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RESUMEN

El presente trabajo es un estudio demografico cémparativo de
seis poblaciones de la palma Pseudophoenix sgsargentii Wendl. ex
Sarg. en tres distintos ambientes donde se desarrolla en el sureste
de México. Estos corresponden a (1) Selva mediana subperennifolia,
(2) Selva baja subcaducifolia y (3) Matorral de dunas costeras. La
hipétesis fue que dadas las profundas diferencias encontradas en
clima, suelo, vegetacidn y fauna entre localidades, correspohnderian
diferencias en la dinadmica y la estructura poblacional presentes en
cada sitio. Asimismo, debido a que esta especie ha sido enlistada
dentro de las especies consideradas en peligro de extincién, fue de
interés practice adguirir informacién sobre el estado de
conservacién en relacién al potencial de crecimiento de las
poblaciones.

Con la realizacidén de censos periddicos (cada tres meses) se
monitored durante dos afios el comportamniento demogrdfico de seis
poblaciones de Pseudophoenix sargentii. Se determinaron los
patrones de crecimiento, mortalidad y fecundidad de cada poblacién,
y se intentd relacioconar estos pétrones demogrédficos con el tamafo
Y la estructura poblacional presentes en cada sitio.

Mediante un modelo matricial se determindé la tasa finita de
incremento -poblacional (A) de cada una de Jlas poblaciones vy
mediante un andlisis de elasticidad (de Kroon et al. 1986) se
determind la contribucién relativa de cada uno de los componentes

de la matriz a la tasa de crecimiento poblacional.



Los resultados indican que todas 1las poblaciones de
Pseudophoenix sargentii tienen una tasa de crecimientoc mayor que
uno (A>1), lo cual significa gque las poblaciones estdn en un
proceso de crecimiento. Clasificando los procesos demogridficos en
tres tipos distintos (fecundidad, permanencia en la misma categoria
Y progresién a categorias subsecuentes) se observd que el proceso
gue tiene la mayor contribucién relativa a la tasa de crecimiento
poblacional es la permanencia. Los estadios del ciclo de vida cuya
contribucién a la tasa de crecimiento poblacional es mas sensible
a los cambios (juveniles y adultos) son precisamente los gue son
cosechados en otras areas con fines ornamentales para las zonas
urbanas.

Se concluye due la destruccidn del habitat y la cosecha
selectiva de individuos son los principales factores que amenazan
la sobrevivencia de ésta especie en los ecosistemas donde se

desarrolla de forma natural.



ABSTRACT

A comparative demographic study of Pseudophoenix sargentii was
conducted in a total of six populations from three distinct
environments in which +this palm characteristically ocurrs in
Southeast Mexico.v The three habitats correspond to (1) medium
semievergreen tropical forest, (2) low tropical deciduous forest
and (3) coastal dune shrubland, all found in the Yucatan Peninsula.
It was hypothesised that, given the profound differences found in
climate, soil, flora and fauna among the three localities, there
would be corresponding differences in population structure and
dynamics and that these differences would be negligible between
samples or populations sharing the same habitat. Additionally,
because this species has been listed as endangered, it was of
practical relevance to acquire information on its conservation
status with regard to its potential for population growth.

Population censuses were carried out quarterly for two years.
Vegetative growth as a means to calculate transition probabilities
between consecutive stages of the 1life cycle, survival and
fecundity were recorded for each individual. This information was
then used to interpret the population structure found at each site.
A matrix population model for each population was constructed and
the net rate of population increase and the relative contribution
of each element of the matrix to the population growth rate
(elasticity) were calculated. All populations had values of the
population growth rate above one, implying a state of demographic

viability. The stages of the life cycle whose contribution to the



population growth rate is more sensitive to changes (juveniles and
adults) are  precisely the ones that are harvested in other
localities for ornamental purposes in urban areas.

It is concluded that habitat destruction and selective
harvesting are the major present threats to the survival of this

species in the wild.
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PRESBENTACION

El presente trabajo es un estudio demogrifico comparative de
seis poblaciones de la palma Pseudophoenix sargentii Wendl. ex
Sarg. en los distintos ambientes donde esta especie se desarrolla
en el sureste de México. Se describe la variacién intraespecifica
en los patrones de comportamiento demograficos y se explora el
impacto que dicha variabilidad puede tener en la estructura, 1la
¢'némica y la tasa de crecimiento de las distintas poblaciones.

El objetivo principal fue probar si en efecto las poblaciones
de una misma especie que crecen en distintos ambientes, y por tanto
se encuentran sometidas a diferentes condiciones ambientales,
manifiestan cambios en los patrones de comportamiento demograficos
Yy presentan dinédmicas poblacionales distintas. Este tipo de
estudios proporcionan informacidén gque permite interpretar la
evolucidn de la historia de vida de las especies, ya dgue es
necesario conocer cémo se modifican les patrones de crecimiento,
sobrevivencia y fecundidad de las poblaciones cuando éstas estan
sometidas a distintas condiciones climdticas, eddficas y biodticas.
Como un aspecto de interés préactico, estos estudios permiten
también explorar cémo se modifica la dindmica de las poblaciones
por efecto de la perturbacidén o del manejo.

Con la realizacidn de censos perifédicos (cada tres meses) se
monitored durante dos afios el comportamiento demogr&afico de seis
poblaciones de Pseudophoenix sargentii localizadas en la franja
costera de la Peninsula de Yucatéan. Se determinaron los patrones de
crecimiento, mortalidad y fecundidad de cada poblacidén, Yy se

intentd relacionar estos patrones demogrdficos con el tamafio y la



estrﬁctura*?oﬁléﬁibﬁéiié?ééénﬁés én cada sitio.
:Meaiaht¢ unkquéi65hét£iqiai se determind la tasa finita de
;ncfeméntoy ppbléciénéi"flf"de cada una de las poblaciones 'y
mediante un an&lisis ‘de elasticidad (de Kroon et al. 1986) sé
determind la contribucién relativa de cada uno de los componentes
de la matriz a la tasa de crecimiento poblacional.
Los resultados indican due: a) todas 1las poblaciones de
Pseudophoenix sa- Jentii tienen una tasa de crecimiento mayor gque
uno (A>1), lo cual significa gue las poblaciones est&n en un
proceso de crecimiento; b) clasificando los procesos bioldgicos en
tres tipos distintos (fecundidad, permanencia en la misma categoria
Yy progresién a categorias subsecuentes) se observd gue el proceso
demogré&fico que tiene la mayor contribucidén relativa a la tasa de
crecimiento poblacional es la permanencia; <) la contribucién
relativa de cada uno de estos tres procescs demograficos difiere de
una poblacién a otra; d) para las poblaciones m&s longevas la
permanencia resulta m&s importante gque para las poblaciones
precoces, en tanto gque para estas dltimas el crecimiento y 1la
fecundidad son mas importantes gque para las poblaciones mas
longevas; e) las poblaciones difieren significativamente en 1la
condiciones luminicas gque reinan a nivel del sotobosque y ello
repaercute en los patrones de variacién demografica observados;
f) la tasa de producciédn foliar se incrementa conforme los
individuos transitan a estadios del ciclo de vida superiores y
ocupan posiciones superiores en el dosel; g) en las poblaciones
donde el nivel de luminosidad es mayor los individuos del

sotobosgue presentan una mayor tasa de produccién foliar.



CAPITULO I

INTRODUCCION GENERAL



INTRODUCCION

La ecologia de poblaciones es el estudio del tamaho de las
poblaciones de plantas y animales, y de los procesos gue determinan
estos tamafios (Begon y Mortimer 1981). En esta disciplina, es
necesario considerar que tanto el tamafio como la estructura de las
poblaciones de una especie pueden variar de un sitio a otro (Pifiero
et al. 1984; Hubbell y Foster 1987; Moloney 1988) y a través del
tiempo (Harper 1981; Mack y Pyke 1983; Moloney 1988), como producto
de las condiciones ambientales de cada sitio en un momento
determinado. Asi, para poder entender qué factores, tanto
intrinsecos como extrinsecos a las poblaciones, determinan su
tamafio en un momento dado es necesario estudiar a la especie bajo
las diversas condiciones existentes a lo largo de su rango de
distribucién y por periodos gque contemplen al menos varios ciclos
anuales.

Algunos de los estudios demograficos reportados hasta la fecha
han sido desarrollados como proyectos a largo plazo con varios afos
de observaciones (De Steven 1986; Enright y Watson 1992; Pifiero et
al. 1984). sin embargo, la dran mayoria se han realizado
considerando periodos de tiempo muy cortos y en sdélo un punto del
rango de distribucién de 1la especie, y por tanto contemplan
condiciones fisicas y bidéticas muy particulares. Por otra parte, la
rerresentacidén que se ha hecho del flujo poblacional, a través del
uso de modelos de tipo matricial, corresponde a las condiciones
promedio de los individuos observados en cada una de las categorias

definidas durante el periodo de observacién. TLa falta de



conocimiento acerca de la variacidén de los parametros demograficos
en el tiempo y en el espacio puede conducir a conclusiones erréneas
acerca de los factores que afectan la demografia de las especies e
impedir el buen entendimiento del potencial de crecimiento y
estabilidad de las poblaciones (Moloney 1988). Ante esta situacién,
se plantea la necesidad de investigar el comportamiento demogréafico
de las especies considerando la variabilidad en sus patrones de
comportamiento demografico tanto a nivel +veografico como a nivel
local.

