el reino animal y vegetal

la naturaleza ha repartido las semillas de la vida con mano profusa y
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liberal. No asi para el espacio y nutricién necesaria para criarlos"
(citado en Harper & White 1974). Existe un potencial de crecimiento
poblacional muy grande y la imposibilidad de que éste se realice com-
pletamente es uno de los razonamientos fundamentales de la teoria de
la seleccidn natural (Darwin, 1859:68). Los recursos del ambiente son
finitos para cualquier ser vivo y por tanto, la progresidén geométrica
no puede continuar indefinidamente y algin tipo de limite debe ser al
canzado o aproximado (Harper, 1977:2). En este potencial de crecimien
to poblacional no realizado radica la posibilidad de que actGe la se-
leccidn natural sobre alguna caracteristica, con la condicién de que
exista en ella variabilidad y heredabilidad.

La manera mis sencilla de medir el crecimiento de una poblacién
es considerar como iguales a todos los individuos de la poblacién y
calcular cuantos individuos hay en t+l1 por cada individuo que habia
en t. Esta idea se sintetiza en la ecuacién del crecimiento exponen-
cial:

n(t) = n(o) eTt (1)
donde r es la tasa de crecimiento o parametro Maltusiano. Esta tasa
toma de valor de 0 cuando la poblacidén estd en equilibrio, valores
positivos cuando estd creciendo y negativos cuando decrece. Este mo-~
delo no toma en cuenta la existencia de un posible limite superior y
supone por tanto la existencia de recursos infinitos. El primer mode-
lo gue considerd limites al crecimiento poblacional fue el de la ecua
cién logistica de Verhulst que incluye el componente K que es la capa

cidad de carga del ambiente (Hucthinson, 1978:14-19):

N=s ——— (2)



En este modelo, cuando N<K/2 el parametro r domina el comportamiento
de la poblacidn y cuando N>K/2 el parametro K lo hace.

Estos modelos siguen siendo fundamentales en la biologia de po-
blaciones no porque describan el comportamiento de las poblaciones
sino porgue son una norma de comportamiento ideal contra el gue pode-
mos juzgar y medir la realidad (Harper, 1977:3). Los modelos dografi-
cos incluidos en este trabajo pertenecen a los de crecimiento exponen
cial que no consideran limites al crecimiento poblacional.

El problema fundamental de estos modelos exponenciales y logis-
ticos es que no reconocen diferencias entre los individuos de una po-
blacién. Es evidente que no se puede describir adecuadamente a una pg
blacién sin tomar en cuenta las diferencias que existen entre los in-
dividuos gue la forman, es decir, sin considerar que hay dos sexos
distintos, jdvenes y viejos, grandes y pequefios y que no todos tienen
la misma suerte (Harper, 1977:1). Razonando las cosas por los extre-
mos, un modelo demogr&fico "real" consideraria a cada individuo como
una categoria. Los modelos matriciales surgen como una propuesta in-
termedia, de conciliacién entre los dos extremos. Estos modelos reco-
nocen las diferencias existentes entre etapas del ciclo de vida pero
no distinguen entre los individuos que pertenecen a cierta categoria,
es decir, una vez mas tenemos lo que en promedio le sucede a un indi-
viduo de tal o cual categoria.

Veamos lo que es un modelo. matricial de crecimiento pobla-
cional. El modelo basico es el siguiente:

n(t+l) = A n(t) (3)

donde n es un vector de n renglones y una columna (nxl) cuyos elemen-

tos a;; son el nGomero de individuos pertenecientes a la ;_ésima cate



1, con n ren-

goria al tiempo t. A es una matriz cuadrada, no negativa
glones y n ceplumnas (nxn) cuyoé elementos ajy estan determinados por
la sobrevivencia, crecimiento y fecundidad de la poblacién durante el
intervalo de tiempo seleccionado (Leslie, 1945).

Este modelo es, en esencia, la expresién dinémica de una tabla de
vida instantanea. Es muy importante considerar las alternativas de in
terpretacidén que ofrece el modelo. Por un lado, describe el crecimien
to poblacional para el instante para el que es vidlida la tabla de vi-
da y por otro, predice el patrdn hipotético de crecimiento que resul-
taria si la tabla de vida se mantuviera vigente indefinidamente (Cas-
well, 1978). Caswell (1989) destacaria afios después la importancia de
reconocer la diferencia entre predecir y proyectar. La prediccién es
un intento de decir qué pasard y la proyeccidén es un intento de des-
cribir que pasaria dadas ciertas hipétesis. Gramaticalmente tenemos

2 en cada uno

la diferencia entre el modo indicativo y el subjuntivo
de los dos casos (Caswell, 1989:19-20).

El modelo matricial de proyeccién pdblacional fue desarrollado
en los afios cuarenta de manera independiente por Bernardelli (1941 en
Caswell, 1989), Lewis (1942 en Caswell, 1989) y Leslie (1945). La ba-
se para comprender el modelo es tener clara la correspondencia entre
la grafica del ciclo de vida del organismo seleccionado y su matriz
de transiciones y fecundidades (Figura 1). En la figura cada circulo

representa a una de las categorias seleccionadas y las flechas o no-

dos las entradas de la matriz gue corresponden a las posibles rutas

1 Una matriz no negativa es aquella cuyas entradas son iguales o mayg
res de 0 (Caswell, 1989:57-58).

2 Indicativo: Uno de los modos del verbo con el gue se expresa una
afirmacién sencilla y absoluta.
Subjuntivo: Dicese del modo verbal empleado para expresar que una
accién esta concebida como subordinada a otra, como un simple deseo
del sujeto o de una hipétesis (Garcia-Pelayo, 1985).

4



. Figura 1. Ciclos de vida y
F iz 10,14 matrices. Las graficas co-
rresponden a las matrices
gue se encuentran en el
texto. (A) Matriz por
edades o de Leslie (1945);
(B) Matriz por tamafios o
de Lefkovitch (1965) y (C)
Matriz para ciclo de vida
complejo o de Sarukhén &
Gadgil (1974). Los circu-
los representan catego-
rias, las flechas las tran
siciones o vinculos entre
categorias y las letras
con subindices las entra-
das correspondientes de la
matriz. P;; = probabilidad
de transi&lén de joai.
Q;4 = probabilidad de que-
dilse en la misma catego-
ria (i=j). Fj5 = contribu-
cién de 1la ca%egoria ja
la categoria i.

de vinculacién entre una categoria y otra, ya sea por transicién o
por fecundidad. Los subindices permiten ver, en particular, la corres
pondencia entre las transiciones y fecundidades de la grafica del ci-
clo de vida y las entradas de la matriz3.

En el primer caso tenemos un ciclo de vida por edades en el que
un individuo pasa a la siguiente categoria o muere y en el que hay re
produccién desde la segunda categoria. La matriz correspondiente a la

figura 1A seria la llamada matriz de Leslie:

o F F F
A = p,, 0% o o
0”7 Py, O 0
0 0 Pyy O

3 En este contexto la gr&afica del ciclo de vida parece Ginicamente la
versién "grafica" de la matriz, en otros puede ser la base del ana-
lisis demogré&fico de un ciclo de vida complejo o heterogéneo sin
gue intervenga un modelo matricial (véase Hubbell & Werner, 1979).

S



que presenta las fecundidades en el primer renglén, las probabilida-
des de pasar a la siguiente categoria en la subdiagonal y ceros en
las demds entradas de la matriz. En el trabajo original Leslie pre-
senta el ejemplo numérico de una poblacién imaginaria de la rata ca-
f£é, Rattus norvegicus (Leslie, 1945)., Este modelo asume un intervalo
de tiempo de un afio que corresponde también a la edad como variable
de estado y al tamafio de la categoria.

Lefkovitch (1965) propuso un modelo general en el que se recono-
cen categorias de estado (a diferencia de categorias de edad en el mg
delo de Leslie) para clasificar a los individuos de la poblacién. Lef
kovitch utilizé® al escarabajo Lasioderma serricorne, bajo tres condi-
ciones experimentales distintas e incluia las categorias de huevo,
larva, pupa y adulto. La implicacidén mé&s evidente del modelo es que
incluye la posibilidad de que un organismo permanezca en la misma ca-
tegoria durante el intervalo de t a t+1. Asi, ademds de las entradas
de la matriz A, en B tenemos las probabilidades Qij (donde i=j) en la

diagonal (Figura 1B):

Q1 Fi13 Fi3  Fag

B = Pa1 22 0 0
o Py Q33 0
o 0 Pg3 Q44

Cabe sefialar que el modelo de Leslie es un caso. particular del
modelo de Lefkovitch. Sobre la base de clasificar a los individuos
por categorias podemos incluir en la grafica de ciclo de vida la re-

produccién vegetativa. Asi, tenemos el tercer caso (Figura 1C):

0 0 0 0 F

Pyy O 0 0 35

c = P 0 0 F 0
31 34

0 Pyy Psg O 0

0 0 0°7 Pg, O



Esta Gltima modificacién al modelo fue utilizada por Sarukhén y
Gadgil (i974) en un estudio comparativo de la demografia de tres espe
cies de plantas del género Ranunculus.

Estos tres trabajos son fundamentales para la demografia biolé-
gica y muestran la versatilidad que pueden tener los modelos matri-
ciales de poblaciones. En la literatura ecoldgica actual encontramos
ejemplos de aplicacidén en tortugas marinas (Crouse et al, 1987); en
poblaciones de plantas dioicas (Meagher, 1982) e incluso un modelo pa
leoecolégico para comparar estructuras poblacionales actuales e "“his-
toricas" basadas en la concha de un molusco (Green et al, 1984).

Una vez establecidas las categorias en que vamos a agrupar a los
organismos y definida claramente una gr&fica de su ciclo de vida, po-
demos construir la matriz de transiciones y fecundidades para anali-
zar algunas caracteristicas de 1la péblacién. La interpretacién demo-
grafica de las propiedades algebraicas del modelo matricial de proye-
ccidén poblacional se desarrollarén a lo largo de la introduccién y se
resumen en la tabla 1.

Alfred Lotka (1922) sefiald que existe una distribucién de edades
Gnica que, bajo ciertas circunstancias, tiene la propiedad de que una
vez establecida en la poblacidén se mantiene indefinidamente. Estas
"ciertas circunstancias", explicadas por Lotka en una graciosa nota
al final de su articulo son sencillamente:

a) Tabla de vida invariable
b) Proporcidén sexual al nacer invariable y
¢) Fecundidad por categoria invariable.

La estructura estable de edades sobre la gue se basa todo el ani
lisis asintético de las matrices es el equivalente demografico de la

ley de Hardy-Weinberg en la genética de poblaciones. Es decir, "g¢qué



Tabla 1.

Interpretacién demografica de las propiedades algebraicas de
los modelos matriciales de proyeccidén poblacional (modificado de
Groenendael et al 1988).

B8imbolo

Interpretacidn
demografica

Matriz de proyeccién
poblacional

Elemento de la matriz
-vinculo entre la
categoria i y la j-

Tasa de crecimiento
poblacional

Definicién

Una matriz cuadrada que contiene
coeficientes que corresponden a
probabilidades de transicién entre
categorias y a la fecundidad.

La entrada del renglén i columna j
de la matriz A.

El valor propio dominante de la
matriz A.

w Estructura estable Vector propio dominante derecho de
de categorias la matriz A.
v Distribucién del valor Vector propio izquierdo de la
reproductivo matriz A.
P Cociente de Cociente que define la tasa a la
amortiguamiento gue se converge a la estructura
estable de edades o tamafios. Defi-
nido como A(/|2al ; donde A qes
la subdominante.
Si3 Sensibilidad de 1la Sensibilidad de A. a cambios en
tasa de crecimiento el elemento ajq de la matriz.
8 Matriz de sensibilidades Matriz formada por las Sy
ey Elasticidad de la Sensibilidad proporcional de A a
tasa de crecimiento cambios proporcionales en los
elementos ajg de la matriz.
E Matriz de elasticidades Matriz formada por ejj-

pasaria si no pasara nada?".

Este comportamiento ideal nos permite

comparar con lo que sucede en un cierto momento y explorar la dindmi-

ca del sistema, pero no predecir lo que sucederd en el futuro.

Ubicando el concepto de Lotka de la estructura estable de edades

en el contexto de los modelos matriciales,

tenemos una clara corres-

pondencia entre &sta y el vector propio derecho (w) de una matriz



(Caswell, 1982b). Toda matriz tiene un vector correspondiente cuyas
proporciones internas se mantienen fijas al multiplicarlo por la ma-
triz. Este vector w tiene la siguiente propiedad:

Axw=Axw (4)
para alguna 7\7‘3. Es decir, una vez alcanzada la estructura estable
de edades es lo mismo multiplicar la matriz por el vector que el vec-
tor por un escalar. Este escalar es 7\ o la tasa intrinseca de creci-
miento y toma valor de uno cuando la poblacidén esté en equilibrio, me
nor de uno cuando decrece y mayor de uno cuando estd creciendo. Su re
lacién con la r de la ecuacidn (1) es la siguiente:

r = 1ln (5)

Esta lambda es la base de los estudios tedricos de historias de
vida graciaé a gque Fischer en 1930 la identifica con la adecuacidn
promedio de la poblacidén. Adem&s, en su teorema fundamental de la se-
leccidédn natural sefiala que ésta favorecerd aquellos denotipos gque in-
crementen el valor de j\.(Caswell, 1978) . La ecuacién caracteristica
del modelo matricial permite obtener la solucién del sistema de ecua-
ciones implicito en &l y es:

det (A =AI) =0 (6)
donde "det" es la determinante de la matriz A menos la matriz de iden
tidaat por )\ y donde N es el parametro que gqueremos obtener. Esta
tasa de crecimiento y el vector gque cumple con las caracteristicas
descritas, corresponden, respectivamente al valor propio dominante de
la matriz y a su vector propio derecho dominante.

Asi como la matriz tiene un vector propio derecho (w), tiene uno
izquierdo (v) gque cumple con:

vix A =Ax v (7)

4 Una matriz de identidad es aquella cuyos elementos de la diagonal
son 1 Y los dem&s son cero.



donde v’ indica el vector v transpuesto. Este vector propio izquierdo
corresponde al valor reproductivo, gue se puede interpretar como el
valor presente de la progenie futura de un individuo de cierta cate-
goria (Caswell, 1982a).

Es importante resaltar que estas tres propiedades de la matriz
son inherentes a ella y son las mismas independientemente de la es-
tructura poblacional inicial. Es decir, las condiciones presentes
(Nty) no afectan las propiedades asintéticas (a largo plazo) del mo-
delo. A esta propiedad se le conoce como ergodicidad.

Los valores y vectores propios dominantes de la matriz no son
los Gnicos valores y vectores propios de la matriz sino como su nom-
bre lo dice son los dominantes. Una matriz cuadrada de dimensiones
(nxn) tiene un espectro de n vectores y n valores propios. De este
espectro la mayor relevancia demogr&fica corresponde a los dominan-
tes, que ya desarrollamos, Yy al segundo valor propio en magnitud ab-
soluta del espectro de valores propios. El cociente definido por:
!

IA2l

se llama cociente de amortiguamient05 y define la tasa a la que se

p - (8)

converdge a la estructura estable (Caswell, 1989:69-71).

Hemos visto cémo los modelos demogr&ficos de matrices permiten
sintetizar ciclos de vida complejos y seccionarlos en partes que nos
permiten ver la din&mica interna de las poblaciones. La demografia se
interesa en los ciclos de vida de los organismos ya que en las dife-
rentes edades o etapas de un ciclo de vida las probabilidades de so-

brevivencia y fecundidad son generalmente distintas.

5 No se encontrd traduccién formal del término damping ratio y se pro
pone esta.
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El organismo evolutivamente ideal, el "Demonio Darwiniano", se-
ria un organismo inmortal gque comenzaria a reproducirse al nacer y
tendria un infinito de eventos reproductivos (Law, 1979 en Partridge
& Harvey, 1988). S$in embargo, existen restricciones ecolégicas, fisio
l6gicas y filogenéticas a las combinaciones de esfuerzo reproductivo
y sobrevivencia que se pueden alcanzar en la naturaleza (Partridge &
Harvey, 1988). Las nociones aqui descritas muestran gque la investiga-
cién de las historias de vida de los organismos, es decir, la ubica-
cién de los estudios demograficos en un contexto evolutivo, es una de
las vertientes mas interesantes de los estudios de poblaciones. Las
caracteristicas de ciclo de vida son, principalmente, aquellos aspec-
tos numéricos y cuantitativos que pueden presentar variacién no sélo
intraespecifica, sino también inter e intrapoblacional (Morales,
1988). Un ejemplo en este sentido es el trabajo de genética de pobla-
ciones de Astrocaryum mexicanum en el que se encontré una correlacién
positiva entre la heterocigosis y el crecimiento de los individuos,
lo que su-giere que los que presentan mayor variacién enzimitica tie-
nen un "“éxito demografico" diferenciAI (Eguiarte, 1990).

Para el dembgrafo, las fecundidades y sobrevivencias reflejan el
efecto de las condiciones ambientales particulares sobre la poblacién
y para el bidlogo evolutivo, también sugieren la posibilidad de estra
tegias adaptativas (Schaffer & Gadgil, 1975). SegGn estos autores, La
mont Cole sugiere en 1954 que el estudio comparativo de tablas de vi-
da seria tan importante como lo habia sido éste enfoque para la anatg
mia y la fisiologia en afios anteriores. De acuerdo con Schaffer y
Gadgil la definicién de Cole del término "tabla de vida" se refiere a

las fecundidades y sobrevivencias especificas por edad observables en

una poblacidén no perturbada. Adem&s, atribuyen a Cole la suderencia
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de que las estadisticas vitales estdn directamente relacionadas con
la adecuacién promedio de la poblacién. En muchos de los trabajos de
demografia publicados encontramos aGn esta nocién de estudio de una
poblacién en un ambiente no perturbado (Hartshorn, 1975 y Pifiero et
al 1984).

Hasta aqui se han mostrado las propiedades asintéticas basicas
del andlisis demografico. Las demés propiedades algebraicas con intex
pretacién demogrdfica se derivan de éstas y forman parte de lo que se
ha llamado andlisis de perturbacién. La visién del mundo que se expre
sa en la interpretacién de los modelos matriciales de poblaciones, sg
bre todo en sus primeras épocas, es que podemos predecir basados en
las propiedades asintéticas. Si la prediccién del modelo se ha de
ajustar a la realidad debemos de obtener los parémetros del modelo de
ambientes naturales no perturbados y entonces la idea de comunidad o
poblacién “"climax", final o en equilibrio subyace el trabajo. Una de
las alternativas hasta ahora exploradas para eliminar éste problema e
incrementar la capacidad predictiva de los modelos ha sido la simula-
cién alternando aleatoriamente diferentes matrices para incluir la he
terogeneidad temporal (Menges, 1990).

Comtinmente la interpretacién de las estructuras estables se ha
hecho comparando con las reales u observadas. Hartshorn (1975) en su
estudioc para Pentaclethra macroloba concluye dque la semejanza de las
estructuras y la tasa de crecimiento obtenida son evidencias fuertes
en favor de que la poblacién muestreada esti en estado climax esta-
ble. En el trabajo de Pifiero et al (1984) las estructuras poblaciona-
les de Astrocaryum mexicanum son significativamente diferentes y para
ellos esto sugiere que el supuesto de estabilidad implicito en el ani

lisis puede ser incorrecto. Estos dos trabajos se basaron en la longi
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tud del tallo para la construccién de categorias (aunque Pifiero et al
pasan de longitud de tallo a edad) y producen matrices de Lefkovitch.
Los trabajos hechos con plantas de ciclo de vida mas corto y con la
roseta como variable de estado producen matrices mAs complejas y las
semejanzas y diferencias entre las estructuras reales y estables son,
por oscuras, poco discutidas (Meagher, 1982 y Moloney, 1988). Una al-
ternativa de interpretacidén seria pensar que en el modelo matricial
Gnicamente se incluye el parametro de crecimiento poblacional r y que
cuando la poblacién que muestreamos se encuentra en fase I o II (sen-
su Harper, 1977:3-12) el comportamiento asintético del modelo refle-
jara lo que observamos en la realidad en el intervalo de tiempo. Si
por el contrario, encontramos en la poblacién diferencias importantes
respecto a lo proyectado, podriamos atribuir estas diferencias a que
el componente K (sensu lato) del ambiente domina a la poblacidén pero
no esté& incluido en el modelo.

Después de presentar las propiedades asintéticas de los modelos
podemos preguntarnos como cambiaria A al modificar una entrada de la
matriz. Preguntarnos, por ejemplo, gué pasaria si una poblacidn tri-
plica su fecundidad o qué pasaria si los organismos se reprodujeran
prematuramente. Estas preguntas pueden ser contestadas indirectamen-
te mediantevlos anilisis de perturbacién de las matrices. El primer
enfoque de perturbacidn utilizado fue el analisis de las sensibilida-
des (Lewontin, 1965 en Caswell, 1989) que evalGa los cambios de lamb-
da con pequefios cambios en las entradas de la matriz. Esto se puede
hacer cambiando los elementos ajj de la matriz y calculando de nuevo
lambda. Este enfoque es limitado aunque en algunos casos es mas claro
el efecto de la perturbacién sobre las tasas de crecimiento (Sarukhén

& Gadgil, 1974; Crouse et al, 1987 y Bierzichudek, 1982). El enfoque

13



analitico nos proveé de mds informacidn con menos trabajo. Es impor-
tante tener en mente que las propiedades asintéticas del modelo tam-
bién son la base de los analisis de perturbacién y dque aunque las
ideas de equilibrio salgan del lenguaje permanecen en los nameros in-
volucrados.

La sensibilidad de A a cambios en ajqy es proporcional al pro-
ducto del ;_ésimo elemento del vector del valor reproductivo por el

j_ésimo elemento del vector de la estructura estable. Es decir:
s, =9
137
d aij

La derivacidén completa de esta férmula se encuentra claramente

(9)

desarrollada en Caswell (1978). Generalizando para todas las entradas
de la matriz, tenemos que la matriz de sensibilidades (8) tiene sus

elementos definidos por:

5ij < —Zizz—— (10)
<w,v>

Estas sensibilidades miden el impacto sobre A de un cambio infi
nitesimal en la transicién ajy relativos a cambios de igual magnitud
en otros elementos de A {(de Kroon et al, 1986).