Por otra parte, la blsqueda de patrones generales, a partir
del desarrollo de estudios de caso, es un aspecto central en 1la
ciencia, ya gue ésta progresa no sé6lo acumulando conocimientos de
hechos particulares sino descubriendo patrones (Begon y Mortimer
1981; MacArthur 1984). La ocurrencia de eventos que se repiten en
el espacio y tiempo nos indica que es posible hacer algunas
predicciones acerca de éstos (MacArthur 1984) y nos permite modelar
los diversos fendmenos gque observamos en la naturaleza. Por ello,
la bGsqueda de patrones generales de comportamiento demografico en
poblaciones vegetales ha sido, desde hace varios afios, tema de
interés de diversos autores (Sarukhadn 1978; Solbrig et al. 1980;
Solbrig 1981, 1982; Watkinson 1981; Coérdoba 1985; Harcombe 1987;
Franco Yy Silvertown 1990). Para ello, se ha recopilado 1la
informacién disponible de trabajos demogridficos y de dinamica
poblacional desarrcollados en todo tipo de climas y comunidades
vegetales,‘los cuales en muchos casos corresponden a especies con

estrategias de vida y formas de crecimiento muy diversas.



En la blisqueda de esos’' patrones, SQ han ‘realizado
comparaciones a distintos niveles éntré:ioé ciclos de vida de
diversas especies. Estos niveles son: a) comparaciones entre
especies filogenéticamente distantes y que. crecen en diversos
climas y tipos de vegetacién (e.g. Sarukhdn 1978; Silvertown et al.
1992); b) entre especies de una misma forma de crecimiento, ya sea
en la misma o en distintas localidades (e.g. Watkinson 1281); y ¢)
entre especies emparentadas (especies de un mismo género) en
distintos ambientes o en una misma lccalidad (e.g. Sarukhaﬁ,y:
Harper 1973; Solbrig 1981; Fiedler 1987).

Como ya se menciond, cada una de las especies consideradas en
estas comparaciones ha sido caracterizada por el comportamiento
encontrado en un estudio particular Yy considerando el
comportamiento promedio de 1los individuos gque constituyen la
poblacidn.

Algunos autores (e.g. Silvertown 1982; Sarukhan et al. 1984;
Harcombe 1987) han hecho énfasis en la necesidad de conocer la
variabilidad entre los individuos en un contexto poblacional, los
factores que la determinan y la forma como éstos influyen en la
estructura y la dinamica de la poblacién. La falta de conocimiento
de esta variabilidad y de las diferencias gue provoca entre
poblaciones de una misma especie puede oscurecer en gran medida las
diferencias encontradas al comparar distintas especies (Harcombe
1987) . Asimismo, autores como Solbrig y Solbrig (1979), Mack y Pyke

(1983) y Harcombe (1987) mencionan que los intentos por



caracterizar grupos de especies conrciertas similitudes en sus
historias de vida puede ser prematuro e incluso inapropiado, ya que
se regquiere un mayor conocimiento de la historia de vida de las
especies del que actualmente poseemos. De acuerdeo con estos
autores, esta caracterizacidn presupone una inflexibilidad en_ la
dindmica de las poblaciones, la cual seguramente la mayoria de las
especies no manifiesta.

A pesar de que desde hace algunos afios se recol*oce 1la
importancia que tendria el conocimiento de esta variabilidad en el
analisis de la dinamica de las poblaciones, muy pocos trabajos han
logrado explorar la variabilidad en el comportamiento demografico
de una sola especie y comparar poblacicnes expuestas a distintas
condiciones ambientales. Esto se debe a un conjunto de razones gue
van desde las limitaciones técnicas para llevar a cabo
procedimientos matemdticos complejos, hasta problemas practicos
para desarrollar el estudio de diversas poblaciones en el campo, o
bien, debido a la falta de un sistema de estudio adecuado, que
permita obtener esta informacién de las poblaciones bajo estudio.
Entre los trabajos gque han explorado esta variabilidad est&n los de
Angevine (1983), Mack y Pyke (1983), van Groenendael (1985) y
Moloney (1988 y 1990).

Desde hace muchos afios existen referencias acerca de la
influencia de los factores del medio sobre los individuos de una
misma especie, en una escala geogrdfica. Diversos estudios han
destacado la importancia de caracteres morfoldgicos y fisiolégicos

qgque han demostrado conferir a los individuos wventajas bajo



‘ermlnadas cond1c1ones amblentales' ver Turner’y Kramer 1980,

:ggg al. 1989) De hec‘o, gran parte d

llteratura

uuedvfisidlégica intenta resaltar la lmportanCLa‘7 ae;” estas
{caracterlstlcas en la exitosa adaptac1on de las espec1es “a’las
‘condiciones ambientales en que se desarrollan. A escala local,

también existen trabajos gue mencionan las modificaciones que

sufren los individuos de una misma especie, en su comportamiento
vegetativo y reproductivo, cuando éstos crecen bajo condiciones
contrastantes de luz, suelo, humedad, etc. (Read 1968; Hartshorn
1972; Tinoco y VAzguez-Yanes 1983; Pifiero et al. 1986; Meave 1987;
Pérez—-Ishiwara 1990) . Asimismo, existen: trabajds de tipo
experimental gque han comparadeo la variacidn  intraespecifica en
diversas caracteristicas del ciclo de vida de las plantas, los
cuales han intentando, ademas, determinar sus componentes genéticos
y ambientales (ver Venable 1984).

A pesar del gran ctmulo de evidencias que se tienen acerca de
la influencia del medio en las modificaciones, tanto morfoldgicas
como fisioldgicas, que experimentan los individuos expuestos a
diferentes condiciones, poco se ha hecho por evaluar la importancia
de esta variacidon en los patrones demograficos de una especie. Como
un caso particularmente reconocido, algunos autores (e.g. Hartshorn
1972) han sugerido la existencia de una fuerte relacidn entre el
tiempo requerido por una planta para alcanzar su estado
reproductivo y las condiciones luminicas particulares en que se
desarrolle, de manera gue una especie capaz de crecer tanto dentro

come fuera de un bosque deberia presentar tiempos generacionales



muy distintos entre yasquﬁiaciones de una y otra cbndicién; E§to
podria determinar diferénciés importantes én la tasa de crecimiento
de las distintas poblaéiones y, a mds largo plazo, tener un fuerte
impacto en la evolucidn de la historia de vida de la especie,

Considerando los argumentos planteados, resulta necesario
preguntarse: ¢Qué tanta validez tiene el tipificar a una especie a
partir del comportamiento promedio de 1los individuos de una
poblacidn particular?, ¢Qué validez tienen los patrones encontrados
cuando se comparan a estas especies en ausencia de informacidn
sobre la variabilidad intraespecifica?, o bien, ¢Cémo varian los
patrones demogrdficos de una especie cuando ésta estid sometida a
condiciones ambientales contrastantes?, ;COmo varia el efecto
relativo de 1los distintos procesos, como el crecimiento, la
sobrevivencia y la reproduccién, sobre la tasa de crecimiento de
las distintas poblaciones de una especie?, ¢Cuidl es el efecto
relativo de los factores ambientales y los factores genéticos en la
determinacién de los patrones de comportamiento poblacional?  y
finalmente, ¢Cual es 1la importancia de esta variacién en 1la
evolucidn de la historia de vida de las especies?.

con el fin de poder desarrollar un proyecto cuyo enfoque
central fuese la exploracién de la variabilidad intraespecifica, se
selecciond como objeto de estudio a la palma Pgeudophoenix
sargentii Wendl. ex Sarg., la cual presenta un conjunto de
atributos que se describen en el siguiente apartado y que la hacen

un sistema ideal para el desarrollo del presente estudio.



La especie y su distribucidédn geografica

Pseudophoenix sargentii es una palma mohopédiéa con-un tallo
de 15 a 20 cm de diametro, de color verde, liso, sin espinas y'en
el cual quedan claramente marcadas las cicatrices de las hojas al
caer. La copa esta formada por entre 87y 12 hojas dispuestas eﬁ la
parte superior del tallo. Los individuos adultos llegan a medir
hasta 13 & 14 m de altura en algunos sitios de selva (Figura 1).

El género Pseudophoenix es tipicamente insular, originario de
la Repldblica Dominicana y Haiti (La Espanola). El1 género esta
constituido por cuatro especies, tres de las cuales son endémicas
a esta isla y sdélo Pseudophoenix sargentij presenta una
distribucién mds amplia (Read 1968). Read (1968) presenta una
descripcibén taxondémica detallada de todas las especies del género
Pseudophoenix. La distribucién de P. sargentii se limita a la
cuenca del Caribe; habita en las islas de La Espaiiola, Cuba y Las
Bahamas, en algunos cayos de Florida y Belice, y en México (Figura
2). Tiene una distribucidén précticamente insular, ya que México
constituye el Gnico lugar continental donde se encuentra esta
especie y agqui se localiza dnicamente en la Peninsula de Yucatéan,
en los estados de Quintana Roo y Yucatédn. Es precisamente en estos
estados mexicanos donde las poblaciones de P. sargentii alcanzan su
mayor tamafic, ya que en el resto de las localidades sus poblaciones

son en general pequenas (Read 1968).



Figura 1. Individuo adulto de Pzeudophoenix sargentii. Se aprecia el
reducido nimero de.  hojas de su copa y las ' cicatrices marcadas en el
tallo. '
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"En 1la Figura 3 se presentan los sitios en la Republica
Mexicana donde se ha reconocido la presencia de Pseudophoenix
sargentii. En términos generales esta especie se distribuye en
pequenos manchones a lo largo de toda la costa, desde el poblado de
Rio Lagartos hasta Mahagual. En la mayoria de estos sitios las
poblaciones son muy pequefias y sb6lo en seis dreas se han localizado
poblaciones de mayor tamafio, donde incluso llega a ser la especie
dominante. Las principales poblaciones de esta especie en 1la
Peninsula de Yucatidn se muestran en el mapa por medio de nGmeros,
los cuales corresponden a las localidades de: 1) Ria Lagartos; 2)
Cabo Catoche; 3) Cancin; 4) Xel-Ha; 5) Sian Ka'an y 6) Mahagual.

En México Pseudophoenix sargentii se localiza en 3 tipos de
comunidades vegetales gque difieren en varias caracteristicas
importantes (Quero 1981), y en todas éstas se presenta como una de
las especies dominantes (Cuadro 1). En Quintana Roo es una de las
especies mds importantes de las selvas bajas subcaducifolia y
subperennifolia, en tanto gue en Yucaté&n domina en el matorral de
dunas costeras. Su distribucidén en la peninsula estd fuertemente
ligada a las zonas costeras, ya gue siempre ocurre en lugares muy
cercanos al mar, o gue antiguamente constituyeron lineas de costa.
Aungue no se tienen registros completos acerca de la fauna asociada
a estas comunidades, es factible esperar diferencias, las cuales

pueden tener impacto sobre la dinamica de las poblaciones de

Pseudophoenix sargentii.
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Figura 3. Distribucién conocida de Pseudophoenix gargentii en la
Republica Mexicana. Se seflalan con numeroz a las localidades donde se
presentan las principales poblaciones de esta especie. Las localidades
corresponden a las poblaciones de: 1 Ria Lagartos; 2 Cabo Catoche:
3 Cancin: 4 Xel-Ha; Sian Ka'an: y 6 Mahagual.



Cuadro 1. Algunas de . las caracteristicas mas'felevahtes de las’
localidades de estudio. . : y

LOCALIDAD;

CARACTER RIA LAGARTOS XEL-HA- Pt = SIAN KA'AN
Matorral de Selva baja Selva mediana-
Vegetacidn dunas costeras subcaducifolia baja subpere-
nnifolia
Altura de la 6 -metros - 9-10 metros 14-15 metros
vegetacién
Clima . - Calido-seco C&lido-sub calido-sub
it LR 3 : - hiimedo himedo
- - "Rocoso, con Rocoso con
“Suelo: :

‘oguedades’ acumulacidn de
R mat. organica

Pauna “IMuy es¢55a3 '7‘ o Escasa Abundante

Por su distribucidn geografica, Pseudophoenix sargentii nos
permite analizar la variabilidad en los patrones demograficos de
sus poblaciones a nivel regional, a nivel local (entre poblaciones
de una misma localidad), o bien, al interior de cada una de sus
poblaciones. Por otra parte, su ocurrencia en comunidades vegetales
que presentan grandes diferencias en sus condiciones fisicas nos
permite explorar cdémo los distintos factores del ambiente pueden -
afectar de forma diferencial a los distintos estadios del ciclo de
vida de esta planta. Las diferencias de clima, suelo y vegetacién
podrian determinar la formacidén de ecotipos con distintas
estrategias en la historia de vida, en cuanto a longevidad, tiempo
generacional, edad en alcanzar la madurez sexual, caracteristicas
de la germinacidén, patrones de sobrevivencia, tasa de crecimiento
vegetativo y fecundidad.
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Al igual que otras.e;bééiés?ae;é§lﬁés (véf Tbﬁlinsbh 1963;
Sarukhédn et al. 1984; De Ste§éﬁ i?éé{ﬂvéﬁdermeer et al. 1974),
Pseudophoenix sargentii tiéﬁé‘qﬁ c6hj;ntb de atributos gue la hacen
un objeto de estudio muy précéiéo; ya que nos permite estimar con
cierta facilidad algunas caracteristicas poblacionales. Entre estbs
atributos estén: a) las cicatrices que dejan sus hojas al caer, ias‘

cuales nos brindan la posibilidad de estimar la edad de la planta, .

al menos a partir del momento en que desarrollan su tallo; b) su.’ -

arquitectura monopddica, con sélo un meristemo apical y un nimero

determinado de hojas, permite hacer determinaciones confiables de

su produccién foliar y de la longevidad de cada hoja; b) 'elkl e

desarrollo de un nimero reducido de inflorescencias en cada periodo
reproductivo, 1lo gue permite estimar con mucha confianza ,la'
fecundidad de 1los individuos y correlacionarla con su edad ¥y
tamafio; d) la presencia de caracteres morfolégicos que permiten una
clara diferenciacién entre los distintos estadios del ciclo de
vida, lo cual facilita 1la determinacién de 1la estructura
poblacional; y e) en el caso particular de P. sargentii, la baja
estatura de esta erpecie permite estimar con facilidad su
crecimiento y produccidén foliar. Ademas, la gran abundancia de
individuos en todos los estadios del ciclo de vida, la hacen ser un
objeto de estudio ideal.

Otro aspecto por el cual se selecciond esta especie como
objeto del presente estudio es que P. sargentii estd considerada
como especie en peligro de extincién y figura en el listado de

"palmas Raras y Amenazadas del Nuevo Mundo" publicado por la Unidn
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de- extincién para la Repiblica Mexicana, en

incluye a P. sargentii como especie en peligr

8itios de estudio

Para el desarrollo del estudio se eligieron—ﬁtesjldbalidades,

las cuales corresponden a los distintos tipos‘def?égétaéién donde
esta especie ocurre en la Replblica Mexicana. Todasfias localidades
se presentan en la franja costera de la Penfﬁsui& de Yucatan a
menos de 2 km del mar. Cada una de éllas se enéuentra separada de
las otras por mads de 60 km, y se caracteriza por un régimen
climdtico y condiciones edaficas distintas (Figura 3, Cuadro 1).
La primera corresponde a la localidad de Ria Lagartos, situada
dentro de la Reserva Especial de la Bidésfera de Ria Lagartos, en la
porcidn noreste del estado de Yucatédn. El corazdén de la reserva lo
constituye una laguna costera de aproximadamente 70 km de longitud,
la cual se encuentra separada del mar por una barra arenosa formada
por sedimentos marinos de reciente origen. La vegetacién de la
barra estd conformada por un matorral de dunas costeras de
aproximadamente 4 m de altura, dominadc por las palmas
Pseudophoenix sargentii, Thrinax radiata y Coccothrinax readii, y
por algunas especies de &arboles como Metopium brownei y Bumelia
americana. El estrato inferior de la comunidad esta dominado por

Agave angqustifolia. Es una comunidad muy diversa y presenta gran
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afinidad floristica con (Espejel "1984). El
clima es d91 £iﬁ§ Aﬁo"k%}) > mg§V§éc§‘de los
subhtmedos) conj~1iﬁvié;':en n pprceﬁfaje de 1luvia
invernal superior al ib;é%,rsegﬁﬁ71a5¢1351fi¢acién climdtica de
Képpen modificada por Garcia (1973); La preéipitacién promedio
anual oscila, para un periodo de 21 ahos, alrededor de los 675 mm
(INEGI 1981), adn cuando al igual que en el resto de la peninsula
el r Jimen de lluvias es muy variable y altamente impredecible a lo
largo de todos los afos (ver Lépez-Ornat 1983). La temperatura
promedio determinada a partir de 21 afios de datos es de 26.3°C
(INEGI 1981). Es necesario destacar que esta comunidad se encuentra
muy expuesta a los vientos del mar y la consecuente salinidad de
los mismos.

La segunda localidad se encuentra dentro de los limites del
Parque Nacional Xel-Ha, 120 km al sur de Cancin en el estado de
Quintana Roo y colinda directamente con el Mar Caribe. Es una selva

baja subcaducifolia de 8 a 10 metros de altura. Esta comunidad es

muy diversa, presentando més de 75 especies de plantas lefiosas,

entre las cuales dominan Pseudophoenix sargentii, Coccoloba
cozumelensis, Sebastiania adenophora, Beaucarnea pliabilis vy

Manilkara zapota (Durédn 1986). Presenta un suelo muy somero y
sumamente heterogéneo, con poca acumulacién de materia organica y
grandes afloramientos rocosos y oquedades. Esta selva se encuentra
protegida de los vientos, pues se localiza detrds de la vegetacidn
de dunas costeras y de manglar. Su clima es de tipo Aw,(x')q,

cdlido~subhimedo (el mAs himedo de los subhumedos) con lluvias en
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las condiciones particulares. del area. Esta presenta
precipitacidn anual de 1500 mm:y uﬁaftemperatura medl

(Durén 1986).

La tercera localidad se encuentra en la Reserva de 1

Sian Ka'an, junto a 1la Bahia del Espirltu Santo, en la porc1on

tana Roo. Esta 1oca11dad se 51tua‘

centro oriental del estado,de:g
aproximadamente 70 km a sur de Xel-Ha. Aqui Pseudophoenix sargentii
se presenta en una zona de transicidén entre una comunidad de selva
mediana subperennifolia y una de selva baja subcaducifolia. Al /
igual gue la anterior, es una selva relativamente diversa con 77
especies de plantas lefiosas. La vegetacidén es mas alta y el
sotobosgue mds sombrio, alcanzando una altura de hasta 15 m. Las
especies dominantes de 1la vegetacidn son Manilkara zapota,
Pseudophoenix sargentii, Pilocarpus racemosus, Gymanthes lucida y
Coccothrinax readii (Durdn 1986). Los suelos son mas profundos y
presentan una considerable acumulacidn de materia orgéanica; 1la
precipitacién media anual es de 1300 mm; la temperatura media de
25.3°C y el clima corresponde al tipo Aw; (i)g, cdlido sub-himedo
(el tipo de humedad intermendia entre los sub-himedos) ccn lluvias
en verano Y un porcentaje de lluvia invernal superior al 10.2%,

segiin la clasificacidén de Kdppen modificada por Garcia (1973).
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La diferencias manifiestas en .la altura ‘que ‘ alcanzan . las
distintas comunidades podria determinar cuanto tiempo térdan los

P. sargentii en alcanzar el estado reproductivo 'y con

iﬂdividuos de P
eilo; impactar la tasa de crecimiento de las pobléciones. Asimismo,
lé posibilidad de contar con poblaciones que presenten diferencias
kéﬁ'lia longevidad de sus individuos nos permite explorar las

implicaciones ' ‘clutivas de estas diferencias.