Es importante no perder de vista que los cambios de las entradas
de la matriz representan cambios en el ciclo de vida del organismo
analizado y por lo tanto podemos evaluar la presidn de seleccién so-
bre rasgos de historia de vida del organismo estudiado. Segfin su mag-
nitud, pueden representar cambios ecolégicos o de tipo evolutivo. Es-
ta sensibilidad de la tasa de crecimiento puede ser Gtil en muy dife-
rentes contextos, se comentan los siguientes de acuerdo con Caswell
(1989) :

* Medir la importancia de un cierto parametro demogréifico para el

crecimiento poblacional.
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* Evaluar los efectos de los errores de estimacidn.
* cuantificar efectos de perturbaciones ambientales.
* Evaluar estrategias alternativas de manejo.

* Predecir intensidad de seleccidén natural.

Todas estas alternativas de uso e interpretacidén de la sensibi-
lidad establecen claramente su importancia. Sin embargo, esta medida
presenta dos problemas. El primero es que algunas de las entradas
(aij) de la matriz se estiman en diferentes escalas y/o unidades ex-
perimentales y las entradas por reproduccién o reclutamiento pueden
ser mayores de 1 y las de transicién no. Ademés, la sensibilidad glo-
bal del ciclo de vida de un organismo puede ser muy diferente de un
momento a otro o de una especie a otra complicando las posibilidades
de anélisis comparativo. El sequndo aspecto es de interpretacién. Si
tenemos una Sij grande cambios pequefios en aj provocarian cambios
grandes en ;\ . Afn asi no estamos midiendo la contribucién de aj4
a ;\, e incluso se da el caso de que la Sij sea grande cuando aij es
igual a cero.

Estas son las dos razones invocadas por Kroon et al (1986) para
proponer una medida analitica de sensibilidad proporcional. Esta sen-
sibilidad proporcional fue utilizada originalmente por Sarukhén vy
Gadgil (1975) e introducida como medida analitica por cCaswell et al
en 1984 (Kroon, et al 1986). Esta medida se conoce como elasticidad,
término tomado de la microeconomia, y esta dada por:

oiy = (2)[dA (11)
A J\da;y
ajj

A

(s35)



La elasticidad mide la contribucién proporcional de aj5 a ;k y
la sumatoria de las ejj es igual a uno. Esto favorece los estudios
comparativos.

Tenemos dos medidas que evaltdan el efecto de perturbaciones a
las entradas de la matriz. La sensibilidad "simula" el impacto de
alteraciones hipotéticas de algunos parametros sobre 1la tasa de
crecimiento poblacional. La elasticidad es una herramienta para
comparar estos cambios potenciales con patromes de historias de vida
reales (Kroon et al 1986). Podriamos considerar que la interpretacién
basica de la sensibilidad es de tipo evolutivo y que la elasticidad
puede ser vista en términos ecolégicos.

Cabe ahora preguntarnos acerca de la utilidad de los estudios de
mograficos realizados hasta ahora y de los patrones que han emergido
de este conjunto de datos.

Respecto a las tasas de crecimiento tenemos que se cumplen algu-
nas de las predicciones. Para plantas perennes en sitios no perturba~
dos las 7\ se acercan a 1 (Meagher,1982; Pifiero et al, 1984 y referen
cias en Oyama, 1987), en hierbas de ciclos de vida cortos la varia-
cidén entre sitios y afios es muy grande (Sarukhidn & Gadgil, 1974 y
Werner & Caswell, 1977).

En los trabajos en los que se han llevado a cabo anilisis de
perturbacién encontramos gque las sensibilidades tienen una tendencia
general a aumentar de derecha a izquierda sobre los renglones y de
arriba hacia abajo en las columnas de la matriz (Caswell, 1989). Esto
es producto de la forma que comGnmente toman la estructura estable
(w) y el valor reproductivo (v) de la poblacidédn. Es decir, las sensi-
bilidades mas altas estén ligadas a la reproduccidédn precoz y a las

transiciones a categorias reproductivas. Las sensibilidad a cambios
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en la fecundidad, esfuerzo reproductivo y/o reclutamiento es casi
siempre baja y en algunos casos 3 6rdenes de magnitud menor que las
demds (Harcombe, 1987). Este mismo patrén se encuentra en tortugas
marinas (Caretta caretta) donde el andlisis de perturbacidén muestra
que los esfuerzos de conservacién orientados a proteger huevos y eclo
sién no son muy productivos y gque un incremento minimo en la sobrevi-
vivencia de los individuos prerreproductivos si tendria un efecto so-
bre el tamafio poblacional a largo plazo (Crouse et al, 1987).

En cuanto a las elasticidades se puede decir poco, ya que son es
casos los trabajos que las presentan. En general, las elasticidades
de mayor valor se concentran en torno a las categorias reproductivas,
con mayor sobrevivencia y esperanza de vida, que son comGnmente las
intermedias (Moloney, 1988 y este trabajo). Este patrdn tiene una ex-.
plicacién ecolégica ya que estos individuos tienen mortalidades ba-
jas, su valor reproductivo es alto y la esperanza de vida es aGn con-
siderable.

En este contexto, ¢cudl es el objetivo de realizar un trabajo
mds de demografia y analizarlo con base en modelos matriciales de
poblaciones? En general, los estudios con plantas se han enfocado a
plantas perennes de vida larga donde la demografia se hace baséndose
en el tallo (ya sea longitud o di&émetro) o en plantas herbiceas anua-
les o de ciclo de vida corto donde por lo general se analiza la demo-—
grafia por rosetas o nimero de hojas. Estos (Gltimos se han concentra-
do comunmente en plantas morfoldgicamente sencillas, con rosetas, sin
desarrollo de tallo y sin crecimiento vegetativo. En pocos casos el
objetivo explicito ha sido obtener datos demogrédficos de una planta

en peligro de extincién (Menges, 1990).
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La planta seleccionada para este estudio tiene caracteristicas
particulares que la hacen interesante desde el punto de vista tedri-
co. Echeveria gibbiflora D.C. (Crasulaceae) tiene un tallo de escasa
ramificacién, presenta una roseta terminal y de una a cuatro inflo-
rescencias. En las rosetas se expresan claramente las condiciones
anuales ya que las hojas son estructuras gue acumulan agua y fotosin-
tatos en la época de lluvias, que son utilizados en la etapa reproduc
tiva que es en la temporada seca. El cambio constante de la roseta y
su relacién con aspectos ambientales (precipitacién e insoiacién) ha-
cen que en ella se refleje la suerte anual de cada individuo. En el
tallo se expresa la historia del individuo y del sitio y la longitud
o didmetro del tallo son lo que tipicamente se utiliza en la demogra-
fia de Aarboles. Este punto intermedio gue se presenta en Echeveria
gibbiflora permite discutir los resultados de la demografia por ta-
llos y por rosetas para un mismo conjunto de datos.

" Adem&s, el Pedregal de San Angel representa el finico sitio de
distribucién de la especie en el valle de México y su presencia en el
Pedregal es abundante. Dentro del Pedregal forman un elemento conspi-
cuo con valor estético y bioldgico por las mGltiples interacciones
con animales que presenta (Parra, 1988; Vargas, 1988 y Cordero & Sobe
rén, 1990). Estas son razones suficientes para conocer su demografia.
Si la ubicamos en las siete formas de rareza propuestas por Rabino-
vitz (1981), tenemos una planta abundante localmente, especifica a
cierto h4dbitat y con un rango geogrédfico pequefio, esto permite especn
lar éue su conservacién depende casi exclusivamente de que se manten-

ga sin alterar el habitat en que se encuentra.
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OBJETIVOS

1.- Describir 1las principales caracteristicas demograficas de

Echeveria gibbiflora DC. en el Pedregal de San Angel.

2.~ Modelar su demografia con el uso de matrices de
proyeccidén poblacional Y comparar los resultados que

arroja el uso de dos variables de estado independientes.

3.~ Buscar posibles relaciones entre parametros de importancia
demogréafica y el ambiente, caracterizado por la

profundidad del suelo y la capa aérea de vegetacién.
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Echeveria gibbiflora DC. (crasulaceae)?

Son cientos de miles las plantas hasta ahora descritas dentro
del sistema binario de nomenclatura inaugurado por Carl von Linné
(1708-1778) .a mediados del siglo dieciocho, la mayoria de ellas ha
entrado a los registros y a partir de ese momento las podemos "“nom-
brar". En el caso de Echeveria gibbiflora también existe una pequefia
historia que contar.

En Octubre de 1786 Carlos III de Espafia aprobd el plan para la
real expedicidén boténica a México y en Marzo de 1787 la plantilla de
expedicionarios ya estaba integrada. Martin Sessé y Lacasta, director
de la Expedicién y del Jardin gue se habria de instalar en la Cd. de
México; Vicente Cervantes, catedratico; y Juan del cCastillo y Jaime
Senseve, bot&nicos. Poco tiempo despues se incorpord a la expedicién
el criollo José Mariano Mocifio (1757-1822), oriundo de Temascaltepec
en el ahora estado de México. Antes de embarcarse murié el Rey y Car-
'los IV, su sucesor, no tenia el mismo interés por la bot&nica o 1la
horticultura. En 1789 Sessé tomdé el barco dque lo llevaria a México
donde se establecid en la Capital. Al llegar conjunté el equipo que
le ayudaria a crear la monumental Flora de México, dque incluia al se-
flor Atanasio Echeverria como ilustrador técnico. Miles de plantas fue
ron colectadas, dibujadas y tentativamente identificadas bajo el nue-
vo sistema de Linneo. Quince afios duré el trabajo y en 1803 Sessé re-
gresd a Espéﬁa en compafifia de Mocifio y Echeverria. Dﬁrante ese tiempo
tuvo lugar en México un intenso debate, académico y politico, en tor-
no a la introduccién del sistema binario sexual de Linneo, hechos es-

pléndidamente documentados y narrados por Roberto Moreno de los Arcos

1 Toda la informacidén de ésta seccidn, excepto cuando se indique de
otra manera, proviene de Walther (1972), Carruthers & Ginns (1973)
Yy Moreno de los Arcos (1988).
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en el libro conmemorativo del bicentenario de la Primera Catedra de
Boté&nica en México. Con el regreso a Espafia no hubo fama ni honores,
la corte espafiocla no les dio audiencia y Sessé murid seis afios
después.

Mocifio ingresé al Museo de Historia Natural en Madrid como cura-
dor del material de 1la Flora Mexicana. Fue entonces cuando tuvo su
pPrimer contacto con Augustin Pyramus DeCandolle gue se desempefiaba
como profesor de Botanica en Montpellier, Francia (1808-1816). E1
ejército de Napoledn llegd a los Pirineos y se aprestaba ya a invadir
Espafia. Al parecer, Mocifio empacd todo el material de la Flora Mexica
na en una carreta tirada por bueyes y atravesé6 el frente francés para
ir a Montpellier. En 1816 DeCandolle se fue a Ginebra (de donde era
su famjilia) llevando consigo a Mocifio y su cargamento. Este Gltimo re
gresd a su puesto en Madrid en 1820 y al poco tiempo le solicitd a
DeCandolle gque le enviara el material que habia dejado atrés.

A partir de aqui es Alphonse DeCandolle, hijo de Augustin, el
que cuenta la historia. DeCandolle temia por la conservacién del mate
rial de la Flora Mexicana y atn no habia terminado de examinarlo. Pre
visoramente, contraté a 120 dibujantes por 10 dias para que hicieran
calcas de la obra de Atanasio Echeverria. Estas se ejecutaron en los
papeles mds finos y con lapices de grafito afilados como agujasz. Una
vez terminado este trabajo el material fue enviado a Madrid y desde

entonces todos los ejemplares, notas y dibujos de Echeverria, gque

2 En 1967 un juego de las calcas originales de DeCandolle fue descu-
cubierta por J. Napton y el Prof. R. Harlan de la Universidad de
California, a continuacién parte de su testimonio: "Only the three
prefactory leaves by Alphonse DeCandolles are printed dated 1874,
approximately 50 years after his father had the tracings made. The
two volumes weigh nearly 30 lb. each, containing heavy stock pages
on wich are pasted the exquisitely executed tracings of Echeve-
rria‘’s drawings, many with details unfinished"®.
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eran aproximadamente 2400, se perdieron. Recientemente fueron adqui
ridos en Espafia numerosos dibujos y ejemplares de la Flora mexicana
por Rogers McVaugh, del Hunt Institute for Botanical Documentation.

El trabajo de estos botdnicos llega a nosotros por casualidad y
previsién - ¢le habra avisado DeCandolle a Mocifio que iba a copiar to
do el material?. El1 15 de Febrero de 1827 en una conferencia sobre
las Crasuldceas ante la Sociedad de Historia Natural de Ginebra,
Augustin DeCandolle dijo: "Le he dado a este género mexicano el nom-
bre de Echeveria en honor a Echeverria, dotado dibujante boténico y
creador de los m&s bellos dibujos de la Flora Mexicana iniciada bajo
la direccidén de los sefiores Sessé, Mocino y Cervantes"3.

El género fue formalmente nombrado y descrito en 1828 en el Pro-
domus de A.P. DeCandolle. En &l se incluian cuatro especies de las
cuales una saldria del género (Dudleya caespitosa) y otra era nada
‘més y nada menos que Echeveria gibbiflora DC. (Figura 2), conocida pa
ra DeCandolle Gnicamente a través de los dibujos (las calcas quiza)
de don Atanasio Echeverria publicados en 1828 en la Memolre sur le
Famille des Crassulaceés.

En 1972, ciento cuarenta y cuatro afios después de la publicacién
de DeCandolle acerca del género, se publica de manera pdéstuma la monu
mental monografia de Eric Walther llamada Echeveria. En ella se des-
criben 143 especies de las cuales 117 estan representadas en nuestro
pais, por lo que parece evidente que es agqui donde se encuentra el

centro actual de especiacién del género (Walter, 1972).

3 "I have given to this Mexican genus the name of Echeveria in honour
of Echeverria, gifted botanical draughtsman & creator of the most
beautiful drawings of the Flora Mexicana begun under the direction
of Messrs. Sesse, Mocifio & Cervantes".
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La morfologia a nivel genérico es sencilla. Presentan raices po-
co desarrolladas y ralces adventicias surgen libremente del tallo,
principalmente en las cicatrices foliares. Generalmente habitan sus-
tratos rocosos carentes de suelo. El tallo es simple, con diferentes
grados de ramificacidn, y los elementos conductores suelen estar muy
dispersos. Las hojas son de naturaleza suculenta y se presentan en
forma de agrupaciones de hojas o rosetas terminales, se adhieren al
tallo por un delgadé contacto central de sistema vascular y se mantie
nen en posicién por turgencia en la base del peciolo. La coloracién
de las hojas es variable, se modifica en muchas especies por la pre-
sencia de cubiertas cerosas y un tefiido rojizo se desarrolla parti;
cularmente en localidades asoleadas, probablemente por la concentra-
cién de &cidos.

Su inflorescencia es lateral axilar y esto determina que su eje
de crecimiento vegetativo sea indeterminado, logrando crecer y elon-
'garse indefinidamente. Estos brotes reproductivos salen de porciones
basales de las ramas o rosetas, maduran en una temporada y mueren des
pués de florecer y producir semillas que parecen ser de vida corta.
Las semillas se dispersan mecénicamente de manera gradual y continua
por la caida de la inflorescencia, por viento y probablemente las
arrastran las corrientes de agua. En las flores la unién basal de los
pétalos las distingue de las demds crasuléceas. Todas presentan necti
rios que parecen adaptaciones definidas para atraer agentes de polinji
zaciébn como los colibries. Llama la atencién que casi sin excepcién
se les puede agrupar en aquellas que florecen en la primavera tardia
y las gque lo hacen en invierno. Ademas, existe una regla empirica que
dice que en donde hay una especie de Echeveria es muy probable que en

contremos otra y que la hibridizacién se evite por caracteristicas de
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fenologia reproductiva. En el caso del Pedregal de San Angel encontra
tramos a Echeveria gibbiflora que florece en el invierno y a Echeve-
ria mucronata 3ch1ecﬁtendal que florece en Julio y Agosto.

Su capacidad de producir raices adventicias y de desarrollar me-
ristemos de crecimiento vegetativo en muy diversos lugares (p.e. la
inflorescencia) introducen en muchas especies formas teratolégicas‘
que ademds de su atractivo estético presentan la posibilidad de pro-
pagacién vegetativa. Este Gltimo punto muestra que aunque los indi-
viduos ecolbégicos sean por lo general de vida corta, existe el poten-
cial de "inmortalidad" para el individuo genético.

En particular, Echeveria gibbiflora presenta todos los extremos
de gigantismo del género (Figura 2). Encontramos tallos de hasta 1 me
tro de longitud cuando estén postrados y mé&s de 70 centimetros en po-
sicién erecta. La roseta alcanza los 70 cm de di&metro con 15 o més
hojas de m&s de 25 cm de largo y 15 de ancho (lo que le da el nombre
‘comfin de Oreja de Burro). Presenta de una a cuatro inflorescencias en
forma paniculada, ramificada y laxa (Figura 3A). Sus flores son mo-
noicas, con 10 estambres, 5 carpelos y muchos évulos. Florece de octu
bre a enero, fructifica de noviembre a enero y la dispersién de 1las
semillas va de enero a marzo.

En cuanto a los aspectos de ecologia evolutiva estd el trabajo
de Vargas (1988) en el que se estiman tamafios genéticos efectivos de
2 a 40 individuos. El polinizador efectivo es el Colibri Cynantus la-

tirostris que por ser territorial favorece un escaso movimiento de

4 Como ejemplos, tenemos las yemas latentes del tallo y las de las ci
catrices foliares en particular, que pueden ser inducidas a crecer
si se decapita la roseta; en otros casos el punto normal de creci-
miento se transforma en una linea transversal que resulta en la pro
duccién de un tallo con un racimo de rosetas.
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Figura 2. Echeveria gibbiflora DC. dibujada por Atanasio Echeverria.
Reproduccién de la placa original publicada en la "Mémoire sur la Fa-
mille des Crassulacées. Probablemente es una de las calcas solicita-

das por DeCandolle. La placa es el lectotipo de la especie (Tomado de
Walter, 1972:223)

polenri (72%¥87 cm por movimiento del polinizador y 92%97 em por ana-
logos de polen). Ademds, la dispersién de semillas es muy baja
(107%54 cm). Este conjunto de razones muestran que tienen mayor im-

portancia las fuerzas evolutivas dispersivas que la seleccién natu-
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a) b)

Figura 3. La’ plénta. a) Detalle de la inflorescencia de Echeveria
glbblflora D.C. - tomados del libro "Echeverias" de Carruthers & Ginns
(1973) . b).. Esquema de la morfologia de Echeveria gibblflora donde se
muestran las ‘variables morfolégicas medidas. (1) Longitud de 1la
inflorescencia; (2) Nﬁmero .de flores; (3) Diametros de la roseta;
(4) Longltud del tallo Y. (54 Circunferencia del tallo.

ral. Resp,cto.a la ecologia de la polinizacién, el trabajo de Parra
(1988), m&estra claramente la especificidad de la interaccidén entre
el pollnlzador Y. la planta. Ademds se estiman el nGmero de 6vulos por
flor (289+125 n—40) Y la produccidén de semillas en condiciones natura
les (35.5%_§e; total de &vulos). También se muestran un conjunto de
correlaciones’ de variablés ﬁbrfolégicas con valores comparables a los

IR

aqui obtehidps. Llama la - atenc16n una en particular en gque obtiene
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una relacidén inversa entre el di&metro de la roseta y el porcentaje
de aborcién de frutos (y= -2.05x + 71.3; r=0.46, p<0.05; n= 59).

En el Pedregal de San Angel las plantas de Echeveria gibbiflora
son fuente de alimento para las larvas de Sandia xami (Lepiddptera) y
la interaccién pafece ser mas importante para las mariposas ya que en
este trabajo fueron minimos los eventos en gue se observd la presen-
cia de larvas en las plantas y que les ocasionaran dafio severo (Cor-
dero & Soberdén, 1990). Ademés existe otro lepidéptero mds raro aln
que Sandia xami y larvas de mosca de la familia Agromizidae, que son
comunes y podrian inflingir dafio importante a juzgar por la cantidad
de tejido foliar que consumen (Cordero, coms. pers.).

Respecto a la nomenclatura de la especie existen incongruencias
importantes. SegGn los comentarios de distribucién de Walter (1972)
la especie presente en el Pedregal es sin lugar a dudas E. grandi-
folia Haworth. Las diferencias morfoldgicas entre las dos especies
son minimas y para Walter E. gibbiflora es la que se encuentra en el
derrame del Chichinautzin en el estado de Morelos. En el presente
trabajo se mantiene la nomenclatura de los trabajos previos realiza
dos con poblaciones de Echeveria sp. en el Pedregal (Vargas, 1988;
Parra, 1988 y Cordero & Soberdn, 1990) y en trabajos de vegetacién
realizados en la reserva, que la definen como Echeveria gibbiflora
(Rzedowski & Rzedowski, 1978 en Parra, 1988; Alvarez et al, 1982 vy

Valiente-Banuet y Luna, 1990).

La naturaleza del suelo que habitan las especies del género Eche
veria parece ser de poca importancia y se les encuentra en climas tenm
plados calientes y subtropicales. No son plantas verdaderamente xeré-

fitas, en el sentido en que lo podrian ser las cactaceas, ya que "“bug
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can" la sombra de arbustos bajos y pendientes orientadas hacia el nor
te (Walter, 1972).

Una caracteristica comin a la mayoria de las crasuliceas es la
suculencia (que se puede sintetizar como la tendencia a incrementar
el cociente volumen/superficie ya sea en tallos o en hojas) gque como
fenémeno es "...tan bioquimico y metabdlico como es un tipo distin-
tivo de estructura anatdémica'™ (Walther, 1972). Cuando Walther estaba
terminando su monografia del género se iniciaba apenas el impulso a
la investigacién de los aspectos bioquimicos y metabdélicos de la sucu
lencia. Desde principios del siglo diecinueve se habia notado que los
tallos de Opuntia eran capaces de absorber CO, durante la noche y que
en las hojas de Bryophyllum calycinum se acumulaban &cidos orgéanicos
durante la noche (Manfred & Ting, 1978).

No es hasta los setentas en que se especifican las rutas meta-
bdlicas y caracteristicas distintivas® del llamado Metabolismo Acido
de las Crasuldceas (CAM). Una planta gue presenta CAM es una planta
cuyo contenido de &cido midlico en tejido fotosintético fluctta diaria
mente con acumulacién nocturna, cuyo almacenamiento de carbohidratos
fluctta de manera.inversa al acido y que tiene un balance positivo de
absorcién de CO, durante la noche. Ademds, por lo general la apertura
estomatica es nocturna. El metabolismo CAM ha sido debidamente docu-
mentado en por lo menos 18 familias (109 géneros y 300 especies) y es
evidentemente un fendmeno de convergencia évolutiva muy atractivo co-

mo fendmeno de adaptacién ecolébgica (Manfred & Ting, 1978).