OBJETIVOS

Los objetivos generales del presente estudio fueron:

a) Comparar el comportamiento de los patrones demogrdficos de
las poblaciones a nivel regional, local e intrapoblacional.

b) Comparar el efecto de los procesos de crecimiento,
fecundidad y sobrevivencia de los distintos estadios del ciclo de
vida sobre la tasa finita de incremento poblacional ( A ) Yy
determinar cudles son las etapas del ciclo de vida mas sensibles.en
cada poblacién.

c) Establecer cuidles son los distintos factores del ambiente,
tanto bidticos como abiéticos gue tienen mayor influencia en el
crecimiento y en la reproduccidén de los individuos.

d) Determinar el estado de conservacidén en gue se encuentran
‘las distintas poblacicnes bajo estudio, ya que Pseudophoenix

sargentii es una especie considerada en peligro de extincién.
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DISENC GENERAL DEL ESTUDIO

El disefio planteado contempld el estudio de dos poblaciones en
cada una de las localidades descritas. En la Reserva de la Bidésfera
Sian Ka'an, las poblaciones seleccionadas se denominaron Sian Ka'an
Yy Ramonal; en el Pargue Nacional Xel-Ha las poblaciones fueron
nombradas Xel-Ha y Caleta; en la Reserva de Ria Lagartos las
poblaciones se denominaron El1 Cuyo y Coloradas. Para el monitoreo
de cada poblacidén se seleccionaron un conjunto de unidades de
muestreo de 100 m2 cada una (10 x 10 m). En la poblacidn caleta se
establecieron 6 parcelas; en Sian Ka an 9 parcelas y en cada una de

las demés poblaciones 12 parcelas (Cuadro 2).

Cuadro 2. Poblaciones seleccionadas para- el -estudio;,; nimero de
cuadros considerados en cada poblacidédn y ntmero de individuos
marcados en cada una de ellas.

Localidad Poblacidn Parcelas Individuos marcados
Sian Ka'an 9 T 689
Sian Ka'an T
Ramonal 120 o Vel 384
caleta 6 S a0
Xel-Ha . PO SR S .
Tierra 12:
El Cuyo e LB
Ria Lagartos ;
Coloradas : 12
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CAPITULO II

ESTRUCTURA DE LAS POBLACIONES

Y

PATRONES DEMOGRAFICOS



INTRODUCCION

Como un primer paso en el estudio de la variacidn demografica
de Pseudophoenix sargentii se decidié analizar y comparar el tamafio
'y la estructura de seis poblaciones diferentes, ya gue tanto el
tamafio como la estructura de las poblaciones de una especie pueden
variar en el tiempo y en el espacio (Harper 1981; Hubbell y Foster
1987; Moloney 1988). Silvertown (1982) menciona gue entre los
principales factores gue pueden determinar el tamafio de las
poblaciones, en un momento dado, se encuentran las condiciones
fisicas y bidticas particulares del sitio donde se desarrollan. Por
esta razédn, para entender qué factores, tanto intrinsecos como
extrinsecos, determinan el tamafio y la estructura de las
poblaciones de una especie es necesario, Y posiblemente
imprescindible, estudiar sus poblaciones bajo 1las diversas
condiciones ambientales gue se presenten a lo largo de su
distribucidn. Este tipo de enfogque también nos puede brindar
informacidén acerca de cudles pueden ser los niveles de variacién de
estos parametros.

La estructura y el tamano de una poblacién en un momento dado
es resultado de los procesos de reproduccidn, establecimiento,
crecimiento y sobrevivencia de sus individuos. Estos procesos estén
influenciados, y muchas veces determinados, por los factores
fisicos del ambiente, como son el clima, el suelo, la altitud,
etc.. De igual forma, las relaciones bidticas intra e
interespecificas, entre las cuales destacan la competencia, la
depredacién y las relaciones simbidéticas, pueden influir de forma
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v,deterﬁiﬁénﬁé $§b:e ei éursbkde estbs procesos. Se reconoce que el
'iéXitc?fébrbaucﬁiVo de ‘una especie depende de diversos factores
ifisiéés”‘ y; bidéticos. Stephenson (1981) menciona que la
Jaiépéﬁibiiidad de energia por parte de los progenitores, de
tnutrientes y agua en el suelo, de organismos polinizadores, las
‘condiciones climaticas y la depredacidén de frutos y semillas juegan
un papel importante. Asimismo, se reconoce gue la herbivoria puede
influir sobre el crecimiento y la sobrevivencia de las plantas (ver
Crawley 1983) e incluso afectar la diversidad de especies a nivel
microespacial (Janzen 1970; Dirzo y Miranda 1990 y 1991).

Para el caso de especies de larga vida, 1la estructura
poblacional manifiesta el comportamiento de los procesocs
mencionados a lo largo de numerosas generaciones. Sin embargo, el
comportamiento temporal de estos procesos puede ser sumamente
variable. Asi sucede con la produccién de semillas de numerosas
especies, las cuales presentan los denominados afios semilleros
(e.g. Sharp y Sprague 1967). También ocurre con la mortalidad de
los individuos en afios en gque su poblacidén es atacada por 1la
incidencia de alguna enfermedad, o es impactada por una catastrofe
natural, como es el caso de los huracanes (ver Brokaw y Walker 1991
y Whigham et al. 1991) y los incendios.

El objetivo del presente capitulc es mostrar las diferencias
gue existen en el tamafio y la estructura de las distintas
poblaciones de Pseudophoenix sargentii a lo largo de todo su rango
de distribucién y en los diferentes ambientes donde se desarrollan.

Asimismo, se pretende mostrar como pueden variar los patrones de
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crecimiento, sobrevivencia ..y fecundldad ?dé;,lbsr 1nd1v1duos

pertenecientes a los distintos esta os del c1clo de’v1da, tanto al

oblac1ones. ‘Por’

interior de una poblacién como’. entre Tas 'distintas-

ultlmo, se muestra la varlaci rdlda'de semlllas del suelo

como producto de la depredac1on Est‘ ultlmo aspecto se incluye por

la - importancia gque -este fenpmenp~t1ene en el . reclutamiento de

nuevos individuos a la poblacié

 METODOLOGIA

Como se menciohé‘:en‘ ei capitulo anteriocr, el estudlo se
desarrolld eﬁ rtres' tipos de comunidades vegéﬁales, las cuales'
corresponden a las localidades de Sian KXa'an, ’Xel—Hg_ y. Ria}'
Lagartos. En cada localidad se seleccionaron dos poblaciones
separadas espacialmente, Sian Ka'an y Ramonal en 1la Reservé'dé la
Bibésfera Sian Ka'an; Xel-Ha y Caleta en el Parque Nacional de Xel-
Ha; El Cuyo y Coloradas en la Reserva Especial de la Bibsfera de
Ria Lagartos. Para cada poblacidén se establecieron un conjunto de
parcelas de muestreo permanentes de 100 n® {10 x 10 m) cada una,
con objeto de determinar la estructura poblacional y monitorear el
comportamiento de los distintos parametros demograficos. En la
poblacidén de Caleta se establecieron 6 parcelas, en la poblacién
Sian Ka'an 9, en tanto dque en las demds poblaciones se
establecieron 12 parcelas (ver Cuadro 2, Capitulo I).

Los individuos se ordenaron en cuatro categorias, de acuerdo
con 1los estadios del c¢iclo de vida (plantulas, infantiles,

juveniles y adultos). En la categoria plantula se incluydé a todos



los individuos pequefios gque solamente presentan hojas lanceoladas.f ’

En la categoria infantil se considerd a los 1nd1v1duos con

pinnadas que no mostraban un evidente desarrollo dél t llo
_ juveniles fueron considerados los individuos con tallo desarrollado
.que no habian alcanzado el estadio reproductlvo Y comQ,aduli
todos los individuos reproductivos. o s

En noviembre de¢ 1988 se censd y marcd a los individuos &; las
categorias infantil, ju-renil y adulta presentes en cada uno.dctlos>
cuadros de 100 m?, para monitorear su desarrollo durante un periédo
de 3 afios. Las pldntulas se marcaron y mapearon en un subcuadro de
25 m2, elegido aleatoriamente en una de las cuatro esguinas de cada
cuadro. A cada individuo se le midié la altura y se le contd el
nimero de hojas; en el caso de los juveniles y adultos se midié,
ademds, la longitud del tallo.

cada 3 meses se llevd a cabo el censo de todas las poblaciones
con el fin de detectar la posible estaciocnalidad de los distintos
eventos demograficos. Se registrd el numero de hojas producidas en
cada intervalo de tiempo, las cuales se marcaron con pinturas de
distintos colores de manera gue nos permitieran reconocer el
periodo en que fueron producidas. Se tomaron registros de
mortalidad de los individuos y cuando fue posible se determinaron
sus causas. En cada censo se midié a todos los individuos, con
objeto de establecer sus tasas de c¢recimiento por estacién.
Finalmente, se registrd la presencia de flores y/o frutos y el

nimero de inflorescencias que presentaba cada individuo

reproductivo.




con los datos del censo se establec1o la estructura de cada?

una de-las poblaclones medlante dos modalldades, una~basada en‘w
estadios - del clclo de v1da de la especie-y otra con base
altura de los 1nd1v1duos. En consecuen01a, la tasa de tran51c10n de
los individuos de una categoria a otra se calculé por dos~metodqs.‘
En el caso de la estructura basada en los estadios del cic1o de;
vida se contabilizé directamente el numero de individuos (C) que
transitaron durante los dos afios ‘a) que se incluyen en el andlisis
y se determindé la tasa anual dividiendo este valor entre el namero
de afios considerados (C/a). Para el caso de la estructura de tamafio
se consideréd el incremento promedio anual en altura dJde los
individuos pertenecientes a una categoria dada (4T=T,-Ty) . Con este
valor y el intervalo de altura que incluye esta categoria -(I) se
estimé el tiempo promedic en afios (t) que tarda un individuo en
transitar a la siguiente categoria (t = I/d4T). El inverso de este
valor da el porcentaije de individuos gue transitan de una categoria
a otra en un periodo anual (% = 1/t). Para estimar la tasa de
mortalidad se registrd el nimero de individuos de cada categoria
que murid (M;) durante el tiempo de estudio; esta cifra se dividid
entre el nimero total de individuos en esa categoria (N;) y el
nimero de afios (a) considerados (m = M; / N; / a).

Para determinar 1la fecundidad de los adultos, en cada
localidad se cosecharon 20 infrutescencias de individuos gue se
encontraban fuera de las parcelas de estudio. A cada infrutescencia
se le mididé la longitud, el diametro y el peso, se determind su

volumen y se contdé su nimero de semillas. Con estos datos se



e

poblac1ones, fsinkflnterferlr' én';los procesos naturales de

dlsper51pn,rdepredaclon y remoc1on “de las semillas. Aunado a lo
anterior, avlo largo de los dos afios se registrd la produccidn de
infrutescencias por cada individuo, con lo cual se determind: a) 1la
produccidén total de inflorescencias de la poblacidén censada; b) la
produccidén total de infrutescencircs; c¢) el éxito reproductivo
expresado en términos del nimero de inflorescencias exitosas; d) el
nimexro de infrutescencias por individuo adultoc y e) el ndmero de
semillas por adulto.

Con el fin de estimar la pérdida de semillas provocada por
diferentes grupos de animales, se disefi® un experimento de remocidn
selectiva de semillas del suelo en cada una de las localidades. El
disefio contempld cuatro tratamientos, utilizando tres densidades de
semillas y considerando la distancia entre las semillas y el arbol
progenitor. Para cada uno de los tratamientos se establecieron tres
réplicas.

Los tratamientos aplicados fueron: a) semillas expuestas a la
accidén de cualgquier agente depredador; b) semillas expuestas a la
depredacidén por parte de pequefios vertebrados como ardillas y
ratones; c) semillas expuestas a la accidén de insectos y protegidas
de cualquier vertebrado; y d) semillas protegidas de la depredacién
por cualduier agente.

Para cada uno de los tratamiento se utilizaron densidades de

2, 10 y 100 semillas, las cuales se colocaron tanto bajo la copa



del érboljmddre;cpmo a-una diétancia de 5 metros. del tronco de ‘la

misma'planta;i“”'

RESBULTADOS

Estructura y tamafio de las poblaciones

Existen grandes diferencias entre poblaciones, tanto en 1la
densidad absoluta de cada poblacién como en las densidades de cada
uno de los estadios del ciclo de vida (Cuadro 3). La poblacién
Ramonal es 12 veces menos densa gque la poblacidén Caleta y tiene
s6lo un céntimo del nuimero de plantulas de esta #ltima. Sin
embargo, tiene muchos mas individuos juveniles y un nimero similar
de individuos infantiles. Entre las poblaciones de Ramonal y Sian
Ka'an, que pertenecen a la misma localidad, también existen grandes

diferencias en el numero de plantulas, juveniles y adultos.

Cuadro 3. Densidad (ind./ha) de cada uno de los estadios del ciclo
de vida de Pgeudophoenix sargentii en Jlas seis poblaciones
estudiadas.

POBLACION Plantulas Infantiles Juveniles Adultos Total

Coloradas 10966.66 1391.66 425.00 808.33 13591.65
El Cuyo 14200.00 4525.00 350.00 816.66 19891.66
Xel-Ha 31633.33 1158.33 116.66 591.66 33499.98
Caleta 33333.33 2200.00 0.00 1083.33 36616.66
Ramonal 383.33 2216.66 433.33 41.66 3074.98

Sian Xa'an 19066.66 2400.00 177.78 311.11 21955.55




,Eﬁ'cuanto anla densidad total,.parepe;habér cierta similitud
éntré las poblaciones:de una mismarlocalidad y mayores diferencias
ent?e poblaciones de localidades diétintas, éomo ocurre con las
pobléciones de Ria Lagartos y de Xel-Ha. No sucede asi en el caso
de la reserva Sian Ka'an donde ambas'poblaciones presentan tamafos

muy diferentes.

Como resultado de lo anterior, 1 k“éstructuras poblacionales

de acuerdo con los estadios-de:ciclo:de’vida. muestran _una gran

variabilidad entre poblaciones ructura -en su

conjunto y en la abundané afégdrias

(Figura 4).

En cinco de estas poblééiones'iéiéa;ggéfiq, ’;piépfulaxéomprende
entre el 70 y el 95% de 1los individﬁés;:ﬁé catééofia infanﬁil
también es nimerosa pero varia mucho 7 méﬁ Vben términos
proporcionales. De forma muy clara se observa gue en estas cinco
poblaciones el ndmero de adultos es superior al de juveniles, lo
cual es de esperarse debido a la corta duracién de esta dltima
categoria. La poblacidén de Ramonal estd estructurada de forma muy
diferente del resto de las poblaciones, ya que en ella la categoria
infantil contiene al 70% de los individuos y presenta también un
gran nimero de juveniles. Mientras que las poblaciones de Xel=Ha y
Caleta carecen casi por completo de individuos infantiles vy
juveniles, la poblacidn de Ramonal concentra en estas categorias la
mayor parte de sus individuos. Por su parte, las poblaciones de

Sian Ka'an, El Cuyo Yy Coloradas presentan una buena representacién

de individuos en todas las categorias.
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Figura 4. Estructura poblacional de Pseudophoenix sargentii para
las seis poblaciones estudiadas en la Peninsula de Yucatan, de
acuerdo con los diferentes estadios del ciclo de vida de esta
especie.



mayor. detalle la estructura de cada poblaclon medlante categorlas

‘de tamafio (Figura 5). Al 1gﬁ 1 que en el caso anterlor, se observa
gran variacién en la forma de los hlstogramas. En c1nco éoblac1ones
7 mas del 74% de los 1nd1v1duos tlenen menos de. 50 cm: de altura. Esta
clase de altura contiene a todas las p}antu}as y también a un
nimero peguefio de indiViduos _infan;ileé.f}_LEhQ‘general, estos

resultados sugieren la presencia de ‘un:elevado reclutamiento de

semillas y plantulas. En las deméas Slase ' 31tura'se7presentén

grandes diferencias en las proporcicnes’ de ‘individuos entre las

poblaciones.

Con el objeto de probar si existen:diféfencias significativas
en la proporcién de individuos de cada una de'Iaé'categorias entre
las distintas poklaciones, se realizé un andlisis de contingencia
ajustando un modelo de tipo log-lineal, con ayuda del paqguete
estadistico GLIM (Generalised Linear Interactive Modelling) (Healy
1988) . Los Cuadros 4 y 5 muestran los resultados del andlisis
practicado a las estructuras por estadios del ciclo de vida y por
categorias de altura. Estos resultados muestran que: a) existen
diferencias entre poblaciones y entre categorias; b) el factor
categoria explica una gran parte de la devianza del modelo; y c) la
interaccién entre ambos factores muestra gque en efecto existen
diferencias en la proporcidén de individuos de cada una de las

categorias entre las distintas poblaciones (Cuadro 4b y 5b).
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cuadro 4a. Efecto de las diferentes fuentes de variacién sobre 1la.

; estructura de las poblaciones de Pseudophoenix sargentii de acuerdo con
los diferentes estadios de su ciclo de vida. El andlisis se realizd
ajustando un modelo de tipo log-lineal (Healy 1988).

Fuente devianza g.1l. r2 significancia
Poblacidn 4285 5 0.152687 p- <. 0.0001
Categoria 22028 3 0.78492 p < 0.0001
Modelo 26313 8 0.937607 . p:< 0.0001:
Residual 1751 15 : Lo Lo
Total 28064 23

‘Cuadro 4b. Andlisis log-lineal del efecto de la interaccidn entre 1la
poblacidén y el estadio del ciclo de vida, sobre la estructura de las
poblaciones de Pseudgphoenix sargentii. Se presentan los valores
observados/esperados y debajo de ellos el valor "t" de student y su grado
de significancia (*) p < 0.05, (**%) p < 0.01 y (***) p < 0.001.

Estadios del ciclo de vida

POBLACION Plantula Infantil Juvenil Adulto
El Cuyo 14200.0/16945.9 4525.0/2148.2 350.0/232.5 816.6/564.9
273.47  kk% 21.193  *** : 21.642 **%* 25.096 *%%
Coloradas 10966.0/11579.2 1391:6/1467.8 425.0/158.9 808.3/386.0
6.428 * % 8.777T3%*; e ‘1.952 * 1.535 N.S.
Caleta 33333.0/31195.1 2200.0/3954.5 0.0/428.1 1083.3/1039.9
26.926  A** 17.886 - k%% 2.119 * 3.807 k%
Xel-Ha 31633.0/28539.1 1158.3/3617.8 116.6/391.6 591.6/951.3
’ 25.078  x*k% 719,871 kkx 5.595 &% 6.465 k*
: Ramonal 383.3/2619.7 2216.6/332.1 433.3/35.9 41.6/87.3
, 22.064 KEk* 15.827 k** 13.659 *%* 1.204 N.S.
' Sian Ka'an 19066.6/18704.2 2400.0/2371.1 177.8/256.6 311.1/623.5
8.408 © ** 10.651 *% 3.314 * %, 5.898 %
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Cuadro S5a. Efecto de las diferentes fuentes de variacidén sobre la. -

estructura de las poblaciones de Pseudoph
con las diferentes categorias de tamaho.
ajustando un modelo de

oenix sargentii.d

ipo log~lineal- (Healy 1988).