S Es importante notar la diferencia entre la ruta Cc, de fijacién, don
de el CO, es fijado en Acidos de 4 carbonos como el malato y el as-
partato, “la fotosintesis C,, donde estos acidos son decarboxilados
sin antes ser almacenados, y la fotosintesis CAM, donde el &cido mi
lico es almacenado antes de ser utilizado. Asi, la ruta C, de fija-
cién es parte de las fotosintesis C, y CaM.
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Dentro de las crasuliceas en particular el CAM se ha encontrado
en 9 géneros y 28 especies y Echeveria gibbiflora es una de ellas
(Holdsworth, 1971 en Manfred & Ting, 1978). Las consecuencias que tie
ne para E. gibbiflora la capacidad de utilizar el CAM parecen estar
relacionadas con su capacidad para sobrevivir en las partes mas extre
mosas y &ridas del Pedregal donde probablemente la competencia con

otras especies es mas relajada.
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EL PEDREGAL DE SAN ANGEL®

Al Sur del antiguo pueblo de San Angel, en el rincdn suroeste de
la cuenca hidrografica llamada Valle de México, encontramos un manto
de roca volcéanica cuya superficie original era de aproximadamente 80
Km2. El manto, producto de la lava arrojada por las bocas parésitas
del Xitle, semeja la forma de un rifién. Su 1l6buloc norte, de escaso
desnivel (2250 a 2350 msnm), es la 2zona donde actualmente se encuen-
tra la Reserva del Pedregal.

El 50 de Septiembre de 1983 la UNAM establecid la Reserva del Pe
dregal de San Angel (Valiente-Banuet & Luna, 1990). Con un &rea de
124.5 hectélreas, el Pedregal es una de las pocas comunidades natura-
les del Valle de México aln existentes. Es quizi la Reserva mis peque
fia del mundo dentro de una de sus m&s dgrandes ciudades.

Cabe preguntarse bajo qué criterios se justificdé su creacidn. En
el "Proyecto para la creacidn de uné Reserva en el Pedregal de San
Angel" (Alvarez qt al, 1982) se seflala la presencia de una entidad
natural especial. Esta corresponde a lo que Rzedowski llamd asocia-
cidén Senecionetum praecocis en su espléndido trabajo "Vegetaciédn del
Pedregal de San Angel, Distrito Federal, México" publicado en 1954.
Originalmente esta comunidad vegetal ocupaba el 50§ del Area del de-
rrame (40.45 sz) Yy para 1982 se estimaba una disminucién de mas del
noventa por ciento. Llama la atencién la magnitud de la diversidad
vegetal y animal aln existente, en particular, para plantas faneré-
gamas se reportan 301 especies (Valiente-Banuet, 1990).

El factor principal que determina la riqueza floristica de 1la
zona es la gran diversidad de ambientes que provoca la irregular su

perficie. Los caprichos del enfriamiento de la lava formaron grietas,

1 Informacién obtenida basicamente de Rzedowski (1954).
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fracturas, pendientes y texturas muy diversas que se conjuntan para
crear infinidad de espacios microclimiticos. El1 factor limitante de
mayor importancia en el Pedregal de San Angel es la escasez de suelo.
Este afecta de dos maneras el establecimiento de vegetacidén: mecanica
mente, como superficie de soporte y fisiolégicamente por la disponi-
bilidad de nutrientes y humedad edidfica. En particular, las oquedades
resultado del desprendimiento de gases durante el enfriamiento, ofre-
cen mdltiples espacios para la acumulacidén de pequefios volGmenes de
suelo.

Los suelos son de origen edlico y orgdnico y su espesor no sobre
pasa generalmente unos pocos centimetros. "Todos los suelos sobre la
lava son arenoso-limosos, moderadamente &cidos, poseen gran cantidad
de materia orgénica, de potasio y calcio y son pobres en nitrégeno y
fésforo aprovechables. La interpretacién (...) no ofrece grandes difi
cultades. La relativa riqueza de K y Ca sefiala el origen volcénico de
las particulas acarreadas por el viento, pues estos iones provienen
con toda probabilidad de la descomposicién de feldespatos. La abundan
cia relativa de limos est& cuantitativamente relacionada con la mate-
ria organica y sefiala la gran importancia de los restos vegetales en
la constitucién mecénica del suelo. La escasez de nitrdgeno y fé6sforo
aprovechables no es de extraflarse tampoco, puesto que, como lo demueg
tra la determinacidén de N total, estos elementos forman parte de la
abundante materia org&nica donde se encuentra en estado combinado”
(RzedowsKy, 1954).

Climéticamente, el Pedregal conjunta caracteristicas particulares
que lo hacen bastante inhéspito. La distribucién de la precipitacién
es muy desigual, con seis meses de lluvias (junio a octubre) y seis

de secas (noviembre a mayo) con un miximo de precipitacién cada 4 a 6
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Figura 4. Aspectos climdticos del Pedregal de San Angel. Se presentan
los datos de los tres afios anteriores al estudio y los tres que éste
abarca. Los triangulos insertos en a, b y c sefialan los intervalos
representados en las matrices. Los datos fueron agrupados
cuatrimestralmente. M = diciembre, enero, febrero y marzo; J = abril,
mayo, junio y julio; el cuatrimestre de agosto, septiembre, octubre y
noviembre esta sefialado por el ntGmero del afio. Datos de la estacién
climatolégica del Colegio de Geografia de la FFyL/UNAM.

afios (Figura 4). La intensidad de la iluminacién es muy importante ya
que se presenta un nGmero elevado de dias despejados que favorecen la
fotosintesis, provocan evaporacidén intensa y elevan la temperatura de
la roca. Cabe tambien sefialar la simultaneidad de la época de secas
con la de mayores fluctuaciones térmicas. En cuanto a los afios del
estudioc tenemos que el afio en que inicié la precipitacién fue baja y
los dos siguientes fue normal. Hubo un pico de precipitaciédn (200 mm)
tres afios antes de que iniciara el trabajo. Ademas, hubo un nGmero

particularmente alto de heladas en el invierno de 1988.
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METODOLOGIA
a) Trabajo de Campo.
1. Seleccidén de sitios y transectos.

Se seleccionaron dos sitios con caracteristicas diferentes en
cuanto a topografia y vegetacidén con el objeto de poder establecer un
enfoque comparativo bajo dos condiciones ambientales contrastantes
(Figura 5). El primero de ellos, gue llamaré de ahora en adelante si-
tio Centro de Ecologia (CE), se caracteriza por tener accidentes topg
graficos poco pronunciados y su vegetacidén dominante es de herbéaceas
(gramineas y algunas plantas anuales) con algunos tepozanes (Buddleia
spp.) poco desarrollados. En &1 se encontraron evidencias claras de
perturbacién reciente (1987 &6 1988) por fuego (Eguiarte, com. pers.).
El segundo sitio es muy accidentado, con grietas de hasta dos metros
de ancho por tres de profundidad. Este sitio no presenta signos evi-
dentes de perturbacién y la vegetacidén contiene porciones tipicas de
la asociacién Seneciaonetum praecocis y encinares (sensu Rzedowsky,
1954) . Este ser& referido en adelante como Sitio Unidad de Seminarios
(us).

Se tendid un transecto de ochenta metros de longitud por cuatro
_metros de ancho en cada sitio. Se selecciondé el ancho de 4 metros pen
sando en aspectos practicos ya que debido a la topografia un ancho ma
yor hubiera afectado el mapec y que al hacerlo angosto se podria ha-
cer mids largo y asi representar mejor los distintos microambientes
del Pedregal y las plantas que los habitan de manéra diferencial. Al
hacerlo asi se incluyeron en los transectos zonas densamente pobladas
Yy zonas de escasa o nula presencia de Echeveria gibbiflora. La longi-
tud de los transectos fue impuesta por el terreno ya que el proyecto

original era hacerlos de cien metros. En el sitio CE se presenté una
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Figura 5. Ubicacién aproximada de los Sitios de muestreo. Se indican
como &rea rayada los sitios.

pendiente con grietas inaccesibles y en el US se acabaron los terre-
nos de la Reserva.

Cada transecto.de 4x80 m fue subdividido en cuatro partes de
4x20 m con el objetivo de facilitar el trabajo de campo (tendido de
lineas, mapeo Yy censos) y a cada uno de estos subcuadros se les llamd

A, B, Cy D.

2. Marcas y mapas.

En el mes de Julio de 1989 se marcd a todos los individuos (ex-
cepto plantulas, es decir, individuos sin tallo reconocible o menor
de 1 cm) en ambos sitios. Se utilizaron marcas de DYMO color verde

(del 001 al 999) colocadas alrededor del tallo de la planta con alam-
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bre de cobre plastificado. Para delimitar el &rea de muestreo y ma-
pear a los individuos se procedidé de la siguiente manera:

- Se tendid una linea central de 20 metros de largo marcada ca-
da decimetro.

- A cada lado de ésta linea se enganchd otra de dos metros mar-
cada de la misma manera. Al ir recorriendo las dos lineas sobre la
linea central se cubrieron todas las plantas que estuvieran dentro de
los cuatro metros y se asigné a cada una sus coordenadas para el ma-
peo posterior. Los datos de las coordenadas se ordenaron de 1la

siguiente manera:

Cuadro| Lado Metro Decimetro Decimetro
B I 01 08 12

En el ejemplo, se sefiala una planta ubicada en el subcuadro B,
del lado izquierdo de la linea central, a 1.8 metros (metros més de-
cimetros) del inicio del subcuadro y 1.2 metros hacia el lado iz~
quierdo.

Con las coordenadas se elaboraron mapas (escala 1lm:5cm) en don-
de las plantas fueron representadas con circulos proporcionales al
didmetro promedio de su roseta. Es importante sefialar que desde un
principio el objetivo de estos mapas fue el de ubicar a las plantas
para los censos y dque con base en ellos no se pueden hacer anilisis
finos de denso dependencia y/o distribucién espacial. Se hizo una
cuadricula en el mapa y cada planta fue asignada a un cuadro de un
metro cuadrado con el objeto de explorar si su distribucién espacial
es de tipo aleatoria, agregada o uniforme (Krebs, 1989 pp 72-81).

En los censos posteriores los reclutamientos fueron ubicados di

rectamente en el mapa, conservando el criterio de lcm minimo para con
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siderarla planta, y la nueva numeracién se hizo con DYMO color naran-

ja (del 001 al 560).

3. Datos de las plantas.

De cada planta se mididé, al centimetro mas cercano, con cinta
métrica de costura lo siguiente (Tabla 2):

i) Tallo.

-longitud, medida a lo largo del mismo desde la implantacién en
el suelo hasta la base de la roseta.

-circunferencia, tomada aproximadamente a 5 cm de la base de la
roseta.

ii) Roseta.

~diédmetro mayor y el perpendicular a éste. Para el andlisis de
datos se utilizé Gnicamente el di&metro promedio.

iii) Inflorescencias. (s&lo en la temporada reproductiva).

- nGmero, longitud y nGmero de flores en cada una de ellas.

4. Crecimiento o reproduccidn vegetativa.

En octubre de 1989 fueron marcados individualmente todos los chu
pones o tallos vegetativos producidos por los individos que en julio
de 1989 habian sido registrados como poseedores de mas de una roseta.
El destino de estos chupones fue seguido durante los siguieﬁtes cen-
sos. Sin embargo la actividad de marcarlos se suspendié al siguiente

afio por razones dque se discutiran mas adelante.

5. Censos.
Se llevaron a cabo cinco censos correspondientes a enero 1990,
julio 1990, enero 1991 y julio 1991 y octubre de 1991. En los censos

de enero de 1990 y 1991 y en octubre de 1991 se registran todos los
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Tabla 2. Hoja modelo de toma de datos. Representacidn esquematica de
la hoja de toma de datos. L. = Longitud ‘del tallo; C = Circunferencia
del tallo; D = di&metrosmayor y menor de la roseta; RIP = muerto;
Inf/Flo = Longitud de la inflorescencia y nGmero de flores.

12 Censo 22 Censo 32

# Planta Coordenadas L ¢ D>D<| L C D> D< Inf/Flo

001 AIO10101 3 3 22 171 4 3 9 9

023 AI130712 28 10 40 38|28 10 12 11 87/30

045 BD180815 1 1 7 5 RIP

088 CD100520 15 14 78 6722 15 23 10 160/176 117/77

datos mencionados en el inciso anterior. En los de julio no se regis
traron datos de reproduccién (Figura 6; inciso B). Es importante sefia
lar que con el an&lisis preliminar de los datos del primer afio y me-
dio se concluyd que en el mes de octubre el tamafic de la roseta aun
no disminuye como consecuencia de la época de secas (tiene el mismo
tamafio que en julio) y ya se pueden cuantificar los aspectos reprodugc
tivos (la inflorescencia ya estd desarrollada). Esto llevd a la deci-
sién de que un censo anual en octubre aportaria la misma informacién
que los dos censos anuales. Esto explica la aparente incongruencia en

tre los tiempos 1 y 2 y el tiempo 3 de la figura 6.

6. Reclutamientos

i) plantulas.

En octubre de 1989 se marcé a todas las pléntulas de los subcua
dros D del Sitio CE y A del Sitio US, es decir, un area de 4x20 m (80
mz) seleccionada arbitrariamente. En este punto se incurrié en un
error de criterio ya que los datos de estos subcuadros no pueden ser

extrapolados a la totalidad de cada sitio como estimacién del recluta
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1989 ] 1990 | 1991 ]

T | I 1

Jul. Oct. Ene. Abr. Jul. Oct. Ene. Abr. Jul. oct.
A)|* * * * * * . *
B)| P, R, P-F, P, R, P-F, PyR,Fs

c) [eevereneeeaaB=90.0uuneennnnnasl
PiRyFy PRy

[eeevenereees90=91uuennnennnnens]
PoRoF; P3R,

Figura 6. Relacién temporal entre los censos y las matrices de proye-

ccidn poblacional.

A) Sefiala fechas en las que hubo trabajo de campo.

B) Clave de la actividad realizada en cada fecha.
P=medicién de plantas, R=reclutamiento y F=datos de reproduccién.
Los subindices se refieren a los 3 tiempos involucrados en la
construccién de las matrices.

C) Intervalos correspondientes a las matrices 89-90 y 90-91, asi como
los datos utilizados para la estimacién de entradas de cada una de
ellas.

miento global. Esto se debe a que la densidad de plantulas en estos
subcuadros era mis alta que en los demis subcuadros de cada sitio.
Sin embargo, estos datos se presentardn por separado para describir
la sobrevivencia y crecimiento de las pléntulas sin incluirlos dentro
de las estimaciones de establecimiento de individuos para los modelos
demograficos. Esto se puede ver en la figura 6 en la que solo R, Y Ry
entran cémo parametros del modelo (incisos C y D) y el censo de plan-
tulas R; no queda incluido. Se utilizaron marcas de DYMO mas pequefias
(con registro de nimeros y letras) colocadas en las pléntulas con una
hebra de cable eléctrico de cobre con un nudo de ahorcado que permi-

tié fijarla a la planta con seguridad.

ii) Establecimiento de plantas.
En octubre de 1990 y 1991 se marcé a todas las plantas inclui-

das en el transecto que carecieran de marca (R, y R; en la figura 6).
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Para el caso de las plantulas ya marcadas se respetd la clave asigna-
da y fueron medidas al igual gue las demds plantas. Si cumplian con
el criterio definido para considerarlas plantas (talle > a 1 cm) se
les considerd reclutadas. Es decir, si una pléntula se mantuvo como
tal de octubre de 1989 a octubre de 1991 no fue considerada en los
reclutamientos y/o sobrevivencias de la categoria de tamafio corres-

pondientes a ese afio.

7. Seleccidn de categorias de tamafio.

Se decidié trabajar los modelos demogréficos analizando por se-
parado dos variables distintas: la longitud del tallo y el diametro
promedio de la roseta. El supuesto en el que se basa esta decisién es
que en la demografia por tallos se expresa una perspectiva histérica
ya que la correspondencia entre la longitud de tallo y la edad segura
mente es mayor dque la gque tendria el didmetro de la roseta ya que es
una estructura que se renueva constantemente y estd relacionada con
el esfuerzo reproductivo del individuo. La suerte de las rosetas ex-
presa la suerte del individuo en el afio en términos de captacién de
recursos. Es cierto que se podria hacer un modelo matricial que inclu
yera como variables de estado ambas caracteristicas, sin embargo, se
consideré que ésta aproximacidédn provocaria una pérdida de informacidén
en cuanto a lo que expresa la din&mica en cada caso, ademias de que
tendria como consecuencia problemas en los tamafios de muestra por ca-
tegoria.

Cuando se utilizan categorias de tamafio se presenta el problema
de la seleccidn del nimero de categorias y su amplitud. En muchos ca-
sos las categorias estén definidas biolégicamente (p.e. estadios de

desarrollo en insectos o semillas en plantas), pero cuando esto no
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sucede es necesario proponer categorias -basadas en la unidad de me-
dida utilizada para describir al organismo- con intervalos elegidos
arbitrariamente. Existen dos fuentes de error asociadas al ntmero Yy
tamafio de categorias que se selecciona. El primero, relativo al mues-
treo, surge cuando disminuye la precisién con la gque se estima un pa-
rametro del modelo debido a lo pequefio del tamafio de muestra, ya que
si el nGmero de categorias es grande el tamafio de muestra serd peque-
flo en algunos casos. El segundo es un problema de la distribucién de
los individuos dentro de la categoria: si ésta es muy grande la dis-
tribucidén interna de los individuos puede estar sesgada y afectar 1la
estimacién de las probabilidades de transicidén de esa categoria (Van-
dermeer, 1978 y Moloney, 1986). AdeméAs, este Gltimo punto presenta el
problema de que ofrece una escasa resolucidén de los procesos demogra-
ficos que se pretende describir (van Groenaendel et al 1988). Minimi-
zar estos dos tipos de errores optimizaria la informacién obtenida de
la matriz, ademds de que se homogeneizarian los criterios de sele-
ccién de categorias gque hasta ahora son tantos como estudios demogré-
ficos por tamafios se han hecho.

Sin embargo, una paradoja sin aparente solucién subyace a esta
discusién. Si aplicamos el algoritmo de Vandermeer (1978) o el de Mo-
loney (1986) a cada uno de los conjuntos de datos, es decir, a los cg
rrespondientes a cada una de las matrices que se pretenden construir,
tendremos como resultado un nfimero igual de propuestas de categorias.
Al final el criterio del investigador ser& el decisivo, y es arbitra-
rio por mds educado que sea. La otra alternativa seria agrupar todos
los datos y aplicar una sola vez el algoritmo, en cuyo caso el error
de muestreo serd minimo y el nlmero de categorias propuestas muy gran

L
de para aplicar a cada conjunto de datos en particular. En este traba
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Figura 7. Categorias de tamafio, Graficas de Ciclo de Vida y Matrices
de Proyeccidn Poblacional utilizadas en este trabajo. Se presentan,
en centimetos, los limites inferior y superior y la amplitud del
intervalo de cada categoria tanto por tallos como por rosetas. Las
gréficas de ciclo de vida presentan por encima de la linea las
contribuciones por fecundidad y por debajo las transiciones. En el
caso de los tallos las transiciones son baAsicamente unidireccionales,
no asi en el caso de las rosetas en que las transiciones son en ambos
,sentidos. Los subindices y las transiciones de la subdiagonal se
omitieron. Las matrices no son las mismas en todos los sitios y afios
Ya que en algunos casos hubo transiciones gue no se presentaron. La
clave para F, Py Q es la misma que en la figura 1.

jo, se considerdé que el sentido comin, ayudado por un buen conocimien
to de los datos,‘es probablemente el mejor "algoritmo" para seleccio-
nar el nGmero y tamafio de las categorias. lLas categorias utilizadas
en este trabajo, asi como las graficas del ciclo de vida y matrices

de proyeccidn correspondientes se muestran en la figura 7.
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Figura 8. Representacién grafica de las técnicas utilizadas para me-
dir aspectos fisiogrificos. Con la aguja graduada cada centimetro se
midié la profundidad del suelo y con la varilla graduada cada diez
centimetros se midié la Capa Aérea de vegetaciédn (APC = Altura al
Primer Contacto; AM = Altura Maxima y CT = Capa Total = AM=-APC).

8. Fisiografia.
Durante el mes de octubre de 1990 se llevaron a cabo las si-
guientes mediciones (Figura 8).

i) Plantas.

Para cada una de las plantas se midié la profundidad del suelo
en el punto de mplantacién del tallo. Se considerd que una sola me-
dicién no 1llevaria a una buena estimacién asi que se decidié tomar
dos (una a cada lado del tallo) y trabajar con su promedio. Se ente
rré una aguja de tejer metdlica (2.5 mm de diimetro), graduada con

muescas cada centimetro.
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Para cada planta se midié la capa aérea de la vegetaciédn de la
siguiente manera: con una varilla (graduada cada 10 cm) colocada en
el centro de la roseta se midié la altura al primer contacto con la
vegetacién (APC) y la altura méxima (AM) o Gltimo contacto de la vari
lla con la vegetacidn. La capa total (CT) se calculdé de la siguiente

manera como altura méxima menos altura al primer contacto.

ii) Puntos elegidos aleatoriamente:

Esta parte puede ser vista como la hipdtesis nula de disponibili
dad de suelo y capa aérea de la vegetacidén. Se realizdé la medicién
con el objeto de evaluar si Echeveria gibbiflora experimenta estos
factores de manera aleatoria, es decir, de la misma manera -en que se
encuentran disponibles en los sitios o si "“prefiere" algn con junto
particular de condiciones. Con cuerdas graduadas cada metro ée hizo
una cuadricula de un metro en el campo y se midié en cada una de las
intersecciones de las cuerdas la profundidad del suelo y los mismos
dos valores de capa aérea mencionados en la seccién anterior. Esto se

tradujo en datos para 400 puntos en cada uno de los sitios.
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b) Comnstruccidén y andlisis de un modelo
matricial de poblaciones.

En esta seccién se desarrolla con detalle la manera como Se cons-
truye y analiza un modelo matricial de poblaciones. Se tomé como ejem-—
plo concreto los datos del sitio US en el intervalo 1989-1990. Se hace
énfasis en la manera algebraica de obtener los parametros del modelo

utilizando un programa que multiplique y transponga matrices.

1. Tabla de frecuencias para transiciones.
El primer paso para construir la matriz de transiciones es la ela-

boracidén de la siguiente tabla de frecuencias:

ESTADO INICIAL (t)

SUERTE (t+1) a B c D E F
A 61 o 0 0 0 0

B 28 52 3 0 0 1

c ) 49 50 0 0 0

D 0 0 a2 45 2 2

E ) 0 2 27 8 )

F 0 o 0 1 14 16

Muerte 36 28 21 17 5 3

N(t) 125 129 118 .92 29 22

Esta se construye tomando en cuenta el estado de cada planta en t
y su suerte en t+l1, con esto se toma la decisién de cudl es la casilla
que le corresponde; Asi, por ejemplo, sblo una planta pasé de la cate-
goria D a la categoria F y 5 plantas de la categoria E murieron durante

el intervalo de t a t+1.

2. Matriz de probabilidades de transicién.
Con base en el inciso 1 se obtiene la matriz de probabilidades de

transicién y la mortalidad por categoria. Se calcula la proporcién de
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los individuos de cada categoria que comparten una misma suerte respec-

to al total (Nt,) de esa categoria:

A B [} D E F

A 0.488 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
B 0.224 0.403 0.025 0.000 0.000 0.045
C 0.000 0.380 0.424 0.022 0.000 0.000
D 0.000 0.000 0.356 0.489 0.069 0.091
E 0.000 0.000 0.017 0.293 0.276 0.000
F 0.000 0.000 0.000 0.011 0.483 0.727
Qx 0.288 0.217 0.178 0.185 0.172 0.136
x5 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000

Asi, por ejemplo, la prokabilidad de que un individuo pase de la
categoria B a la C en el intervalo de t a t+1 es de 49/129 que es igual
a 0.380 y la probabilidad de que un individuo de la categoria E muera
es de 5/29 que es igual a 0.172. Es importante sefialar que las mortali-
dades no gquedan incluidas explicitamente en el modelo, pero implicita-
mente la mortalidad asi registrada afecta la estructura de la matriz y

el "paso" de los individuos a través de ella.

3. Estimacién de fecundidades.

La matriz anterior sélo incluye las probabilidades de transicién y
no contiene aGn la estimacidén de fecundidad. Para estimar la fecundidad
encontramos en la literatura dos métodos distintos para obtener el para
metro de la matriz. El primero establece unidades experimentales distin
tas para estimar produccién y banco de semillas, asi como porcentajes
de germinacién (Alvarez-Buylla, 1986). El otro enfoque consiste en esti
mar la fecundidad en términos de reclutamientos y asignar estos a cada
categoria segGn la proporcién del esfuerzo reproductivo total que hizo

la categoria y el nGmero de individuos que contiene (Menges, 1990). A

estas dos alternativas se les ha encasillado como enfoques determinis-
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tas y mecanicistas respectivamente (Menges, 1990} y en este trabajo se
utilizé el segundo tipo de estimacién. Vale la pena anotar que si se
utiliza la estimacién de tipo determinista de cualquier manera el reclu
tamiento a categorias mayores es un cuello de botella para las semillas
germinadas o plantulas por 1o que su exclusién o inclusién no modifica
sustancialmente la estimacién de la tasa de crecimiento. En un anélisis
preliminar (Larson & Eguiarte, 1990) que incluia la categoria de semi-
llas: las lambdas obtenidas (CE 89-90=1.2665 y US 89-90=1.0355) fueron
semejantes a las que resultaron en este trabajo.

Se requiere estimar la contribucién por categoria al esfuerzo re-
productivo total (i), que en este caso fue definido como los centime-
metros totales de inflorescencia producidos, y obtener la proporcidn
por categoria (ii). Una vez obtenido el nGmero de reclutamientos en t+l
(iii), éstos son asignados a las diferentes categorias de tamafio de
acuerdo con el esfuerzo reproductivo proporcional de la categoria, es

decir, se obtiene el producto de (ii) y 194.

Total A B c D E F

(i) | 7225 ) 308 1073 3230 2002 612
(ii) 1 0 0.042 0.148 0.447 0.277 0.084
(iii) 194 0 8.148 28.712 86.718 53.738 16.296
(iv) |n’(t) 125 129 118 92 29 22
(V) — 0 0.064 0.244 0.943 1.854 0.747

Una vez obtenido el nlimero de reclutamientos por categoria (iii),
se divide el nGmero de reclutamientos asignados a cada categoria entre
el total de individuos presentes en la categoria al tiempo t (iv). Al

hacer esto se obtiene la "fecundidad" promedio por categoria (v) que
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corresponde al primer renglén de la matriz de transiciones y fecundi-

dades.

4, Matriz de transiciones y fecundidades.

Esta matriz es la suma de las matrices de transicién y de fecundi-
dad. Debemos entender que la matriz de fecundidad es en realidad una ma
triz de 6x6 cuyo primer rengldén es (v) en el inciso anterior y los cin-
co restantes son de ceros. Es importante tener esto en cuenta ya que en
algunos casos los reclutamientos pueden pertenecer a mds de una catego-
ria o las transiciones pueden incluir la probabilidad de regresar a una
categoria de menor tamafio. En este trabajo, en la demografia por rose-
tas, los reclutamientos pueden pertenecer a la categoria A, B o C y por
lo tanto en muchos casos la entrada final de la matriz es la suma del
reclutamiento y la transicién. Cuando alguno de estos casos se presenta
las dos entradas se suman y tenemos parametros de la matriz cuyo valor

es la suma de dos valores obtenidos de diferente manera.

A B (o] D E F
A 0.488 0.064 0.244 0.943 1.854 0.747
B 0.224 0.403 0.025 0.000 0.000 0.045
C 0.000 0.380 0.424 0.022 0.000 0.000
D 0.000 0.000 0.356 0.489 0.069 0.091
E 0.000 0.000 0.017 0.293 0.276 0.000
F 0.000 ~ 0.000 0.000 0.011 0.483 0.727

5. Obtencién de vectores propios dominantes (w, derecho = estructura

estable de tamafios y v, lzquierdo = valor reproductivo) y valor propio

dominante (Lambda) de la matriz.

Los vectores y valores propios de la matriz, asi como los anélisis
de perturbacién de la misma pueden hacerse analiticamente con programas

para computadora gue realicen las operaciones de &lgebra de matrices.
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Uno de los métodos posibles para obtenerlos es multiplicar la ma-
triz de transiciones y fecundidades por el vector de la poblacién en t
hasta que las proporciones en que se presenten las diferentes catego-
rias se estabilicen. A este procedimiento se le conoce como iteracién.
No existe un criterio estandar para el nGmero de decimales a conside-
rar, en la literatura de demografia comGnmente se reportan de dos a cua
tro. En este trabajo se reportan tres. Si se reportan méds, el nGmero de
iteraciones necesarias para que se estabilice se incrementa.

Cuando las proporciones se estabilizan es lo mismo multiplicar de
nuevo la matriz por el vector que un escalar por el vector. Este esca-

lar es la tasa de crecimiento poblacional (lambda).

t13 t14 Y

444.81 455.61 0.486

169.17 173.53 0.185 n(ty,) 936.61

109.90 112.76 0.120 LAMBDA = = = 1.025
88.85 90.96 0.097 n(tys) 914.04

37.43 38.26 0.040

63.88 65.88 0.069

914,04 936.61 0.997

El valor propio y los vectores propios de la matriz son los mismos
independientemente del vector inicial que utilicemos para la iteracién.
Es decir son inherentes a la matriz y como ya se hablia mencionado a és-
ta propiedad se le conoce como ergodicidad.

Hasta aqui hemos visto como se obtienen el vector propio dominante
derecho (w) y el valor propio dominante. El vector propio izquierdo (v)
se obtiene de la misma manera, es decir por iteracién, pero esta vez se
saca el vector propio derecho de la matriz transpuesta. Asi, se obtuvo

v:
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0.044
0.105
0.165
0.229
0.257
0.197

HEOOW

En este caso, para el vector propio izquierdo se decidié iniciar
la iteracidn inicial con un vector de 1x6 con el mismo valor, 1, en ca-
da entrada. La estabilizacién de las proporciones se hizo de la misma

manera que para el vector propio derecho.

6. Analisis de perturbacidébn (matrices de sensibilidad y de

elasticidad).

Para obtener la matriz de sensibilidades se deben obtener primero
dos productos diferentes de los mismos vectores propios de la matriz.
El producto matriciai* se obtiene multiplicando el vector propio iz~

quierdo por el vector propio derecho transpuesto. Es decir:

I = = i
(6¥1)X(1§6) [6 x 6] producto matricial

Y el producto punto que se obtiene multiplicando en el orden inverso,

es decir, el vector propio derecho transpuesto por el vector izquierdo.

Para obtener el producto punto de los vectores se multiplica:

w/! = =
(1x6)x(6¥1) [1 x 1] Producto punto

1 Nota: es importante recordar que para multiplicar dos matrices sus di
mensiones internas y externas respectivas (1 y 6 en este caso) deben
ser iguales. Ademés, que la matriz resultante tiene las dimensiones
externas; en el caso del producto matricial [6 x 6] y en el producto
punto [1x1].
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PRODUCTO MATRICIAL PRODUCTO PUNTO

0.021 0.008 0.005 0.004 0.002 0.003 I 0.108 l
0.051 0.020 0.013 0.010 0.004 0.007

0.081 0,031 0.020 0.016 0.007 0.012
0.112 0.043 0.028 0.022 0.009 0.016

0.125 0.048 0.031 0.025 0.011 0.018
0.096 0.037 0.024 0.019 0.008 0.014

La matriz de sensibilidades se obtiene dividiendo cada una de las

entradas de la matriz del producto matricial entre el producto punto.

Es decir:
Vin
Sij o

<V, w>

A B [} D E F

0.199 0.076 0.049 0.040 0.017 0.029
0.477 0.182 0.118 0.095 0.040 0.069
0.749 0.285 0.185 0.150 0.063 0.108
1.040 0.396 0.257 0.208 0.088 0.149
1.166 0.443 0.288 0.233 0.098 0.167
0.892 0.339 0.220 0.178 0.075 0.128

mMEo 0wy

Finalmente, para obtener cada una de las entradas de la matriz de
elasticidades se debe dividir la entrada correspondiente de la matriz
de transicién y fecundidades entre Lambda y multiplicar por la entrada

correspondiente de la matriz de sensibilidades. Es decir:

aij
€jij N (555
A 0.095 0.005 0.012 0.037 0.030 0.021
B 0.104 0.071 0.003 0] 0 0.003
C [+] 0.106 0.077 0.003 o] 0
D 0 (o] 0.089 0.099 0,006 0.013
E o] (s} 0.005 0.067 0.026 [+}
F (4] (o] 0 0,002 0.035 0.091

con el andlisis de elasticidad termina el andlisis demografico
matricial en los términos hasta los que hasta ahora se presentan en la

literatura.
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¢) Inferencia estadistica.
1. Aspectos generales.

Los archivos de datos fueron manejados en la hoja de célculo
Lotus-123 y en ella se realizaron los andlisis de los modelos matri-
ciales segin se muestra en el inciso b de la metodologia. También se
realizaron en la hoja de c&lculo los andlisis estadisticos que aqui
se resefian con excepcién de las correlaciones, algunas partes de la
estadistica descriptiva y los ajustes a distribucién de Poisson que
fueron hechos con el programa Statgraphics (STSC Versién 4.0).

Los intervalos de confianza para medias fueron elaborados como
dos errores esténdar hacia cada lado de la media (al 95.46%). Cada

error estédndar estimado como:

-

y se utilizaron para aspectos descriptivos de longitud y circunferen-
cia del tallo, di&metro promedioc de las rosetas y para las estimacio-
nes de profundidad del suelo y capa aérea de la vegetacién.

A las proporciones de mortalidad y de individuos reproductivos
por categoria, asi como la broporcién de puntos con valor cero en los
aspectos fisiogréficos se les asignaron limites de confianza para prg
porciones que fueron calculados segGn 2Zar (1984:378-379). El limite
inferior fue estimado como:

X

L, =
X+ (n-X+ 1)F (2),v1,v2.

donde X es el nimero de objetos con la propiedad de interés, n es el
tamafio de muestra y la F un valor critico de la distribucién del
mismo nombre con grados de libertad vl = 2(n - X + 1) y v2 = 2X. El

limite superior dado por:
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(X + 1VF (o), virvar,
R X+ (X +LF 5y y1oyar,

Ly, =

donde Vi’ =V + 2 Y V' = vy - 2,

Para analizar el patrdén de distribucién espacial se utilizé la
distribucién de Poisson (Krebs, 1989:72-80), que depende UGnicamente
de la media como parametro poblacional. Es decir, con base en el pro
medio de individuos por cuadro de un metro cuadrado (360 cuadros por
sitio) se obtiene la probabilidad (frecuencia relativa o proporcién)
de individuos que esperamos encontrar de acuerdo con la férmula gene-
ral: u¥

Py= 7

donde P(x) es la probabilidad de encontrar x individuos en un cuadro

x!

y u es la media poblacional. La distribucién asume que el nimero espe
rado de individuos es el mismo para todos los cuadros y que es igual
a u. Asi, no asume ninguna agregacién o parches de héabitat; en otras
palabras, gue no hay cuadros "buenos" o malos. Lo que se intenta con
el ajuste a la distribucién de Poisson es preguntarse si la probabili
dad de encontrar un individuo dada la ubicacién de otro es aleatoria.
Si se ajusta a la distribucién, la probabilidad no se ve afectada y
sabemos gue la media es igual a la varianza, en cuyo caso el patrén
de distribucién es aleatorio. Si nuestros datos no se ajustan a una
distribucién de Poisson tenemos dos posibilidades: la primera es que
si se incrementa la probabilidad el patrén es agregado y la varianza
es mayor que la media. La segunda es que si se reduce la probabilidad
el patrén es uniforme y la varianza es menor gque la media.
Al obtener un indice de dispersién definido como:

O'L
ID=  —

X
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tenemos que el indice es igual a uno cuando el patrédn de distribucién
es aleatorio, menor de uno cuando es uniforme y mayor de uno cuando
es agregado.

Para el andlisis de asociacién entre variables morfoldgicas y fi
siograficas se utilizé la correlacidn de Pearson (Zar, 1984:306-309).
Los coeficientes de correlacién son una medida normalizada y sin esca
la de la intensidad de la asociacién entre dos variables. Los valores
van de ~1 a +1 y si es positivo indica que varian en la misma dire-
ccidn y si es negativo en direcciones opuestas. Si son estadisticamen
te independientes se espera una correlacién cero. El coeficiente de
correlacién se estima como:

2 xy
JE2x2 =y2

donde cada una de las sumatorias estad definida en Zar (1984:306-309).

r =

Ademés, cuando la correlaciédn era significativa se obtuvo el coefi-
ciente de determinacién r? que mide el porcentaje de la varianza ex-
plicada.

Para comparar los aspectos fisiogrificos medidos y poner a prue
ba la hipétesis nula de que las plantas "experimentan" estas varia-
bles de.la misma manera que se encuentra "disponible" en el ambiente
Yy las diferencias entre sitios se utilizdé una prueba de X2 para ta-

blas de contingencia de acuerdo con Zar (1984:62-77). La X2 se estimé

(£14 = £34)2
¥2 = Z ij = *ij
fij

como:

donde fij es la frecuencia absoluta de 1la ésima celda y fij es la

i5-

frecuencia absoluta esperada en la ésima celda de la tabla de con-

ij-
tingencia. Los grados de libertad fueron (xr-1)(c-1).
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2. Modelos matriciales de poblaciones.

Un aspecto poco explorado respecto a los modelos matriciales de
poblaciones es la significancia estadistica de las diferencias entre
afios, sitios o tratamientos. Esta comparacién puede proceder por dos
lineas distintas. La primera es comparar las matrices completas o par
te de ellas y la segunda es asociar intervalos de confianza a las ta-
sas de crecimiento que son una sintesis de lo que sucede en la
matriz.

Las diferencias entre las estructuras poblacionales (ya sea ob-
servadas vs. estables en cada sitio y afio o observadas y estables en-
tre sitios y afios) fueron evaluadas con el log likelihood ratio (Zar,
1984:52-53) que es una alternativa ﬁas robusta que la Xz. La G se es-
timdé como:

G = 4.60517 [Zf;logf; -S\f;logf; ]
con grados de libertad igual a (k-1) en una tabla de chi-cuadrada, ya
que la distribucién de dos veces G es semejante a la de x2,

Para comparar matrices de transicidén Caswell (1989) propone uti
lizar modelos log-lineales pero en este trabajo se utilizé un enfoque
distinto. Las tablas de frecuencia sobre las que se construyé la ma-
triz de transiciones fueron comparadas como tablas de contingencia
con las frecuencias absolutas con un log-likelihood ratio para tablas
de contingencia de acuerdo con Zar (1984:71-72). Todas las celdas con
frecuencias absolutas menores de 2 fueron eliminadas de la compara-
racién. La G fue estimada como:

G = 4.60517 [ B f;;logf;y - & R;logR; -chlogcj + nlogn ]
donde fij es cada una de las frecuencias observadas; R; es el margi-
nal sobre los renglones; C; el marginal sobre las columnas y n es el

7
total de datos. Los grados de libertad fueron (R-1) (C-1).
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La estimacién de intervalos de confianza para la tasa de creci-
miento presenta dificultades que surgen de la relacién no lineal gque
existe entre la tasa de crecimiento y las estadisticas vitales . El
método a utilizar depende del tipo de datos disponibles y de los su-
puestos que se puedan hacer acerca de la poblacidn de interés. Los in
tervalos de confianza aproximados son muy generosos y en ausencia de
una préactica de simulacidén se deben utilizar al 99%. Los métodos de
remuestreo (bootstrap y jacknife) parecen ser mds vigorosos pero por
el momento solo son aplicables a datos de cohorte. Ademads, no pueden
ser utilizados cuando las estadisticas vitales se estiman con base en
procedimientos y unidades experimentales distintas (Alvarez-Buylla &
Slatkin, 1991). Este conjunto de consideraciones llevaron a que toma-
ra la decisién de no incluir intervalos de confianza para las tasa de
crecimiento. Ademis, se considerd que el andlisis dinamico del modelo
¥y el anédlisis de perturbacién del mismo representan la parte mas rele

vante del andlisis demografico.
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RESULTADOS
a) Morfometria.

En la tabla 3 se presentan las correlaciones entre las variables
morfoldgicas medidas. Primero se considerarn las relaciones entre
las variables morfolégicas sin involucrar los centimetros de inflo-
rescencia y el nimero de flores. En general, la longitud del tallo
puede ser considerada como la variable mAs relacionada con la edad
aunque la variabilidad individual en el crecimiento sea alta. A pri-
mera vista tiene una buena correlacién con la circunferencia del ta-
llo y con el diémetro de la roseta. Esto es un artefacto ya que en el
andlisis se incluyen numerosas plantas pequefias en las que las restri
cciones alométricas de crecimiento ain no se expresan claramente. Es
decir, la circunferencia del tallo tiene limites estrechos gque una
vez fijados en el individuo no cambian mucho y al seguir creciendo en
longitud la correlacidn disminuye. No sabemos gqué es lo que determina
la circunferencia del tallo pero se podria especular que una o dos
temporadas con una roseta de buen tamafio afectarian el futuro creci-
miento vigoroso de un individuo joven. Cuando nos fijamos en los indi
viduos reproductivos (ver en la cabeza de la tabla 3 los incisos A a
F) vemos gque las correlaciones disminuyen dramaticamente, particular-
mente la que relaciona la longitud del tallo y el dié&metro de la rose
ta.

Respecto a los aspectos reproductivos tenemos que los centime-
tros totales de inflorescencia y el nGmero de flores estin fuertemen-
te correlacionados. La longitud del tallo no tiene una relacién direg
ta con el esfuerzo reproductivo realizado por la planta y para el si-
tio CE es baja (r=0.25) y para el US nula (r=-0.00). Esta diferencia

es reflejo de que la longitud promedio de los tallos en el sitio CE
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Tabla 3. Matriz de correlaciones de Pearson para aspectos morfoldégi-
cos. a) Sitio CE y b) Sitio US. Basada en datos de julio de 1989 para
aspectos vegetativos y enero de 1990 para reproductivos. Se indica
coeficiente de correlacién, coeficiente de determinaciég*cuando la
grrelacién es significativa, nivel de significancia ( ,Pp<0.001;
1p<0.01;%,p<0.05;" 5, no significativa) y entre paréntesis el tama-
fio de muestra. Se debe notar que para aspectos no reproductivos se
presentan correlaciones para toda la poblacién y los coeficientes de
correlacién y de g;erminacién resgectivos sop_para plantas reproduc-
tivas gon: A=0.43 (0439); B=0.11 -5; =0.37 (0.14);
D=0.30"7(0.09); E=0.28""(0.08) y F=0.47 (0.22) (nape=75;npgF=83)-

a) 8itio CE

Circ. Diam. Inflor. Flores
tallo Roseta {cm) (num)
Longitud 0.70*** | 0.45*** | —0.00" S| o0.06M-5 .
del
Tallo ?423) A ?453? B (75) (75)

* kK

Circunferencia 0°67 0.4a*** 0.45***

Tailo Wals o | LBt | Qg
Diametro 0.63*** | o.53***
D Toseta” | 11837 | L3P
Longitud 0.84%**
de

inflorescencia oz;g?

b) 8itio us

Circ. Diam. Inflor. Flores
tallo Roseta (cm) (num)
Longitud 0.64%** | 0.61*** | o0.25%* 0.20*%
del
Tallo 12839 o | 23%F & | 1895° 1833°

*kk

Circunferencia 0°47 0.38*** 0.44***

Ta3lo 0333 ¢ | Qa3f4 | Qadge
Dismetro 0.61*** | o.57***

D receca” | 98372 | 94335
Longitud 0.81%**

de
inflorescencia oZS??
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es menor y al no haber individuos viejos la variacién en el crecimien
to atin no se expresa cabalmente. La circunferencia del tallo se rela-
ciona con los aspectos reproductivos indirectamente a través de su co
rrelacién con el di&metro de la roseta. Esta Gltima variable explica
bien el esfuerzo reproductivo y es importante notar que esta correla-
cién es casi iqgual para los dos sitios y es independiente de la lon-
gitud del tallo. Los coeficientes de dterminacién incluidos en 1los
casos en que la correlacidén es significativa indican que el porcen-
taje de la varianza explicada es bajo en la mayoria de los casos por
lo que el tamafio de muestra y los individuos pequefios son factores im
portantes en para la correlacién. Es probable gue el modelo lineal no
sea el mejor para este tipo de datos y gue esto oscurezca algunas de

las relaciones alométricas que existen.

b) Demografia descriptiva.