El analisis se re

evacgerdé
alizo

Fuente devianza g.1l. r2 significancia.
Poblacién 17 5 0.000364 p < 0.0001
Categoria 402396 12 0.86164 P < 0.000
Modelo 402566 17 0.862004 p <-.0.0001
Residual 64446 60
Total 467012 77

Cuadro 5b. Analisis log-lineal del efecto de la interaccién entre_la

poblacidn y el estadio del ciclo de vida, sobre la estructura de las

poblaciones de Pseudophoenix sargentii.

observados/esperaﬂoi)y bajo de ellos el valor t de student y sg grado
P

Se presentan los valores

de significancia. <70.05, (**) p < 0.01 y (***) p < 0.001.
Eategoria El Cuyo Coloradas caleta Xel-Ha Ramonal |Sian Ka'a
14740é 18465/ 20858/ 20879 3727/ 19343é
1 15028 16604 16614 16577 16607 16579
24.87 4,51 7.55 7.65 92.06 1372.7
%ok k *% %k *ok- Kook ok * %k
1890/1231 1119/1360 539/1361 307/1358| 3226/1360| 856/1358
2 24.96 6.7 8.14 16.3 70.49 89.26
* %% % % * %k Kk * %k
1313/902 254 /997 3782/997 505/996
3 22.94 .2 72.27 80.88
d k% * & *k Kk * %k
- 537/774 147/855 3954/856 3737854
4 .32 .03 70.26 75.55
- * % * % * %Kk * &k
; 45771084 362/1198 (o] 5846/1198 373/1196
5 .72 0.22 O 78.11 75.55
*k N.S. <N * kK * ok
358/324 509/359 073 1147/359 87/358
6 14.05 15.56 =0 i 37.52 50.27
hokk hkk. NS ' : ke *okk
477/232 887/256 . 9/25 .28/255 0/256 22/255
7 15.34 17.32 6.06 0.58 0.09 31.78
* kk ek S S i"N.US. N.S. * ok ke
89/96 201/10 8/106 437106 57/106 11/106
8 7.39 -9.53 S.57. 3.81- 9.98 24.77
* % 3 ke Fade ke ,** * % * k¥
0/56: ‘0/62 6/62 144/62 57/62 33/62
0.11 0L 6.90 7.23 9.99 36.59
N.S.. : NS, fade k] * % * % * k%
e L0789 /54 0/54 189/54 57/54 44/54
o 2041k 0Ll .93 8.23 9.45 40.33
o N.S. V8 N.S: *k *k *okk
- “'0/52 0758 7758 182/58 57/58 99/58
B R 220012 012 6.96 4.25 6.55 52.33
. N8 ':"kN,S. . * * % %k * k&
- 017 +0/18 0/18 13718 ~0/19 99/18
12 0.12 “0.x2 0.12 7:14 0.11 52.33
N.S8. = N.S. N.S. * % N.S. *ok %k
0/10 0/11 0/11 0/11 0/11 66/11
13 0.1t 0.12 0.12 0.12: . 0.10 46,06
N.S. N.S. N.S. NS N.S. * %%
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Mortalidad
La Figura 6 muestra la tasa de mortalidad,de7%a$:dié£;ntas

categorias. en las seis poblaciones estudiadas.i:Es identeique en =

todas. las poblaciones se manifiesta un comportam jsimilar;'Ya

que las curvas resultantes se ajustan.a ‘mismo.patrén. ‘sin’
embargo, se manifiesta una amplia variaci los ‘valores. de'

mortalidad de los distintos estadios entre'todas las peoblaciones.

Las tasas de mortalidad ae pléntuias;e lnfanfiles nas altas se
presentaron en la poblacidén XelFHa,regjténﬁd Que la poblacidn de
Sian Ka'an presentd los valores‘de'mortaiidad mas bajos para las
pléntulas y la poblacién Coloradas los mas bajos para los adultos.
La mortalidad de juveniles fué baja en todas las poblaciones,
sugiriendo 1la superacién del periodo critico de mortalidad
correspondiente a las primeras etapas. Por ultimo, en la fase
adulta se vuelve a manifestar un incremento en la tasa de
mortalidad. Esto posiblemente se deba a gue los individuos mas
viejos y mds altos estdn mis expuestos a los vientos de tormentas
tropicales y huracanes.

El analisis de la sobrevivencia se realizé mediante un modelo
de tipo LOGIT (Healy 1988), el cual considera la proporcidén de
sobrevivientes en relacién al namero inicial de individuos
marcados. Este analisis mostrdé que hubo diferencias significativas
tanto entre poblaciones como entre categorias. De igual forma,
mostré que hubo diferencias en la proporcién de sobrevivientes de
una determinada categoria entre las distintas poblaciones (Cuadro

6).
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Figura 6. Tasas de mortalidad de cada uno de los estadios del ciclo de
vida en las seis poblaciones estudiadas de Pseudophoenix sargentii.
Los simbolos usados corresponden a las poblaciones de: —&- Sian Ka'an;
—$— Ramonal: -¥— Xel-Ha; 4=~ Caleta: =% El Cuyo; -#— Coloradas.




Cuadro 6. Efecto de las dlferentes fuentes de variacién sobre  la
sobrevivencia de los individuos; médiante; el ajuste de un moelo de
tipo logit (Pagquete estadist‘c : 7 :

Fuente devianza

Poblacidén
Categoria
Modelo
Residual
Total

Crecimiento

Por lo dque corresponde al‘paso;de' ndividuds‘de una categoria
a la categoria inmediata superior, sé 6btd00 gque el estadio juvenil
es una fase de répida transicién, en comparacidn con los estadios
de plantula e infantil (Figura 7). Esto parece ser producto de un
incremento en la tasa de produccidén foliar conforme aumenta el
tamafo de los individuos (Figura 8) y del incremento en altura dque
representa la produccidén de cada hoja. El andlisis de wvarianza
mostrd que en todas las poblaciones el estadio adulto presenta una
nayor tasa de produccion foliar que el estadio juvenil y éste mayor
que los estadios infantil y pléantula (p<0.00l1). Entre estos tltimos
estadios Unicamente en las poblaciones Ramonal y E1 Cuyo hubo
diferencias significativas (Cuadro 7).

A pesar de que en el estadio adultoc se producen mas hojas,
cada hoja representa un incremente en altura muy pequefio, en

comparacién con los juveniles, lo que genera una curva sigmodidal
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Figura 7. Probabilidades de transicidén de los individuos de cada

uno de los estadios del ciclo de vida al estadio inmediato o

superior. Las columnas corresponden a las poblaciones de: i
Sian Ka'an:; Ramonal; Xel—Ha; Caleta; El Cuyo;
Coloradas. [ )
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Figura 8. Tasa de produccion foliar de los individuos de las distintos
estadios del ciclo de vida., en las seis poblaciones de Pseudophoenix

sargentii. Las columnas corresponden a las poblaciones de:
Sian Ka'an; Ramocanl; Xel~Ha; Caleta; El Cuyo;

Coloradas.
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de cre01m1ento en altura;(Flgura 9) La var1ac1on entre las curvas

p‘blac1on s parece estar determlnad porvlas

dlferenc1as en 1a tasa de crec1m1ento vegetatlvo y en la altura que

debe alcanzar un- 1nd1v1duo para llegar al estado reproductlvo.

Cuadro 7. Comparaciones pareadas mediante la prueba de Tukey, para
comparar la produccidén foliar entre los distintos estadios del ciclo de vida
en las seis poblaciones. Se presenta la diferencia entre los prowedios'de
produccidén de cada estadio y su nivel de significancia (*** = 0.001).

Las categorias corresponden a: plantula (1), infantil (2), Jjuvenil (3) 'y
adulto (4). Las casillas vacias se deben a que en la poblacidn Caleta no:se
encontrd ningun individuo de la categoria 3 (juvenil). Sl P

Comparacién . U
entre El Cuyo Coloradas Xel-Ha Caleta ~Sian Ka'an
categorias : SR
4 - 3 0.8242 1.5360 1.1958 ,—~7—4j,;
*okk . LkEK dedede L . e
4 3 7468: L6648 . 2.0513 . 3.4980 3.1478
; = i F*hk 2 ek ok
4 3.4183 2.9939
kKK *khk
3 & : 1 08" 1.4691- = —-m—c S 71,1566 0.3344
. o O aie i R ek ok EX 3
3. 1.0769 0.1806
*k* * k%

-0.0797 -0.1538
N. S, xkw

Ahora bien, al analizar el comportamiento de la produccién

foliar con relacién al tamafno de los individuos (esto se hizo

15
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FPigura 9. Curvas de crecimiento vegetativo determinadas a partir
de las cicatrices presentes en el tallo de las palmas. Se
presentan con fines comparativos dos individuos de cada una de
las localidades de estudio. Las lineas sélidas corresponden a
individuos de Sian Ka‘an ( ), las lineas punteadas a los de
Xel=-Ha ( } ¥ las lineas m&s gruesas a los individuos de Ria
Lagartos ( ).
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‘cuadro 8. Comportamientoide  la’tasa de produccién foliar de acuerdo al
_incremento en altura de los individuos de Pseudophoenix sargentii. Se
presenta la tasa promedlo de cada. categoria para dos afios de producclcn, el
“valor de F y su nivel slgnlflcancla, de acuerdo con un andlisis 'de varianza-
de una via. - : e

CATEGORIA POBLACION
DE
ALTURA ‘Xel-Ha'  Caleta

1

2

3

4

5

6

F . . g
ficancia - 0.0001 70,0001 - 0.0001" 00001

Ccomportamiento reproductivo

El Cuadro 9 muestra los resultados del analisis de regresidn
del numero de semillas producidas sobre la longitud, el didmetro y
el +volumen de las inflorescencias, para cada localidad. E1l

coeficiente de determinacién en todos los casos es muy bajo (r <

16
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0.4). 'Entré éstos;'lbs valores mis altos se obtienen siempre entre

el Volumen y el numero de semlllas.'sin embargb{?en todos estos

casos’la pend ente es muy cercana a cero,'lb cual.nos indica la

relac1on entre ambas varlables es ‘muy deb11 Ante la aparente

1nex1stenc1a‘ de ‘una’ relacién dlrecta entre el tamafio de las
infrutescencié; y ‘el nimero de frutos y semillas producidos, se
decidid utiliéér el promedio del nimero de semillas de cada muestra
para estimar la f cundidad de todos los individuos adultos, tomando
en consideracién el numero de infrutescencias que produce cada

individuo durante la temporada de reproduccidn.