En la tabla 4 se presentan aspectos generales de los sitios de
mﬁestreo. La longitud promedio del tallo fue significativamente menor
en el sitio CE que en el US y esto es un reflejo claro de la perturba
cién reciente de que fue objeto. La planta con mayor longitud en el
CE tenia 36 cm y en el US 94, diferencias de esta magnitud muestran
gue la poblacién del CE es mas joven (Tabla 4a). La circunferencia
del tallo y el di&metro promedio de la roseta no muestran diferencias
importantes (Tabla 4b y c).

El nGmero total de plantas fue mayor en el sitio US y en ambos
casos hubo un incremento importante para el intervalo 1990-91. En el
sitio CE hubo un incremento de 33.3% y en el US s6lo de 10.5% respec-
to al intervalo 1989-90 (Tabla 4d). El namero de reclutamientos. fue

grande en ambos sitios y en términos relativos fue de 0.56 por planta
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Tabla 4. Aspectos descriptivos generales. Se presenta un resumen de
algunos aspectos de los sitios CE y US

a4rea total en ambos sitios fue de 320 m<.

gel Pedregal de San Angel. El

FECHA 8ITIO C E 8ITIO U 8
a) Longitud del Tallol Julio 8.8 cm 13.2 cm
-Promedio, Intervalo 1989 (8.0-9.6) (12.1-14.3)
de Confianza y Maximo- 36 94
b) Circunferincia idem(a) 7.0 cm 7.5 cm
del Tallo (6.5-7.4) (7.2-7.8)
~idem (b)~ 25 16
c) Di&Ametro de Rosetal idem(a) 26.0 cm 23.8 cm
-idem (b)- (24.1-27.8) (22.4-25,2)
78 70
d) NGmero de plantas 1989-90 369 515
1990-91 492 569
e) Reclutamientos 1990 205 194
1991 117 157
: 2
£f) Mortalidad 1989-90 144 214
-0x y limites de (0.191-3.199) (0.180—5.249)
i - -91 201 183
confianza al 95% 1990-91 1 6.188287235) | (0.18228%215)
g) Plantas Reproductivas (1989-90 80 (0.22) 77 (0.15)
-NGmero y Proporcién- |[1990-91 57 (0.12) 45 (0.08)
h) Indices de dispersi6n3 Julio . -
* Total 1989 3.58, "5 4.720 7 y=a
* Reproductivas L0a** T 1.63*%**
v=1 v=1
1

datos de Julio

Basado en de 1989 sin incluir valores cero que co-
rresponden a pléntulas o plantas vegetativas. N E=293 Y Nyg=475.
Limites de confianza para proporciones segGn 2ar (1984:379—378).
Se presenta indice de dispersién (varianza/media) calculado sobre
360 cuadyeg de un metrg por lado en cada sitio, nivel de signifi-
cancia ,p<0.001 y ,P<0.01) y grados de libertad para prueba
de ajusée a distribucién de Poisson (Segin Krebs,1989:73~78).

para CE 89-90; de 0.24 para CE 90-91; de 0.38 para US 89-90 y de 0.28
para US 90-91 (Tabla 4e). La mortalidad en el sitio CE fue menor en
1989-90 que en 1990-91 y en el sitio US sucedié lo contrario. Los 1li-

mites de confianza para proporciones al 95% se sobrelapan en los cua-
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tro casos por lo que no se puede asegurar que existan diferencias
significativas (Tabla 4f).

El ndmeroc de plantas reproductivas por sitio y por afio nunca fue
mayor del 22% y el porcentaje siempre fue menor en el sitio US. Es im
portante notar que en la temporada reproductiva correspondiente al in
tervalo 1990-91 el nGmero y proporcidén de plantas reproductivas fue
mucho menor en ambos sitios (Tabla 49g).

La distribucién de los individuos tomando cuadros de un metro
cuadrado fue agregada tanto para la totalidad de las plantas como pa
ra las reproductivas. Se realizé este mismo anélisis por diferentes
categorias de tallo y roseta y los resultados fueron semejantes en
términos generales. El rango de los indices de dispersién fue de
0.972 en CE para las categorlias A y B por tallos a 2.970 para las ca
tegorias C y D por rosetas en US., En dos casos el tamafioc de muestra
afectd el ajuste a la distribucidén de Poisson por gque se carecia de
grados de libertad para la prueba de bondad de ajuste (Tabla 4h).

En la tabla 5 se presentan los resultados de sobrevivencia y cre
cimiento de plantulas correspondientes al inciso 6.i. de la metodolo-
gia. Estos datos deben ser tomados con precaucién ya que, como se men
cioné en la metodologia, un error de criterio en la seleccién del nG-
mero y ubicacién de subcuadros de muestreo de plé&ntulas no permite ex
trapolar estos datos a la totalidad de cada uno de los sitios. El sup
cuadro D del sitio CE presenté una densidad absoluta de plantulas de

7.1 por m?

, mas de seis veces mayor que la densidad absoluta de plan-
tas en el sitio que fue de 1.15 por m?. En el subcuadro A del sitio
US la densidad absoluta de plantulas fue semejante a la de plantas,
1.76 y 1.61 por metro cuadrado respectivamente. El nlmero de etique-

tas extraviadas (Tabla 5h) fue grande en los dos sitios y proporcio-
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Tabla 5. Plantulas. Suerte de las plantulas marcadas en Octubre de
1989 en los subcuadros D del sitio CE y A del sitio US. Se presenta
la proporcidn del total y entre paréntesis el nfimero absoluto. El

drea muestreada en cada subcuadro fue de 80 m2;
es para los dos subcuadros juntos y el &rea es de 160 m2.

la columna de total

a)

b)

c)

d)

e)

f)

q)

h)

i)

NGmero de Plantas
Marcadas (N).

Densidad Absoluta.

Mortalidad de Octubre
de 1989 a 1990.

Mortalidad de Octubre
de 1990 a 1991.

Reclutamientos a
categoria de Plantas
en Octubre de 1990.

Reclutamientos a
categoria de Plantas
en Octubre de 1991.

Permanecieron plantulas
en Octubre de 1991.

Etiquetas extraviadas
o sin datos.

Permanecieron plan-
tulas de Octubre de
1989 a 1990 (d+f£+g).

CE

(Subcuadro D)

0.214

us
(Subcuadro A)

0.269

TOTAL

nalmente mucho mayor en el US,
tulas cuya marca no fue encontrada en cuatro censos consecutivos.
lo tanto,
cién ya que no incluyen a las pléantulas muertas cuya marca no fue re-
cuperada.

mer afio y les afiadimos la proporcién de etiquetas extraviadas tenemos

Este dato considera al nGmero de plan-
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Si consideramos los datos de mortalidad de pléntulas al pri
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una mortalidad al primer afio de 0.639 en CE y de 0.553 en US. Al con-
siderar asi la mortalidad de las plantulas tenemos que son considera-
blemente mayores que la de las demds categorias (Figura 10). Con ex-
cepcidén de la mortalidad de la categoria A por rosetas, gque van de 1
a 5 centimetros de di&metro promedio y que es la talla que comfinmente
tienen las pléntulas.

La proporcidén de plantulas marcadas que alcanzd 1 centimetro de
longitud de tallo y por lo tanto fue reclutada como planta e incorpo-
rada a los modelos matriciales es baja (Tabla Se y f). Sin embargo,
respecto a los reclutamientos totales por sitio y afio si fueron una
parte importante ya que representaron el 41% de los reclutamientos to
tales en CE 89-90; el 22.7% en US 89-90; el 30% para CE 90-91 y el
3.8% para US 90~91. El nGmero de pléntulas gue permanecieron como ta-
les durante el primer afio fue alto y representdé aproximadamente a una
cuarta parte de las plantulas marcadas (Tabla 5i). Esto debe ser toma
do en cuenta al hacer asociaciones directas entre el esfuerzo repro-
ductivo de un afio y sitio particular y el nlmero de reclutamientos
respectivos. En otras palabras, la manera en gue estd construida la
gréafica del ciclo de vida tiene como consecuencia que se presente un
retraso temporal de un afio en el reclutamiento de aproximadamente una
cuarta’ parte de las plantulas.

Los datos correspondientes al crecimiento o reproduccién vegeta-
tiva de la tabla 6 muestran que el ntGmero de individuos que presentan
chupones nunca alcanza m&s del 5% de los individuos presentes en ese
momento (Tabla 6a). Muchos de estos individuos si fueron incluidos en
los modelos matriciales ya que, aungue presentaran chupones, las dos
medidas fundamentales para asignarlos a una categoria (la longitud

del tallo y el diametro de la roseta) estaban claramente definidas.
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Tabla 6. Crecimiento vegetativo. a) Se presenta el nfimero de plantas
con presencia registrada de chupones y el porcentaje que representan
del total de plantas en ese momento; b) el nGmero de eventos en que

se observd a un chupdn independizarse de la planta progenitora y c)

la sobrevivencia de los individuos con chupones.

afo CE us
a) NGmero de Plantas 1989 15 (4.85%) 21 (4.08%)
con Crecimiento 1990 8 (1.16%) 14 (2.46%)
Vegetativo. 1991 25 (4.89%) 23 (3.70%)

b) Eventos de Independencia
Observados en los 3 afios 5 8

c) Suerte de los individuos con crecimiento vegetativo y de los
chupones marcados en octubre de 1989.

D I I I I R N N I I T R R T R R I I A A A A I I L AT AP

CE . us
.Individuos Chupones . Individuos Chupones
. (n=10) (n=51) . (n=21) (n=100)
1) Sobrevivencia a . .
Octubre de 1990 . 0.60 0.35 . 0.67 0.41
2) Sobrevivencia a . .
Octubre de 1991 . 0.30 0.00 . 0.42 0.15

De los 2056 datos factibles de ser utilizados en la estimacién de los
parametros de los cuatro modelos matriciales solo el 2.9% fueron eli-
minados por que el crecimiento vegetativo no permitié una asignacién
clara del individuo a alguna categoria. Esto se debidé basicamente a
la ramificacién con numerosas rosetas por individuo (X=4.72 chupones
por individuo; s=3.41 y n=32) y sin dominancia clara de alguno de los
tallos.

Durante los dos afios de observacién en los dos sitios sélo se pu-
dieron documentar 13 eventos de independencia (Tabla 6b) donde con to
da seguridad un genet dio lugar a dos o mi&s ramets (sensu Begon et
al, 1986:124-130). Estos 13 eventos representan menos del 1% de los
datos utilizados en la construccién de las matrices y por lo tanto no

justifican modificar el modelo para incluir el crecimiento vegetati-
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vo. En otros casos, un tallo roto o dafiado formdé una nueva roseta y
. disminuydé su longitud, esto se reflejé en la matriz de demografia por
tallos como una transicién a categorias méds pequefias.

La sobrevivencia de los individuos que presentaron chupones fue
notablemente menor que la de los otros individuos y la mortalidad de
los chupones fue particularmente alta hacia el segundo afio (Tabla
6c). La mortalidad fue mayor para el sitio CE que para el US en estos
individuos aunque la mortalidad global del sitio US para ese interva-
lo fue mayor. Es importante notar que esta mortalidad diferencial de
los individuos que presentan crecimiento vegetativo no indica que es-
te evento sea riesgoso en si, sino que la produccién de chupones se
presenta como respuesta ante la pérdida de la roseta terminal u otro
tipo de estrés que estimula el desarrollo de sus yemas latentes. Es
decir, un individuo al que le va mal tiende al crecimiento vegetativo
y no al revés.

En la tabla 7a se observa claramente gue la proporcidn de indivi
duos reproductivos por categoria de tallos fue diferente entre sitios
y entre afios. En particular, el sitio CE 89-90 muestra una mayor pro-
porcién de reproductivos en las tres categorias menores que el si-
guiente afio en el mismo sitio o en el otro sitio., Esta tendencia se
"corrige" y para el intervalo 90-91 tenemos un patrén semejante al
del sitio US en los dos afos. En la demografia por rosetas (Tabla 7b)
las proporciones tienen mayor coherencia entre categorias y sbélo se
observan diferencias importantes en las categorias D a F de CE 89-90
y US 90-91.

Otra manera de ver un conjunto semejante de datos es medir la
contribucién proporcional por categoria al total de centimetros de ip

florescencia producidos (Figura 9). En ambos sitios la produccién to-
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Tabla 7. Aspectos reproductivos. a) Tallos y b) Rosetas. Se presenta
para cada categoria la proporcién de individuos reproductivos y los
limites de confianza para proporciones segGn Zar (1984:377-378). Los
tamafios de muestra por categoria corresponden al nGmero de individuos
que hay en cada categoria en n(t,) en las tablas 1l y 12. La catego-
ria A no se presenta porque la proporcién siempre fue O.

SITIO/ANO B c D E F
a) CE 89-90 0.13 0.52 0.63 0.50 1.00
(.08-.21) (.39-.65) (.46-.78) (.16-.84) (.16-=-=)
T e e ces e e ereseaatacevtatats it ataesassttataaassereatenarenraaans
A CE 90-91 0.03 0.20 0.44 0.63 0.60
L (.01-.08) (.12-.32) (.30-.60) (.38-.84) (.15-.95)
L et ee e e e ssesecessaessatesaretenacatesesnsacsara s ostaracearans
O US 89-90 0.04 0.12 0.37 0.59 0.32
8 (.01-.09) (.07-.19) (.26-.48) (.38-.77) (.14-.55)
Us 90-91 ———— 0.04 0.24 0.26 0.31
(.01-.11) (.16-.35) (.13-.44) (.17-.51)
b) CE 89-90 0.02 0.08 0.44 0.81 0.97
(.00-.07) (.03-.17) (.27-.63) (.63-.93) (.84-1.0)
R e e e e atesauasesseusatsatoset et et s asacarrasoanocsosoarenas
O CE 90-91 —-_—— 0.05 0.27 0.59 0.86
8 (.01-.11) (.16-.41) (.42-.74) (.57-.98)
B et e s e eacisessesasesesatetetas st tar ot raesennasntennaansenae
T US 89-90 ———— 0.04 0.22 0.57 0.76
A (.01-.09) (.14-.33) (.41-.71) (.58-.88)
8 n e ee s ecetcteecserasseseenes e s tstasoncas et e tsencarnoessrns
us 90-91 ——— 0.05 0.16 0.30 0.38

(.01=-.13) (.08-.27) (.18-.44) (.23-.44)

tal fue menor en 1990-91 que en 1989-90 con una reduccién de 30.4% en
CE y de 41.6% en US. Esta diferencia es producto de la disminucidn en
el nGmero de individuos reproductivos, que fue de 28.8 y 41.5% respec
tivamente (Tabla 4h), y no de una disminucién en el esfuerzo reproduc
tivo individual. En la figura 9A vemos claramente gue la contribucién
proporciohal a los centimetros totales de inflorescencia en CE 89-90
de las categorias B y C por tallos fue mucho mayor gue la de las mis-
mas categorias en el mismo sitio al siguiente afioc y del sitio US en
los dos afios. Esta diferencia entre CE 89-90 y los demas conjuntos de

datos no se observa en la figura 9B lo cual es un argumento més en fa
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Figura 9. Contribucién por categoria al esfuerzo reproductivo.

A) Tallos y B) Rosetas. Se presenta la contribucién proporcional de
cada categoria al total de centimetros de inflorescencia producidos
por sitio y por afio. (—— CE y --—- US; * 89-90 y 0O 90-91). El total
de centimetros de inflorescencia producidos fue: CE 89-90 = 9257;
CE 90-91 = 6444; US 89-90 = 7225 y US 90-91 = 4223).

vor de la coherencia interna de las categorias de tamafios por roseta.
Los patrones descritos en la tabla 7 y la figura 9 demuestran que in-
dividuos jovenes (o pequefios en términos de longitud de tallo)} se re-
produjeron "precozmente" y tuvieron tamafios de roseta mayores ''nor-
males" ya que estas diferencias no se reflejan en el andlisis por ro-

setas.,

c) Aspectos fisiogrdficos.

Los resultados de los aspectos fisiograficos se presentan en las
tablas 8, 9 y 10. El enfogque utilizado en la presentacién de los da-
tos de profundidad de suelo y capa aérea de la vegetacidén es comparar
los valores de la medicién para las plantas y los puntos elegidos
aleatoriamente (ambiente). En otras palabras, se intenta poner a prue
ba la hipétesis nula de que las plantas "experimentan" estas varia-
bles de la misma manera en que se encuentran "disponibles" en el am-

biente.
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Tabla 8. Descripcién de aspectos fisiogrdficos para las plantas y para
puntos elegidos al azar (AMBIENTE).

a) Proporcién de puntos con valor cero. Los puntos de valor 0 se pre-
sentan cuando el punto cae en roca y cuando no hay vegetacién por enci-
ma de la planta o del punto. Se indican tamafios de muestra, las propor-
ciones de puntos con valor 0 y limites de confianza al 95%

S8ITIO CE 8ITIO U8
AMBIENTE PLANTAS AMBIENTE PLANTAS
SUELO 0.523 | @ ==———— 0.415 |  —e——-
(Proporcién (0.460-0.585) |  —=—w———- (0.374~0.477)] —=—=—=-
de puntos 0) n=400 n=307 n=400 n=449
CAPA AEREA 0.170 0.251 0.165 0.243
(Proporcién (0.135-0.214) | (0.204-0.309) | (0.131-0.208) | (0.189-0.281)
de puntos 0) n=400 n=307 n=400 n=449
b) Estimaciones de profundidad del suelo y capa aérea de la vegetacién.
Se eliminaron los puntos de valor 0 y se indica la media y el intervalo
de confianza en centimetros, asi como el tamafio de muestra. APC=Altura
al Primer Contacto con la capa aérea; AM=Altura Mdxima de la misma y
CT=Capa Total (CT= AM-APC).
S8ITIO CE 81ITIO U8
AMBIENTE PLANTAS AMBIENTE PLANTAS
S8UELO 7.2 4.3 6.0 5.0
(6.3-8.1) (3.5-4.7) (5.4-6.6) (4.6-5.4)
n=178 n=307 n=211 n=449
APC 33 35 91 65
(27-38) (31~39) (80-102) (58~-72)
n=178 n=230 n=211 n=340
A M 143 90 255 114
(130-156) (82-98) (235-275) (103-125)
n=178 n=230 n=211 n=340
cT 110 55 164 49
(99-122) (48-62) (147-181) (43-55)
n=178 n=230 n=211 =340

En la tabla 8a se muestra la proporcién de puntos

con valor cero

que se encuentran en las variables suelo y capa aérea. No existen pun

tos de valor cero

en suelo para
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valor minimo para las plantas fue de 0.5 cm de profundidad. En cuanto
a la capa aérea los valores cero indican exposicién total a la insola
cidén y la proporcidén de puntos cero no se desglosa en sus tres compo-
nentes ya que cuando cualguiera de los valores es cero los demés tam-
bién. El valor minimo de Altura al Primer Contacto y de Capa Total es
de 10 cm y el de Altura Mixima es de 20 cm. Los resultados indican
que la disponibilidad de puntos con suelo, susceptibles de ser ocupa-
dos por una planta, es menor en el Sitio CE gque en el US. Respecto a
la capa aérea se muestra dque no existen diferencias entre sitios pero
que en ambos lugares las plantas experimentan puntos sin proteccién
de la insolacién en mayor proporcién a lo disponible .

Para analizar cuantitativamente las variables fisiogr&ficas se
eliminaron de la descripcién de la tabla 8b los puntos de valor cero.
Estos resultados revelan algunas diferencias pero las comparaciones
basadas en tablas de contingencia se presentan en 1la tabla 9. En cuan
to a la profundidad de suelo del ambiente encontramos que no hubo di-
ferencias entre los sitios ni entre el ambiente y las plantas en el
sitio US. En la medida en que no hay diferencias en la disponibilidad
de "recursos" en los sitios y que en el sitio CE si hay diferencias
entre las plantas y el ambiente vemos que el sitio CE es diferente al
US respecto a lo que "esperimentan" las plantas de profundidad de sugr
lo. Estas diferencias se deben a que en CE hay muy pocas plantas en
puntos con profundidad de mas de 11 cm.

Las mediciones de la capa aérea de la vegetacién se desglosan en
tres partes. La altura al primer contacto con la vegetacidédn es consi-
derablemente mayor en el sitio US que en el CE en congruencia con los
tipos de vegetacién y la topografia que presentan. Una topografia me-

nos accidentada y un estrato herbdceo (plantas anuales y pastos) domi
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Tabla 9. Pruebas de x2 para aspectos fisiograficos. Se realizaron de
acuerdo con zZar (1984:72-77). Las categorias utilizadas para profundi-
dad de suelo fueron: 1-5, 6-10 y 11 en adelante, en este caso no se in-
cluyeron los puntos de valor cero porque carecen de significado. Para
los aspectos de cobertura vegetal se utilizaron (en decimetros): 0,
1-10 Y 11 en adelante. APC=Altura al Primer Contacto con la capa aérea;
AM=Altura Maxima de la misma y CT=Capa Total ({T= AM-APC). Los grados
de libertad fueron 2 en todos los casos y la X (g.1.=2; =0.05)=5.991.

SUELO APC aM cT
Ambiente  (CE) x2=3.46 X2=92.02 X2=68.89 X2=41.72
vs n.s. * k% *kk * %k

Anmbiente (Us)

Plantas (CE) x2=12.51 x2=41.21 X2=3.374 X2=0.665
vs * % de ke ok n.s. n.s.

Plantas (US)

ambiente  (CE) X2=32.86 Xx?=13.50 X2=38.78 X2=36.61
vs 'TT) *k *kk *kk

Plantas (CE)

Ambiente  (US) x2=5,42 x2=33.29 X2=162.3 Xx2=173.7
vs NS, ok k *kk * kK

Plantas (USs)

nante en el sitio CE hacen la diferencia respecto al sitio US que tie
ne matorrales y &rboles bien desarrollados, asi como grietas de mayor
profundidad. En este aspecto se encontraron diferencias significati-
vas en los cuatro niveles de comparacién.

Respecto a la altura médxima y la capa total de vegetacién tene-
mos un patrén claro. En cuanto a lo que "experimentan" las plantas no
hay diferencias significativas entre los dos sitios y en los otros
tres niveles de comparacién si las hay. Esto demuestra que las plan-
tas se encuentran en puntos distintos a lo gque hay en el ambiente por
lo que podemos afirmar que la vegetacidn afecta la distribucién espa-
cial de Echeveria gibbiflora.

Las matrices de correlacidén de Pearson para variables fisiogré-

ficas se presentan en la tabla 10. Los patrones generales son iguales
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Tabla 10. Matriz de correlaciones de Pearson para aspectos
fisiograficos. A) Sitio CE y b) Sitio US. Mediciones en plantas sobre
la diagonal y por debajo de ella en puntos elegidos al azar
(ambiente). Se indica coeficiente de correlacidn, coeficiente de
determinacién cyando la correlgcién es sianificatica y nivel de
significancia ( , p<0.001; ,p<0.01 y "% no significativa).
8=profundidad del suelo; APC:Altura al Primer Contacto; AM=Altura
Maxima de la misma y CT=Capa Total de vegetaciédn (CT=AM-APC).

a) 8itio CE (Nplantas=3°7 Y Nanbiente=400) -
8 APC aAM cT
8 0.1030-8 0.1100-8 0.081n+8

P
L
APC 0.013N-8 0.654%*%* 0.250%** A
0.428 0.063 g
A M 0.278"** | o.606*** 0.896*** A
0.077 0.367 0.803 8

cr 0.334%** | og.227%** 0.912%**

0.111 0.051 0.832
AMBIENTE
b) Bitio UB (Npjantas=449 ¥ Nappjente=400) .
8 APC A M crT
8 0.142** 0.110* 0.0380°8

0.020 0.012 :
APC 0.005n:S 0.883*** 0.465*** A
0.779 0.217 :
A M 0.233"*" | o0.663*** 0.827*** A
0.054 0.440 0.684 8

crT 0.304*** | o,143*** 0.835%**

0.093 0.021 0.698

AMBIENTE

en los dos sitios aungue la correlacién tiende a disminuir para las
plantas en CE respecto a US (lo que podria ser un artefacto. creado

por el tamafio de muestra) y tiende a ser mayor para el "ambiente" en
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CE respecto a US. En general, la profundidad del suelo tiene una co-
rrelacién baja con los tres aspectos de capa aérea aungue es un poco
més elevada la relativa a suelo y capa total para el ambiente (se de-
be de tomar en cuenta que la 2 es de aproximadamente 10% en los dos
sitios). La correlacién de suelo y altura al primer contacto para las
plantas es mayor que para el ambiente. Se observa también que en am-
bos casos el mayor componente de la capa total es la altura maxima y
que, comparativamente, la altura al primer contacto tiene poco ver

con ella.

d) Modelos de proyeccidén poblacional.

Los modelos de proyeccién poblacional correspondientes a los dos
sitios y a los dos intervalos de tiempo se realizaron tanto para demo
grafia por categorias de tamafio de tallo como de roseta. En total se
construyeron ocho matrices de proyeccién poblacional para cuatro con-
juntos de datos. No se realizé ninguna comparacién estadistica entre
la demografia por tallos y por rosetas y los mismos andlisis se reali
zaron para cada una de las demografias por separadol. Los resultados
se presentar&n de manera paralela a lo largo del texto, al igual que
en tablas y figuras.

El tamafio de la poblacidén, la mortalidad total, el total de cen-
timetros de inflorescencia producidos y el nGmero de reclutamieptos
son los mismos para cada sitio y tiempo cuando comparamos la demogra-
fia por tallos con la de rosetas. Esto implica que al comparar una y

otra demografia lo que cambia es la manera en que cada individuo es

1 En todas las pruebas estadisticas se decidié comparar entre sitios
Yy entre afios, lo cual resultd siempre en cuatro comparaciones de ca
da tipo. Nunca se compar$é CE 89-90 con US 90-91 o CE 90-91 con US
89-90.
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asignado a una categoria en t y en t+l. Por lo tanto, las diferencias
que encontramos en el andlisis de los modelos matriciales se deben a
la forma en que se distribuyen entre categorias las variables mencio-
nadas. La diferencia fundamental entre una y otra demografia esta en
la dinamica interna del modelo, en el paso de los individuos a través
de la matriz.

En la tabla 11 tenemos las matrices de proyeccidn poblacional
por tallo. Se puede observar dque son semejantes a una matriz de Lef-
kovitch. La mayoria de las entradas de estas matrices son de fecundi-
dad o de transicién con solo dos excepciones en la matriz de US 90-91
en la que los dos tipos de contribuciones se empalman. Las matrices
de transicién?® fueron comparadas entre sitios y entre afios Gnicamente
Y no se encontraron diferencias significativas entre ellas (CE 89-~-89
vs 90-91, G=2.71 gl=12 0.999<p<0.995; US 89-90 vs 90-91, G=15.6 gl=13
0.5<p<0.25; CE vs US 89-90, G=10.0 gl=10 0.5<p<0.25 y CE vs US 90-91,
G=17.1 gl=14 0.5<p<0.25).

Las fecundidades son particularmente altas en la matriz CE 89-90
Yy en las otras tres matrices son semejantes entre si. Es importante
notar que la fecundidad es el promedio de reclutamientos por indivi-
duo en cada categoria y que el producto del nGmero de individuos en
la categoria en t y la fecundidad de la misma, nos da el nGmerc de re
clutamientos asignados a la categoria de acuerdo con su esfuerzo re-
productivo relativo. El nGmero de individuos en las categorias E y F

para CE 89-90 es bajo. Si multiplicamos el nGmero de individuos de la

2 Es importante recordar que las fecundidades y las transiciones se
estiman de diferente manera por lo due las comparaciones entre ma-
trices son exclusivamente para la tabla de frecuencias de las tran
siciones sin tomar en cuenta 1las fecundidades. Es decir, se compa-
raron para cada sitio tablas como 1la del inciso b.1 de la metodo-
logia.
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Tabla 11, Matrices de proyeccién poblacional para demografia por ta-
llos. Negritas indican la diagonal; subrayados entradas de recluta-
miento y doble subrayado entradas de transicién y reclutamiento.

A B (] D E F n(ty)
A 0.331 0.290 1.277 1.879 0.936 4.008 142
B 0.401 0.482 112
c 0.028 0.402 0.433 67 CE 89-90
D 0.018 0.493 0.447 38
B 0.015 0.474 0.375 8
P 0.026 0.375 0.845 2
A 0.362 0.039 0.324 0,927 1.782 1.231 218
B 0.321 0.476 0.027 124
(o] 0.041 0.331 0.446 0.077 74 CE 90-91
T D 0.016 0.378 0.423 0.053 52
A E 0.385 0.421 19
L F 0.038 0.474 0.800 5
L
o A 0.488 0.064 0.244 0.943 1.854 0.747 125
S B 0.224 0.403 0.025 0.045 129
(o] 0.380 0.424 0.022 118 US 89-90
D 0.356 0.48% 0.069 0.091 92
E 0.017 0.293 0.276 29
F 0.011 0.483 0.727 22
A 0.665 0.023 0.104 0.814 1.3155 1.119 233
B 0.193 0.453 0.098 0.022 0.034 86
(o] 0.009 0.174 0.478 0.066 0.026 0.034 92 U8 90-9%1
D 0.272 0.341 0.105 0.069 91 '
E 0.352 0.316 38
F 0.011 0.342 0.690 29

categoria F en CE 89-90 por la fecundidad de la misma categoria vemos
que sélo se asignaron 8.016 reclutamientos a la categoria F mientras
gque en la misma matriz a la categoria B se le asignaron 32.48 recluta
mientos aunque la entrada de fecundidad indique una cifra casi 15 ve-
ces menor.

La matriz CE 89-90 también es diferente a las dem&s en que su
subdiagonal tiene valores mayores a los de 1la subdiagonal en las cate
gorias A a D. En otras palabras, los individuos crecieron mas y esto
se expresa claramente en sus probabilidades de transicién. Si observa

mos las probabilidades de quedarse y las de transicién de las catego-
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ESTA TESIS MO OEBE
SALIR DE LA BIBLIOTECA

Tabla 12. Matrices de proyeccién poblacional para demografia por ro-
setas. Negritas indican la diagonal; subrayados entradas de recluta-
miento y doble subrayado entradas de transicién y reclutamiento.

A c D E F n(ty)
A 0.433 0.150 0.572 1.330 2,321 67
B 0.164 0.160 0.209 0.486 0.911 130
c 0.075 0.419 0.381 0,161 0.112 75 CE 89-90
D ©0.015 0.280 0.324 0.387 0.094 34
E 0.080 0.294 0.419 0.500 31
F 0.013 0.065 0.313 32
A  0.142 0.123 0.096 0.195 0.524 1.256 176
B 0.341 0.289 0.188 0.291 0,521 1.232 114
€ ©0.131 0.175 0.349 0.262 0.28] 0.427 88 CE 90-91
R D 0.057 .0.132 0.273 0.214 0.205 0.071 56
o E 0.006 0.044 0.080 0.196 0.386 0.286 44
s ¥ 0.018 0.011 0.107 0.159 0.429 14
E
T A 0.272 0.144 0.158 0.462 1.317 2,340 103
a B 0.214 0.388 0,164 0.083 0,123 0.191 139
] C 0.019 0.144 0.305 0.224 0.022 105 U8 89-90
D 0.036 0.238 0.412 0.087 0.054 85
E 0.038 0.188 0.565 0.162 46
¥ 0.035 0.239 0.649 37
A 0.164 0.108 0.173 0.147 0.259 0.562 238
B 0.424 0.333 0,212 0.352 0,613 1.086 102
¢ 0.126 0.176 0,294 0.333 0.262 0.462 65 US 920-91
D 0.034 0.059 0.231 0.271 0.296 0.150 70
E 0.004 0.010 0.031 0.171 0.278 0.300 54
F 0.010 0.015 0.043 0.148 0.375 40

rias A a D existe una tendencia, no perfecta, donde incrementa la im-
portancia numérica de guedarse en la misma categoria y disminuye la
de pasar a la siguiente. Esta tendencia sigue una secuencia CE 89-90,
CE 90-91, US 89~90 y US 90-91.

En cuanto a la demografia por rosetas (Tabla 12) encontramos gque
el nGmero de transiciones observadas fue mayor que en la de tallos.
Esto se debe a que la roseta es una estructura que cambia afio con afio
y puede cambiar de tamafio dramdticamente. Categorizar a las plantas
por tamafio de la roseta tiene dos consecuencias evidentes para el mo-

delo; la primera, ya mencionada, es dque son mis comunes las transicio
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nes a categorias mas pequefias y las transiciones a categorias muche
mayores, pasando incluso tres categorias. La otra es gue los recluta-
mientos se pueden dar a las categorias A, B o C y no sdlo a la catego
ria A como en el caso de los tallos. Esto explica porque un nGmero mu
cho mayor de entradas de la matriz esté&n compuestas de transicidén y
fecundidad.

La comparacién entre sitios y entre afios tampoco reveld diferen-
cias significativas entre las matrices de transicién (CE 89-90 vs
90-91, G=7.27 gl=20 0.999<p<0.995; US 89-90 vs 90-91, G=8.28 gl=25
0.999<p<0.995; CE vs US 89-90, G=11.9 gl=21 0,975<p<0.95 y CE vs US
90-91, G=27.7 gl=25 0.5<p<0.25). En cuanto a las fecundidades la ma-
triz CE 89-90 es diferente a las demads en que la categoria B si pro-
dujo inflorescencias y por lo tanto se le asignaron reclutamientos.
La matriz US 89-90 no incluyd reclutamientos a la categoria C y por
eso no incluye fecundidades en el tercer renglén. Ademés de estas di-
ferencias vemos que en el intervalo 89-90 la categoria A no contribu-
y6 a la categoria E y la B no contribuyé a E y F, a diferencia del inp
tervalo 90-91 en que estas transiciones si se observaron en los dos
sitios. Los patrones en la diagonal y subdiagonal se parecen mas en-
tre afios que entre sitios. En general, las probabilidades de quedarse
fueron mayores en 89-90 que en 90-91 y las de transicién mayores para
90-91 gue para 89-90. La secuencia hipotética en los patrones de la
diagonal y subdiagonal observados en la demografia por tallos no se
observan en la demografia por rosetas.

La comparacién entre las estructuras poblacionales por tallos

mostrd diferencias significativas en tres casos (CE vs US 89—90***;

* %k *kk

CE vs US 90-91 y US 89-90 vs 90-91 ) mientras que en CE 89-90 vs

90-91 no las hubo (G=7.622 gl=5 0.25<p<0.1). En la demografia por ro-
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A) Tallos R 8) Rosstas
e o

Figura 10. Mortalidad por categoria. A) Tallos y B) Rosetas. Se
presenta la proporcidén de individuos muertos por categoria.
(— CE y -—— US; * 89-90 y R 90-91).

setas se encontraron diferencias significativas en los cuatro casos

(CE 89-90 vs 90-91***; us 89-90 vs 90-91*; CE vs Us 89-90***

*kk
).

La mortalidad por categorias (Figura 10) muestra patrones clara-

Yy CE vs
Us 90-91

mente distintos entre la demografia por tallos y por rosetas. En el
caso de los tallos (Figura 10A) encontramos que la mortalidad es cong
tante en las seis categorias y los limites de confianza para propor-
ciones, que no se presentan, muestran gque sdlo dos puntos son diferen
tes de los demids. En la categoria A la mortalidad de US 90-91 es difg'
rente a la de CE 90-91 y a la de US 89-90 y en la categoria B, CE 89~
90 es diferente de US 90-91. En las rosetas (Figura 10B) encontramos
que dentro de la categoria A solo hay diferencias entre US 89-90 y
90-91 y en las dem&s no las hay. Sin embargo, si englobdramos los da-
tos de los dos sitios y afios por categoria podriamos imaginar la mor-
talidad como una recta cercana al 20% en la demografia por tallos y
en la de rosetas tendriamos una relacién inversa entre la ﬁortalidad

¥ el tamafio de la roseta. En otras palabras, la probabilidad de que
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Tabla 13. Tasas de crecimiento poblacional (Lambda) para las 8
matrices de transicién.

Sitio CE sitio Us
1989-1990 1.343 1.025
TALLOS
1990-1991 1.118 0.952
1989-1990 1.147 0.962
ROSETAS
1990-1991 1.152 1.008

una planta muera es independiente de la longitud de su tallo y esta
claramente relacionada con el tamafio de su roseta.

Las tasas de crecimiento (Tabla 13) fueron siempre mayores para
el sitio CE gue para el US. En el CE las diferencias respecto al equi
librio (1) son siempre positivas y mayores de 0.1 mientras que en el
US son tanto positivas como negativas y siempre menores de 0.05. Las
tasas obtenidas por tallos son mayores en 89-90 que en 90-91 y por rg
setas la situacién se invierte, es decir, las tasas 89-~90 son menores
que las 90-91. En general, la estimacién de la tasa de crecimiento
por rosetas resultd mis conservadora ya que las diferencias respecto
a 1 son siempre menores gque la de tallos.

Estas tasas de crecimiento son la primera propiedad asintética
de los modelos matriciales que presentamos. Para llegar a ellas se
iteré la matriz y al llegar a la estructura estable se obtuvo el co-
ciente de n(t+l)/n(t). En el transcurso de la iteracién la tasa de
crecimiento, al igual que la estructura de la poblacién, tienen un
comportamiento desigual antes de estabilizarse. En la figura 11 se ob
serva claramente como las tasas de crecimiento de mayor valor final
tienden a estabilizarse réipidamente. Esto quiere decir que mientras

mas grande es la lambda dominante mas répido domina la solucién del
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A) Talloa B) Rosstas
>

Figura 11. Comportamiento transitorio de las tasas de crecimiento
.poblacional. A) Tallos y B) Rosetas. Se presenta el valor de ;ambda
en cada una de las iteraciones necesarias para la estabilizacién en
tres decimales. (—— CE y --- US; * 89-90 y D 90-31).

sistema. En la llegada a la estructura estable siempre se requirieron
mis iteraciones en la demografia por tallos que en la de rosetas (Fi-
gura 11A y B respectivamente). También es importante notar que, en ge
neral, las fluctuaciones importantes se presentan en las primeras dos
a seis iteraciones.

En la demografia por tallos (Figura 12), las estructuras reales
y estables para cada sitio y afio fueron significativamente diferentes
en los cuatro casos (P<0.001 y gl=5 en todos los casos; CE 89-90
G=48; CE 90-91 G=55; US 89-90 G=165 y US 90-91 G=131). Sin embargo,
se puede observar una mayor semejanza entre ellas en el sitio CE en
los dos afios que en el sitio US., Las otras alternativas de compara-
cién son las relativas a diferencias entre las estructuras reales,
que ya se presentaron, y entre las estructuras estables. Estas Glti-
mas también fueron significativamente diferentes (CE 89-90 vs 90-
91**; Us 89-90 vs 90-91%; CE vs US 89-90* y CE vs us 90-91**). Tempo-
ralmente es valido comparar las estructuras estables de 89-90 con las

reales de 90-91 y en el caso de la demografia por tallos las diferen-
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Figura 12. Estructuras poblacionales para demografia por Tallos.

(—— Real y --- Estable). Dentro de las graficas se presentan resul-
tados de comparaciones entre estructura real y estable de cada sitio;
entre las grédficas se presentan los resultados de las comparaciones
entre afios y entre sitios (ER = estructura real y EE = estructura
estable). En todos los casos se realizé una prueba de log-likelihood
ratio segGn Zar (1984:71-72).

ddk

).

En cuanto a las estructuras reales y estables en la demografia

cias fueron significativas en los dos casos (CE* y USs

por rosetas (Figura 13) también tenemos diferencias significativas
(p<0.001 gl=5 en todos los casos; CE 89-90 G=163; CE 90-91 G=71; US
89-90 G=193 y US 90-91 G=291). Las comparaciones entre estructuras
reales ya se presentaron y al comparar las estructuras estables pro-
ducto de cada matriz tenemos que treés de las comparaciones con el
log-likelihood ratio muestran diferencias significativas (p<0.001) Yy

que entre las estructuras estables del intervalo 90-91 para los dos
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A) CE 89-90
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ER vs EEee-

ER ve EE***

ERs*e
EE+se

B) US 89-90

ER vs EE+*,

EReee EReee
EE EEees
C) CE 90-81 ER va EE n.s D) US 90-91 ER ve EE -+

ER vs EE-*-

Figura 13. Estructuras poblacionales para demografia por Rosetas.
{(—— Real y —--- Estable). Mismas indicaciones que la figura 12,

sitios no las hay (p>0.05). Al evaluar las diferencias entre las es-
tructuras estables 89-90 y las estructuras reales 90-91 se encontré
que para el sitio CE no fueron significativas (0.5>p>0.25) y en el US
si lo fueron (0.005>p>0.001). Independientemente de los resultados de
las pruebas estadisticas se puede observar mayor semejanza entre las
estructuras reales y estables entre afios y no entre sitios.

"En las figuras 14 y 15 se presenta el comportamiénto transitorio
de la estructura poblacional para la demografia por tallos y rosetas
respectivamente. El nGmero de iteréciones necesarias para la estabili
zacién es el mismo que en el comportamiento transitorio de la tasa de

crecimiento (Figura 11) y se observa claramente que las fluctuaciones
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Figura 14. Comportamiento transitorio de la estructura poblacional
por tallos. Se presenta la contribucién proporcional por categoria
después de cada iteracién. La estructura en t, es la inicial de 1la
poblacién y la final es la estable considerando hasta tres decimales.
En la esquina superior de cada grafica se presenta el cociente de
amortiguamiento P que define la tasa de convergencia a la estructura
estable.

importantes en las proporciones se presentan en las primeras itera-
ciones. Es importante sefialar que el cociente de amortiguamiento ex-
plica bien el ntmero de iteraciones necesarias para llegar a la esta-
bilizacién. En el comportamiento transitorio por tallos (Figura 14)
se observa que en el sitio CE la categoria F tiende a estar més repre
sentada en la estructura estable al igual que la categoria A para CE
89-90; en el sitio US la categoria A incrementa su contribucién en la
estructura estable aparentemente a costa de las proporciones de las

categorias B, C y D. En la demografia por rosetas (Figura 15) se ob-
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Figura 15. Comportamiento transitorio de la estructura poblacional
por rosetas. Mismas indicaciones que en la figura 14.

serva gue hay mayor semejanza entre los comportamientos transitorios
por afios que entre sitios. En el intervalo 89-90 el sitio CE muestra
una disminucién en la contribucién de la categoria F en la estructura
estable y en ambos sitios la categoria A aumenta en la estructura es-
table. En el intervalo 90-91 en ambos sitios la categoria A disminuye
su contribucién en la estructura estable y la categoria B aumenta en
proporcién. La categoria F aumenta su contribueién en la estable del
sitio CE y en US disminuye.

Antes de presentar los anilisis de perturbacidén veremos el otro
componente importante de las propiedades asintéticas que es el valor

reproductivo por categoria (Figura 16). El patrén general, tanto para
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Figura16. valor reproductivo por categoria. A) Tallos y B) Rosetas.
(— CE y -—— US; * 89-90 y O 90-91).

tallos como para rosetas, es un aumento en el valor reproductivo con-
forme se incrementa la talla de la planta. En la demografia por ta-
llos (Figura 16A) se observa una disminucién en el valor reproductivo
para la categoria F, con la excepcién de CE 89-90 en que la categoria
E tiene un valor reproductivo bajo y la F muy alto.

Los resultados del andlisis de perturbacién son un reflejo de
las estructuras estables (vectores propios derechos) y los valores re
productivos (vectores propios izquierdos). Los demds resultados ya
mencionados -~ mortalidad, tasas de crecimiento, estructuras reales Yy
comportamientos transitorios - quedan explicitamente eliminados de ég
te andlisis. Sin embargo, son variables que de manera implicita afec-
tan la matriz de proyeccién poblacional y por lo tanto sus vectores
propios correspondientes. Se presentan los resultados numéricos de
los an&lisis de perturbacién y finalmente las matrices correspondien-
tes representadas como superficies.

En las tablas 14 y 15 se presentan las matrices de sensibilidad
que deben ser vistas de diferentes maneras. Tenemos la sensibilidad

total de la matriz y su indice de sensibilidad (8), dado por la raiz
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cuadrada de la sumatoria de las sensibilidades, que permiten comparar
la sensibilidad total de cada una de las tasas de crecimiento obteni-
das. La sensibilidad total se desglosa en cada una de las 535 Y estas
se presentan de manera porcentual3 para facilitar la comparacién. El1
patrén general de las 5i5 representa la sensibilidad de la tasa de
crecimiento a cada entrada en particular. Dentro de éstas tenemos las
sensibilidades a transiciones observadas en el campo (cuando aij>0) Yy
a transiciones no observadas (cuando aij=°)' que representan, respec-
tivamente, cambios reales e hipotéticos en el ciclo de vida. La sensji
bilidad a la fecundidad y reclutamiento es un aspecto importante que
vale la pena analizar por separado. Los marginales (sumatorias a lo
largo de renglones o columnas) de sensibilidad por categoria represen
tan la sensibilidad de la tasa de crecimiento a la categoria en su
conjunto. Los marginales horizontales (s; ), representan la sensibili

dad de la tasa de crecimiento a cambios en la categoria i como recep-

tora de individuos y los marginales verticales (s la sensibilidad

_j)l
a la categoria como contribuyente de individuos. Las sensibilidades a
transiciones por encima de la diagonal representan las contribuciones
o transiciones a categorias de menor tamafio (cuando i<j en sij); la
sensibilidad a transiciones hacia la misma categoria, es decir, a que

darse en ella, en la diagonal (cuando i=j en sij) Yy a transiciones a

categorias de mayor tamafio debajo de la diagonal (cuando i>j en sij).