Cuadro 9. Valores promedio del nimero de semillas por infrutescencia (+-1
D.E.) y los coeficientes de determinacidén (r2) de los andlisis de regresidn.
entre la longitud, el didmetro y el volumen de. las infrutescencias y el
nimero de semillas producidas. En todos los casos 'n = 20. .

LOCALIDAD

Ria Lagartos Sian Ka'an

Promedio del ndmero 1255.1 = 1390.7
de semillas por T %710.4
infrutescencia
Longitud 0.183
vs p > 0.05
Nimero de semillas N.S.
Didmetro 70,182 -
vs P> 0.05
NGmero de semillas N S. : N.S.
vVolumen g f 0.266 : .-0.265
vs p > 0.05. 0 05 > p > 0.01 0.05 > p > 0.01
Nimero de semillas : ; N.S.
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otro componente importanté"de:fl’ ¥ fecundldad de los adultos es
el calendarlo reproductlvo, ya 10 s’ 'nu J.VJ.duos"en edad

Yy con 1a~capac1dad de reproduc1 aﬁos.

Lamentablemente este aspecto ha sid poco c nslderado en la mayorla

de los estudios poblaclonales. :

El Cuadro 10 muestra el: co“mpdrtamient‘o: r‘eprod'uctivo de las
distintas poblaciones de adultos dé Pseudoghoénix sargentii. Al
igual gue en algunos tros aspectbs del ‘coinportamiento demografico;
‘se . presentd una gran variacién entre las distintas poblaclones.

Ademids, se puede observar una.. gran var1ac1on en el: comportamlento~

reproductivo de una misma poblac10n entre un ano AL otro. ‘Por}.

ejemplo, en 1989 el porcentaje . de: J.nlelduos reproductlvos fue
inferior al 40% y el numero de J.nfrutescenclas produc:r.‘das ‘por cada
adulto menor de 0.5, para 4 de las 6 poblaciones. En:-1990, por lo
contrario, el porcentaje de adultos gue se reprodujeron fue
superior al 70% y el numero de inflorescencias producidas por cada
adulto fue mayor de 1.0, en todas las pobklaciones. Ahora bien,
dentro de un mismo afio también se presentan marcadas diferencilas
entre poblaciones. En 1989 mas del 68% de los individuos adultos se
reprodujo en las poblacicnes de Xel-Ha y Caleta, produciendo 0.88
y 0.98 inflorescencias por adulto respectivamente. En Coloradas se
reprodujo sd6lo el 20% del total de adultos, con un promedio de 0.25
inflorescencias por cada uno y en El1 Cuyo s6lo el 3.3% de los
adultos se reprodujo, produciendo en promedio 0.033 inflorescencias

por adulto.
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Cuadro 10.
sargentii,

Comportamiento reproductlvo,de 1as*
durante tres. afios.d

oblac10nes ‘de Pseudoghoenlx

Afio de 1988
Num.

Afio de 1989
Num.

El cuyo amonal Sian Ka'an
de adultos 98
Reproductivos (%) 0.673%
Inflor./adulto 0.857
de adultos 91
Repreoductivos (%) 0.033
Inflor./adultoe 0.033
0.022

Infru./adulto
Exito reproductivo

Afio de 1990

Num. de adultos
Reproductivos (%)
Inflor. /adulto
Infru./adulto
Exito reproductivo

109

0.899
0.891

Remocidn de semillas

los résultados

En cuanto a la remocién de semillas del,sueio,
muestran gque hubo grandes diferencias entre las localidades. La
permanencia de las semillas expuestas a la accién de pequefios y
grandes mamiferos varié grandemente. En agquellos sitios donde al
parecer la fauna atn se conserva en buen estado, como es el caso de
Sian Ka'an, la remocién de semillas parece ser una importante causa

de mortalidad. Ahi la remocién de semillas fue casi inmediata,

incluyendo a las semillas de los tratamientos en que se pretendia
excluir a los vertebrados (tratamientos c y d). Por esta razdn, los
resultados que se presentan para cada localidad s6lo muestran los
wan la accién de cualqguier

tratamientos (semillas expuestas a
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agente depredador) Yy "o (semlllas expuestas ar peguenos
vertebrados), excluyendo a.los tratamlentos "c" (Semlllas expuestas
a insectos y protegidas de. todo. vertebrado) y. "a" (semillas
protegidas de todo agente depredador),HEn;otrasflécalidades, como
en la poblacidén de El Cuyo, las semillaé permanécieron intactas por
largos periodos de tiempo (Figuré 10);7La aécién de hongos e
insectos también puede ser un factor importante en la pérdida de
semillas. En los tratamientos don : se.impidid la remocidn de las
semillas por parte de los vertebrados (en Xel-Ha y El1 Cuyo), una

gran proporcién de semillas fue depredada in situ por los insectos

(en particular de la familia Curculionidae) y/o afectada. por hongos
vy algunos patdgenos gue provocan su pudricidn.

Mediante un andlisis de tipo log—-lineal se confirma la idea de
gue existen fuertes diferencias entre las localidades (Cuadro 11).
Adn cuando las diferencias entre tratamientos no son tan marcadas,
la prueba nos indica que si son significativas. Por su parte, el
tiempo de exposicién a los diferentes agentes también tuvo un

fuerte efecto en la pérdida de las semillas.

cuadro 1l. Efecto de las diferentes fuentes de variacién sobre 1la
permanencia de las semillas en el suelo. El andlisis se realizo .
mediante el ajuste de un modelo de tipo log-lineal (Healy 1988).

Fuente devian.a g.l. rz significancia
Poblacidn 2242 2 0.342029 P < 0.0001
Tratamiento 36 2 0.005492 P < 0.0001
Tiempo 1320 3 0.201373 p < 0.0001
Modelo 3598 6 0.548894 p < 0.0001
Residual 2957 17 <
Total 6555 ‘23
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Figura 10. Remocion de semillas del suelo, con exclusiones selectivas
de agentes depredadores. Los simbolos empleados corresponden a los
tratamientos de: ( ~—IEE— |} El Cuyo. semillas expuestas a todos los
agentes depredadores incluyendo grandes vertebrados: (-~ ) El Cuyo,.
semil las expuestas solo a pequefios vertebrados e insectos excluyendo a
los de grandes vertebrados: ( —ej— ) Xel-Ha. semillas expugstas a la
actividad de todos los agentes: ( - Xel~Ha, expuestas sélamente a
insectos y peguehons vartebrados: | '} Sian Ka'an. expuestas a la
accion de todos los dépredadores:; y fi ) Sian Ka'an, semillas
expuestas unicamente a-la accidén de peqdeﬁos vertebrados e insectos.
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DISCUSION

Las. estructuras poblacionales descritas para las diferentes

poblaciones de Pseudophoenix sargentii muestran. grandes diferencias

en cuanto a la proporcién de individuos de landiéﬁihtasfcategqrias

gue constituyen su ciclo de wvida. Esto’ demuest: una. misma

especie puede presentar una gran -variedad structuras -

poblacionales, en funcidn de las: co

particulares de los sitios dondeite desa;f 1le
Algunos autores (e.g. Hartshqfn 1'80) ani‘caracterizado-a’las
especies arbdreas de una cémunidéd cpb ba nilates ructura:aé~
tamafios de las poblaciones, claéifidénd@las‘ ¢¢m¢'~t6iéféhtesr o
intolerantes a la sombra, suponiendo»Que'lés éspecies intolerantes
presentan distribuciones seniles, “en Vtaﬁto que las especies
tolerantes presentan distribuciones joévenes. Otros autores, como
Knight (1975) en la Isla de Barro Colorado en Panama, han analizado
la estructura de las poblaciones de arboles incluyendo informacidn
de diversos sitios y contruyendo con esta informacidén una
estructura poblacional que caracteriza a cada especie. Sin embargo,
al igual que lo gue ocurre con las poblaciones de Pseudophoenix
sardgentii en la Peninsula de Yucatdn, Hubbell y Foster (1987) han
encontrado gue existe una enorme variacidén espacial en la
estructura de las poblaciones de arboles de la Isla Barro Colorado,
de una hectarea a otra, de manera que es posible encontrar ejemplos
de distribuciones tan diversas entre las poblaciones locales de una

misma especie, como las que se encontrarian entre especies con

historias de vida muy diferentes.
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Para especies con otras formas de vida también se-ha’ reportado
la existencia de una gran variac¢ién tanto espacialicomo: temporal en

loney  (1988)

la estructura de las poblaciones.’ Pdfkéjé@pi
muestra gue existe una gran variacién énﬂia és;t@@tp#a»de las
poblaciones de la graminea Danthonia sericea.'Eséoéurégultados nos
sugieren gque no es posible caracterizar a una'éséeciéfdnicamente en
funcidén de la estructura de la poblacién de un sitié,determinado,

diversos vy

y que 1o es adecuado mezclar informacién ¢

distantes, ya que es posible esperar una gran vailacién,tén#o

espacial como temporal en sus poblaciones.