3 Al presentar la sensibilidad porcentual solo se transforma cada en-
trada de la matriz como porcentaje de la sensibilidad total. No se
deben perder de vista las sensibilidades totales y los 1indices de
sensibilidad. Para obtener el valor absoluto de s;; se divide la
sensibilidad porcentual entre 100 y se multiplica por la sensibi-
lidad total de la matriz. La transformacidn porcentual facilita la
comparacién entre matrices pero de ninguna manera implica una trang
formacién equivalente a la elasticidad en que se obtiene la sensibi
lidad proporcional de la tasa de crecimiento.
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Tabla 14. Matrices de sensibilidad para la demografia por tallos. La
sensibilidad de cada entrada se presenta como porcentaje de la
sensibilidad total de cada matriz (en negritas en la esquina inferior
izquierda) con el objeto de facilitar la comparacién entre matrices.
Se presentan los marginales horizontales (s;.) y verticales (s.;). Se
presenta el indice de sensibilidad (S). Las sensibilidades subrgyadas
corresponden a transiciones no observadas (aij=0).

A B [o] D B F (s3.)
A 2.13 0.99 0.50 0.30 . 0.15 0.13 4.21 (1)
B 4.80 2.24 1.14 0.67 0.34 0.29 9.48
o] 8.32 3.88 1.97 1.16 0.59 0.51 16.42 CE 89-90
D 9.58 4.47 2.27 1.33 0.68 0.59 18.91
E 8.69 4.06 2.06 1.21 0.62 0.53 17.17
F 17.12 7.99 4.05 2.38 1.22 1.05 33.81
(S‘j) 50.63 23.63 11.99 7.03 3.60 3.11 10.702 S=3.372
A 2.04 1.05 0.69 0.42 0.23 0.39 4.83 (2)
B 3.92 2.02 1.33 0.80 0.44 Q.75 9.26
c 6.88 3.54 2.33 1.41 0.77 1.32 16.25 CE 90-91
D 10.21 5.26 3.45 2.09 1.15 1.96 24.12
E 11.37 5.86 3.85 2.32 1.28 2.19 26.87
F 7.91 4.07 2.68 1.62 0.89 1.52 18.69
(s.j) 42.33 21.79 14.33 8.65 4.75 8.15 8.869 S=2.978
A 2.14 0.82 0.53 0.43 0.18 - 0.31 4.40 . (3)
B 5.13 1.95 1.27 1.03 0.43 0.74 10.55
[ 8.06 3.07 1.99 1.61 0.68 i.16 16.57 U8 89-90
D 11.19 4.25 2.76 2.23 0.94 1.61 22.99
E 12.54 4.77 3.10 2.51 1.06 1.80 25.77
F 8.60 3.65 2.37 1.92 0.81 1.38 19.72
(s'j) 48.66 18.51 12,02 9.72 4.10 6.99 9.297 §S5=3.049
A 2.18 0.96 0.45 0.24 0.13 0.18 4.14 (4)
B 2.91 1.28 0.60 0.32 0.18 0.25 5.54
c 7.99 3.50 1.64 0.89 0.49 0.67 15.18 U8 $90~-31
D 11.99 5.25 2.46 1.34 0.74 1.01 22.79
B 13.70 6.00 2.81 1.53 0.84 1.16 26.04
F 13.85 6.07 2.84 1.54 0.85 1.17 26.31
(s’j) 52.63 23.06 10.78 5.86 3.24 4.44 11.848 S=3.442

Los indices de sensibilidad para las demografias por tallos y ro-
setas se encontraron siempre dentro de un rango pequefic (de 2.910 en

CE 90-91 por tallos a 3.442 en US 90-91 por tallos). En general el in
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Tabla 15. Matrices de sensibilidad para la demografia por rosetas.
Mismas especificaciones que la tabla 14.

A B c D E F (s5.)
A 1.15 0.64 0.62 0.39 0.25 0.03 3.09 (1)
B 2.26 1.27 1.23 0.78 0.49 0.06 6.08
c 4.67 2.63 2.54 1.61 1.01 0.12 12.57 CE 89-90
D 6.91 3.89 3.75 2.38 1.49 0.18 18.60
E 9.45 5.3 5.13 3.25 2.04 0.24 25.43
F 12.73 7.15 6.91 4.38 2.75 0.32 34.24
(s.4) 37.17 20.89 20.18 12.79 8.03 0.94  10.314 S=3.312
a 0.96 1.46 0.99 0.67 0.46 0.25 4.79 (2)
B 1.43 2.19 1.49 1.01 0.69 0.38 7.19
c 2.09 3.19 2.17 1.47 1.01 0.55 10.48 CE 90-91
D 3.10 4.74 3.22 2.18 1.50 0.82 15.55
E 4.81 7.35 5.00 3.38 2.32 1.27 24.14
F 7.54 11.52 7.84 5.30 3.64 1.99 37.85
(s.y) 19.93 30.45 20.72 14.02 9.63 5.27 8.466 S=2,910
A 0.71 0.38 0.15 0.11 0.11 0.09 1.56 (3)
B 1.89 1.00 0.39 0.30 0.28 0.25 4.12
c 4.65 2.47 0.95 0.74 0.69 0.62 10.12 US 89-90
D 8.72 4.63 1.79 1.39 1.30 1.16 19.00
E 14.46 7.68 2.97 2.31 2.16 1.92 31.50
P 15.48 8.22 3.17 2.47 2.31 2.05 33.71
(s.j) 45.92  24.39 9.41 7.34 6.86 6.08 12.081 S=3.476
A 0.85 1.91 1.21 0.74 0.33 0.19 5.23 (4)
B 0.95 2.13 1.35 0.83 0.37 0.21 5.83
c 1.65 3.71 2.35 1.44 0.65 0.36 10.16 UBS 90-91
D 2.66 5.97 3.79 2.32 1.04 0.59 16.37
E 4.01 9.02 5.72 3.50 1.57 0.88 24.70
F 6.12 13.76 8.73 5.35 2.39 1.35 37.69
(s.5) 16.24 36.50 23.16 14.19 6.35 3.58 9.459 S=3.076

dice fue menor en la demografia por rosetas, con la excepcién de US
89-90.

El patrén general mas evidente es que las sensibilidades aumen-
tan de derecha a izquierda y de arriba hacia abajo en cada matriz. Co
mo excepciones particulares a este patrédn tenemos las matrices CE 90-

91 y US 89-90 por tallos (Tabla 14.2 y 14.3 respectivamente) en donde
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las categorias D y E como receptoras tienen una mayor sensibilidad
que la F; las matrices CE 90-91 y US 89~-90 y 90-91 (12.2, 12.3 y
12.4) en donde la categoria F como contribuyente tiene valores mayo-
res que la E; y las matrices 90-91 (Tabla 15.2 y 15.4) por rosetas en
que la categoria A como contribuyente tiene una sensibilidad@ menor
que B y C. Estas diferencias se deben a los picos o descensos que se
observan en la estructura estable (w) y el valor reproductivo (v)
(ver figura 12, 13 y 16) ya que la matriz de sensibilidad es producto
de estos dos vectores.

En la demografia por tallos la sensibilidad a transiciones por
encima de la diagonal es, categoria por categoria, menor que la gue
se encuentra por debajo de la diagonal. Las transiciones no observa-
das a categorias mayores fueron particularmente altas y representaron
en todos los casos mas del 45% de la sensibilidad (CE 89-90=51.5%, CE
90~91=45.9%, US 89-90=56.4% y US 90-91=62.5%); las del sitio CE fue-
ron siempre menores que las del US. Por rosetas, el patrén general de
transiciones no observadas bajo la diagonal es semejante pero los pox
centajes tienden a ser menores (CE 89-90=34.6%, CE 90-91=7.5%, US 89—
90=57.7% y US 90-91=6.1%), esto se debe tanto a que su sensibilidad
porcentual es menor como a gue las transiciones no observadas son me-
nos. De nuevo, encontramos mayores semejanzas entre afios que entre sji
tios en la demografia por rosetas.

La sensibilidad a la fecundidad que se presenta es en realidad
la sensibilidad a las entradas que incluyen algGn componente de fecupn
didad ya que en algunos casos de la matriz de proyeccién hay entradas
compuestas. Las sensibilidades correspondientes a las transiciones
subrayadas en la tabla 10 son las que se discuten agui. En la demogra

fia por tallos el marginal horizontal de la categoria A representa
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la sensibilidad global a la fecundidad si le restamos sp, en las pri-
meras tres matrices y Saa Y Sga en US 90-91. Al hacer esto vemos que
la sensibilidad a la fecundidad es de 2.1% para CE 89-90; de 2.7% en
CE 90-91; de 2.3% en US 89-90 y de 1.0% en US 90-91 (si no se elimina
Sap es de 2.3%). En la demografia por rosetas la sensibilidad a la fg
cundidad es de 13.7% para CE 89-%0; de 11.1% para CE 90-91; de 1.7%
para US 89-90 (este bajo porcentaje es producto de que no hubo reclu-

tamientos a la categoria C y por tanto las s . no se incluyen) y de

(=4
10% para US 90-91. Esto indica que la sensibilidad a la fecundidad es
baja en general.

Las elasticidades representan la contribucién de cada aj; a la
tasa de crecimiento. Es importante notar que los marginales horizonta
les y verticales de las matrices de elasticidad son iguales, es de-
cir, que la contribucién de una categoria es la misma como receptora
de individuos que como contribuyente. En todas las matrices de elastj
cidad por tallos (Tabla 16) cuatro de las cinco e;j de mayor valor se
encuentran en la regién superior izquierda, tanto para quedarse como
para pasar a la siguiente, uno de ellos siempre esta en la esquina in
ferior derecha. La sumatoria de las elasticidades de la diagonal y
subdiagonal representan, en el orden acostumbrado, el 79.5, 82.8, 86
y 87.1%. Es interesante que mientras que en la matriz CE 89-90 la sub
diagonal representa el 44.9% y la diagonal el 34.6%, en las dem&s ma-
trices la subdiagonal tiene un porcentaje menor que la diagonal (40.1
Yy 42.7% en CE 90-91; 40.1 y 45.9% en US 90~91 y 33.2 y 53.9% en ds
90-91). Si obtenemos un cociente subdiagonal:diagonal, tenemos que la
secuencia hipotética CE 89-90 (1.298), CE 90-91 (0.939), US 89-90
(0.874) y US 90-91 ko.sls) observada en las tendencias de las matri-

ces de transicién se expresa aqui muy claramente. La elasticidad a la
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Tabla 16. Matrices de elasticidad para tallos. Se presentan
Gnicamente los marginales horizontales ya que son iguales a los
verticales, la sumatoria de la e;; de cada matriz es 1. En negritas

T Y. i
se marcan las cinco elastlcldadesjde mayor wvalor.

A B (o] D E F (ej.)
A 0.056 0.023 0.051 0.044 0.011 0.042 0.228
B 0.154 0.086 0.240
(o 0.019 0.124 0.068 0.211 CE 89-90
D 0.006 0.089 0.047 0.143
E 0.002 0.046 0.018 0.067
F 0.005 0.036 0.071 0.112
A 0.059 0.003 0,018 0.031 0.032 0.038 0.181
B 0.100 0.076 0.003 0.179
(o] 0.023 0.093 0.082 0.009 0.206 CE 90-91
T D 0.007 0.104 0.070 0.005 0.185
A E 0.071 0.043 0.114
L F 0.005 0.033 0.097 0.135
L
(o] A 0.095 0.005 0.012 0.037 0.030 0.021 0.199
S B 0.104 0.071 0.003 0.003 0.182
[¢] 0.106 0.077 '0.003 0.185 U8 89-90
D 0.089 0.099 0.006 0.013 0.208
E 0.005 0.067 0.026 0.098
P 0.002 0.035 0.091 0.128
A 0.180 0.003 0.006 0.025 0.019 0.026 0.259
B 0.070 0.072 0.007 0.001 0.001 0.151
c 0.009 0.076 0.097 0.007 0.002 0.003 0.194 U 90-91
D 0.083 0.057 0.010 0.009 0.158
E 0.067 0.033 0.100
F 0.002 0.036 0.100 0.139

fecundidad - sin olvidar la observacién respecto a las sensibilidades
en el sentido de que en algunos casos se incluyen parédmetros compues-
tos - muestra la misma secuencia ya que es de 17.1, 12.2, 10.5 ¥y
7.6%.

En la demografia por rosetas la elasticidad muestra tendencias
distintas y se repite el patrdén de mayores semejanzas entre aflos que
entre sitios (Tabla 17). Las cinco elasticidades de mayor valor se en
cuentran en la regién inferior derecha. El porcentaje de la elastici-
dad correspondiente al diagonal es 33.5% para CE 89-90; 27.6% CE 90~

91; 50.1% US 89-90 y 29.2% US 90-91. El porcentaje de la subdiagonal
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Tabla 17. Matrices de elasticidad para rosetas. Mismas indicaciones
que la tabla 16.

A B c D B F (e;.)
A 0.045 0.009 0.008 ©0.020 0.030 0.006 0.118
B 0.033 0.039 0.018 0.015 0.021 0.005 0.131
(o} 0.031 0.064 0.096 0.055 0.015 0.001 0.261 CE 89-9%0
D 0.009 0.019 0.095 0.069 0.052 0.001 0.245
E 0.037 o0.086 0.077 0.01l1 0.211
F 0.008 0.016 0.009 0.033
A 0.010 0.013 0.007 0.010 0.018 0.023 0.081
B 0.036 0.047 0.021 0.022 0.027 0.034 0.185
(o] 0.020 0.041 0.056 0.028 0.021 0.017 0.184 CE 90-91
R D 0.013 0.046 0.065 "0.034 0.023 0.004 0.185
o E 0.002 0.024 0.029 0.049 0.066 0.027 0.197
] F 0.015 0.007 0.042 0.043 0.063 0.169
E
T A 0.024 0.007 0.003 0.007 0.018 0.028 0.086
A B 0.051 0.049 0.008 0.003 0.004 0.006 0.121
] C 0.011 0.045 0.036 0.021 0.002 0.000 0.115 U8B 89-90
D 0.021 0.054 ©0.072 0.014 0.008 0.169
E 0.014 0.055 0.153 0.039 0.261
F 0.011 0.069 0.167 0.248
A 0.013 0.019 0.020 0.010 0.008 0.010 0.080
B 0.038 0.067 0.027 0.027 0.021 0.021 0.201
(o] 0.020 0.061 0.065 0.045 0.016 0.016 0.223 UB 90-91
D 0.008 0.033 0.082 0.059 0.029 0.008 0.220
E 0.002 0.008 0.017 ©0.056 0.041 0.025 0.149
P 0.013 0.013 0.022 0.033 0.047 0.128

fue muy semejante en todos los casos y estuvo entre 23.4 y 29.4%. Las
contribuciones a la elasticidad por debajo de la diagonal representa-
ron el 39.8% CE 89-90, 52.4% CE 90-91, 33.1% US 89-90 y el 40.6% en
US 90-91. Los porcentajes correspondientes a las entradas de la ma-
triz con componente de fecundidad fueron de 40.2% en CE 89-90; 28.4%
CE 90-91; 7.7% US 89-90 y 28.6% en US 90-91, El patrdén de semejanza
entre afios de conserva para los porcentajes en la diagonal y subdia-
gonal peroc las diferencias respecto a la fecundidad llaman la aten-
cién, en particular la escasa importancia que tiene en US 89-90.

Las superficies de sensibilidad y elasticidad (Figuras 17, 18,

19 y 20) muestran graficamente los valores absolutos de cada una de
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Figura 17. Superficies de sensibilidad para demografia por tallos. En
el eje X el estado en t(o); en el eje 2 su suerte y en el eje Y el
valor absoluto de sensibilidad en s;;. La perspectiva presentada
corresponde a la gue tendria un obselvador desde la esquina superior
derecha de la matriz.

las matrices. En las de sensibilidad se observa claramente que las
sensibilidades aumentan de derecha a izgquierda y de arriba abajo en
la matriz (el punto de vista del observador en estas graAficas corres
ponde al de una persona parada en la esquina superior derecha de la
matriz). Resalta la semejanza global entre CE 90-91 y US 89-90 en la
demografia por tallos y también la transformacién de "valle" a "cres~
ta" que forma la categoria E como receptora de individuos de CE 89-90

a 90-91 (Figura 17). Comparativamente es importante notar que los
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ROBETAS
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Figura 18. Superficies de sensibilidad para demografia por rosetas.
Mismas indicaciones que la figura 17.

"accidentes topograficos" en la demografia por tallos tienen como eje
la "suerte" del individuo y en la demografia por rosetas el eje es el
"estado" del individuo. De nuevo se hace evidente la secuencia hipoté
tica entre los sitios en la demografia por tallos y las semejanzas en
tre afios de la demografia por rosetas.

Al comparar las superficies de sensibilidad con las elasticidad
(Figuras 19 y 20) es notoria la diferencia entre la sensibilidad de
la tasa de crecimiento a los cambios en el ciclo de vida (reales e hi
potéticos) y la elasticidad, es decir, a la contribucién "real" de ca

da transicién a la tasa de crecimiento.
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Figura 19. Superficies de elasticidad para demografia por tallos. En
el eje X el estado en t(o0); en el eje 2 su suerte y en el eje Y el
valor absoluto de elasticidad en e;;. La perspectiva presentada
corresponde a la que tendria un oszrvador desde la esquina superior
derecha de la matriz.

En la demografia por tallos (Figura 19) se observa claramente
que el ciclo de vida realizado es una cresta en torno a la diagonal y
la subdiagonal con otra pequefia cresta en torno a la fecundidad. La
secuencia entre sitios sugerida ya anteriormente se refleja claramen-
te en la elasticidad a quedarse en la categoria A y a pasar de A a B.
En la grafica se hace evidente la importancia que va adguiriendo 1la
probabilidad de quedarse frente a la de pasar a la siguiente catego-
ria (en términos topogr&ficos, la ladera que forma la elasticidad de
transicién va suavizando su pendiente).

En la demografia por rosetas (Figura 20) se observa claramente
gue la elasticidad de la tasa de crecimiento se encuentra repartida

de manera homogénea entre las categorias y esto es un reflejo claro
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Figura 20. Superficies de elasticidad para demografia por rosetas.
Mismas indicaciones que la figura 19.

de la plasticidad de las rosetas. En esta demografia la importancia
de las categorias intermedias (C, D y E), tanto como probabilidad de
quedarse como de transicién, es mucho mayor gque en la demografia por
tallos donde esta se concentra en las tres categorias menores.

Los resultados presentados revelan la importancia del enfoque
comparativo ya gue datos de un solo afio, un solo sitio o de una sola
variable de estado hubieran empobrecido enormemente el anilisis demo-

grafico.
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DISCUSION

El marco de referencia basico para la discusibén es comparar los
resultados entre sitios y entre afios, asi como las diferencias entre
los modelos de proyeccidn poblacional construidos con base en la lon-
gitud del tallo y el diametro promedio de la roseta.

Al seleccionar los dos sitios de estudio se enfatizé la necesi-
dad de explorar las diferencias demogréficas bajo dos condiciones am-
bientales contrastantes. El sitio CE fue objeto de una perturbacién
por fuego 2 o 3 afios antes de iniciado el estudio (Eguiarte, com.
pers.) y esto se corrobord con evidencias directas, como la corteza
carbonizada de arbustos (Larson, obs. pers.) e indirectas, como 1la
abundancia de gramineas y plantas anuales. Si este sitio ha sido ob-
jeto constante de perturbaciones o si el sitio US las ha tenido antes
es algo gque no se puede saber.

Las diferencias entre los sitios en cuanto a las variables fisig
graficas reflejan bien lo observado en el campo. Labproporcién de pun
tos de roca es mayor en el sitio CE y esto sugiere gque la capacidad
de carga del sitio es ligeramente menor, esto se podria comprobar con
datos para uno o dos afios mds. Si esto se demuestra seria una eviden-
cia de que para E. gibbiflora la K depende de la disponibilidad de
puntos apropiados para el establecimiento. Las alturas al primer con-
tacto con la vegetacidén muestran claramente que en el sitio CE la ve-
getacién dominante es de pastos y herbéceas y en el sitio US de mato~-
rrales e incluso arboles. Los valores de altura mixima y capa total
reflejan las mismas diferencias.

Una hipétesis intuitiva acerca de la relacién que guardan la prg
fundidad del suelo y la capa aérea de vegetacién es que como los sue-

los del Pedregal tienen un componente de materia organica importante
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conforme avanza la sucesién se genera mis suelo y la vegetaciédn aumen
ta de magnitud. La correlacién significativa gque tienen estas dos va-
riables apoya esta idea, aunque no sea particularmente alta. Es impor
tante notar que las mediciones de capa aérea de la vegetacidédn son li-
neales y que la insolacién se puede pensar como un cono invertido de
luz cuyo &pice es el centro de la planta. Por lo tanto, quizd esta no
fue la mejor manera de medir por lo gue no se pudieron extraer conclu
siones importantes.

Se demostrd que las plantas ocupan de manera diferencial el espa
cio disponible en el ambiente. En el sitio US la profundidad del sue-
lo es la misma para las plantas que para el ambiente y esto apoya la
idea de que es un sitio en equilibrio ya gue se han ocupado todo tipo
de puntos a diferencia de CE donde lo que "experimentan" las plantas
es diferente a lo disponible a pesar de que entre lo disponible en
los dos sitios es igual. Respecto a la capa aérea de la vegetacién se
encontrd que las diferencias entre lo disponible en los sitios son
significativas pero los puntos sobre los gque se encuentran las
plantas no difieren. Esto demuestra gque la capa aérea afecta la dis-
tribucién de las plantas de manera negativa. En los trabajos de Wer-
ner y Caswell (1977) y Menges (1990) también se encuentran evidencias
en el sentido de que la productividad de la comunidad y la cobertura
de vegetacién total y arborea afecta de manera negativa a las pobla-
ciones estudiadas.

En la tabla 18 se presenta un resumen de la revisién bibliogra-
fica centrada en trabajos de anédlisis demografico con modelos matri-
ciales. Esta serviré como eje para comparar los resultados del anali-~
sis matricial con otros ya publicados. Al construir un modelo matri-

cial de proyeccién es necesario tomar una decisién respecto a la va-
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Tabla 16. Resumen de trabajos que utilizan modelos matriciales para
anilisis demogr&fico en plantas. Se presenta el nGmero de localidades
o sitios de muestreo (L); el nGmero de afios gque abarcé el estudio (A);
el nGmero de matrices reportadas (M); la tasa de crecimiento (Lambda)
promedio y el rango; si se llevd a cabo comparacién de estructuras po-
blacionales observadas y proyectadas (EP); si se realizdé analisis de
sensibilidad (S); si se realizd anélisis de elasticidad (E) y el nG-
mero de categorias utilizadas (la "s" indica que se utilizdé la catego-
ria de semillas). La nota al pie indica la familia y la fuente.

Especie L A M Lambda EP s E #cat
Ranuncglus 8 1 -— 0.85 No si No 1s
repens (0.74-1.31)

8 1 - 1.02 No si No
(0.81-1.80)
Ranunculug i0 1 - 0.85 No si No 5s
bulbosus (0.09-4.07)
10 1 -— 4.25 No si No
(0.09-8.17)
Ranunculus 3 5 1 - 1.37 No si No 5s
acris (1.06-2.33)
5 1 — 0.75 No si No
(0.35-1.31)
Pentaclethfa 1 1 1 1,002 Si si No 15s
macroloba
Dipsacus Por edades
silvestris® 8 5 8 1.047 No | No | No 8s

(0.00-1.68)
Por tamafios

8 5 8 1.554 No No si s
(0.28-2.61)

Araucaria 6 ? ? ? 1.039 No No No ?
hunsteinii (0.99-1.09)
Araucaria 7 ? ? ? 1.016 No si No 11s
conninghamii (1.01-1.02)
Podococcgs ? ? ? 1.012 No Si No 7s
bartieri
Arisaema 9 2 2 4 1.105 si si No 7s
triphyllum (0.85-1.32
Chamaei&rium 3 5 3 1.021 si si No 24
litium (0.99-1.05)
AstrocarygT 6 6 6 1.005 si Ssi No 1l4s
mexicanum (0.99-1.03)

(1) (2) y (3) Ranunculaceae (Sarukhan & Gadgil, 1974); (4) Mimosaceae
(Hartshorn,1975); (5) Dipsacaceae (Werner & Caswell, 1977), el andli-
sis de elasticidad aparece en Kroon et al (1986); (6) y (7) Pinaceae
(Enright & Odgen, 1979 en Oyama, 1987). (8) Palmaceae (Bullock, 1980
en Oyama, 1987); (9) Araceae (Bierdzychudek, 1982); (10) Liliaceae
{Meagher, 1982); (11) Palmaceae (Pifieroc et al, 1984).
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Tabla 16. Continuacién.

Especie L A M Lambda EP s E #cat
Plantago 1 2 2 2 1.483 No Si No |12-18
lanceolatal? (1.05-1.93)
chamaedorea 2 ? 2 1.046 No No No 9s
tepejilote? (0.97-1.12)

Dantoni§‘ 5 2 10 1.077 Si No Si. 6
sericea (0.60-1.43)
Omphalea 5 1 2 1 1.0085 si Si No 13s
oleiferal
Agave 16 2 3 5 1.007 si si Si 6
horrida (0.97-1.04)
Thrinax1 ? 2 ? 1.11 No No No ?
radiatal? (1.07-1.15)
coccotgginax ? 2 ? 1.06 No No No ?
readlii
Pedicularii 3 1 - 0.69 No No No 6
furbishiael? (0.64-0.76)
' 15 1 - 1.24 No No No 6
(0.92-1.81)
15 1 —— 1.01 No No No 6
(0.58-1.67)
Laelia 20 2 2 4 1.11 No Ssi si 4-5
especiosa (0.92-1.32)
Echeverria25 Por tallos
gibbiflora 2 2 4 1.109 si si Si 6

(0.95-1.34)
Por rosetas
2 2 4 1.067 si Si Si 6
(0.96-1.15)

(12) Plantaginaceae (Groenaendael, 1985); (13) Palmaceae

(Oyama, 1987); (14) Gramineae (Moloney, 1988); (15) Euphorbiaceae
(Palomeque, 1988); (16) Agavaceae (Dominguez et al 1990 y Dominguez
et al, coms. pers.); (17) y (18) Palmaceae (Olmsted & Alvarez-Buylla,
1990); (19) Escrofulariaceae (Menges, 1990); (20) Orchidaceae
(Herndndez, 1992) y (21) Crasulaceae (este trabajo).

riable morfolégica que se utilizard para las categorias de tamafio en

las que agruparemos a los individuos. En la literatura hay ejemplos
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donde se basan en el nGmero de hojas (Moloney, 1988), en el tamafio de
la roseta (Meagher, 1982), en la altura del individuo transformada en
edad (Pifiero et al, 1984), en la altura y el di&metro a la altura del
pecho combinados (Hartshorn, 1975), en el estado reproductivo (Men-
ges, 1990) e incluso en la edad y la biomasa estimada con base en el
tamafio de la roseta (Groenendael, 1985). En la mayoria de estos ejem-
plos también se utilizaron de 1 a 4 categorias para distinguir catego
rias de semilla, plantula, inmaduras y no-reproductivos. El nGmero tgo
tal de categorias utilizado va de 5 a 18 pero la media es cercana a
7. Esta diversidad de criterios, aunque intentan ajustarse de la mnme-
jor manera a la biologia de las especies estudiadas, dificultan la
bGsgueda de patrones en la literatura.

En este trabajo no conocemos la edad de los individuos pero la
longitud del tallo es una variable morfolégica bien definida que esta
asociada con la edad. Todos los trabajos gque se han realizado basén-
dose en la longitud del tallo se han hecho con plantas de ciclo de vi
da largo en las que los periodos de estudio han sido cortos relati-
vos al tiempo de vida de los organismos involucrados. Encontramos evi
dencias de cambios en la dindmica anual que pueden ser interpretados
como fases en el desarrollo de una poblacién en su camino al "equili-
brio" después de una perturbacién. El uso exclusivo de las rosetas no
hubiera mostrado este proceso y el hecho de gue podamos ver una res-
puesta tan répida en dos afios de estudio muestra la importancia que
tiene la relacidén entre el ciclo de vida de un organismo y el periodo
de estudio. En el caso de Echeveria gibbiflora una estimacién basada
en mi experiencia seria que puede haber individuos de aproximadamente
20 a 25 afios de edad y que la media en sitios en equilibrio como US

debe ser de unos 8 a 12 afios por lo que dos afios de estudio son una
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muestra relevante si comparamos con algunos de los trabajos publica-
dos. Por ejemplo, dos afilos para una hierba del sotobosque con 15-2§5
afios de vida (Bierzychudek, 1982); 6 afios para una edad estimada m&-
xima de 135 afios (Pifiero et al, 1984) y 5 afios para una hierba pe-
renne (Meagher, 1982); estos son quizd los estudios mas amplios en
términos temporales y se da el extremo de una matriz construida con
datos de un afio para un &rbol del estrato superior de una selva alta
(Hartshorn, 1975).

Echeveria gibbiflora ofrecid la oportunidad de evaluar las consg
cuencias que tiene utilizar dos variables distintas como variables de
estado independientes. El hecho de que la roseta esté mejor asociada
con la mortalidad y el esfuerzo reproductivo que la longitud del ta-
llo podria haber sido utilizado como un indicador de que la demogra-
fia por tallos no tenia valor ya que es una variable poco relacionada
con la "suerte" del individuo. Por el contrario, los aspectos "histo-
ricos" que se reflejan en la din&mica basada en la longitud del tallo
muestran la importancia de utilizar una variable de estado perenne en
el anAlisis demogr&fico. El uso de variables de estado gue se renue-
van anualmente también es importante porque revela claramente el im-
pacto que tiene sobre aspectos demogrdficos la variacién temporal en
las condiciones ambientales. Este resultado de la comparacién entre
el uso de dos variables de estado tiene consecuencias importantes en
cuanto a la relevancia de la demografia para las historias de vida.
En el caso de plantas con estructuras de perennacién subterr&nea don-
de s6lo medimos la estructura aérea que se renueva constantemente po-
demos encontrar resultados equivalentes a los que aqui se presentan
basados en la roseta y buscar, con muestreos destructivos pequefios,

si en la estructura poblacional subterré&nea se encuentra informacién
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relevante respecto a los sitios. En el caso de plantas anuales vemos
que modelos demograficos de este tipo podrian ser un buen reflejo de
las condiciones de cada afio pero su anélisis en término predictivos
carece de sentido. El trabajo de Werner y Caswell (1977) con Dipsacus
silvestris también comparé los resultados que arroja el uso de dos va
riables de estado independientes, la edad y el tamafio de las plantas.
Ellos muestran que la edad es una variable con poca capacidad predic
tiva de las propiedades demograficas de individuos y esto es un refle
jo de la plasticidad en el crecimiento que tienen las plantas. Para
poder conocer la edad utilizaron poblaciones "experimentales" y por
tanto todos las poblaciones partieron de una misma estructura pobla-
cional (semillas) por lo que la importancia de la edad en términos de
"historia" de un sitio no fue evidente.

Los resultados obtenidos vistos en conjunto justifican plenamen-
te el uso independiente de dos variables. El supuesto de esta deci~
sién era que en la estructura y dindmica poblacional basada en la lopn
gitud del tallo se reflejarian "eventos histéricos" y en la del diamg
tro de la roseta las condiciones particulares de un cierto intervalo
de tiempo.

En la demografia por rosetas se encontraron también elementos
que la demografia por tallos no hubiera mostrado. El didmetro de la
roseta seguramente estd directamente relacionado con la precipitacién
ya que en las hojas se acumulan el agua Yy los fotosintatos, elementos
necesarios para la reproducciédn y para sobrevivir la época de secas.
Una roseta de buen tamafio suele pasar la temporada de secas con al-
gunas hojas que sirven como proteccién mecénica para el meristemo api
cal. éuando el tamafio de la roseta se reduce mucho en é&época de secas

es comGn ver cémo se dafa el meristemo apical, lo que para muchas
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plantas significa la muerte y para otras el inicio de un desarrollo
teratoldgico. Estas posibilidades se reflejan claramente en las matrji
ces de proyeccidn por rosetas donde la probabilidad de transicidén a
categorias de menor tamafio es alta y tiene directamente asociados
riesgos de mortalidad. Las semejanzas entre afnos y no entre sitios
muestran que la relacién entre la roseta y las condiciones ambienta=-
les es considerable.

Una de las evidencias mis importantes del impacto de la perturba
cién sobre las propiedades demograficas y de la rapidez con que la po
blacién responde y comienza su recuperacién es la reproduccidén precoz
de los individuos de CE en 89-90. Este patrén se expresa claramente
en el primer afio mientras que para el segundo el patrén ya es semejapn
te al del otro sitio. La explicacién mas sencilla que encuentro es
que los "sitios seguros" (ampliando al reclutamiento, crecimiento y
reproduccién el concepto de "safe site" de Harper, 1977:111-113) fue-
ron desocupados por la perturbacién y durante la colonizacién los in-
dividuos llegaron a un conjunto de espacios buenos para el estableci-
miento y crecimiento. La proporcién de individuos reproductivos por
categoria de tallo va disminuyendo gradualmente en una secuencia CE
89-90, CE 90-91, US 89-90, US 90-951, En la contribucién proporcional
por categoria al esfuerzo reproductivo total del sitio en un afio en
particular se muestra claramente que en las categorias By C va dismji
nuyendo la proporcién y va aumentando en D, E y F.

Si observamos en el mismo orden las matrices de proyeccién por
tallos vemos que las probabilidades de quedarse en la misma categoria
van aumentando mientras que disminuyen las de pasar a la siguiente.
Este mismo patrén se puede encontrar en la sensibilidad y en la elas-

ticidad si observamos la relacién de magnitud que guarda la diagonal
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respecto a la subdiagonal. Si pensamos en un individuo recién recluta
do a US 90-91, vemos que su crecimiento es bajo y sus probabilidades
de transicién también. Es decir, se estdn produciendo semillas que
germinan y se establecen en los pocos sitios ain disponibles. Confor-
me la poblacidén se acerca al "equilibrio" muchos de los individuos re
clutados se convierten en "oskares" (Silvertown, 1987:16); pero a di-
ferencia de los de Silvertown no tienen esperanza de crecer vigorosa-
mente ya que en su caso no existe la "decisidén" de esperar la apertu-
ra de un claro. Se propone agui que esta secuencia hipotética entre
matrices representa el "desarrollp" de una poblacién. Esta secuencia
se ajusta a la prediccién que hariamos en este contexto respecto a
las tasas de crecimiento ya gue van disminuyendo gradualmente en el
mismo orden. Hay evidencia de que en Dipsacus silvestris y Pedicula-
ris furbishiae las tasas de crecimiento esta&n relacionadas de manera
inversa con la productividad de la comunidad y esto sugiere que el
éxito de la comunidad es inverso al de las poblaciones de algunas
plantas para las que la permanencia estd relacionada con la perturba-
cién y los procesos de sucesidédn (Werner y Caswell, 1977 y Menges,
1990) . En el caso de E. gibbiflora podriamos estar ante un caso seme-
jante ya que la respuesta a la perturbacién es rapida y las tasas de
crecimiento van disminuyendo. Ser& importante conocer los resultados
del intervalo 91-92 ya que dos puntos no permiten concluir respecto a
las tendencias observadas.

El hecho de que ésta secuencia se exprese en las tasas de creci-
miento muestra que la fecundidad de categorias pequefias y su proba-
bilidad de pasar de categoria son muy importantes para el crecimiento
poblacional. Podemos ver en esta secuencia una transicién de comporta

miento r a comportamiento K que se ajusta a la suposicién en el senti
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do de que en la etapa de colonizacidén el crecimiento y la reprodu-
ccidédn son lo m&s importante y durante la etapa estable la sobreviven-
cia y la competencia lo son (Begon et al 1986).

La demografia por rosetas muestra efectos pequefios o nulos de 1la
historia de los sitios. Esto se debe a que independientemente del de-
sarrollo de un individuo en términos de longitud de tallo la roseta
puede ser grande o pequeila y cambiar de categoria de tamafio de un afio
a otro sin que se observe alglin patrdén en particular. Las evidencias
que apoyan esta idea son que la proporcién de individuos por catego-
ria es muy semejante entre afios y la contribucién proporciocnal por ca
tegoria a los centimetros de inflorescencia que fue constante. El in-
tervalo 89-90 fue dominado por la probabilidad de permanecer en la
misma categoria y el de 90-91 por la de pasar a la siguiente. Las mop
talidades fueron mas altas para las categorias pequefias y casi igua-
les para las tres categorias mayores.

La semejanza que se encontrd entre las estructuras reales y esta
bles del sitio CE, donde existid una perturbacién, contradicen en pri
mera instancia lo que tradicionalmente esperariamos de un sitio per-
turbado. Sin embargo, si pensamos que la estructura estable refleja
las principales estadisticas vitales a las que ha estado sujeta la pgo
blacién en el pasado reciente la semejanza con la estructura real es
congruente. En el sitio US, donde no hubo evidencias de perturbacién
las estructuras reales y estables son diferentes entre si y no son dji
ferentes a las proyectadas en CE. Esto sugiere que las diferencias se
pueden atribuir a que la din&mica est4 dominada por el término K que
no esti considerado dentro del modelo. Una evidencia fuerte en favor

de esta interpretacidn es que en la estructura real estén sobrerrepre
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sentadas las categorias C, D y E y subrrepresentadas las categorias
menores.

En otras palabras, las semejanzas entre la estructura real y la
estable se podrian esperar bajo condiciones r, de colonizacién des-
pués de una perturbacidén reciente, y las diferencias bajo condiciones
K, donde los efectos de densodependencia operan ya sobre la poblacién
sin estar dentro del modelo.

Las comparaciones entre estructuras reales y estables publicadas
hasta ahora no permiten concluir mucho. En el caso de Astrocaryum me-
xicanum (Pifiero et al, 1984) los autores comentan gue las diferencias
entre la estructra real y la proyectada sugieren que el supuesto de
estabilidad del sistema en el gue se basa el andlisis no se cumple.
Si pensamos en la explicacién alternativa utilizada en este trabajo
el hecho de gque sean distintas no necesariamente sugiere que el su-
puesto de equilibrio del sistema sea incorrecto ya que las diferen-
cias podrian deberse a factores no considerados dentro del modelo ex-
ponencial. Con Pentaclethra macroloba (Hartshorn, 1977) no se encuen-
tran diferencias significativas entre las estructuras y el autor su-
giere que esto demuestra que el sitio estd en equilibrio. Creo que es
ta evidencia no es concluyente ya que el modelo est& construido con
un afio de datos.

En la demografia por rosetas las diferencias entre sitios para
cada afio son minimas, tanto en estructura real como estable, es de-
cir, la estructura que vemos y la que proyectamos son un reflejo de
las condiciones particulares de ese afio y no se ven afectadas por 1la
estructura poblacional inmediata anterior. La semejanza entre las es-
tructuras proyectadas en el primer intervalo de tiempo y las reales

del siguiente tiempo parecen ser una artefacto del modelo ya que la
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convergencia es tan rapida gue la poblacién parece llegar a la estruc
tura estable pero en realidad llega a la estructura t; que es la uti-
lizada como suerte en la construccién del modelo. Cabe sefialar que en
el trabkajo de Moloney (1988) las semejanzas entre las estructuras po-
blacionales también son entre afios y no entre sitios.

Las sensibilidades y elasticidades de las tasas de crecimiento
se ajustan a lo visto en la literatura que hay al respecto. Las sen-
sibilidades mé&s altas estdn en los cambios hipotéticos del ciclo de
vida y se asocian a la reproduccidn precoz. Este patrén, aunque es la
lectura més trivial de la sensibilidad, se refleja claramente en la
sensibilidad a transiciones realizadas en las entradas que correspon-
den a la sobrevivencia y transicién de los individuos pequefios (Bier-
zychudek, 1984; Enright & Odgen, 1979 en Pifiero et al 1984; Groenaen-
del, 1985; Palomeque, 1988 y Hernandez, 1992). Es interesante ver la
diferencia entre lo que significa la "“reproduccién" precoz en la demg
grafia por tallos y en la demografia por rosetas. En el primer caso
implica la reproduccidén de un individuo pequefio en términos de longi-
tud de tallo y a este respecto ya vimos gque es posible que un indivi-
duo pequefio desarrolle una roseta de buen tamafio y se reproduzca pre-
cozmente cuando las condiciones ecolégicas cambian. En la demografia
por rosetas significa que un individuo con la roseta pequefia, indepen
dientemente de que su tallo sea pequefio, se reproduzca y esto es alo~
tricamente imposible ya que la relacién entre el tamafio de la roseta
explica una buena parte de la longitud de la inflorescencia. Un cam-
bio de este tipo implicaria un cambio importante en la historia de
vida de la especie.

La sensibilidad al reclutamiento es baja en todos los casos al

igual que las sensibilidades reportadas (véase Caswell, 1989 y Harconm
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be, 1987 para revisiones completas) por lo que se puede concluir gque
el enfoque de estimacién de fecundidad que brinca las categorias de
semilla y banco de senillas no afecta mayormente la estimacién de
lambda. Esto no quiere decir que estas etapas no sean relevantes demg
grafica o evolutivamente sino que el esfuerzo involucrado para esti-
marlas finamente no es necesario si sélo se requieren estimaciones de
la tasa de crecimiento. En la demografia por rosetas la interpreta-
cién de la sensibilidad a la fecundidad es oscura, ya gue los compo-
nentes de fecundidad y transicién est&n juntos en muchos casos, aun-
que el patrén general es el mismo.

Los resultados de los andlisis de elasticidad confirman que es
una medida cuya interpretacién ecolégica es relevante ya due todos
los patrones observados en torno a la secuencia hipotética de desarro
llo de una poblacidédn en la demografia por talleos se reflejan claramen
te en las matrices y superficies de elasticidad.

Después de discutir en general los resultados del andlisis ma-
tricial y sus implicaciones podemos comentar la situacién de las po-
blaciones de Echeveria gibbiflora en el Pedregal de San Angel. Las
conclusiones que se pueden extraer son pocas. La capacidad para la re
generacién parece ser rapida y la din8mica de perturbacidn natural
del Pedregal no parece afectarla negativamente e incluso podriamos es
pecular que favorece la renovacién de poblaciones "senescentes". En
cuanto a la transformacidén de la comunidad por la sucesién natural o
por la invasién de especies como el eucalipto, vemos que la modifica-
cién de la estructura de la vegetacidn podria afectar negativamente
las poblaciones de Echeveria gibbiflora. Esta amenaza no es particu-
lar para Echeveria gibbiflora sino que seguramente afecta a otras

plantas y animales.
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Por Gltimo quisiera comentar algunas de las perspectivas que con
sidero que deben ser exploradas en torno a los modelos matriciales de
poblaciones.

* El andlisis de la convergencia a la estructura estable debe profun-
dizarse ya que permitiria evaluar, cuando menos en parte, la capaci-
dad predictiva de los modelos. La relacién entre la plasticidad en la
variable de estado seleccionada y la convergencia parece estar estre-
chamente relacionada.

* Explorar alternativas de interpretacién a los resultados del an&li-
sis de los modelos matriciales de poblaciones. La consideracién de es
tas alternativas debe ser en torno a dos ejes: 1) Asumir implicitamep
te que en el modelo exponencial la capacidad de carga del ambiente no
se incluye y que debe ser considerada, ya sea en modificaciones del
modelo o en la interpretacién gque hagamos de ellos. 2) Reconsiderar
las implicaciones que tienen las variables de estado que se utilizan
Yy la relacidén entre los intervalos de tiempo que se miden respecto a
los tiempos de vida de los organismos con los que se trabaja.

Hal Caswell es uno de los mds entusiastas impulsores de la cons-
truccién, andlisis e interpretacién de los modelos matriciales de po-
blaciones. Por ello me parece justo terminar con su comentario (Cas-
well, 1989:3) en el sentido de que la ,mayoria de los estudios demogrji
ficos con anédlisis matricial publicados, incluido este, apenas han

rasgado la superficie de las consecuencias de sus propios modelos.
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