Para el caso de Pseudophoenix sargentii .necesario
considerar ademis la ocurrencia de eventos naturales como huracanes

y tormentas tropicales, ya que, ésta como muéhrhipfrd$ ésbecies,
estd expuesta en gran parte de su distribucién,naturél a la accién
recurrente de estos fendmenos, los cuales pueden = modificar
sibitamente la estructura de sus poblaciones.

Los patrones de mortalidad encontrados en todas las
poblaciones parecen ajustarse al mismo modelo. A pesar de las
diferencias en los valores absolutos, todas presentan curvas en
forma de U. Esto indica gue: a) existe una gran pérdida de
individuos en las primeras fases del ciclo de vida; b) la tasa de
mortalidad disminuye conforme crecen los individuos hasta llegar a
un momento donde la sobrevivencia alcanza su maximo; y c¢) se
presenta un nuevo incremento en la mortalidad durante las fases mas
tardias del ciclo de wvida, sugiriendo la posible presencia de un

periodo de senectud. Estos resultados concuerdan con lo expresado
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por Harcombe (1987), quien menciona gque la curva de mortalidéé:paia 

los a&rboles de larga vida probablemente sea en forma dé U:1Téﬁbi n:

Goff y West (1975) sostienen que las poblaciones ae indiviauds §ei
sotobosque experimentan altas tasas de mortalidad, los individﬁos 
de tamafio mediano presentan tasas de mortalidad mas bajas-y los‘
arboles grandes vuelven a experimentar una alta mortalidad debido
a gue disminuye su velocidad de crecimiento conforme se aproximan
a su eiad méxima. Con ello, estcs autores =~ sostienen que los
adultos se vuelven mas vulnerables a las enfermedades, los vientos
y a otros factores de mortalidad. . 77

La tasa de produccién foliar fambiéh Vpresehté algunas
diferencias entre poblaciones y entre los estadios del ‘ciclo de
vida. Se presenta, sin embargo, un patrén claramente definido donde
ésta se incrementa conforme los individuos transitan de un estadio
del ciclo de vida al estadio inmediato superior. En todas las
poblaciones los adultos tienen una mayor produccién foliar gue el
resto de las categorias.

Al analizar la produccién foliar en relacién a la altura de
los individuos, considerando Gnicamente a los juveniles y adultos
de las diversas poblaciocnes, se observa que el patrdn de produccioén
puede ser variable. En algunos casos se mantiene la tendencia al
incremento de 1la produccidén cunforme aumenta el tamaho de 1los
individuos; sin embargo, en algunas poblaciones la produccidn se
incrementa hasta alcanzar un madximo y en otras incluso declina con
los individuos mds grandes. Este Gltimo fendmeno sugiere nuevamente .

la probable existencia de un periodo de senectud en algunas
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poblapipngs.*

estado de

‘es  muy

onsecuenc1a su lmpacto enos como. la

Los

'depredaclon de sevillas se manifiesta en forma mb dlst nta.

experlmentos de remocidén 'de semillas

menor grado 1la perturbacién. humana’ tienen

quqqlidad

depredadores de semillas. En ' la Siahryka'éﬁ la

remocién de las semillas fue casi-‘inmediatai’.Asimisno,. las. dos

poblaciones de esta localidad, Siaﬁ Kaian Ramonal; fueron las ’

dnicas donde se detectaron pléantulas e,’;ndly;duos infantiles

dafiados por los herbivoros. En las otraS»aoé'iocalidades, gran
parte de las semillas permanecieron intactas‘por mds.de un afio, lo
cual sugiere gue la fauna de estos sitios‘ estd muy diminuida
numéricamente. Estos resultados no son de extrafiar ya gue en la
franja costera de Ria Lagartos se encuentran establecidos desde
hace mucho tiempo varias pcblaciones humanas, en tanto que Xel-Ha,
en los Gltimos afios se ha convertido en un Parque Nacional con gran
afluencia turistica. Indudablemente estas actividades han podido
provocar una dréastica disminucidén de la fauna.

La estructura poblacional de P. sardgentii en 1los diversos

sitios de estudio parece estar acorde con los patrones de
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mortaiidad'y crecimiento. gue se détectaron'eh'paaajuno. La alta .

mortalidad-de- plantulas e 1nfant11es ‘en Xel 18’ po ria explicar 1§

total o casi “total ausencia de Lnd 1 :”':Ilesff Adhi, la

pronunciada sequia del verano de 198‘ ‘la'baja retencidn
de humedad en un suelo sumamente somer Y. rocoso, provoco la muerte
de gran nGmero de pléantulas. En un on como la Penisula de

Yucatan con suelos delgados de muy

un clima tan imprelecible, con’ frecuentes perlodos de sr ula, es

factible esperar una alta mortalldadZQe;lnd1v1duos en proceso de
establecimiento. Por otra parte; lalp;blééién de Ramonal, la cual
estd constituida por un reducido nﬁﬁero de individuos adultos,
presentd una enorme pérdida de semillas del suelo como producto de
la depredacidén. La conjuncién de ambos fendmenos nos explica porqué
el limitado numero de reclutas. A pesar de las dificultades para
establecerse, los individuos que lo logran tienen altas
probabilidades de sobrevivencia.

La informacién obtenida hasta ahora no permite explorar si
existen fendémenos de denso-dependencia en estos patrones. 8in
embargo, en poblaciones como Ramonal, donde el nimero de plantulas
es mucho menor a las demas poblaciones, se presenta una menor
mortalidad de las mismas. Es importante considerar que estos
patrones varian con el tiempo y gue procesos como la produccidn de
semillas y el reclutamiento de nuevos individuos, puede fluctuar
fuertemente de un afo a otro.

Los resultados expuestos manifiestan la existencia de grandes

diferencias en la estructura de las poblaciones entre sitios. Los
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patrones ~de’ compdftamiéht
crecimiento y la fecundida

presentes; sin embargo, es

espacio-temporal de estos patro

sicién ‘al
ortal dad de las

minar. como afectan estos

individuos -a -la poblacioén.

onservacién de las diferentes

Por otra parte,. el:estado

comunidades puede teneff;gfé genC;a' en la” accidn de "los -
distintos factores gque determihéﬁvlbérpatrones encontrados. EL
grado de conservacidn déhla:fauha,asociada a estas comunidades
tiene una fuerte influencia en fenémenos como el éxito en 1la
polinizacidén, la depredacidn de semillas y la herbivoria.

A pesar de haber seleccionaddé las localidades de estudio por
su relativo estado de conservacidén, éstas han sufrido en diferente
grado el impacto de las actividades humanas, por lo gue la
situacidén de conservacidén de cada una de ellas es muy distinta. En
Cancin, la poblacién de Pseudophoenix sargentii practicamente ha
desaparecido, debido al desarrollo turistico. En Xei—Ha existen
muchas zonas donde se han extralido gran cantidad de individuos
juveniles y adultos con el obkjeto de comercializarlos en las
ciudades. Lo mismo ocurre en Ria Lagartos donde, ademds, gran parte
de la duna costera ha sido perturbada por las actividades de una
industria salinera. En Sian Ka'an la poblacidén de P. sargentii ha

permanecido précticamente intacta.
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CAPITULO IIX

DINAMICA POBLACIONAL Y ESTRATEGIAS

DE EISTORIA DE VIDA



INTRODUCCION

El uso de los modelos matriciales en el campo de la ecologia
es relativamente reciente, ya que éstos se empiezan a adoptar a
partir de los afios 70's (Caswell 1989). No obstante, éstos han
tenido ya una importante contribucidén en el estudio de la dinémica
y la estructura de 1las poblaciones tanto de animales como de
plantas. A 1la fecha se han desarrollado numercosos trabajos
demogrdficos en plantas gue hacen uso de esta poderosa herramienta
matemdtica (Hartshorn 1972; Enright & Ogden 1979; Bullock 1980; Law
1983; Mack & Pyke 1983; Pifiero et al. 1984; van Groenendael 1985;
Peters 1986; Oyama 1987; Moloney 1988; Enright & Watson 1992).
Desafortunadamente una suposicidén general de muchos dJde estos
andlisis es gue los parémetros demogrdficos considerados en el
modelo (sobrevivencia, crecimiento y fecundidad) son invariables en
el tiempo y en el espacio (Moloney 1988), por lo que se desconoce
el nivel de variacién que puede existir entre poblaciones por
efecto de variaciones en el ambiente tanto a una escala espacial
como temporal. Por otra parte, tampoco se ha puesto mucho énfasis
en estimar el error debideo a los problemas de muestreo por lo gue
en raras ocasiones se han asignado limites de confianza a 1la
estimacién de la tasa finita de incremento ( A )} de las poblaciones
(Alvarez-Buylla & Slatkin 1991).

Hace casi una década, Sarukhan et al. (1984) plantearon la
necesidad de investigar la variabilidad en el comportamiento de los
individuos en un contexto poblacional, los factores gue 1la
determinan y la forma como estos factores impactan la estructura de
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la poblacién. Esto se debe al recénocimien?O'de qué‘la estructura
demografica de una especie puede vafiar tanto en el espaciq como en
el tiempo {(Jain & Bradshaw 1966; Sarukhan & Harper 1973; Louda
1982a; Moloney 1988) como producto de las condiciones particulares
de los sitios donde se desarrollen (Silvertown 1982).

Una posible consecuencia de que individuos de una misma
especie se desarrollen bajo diferentes condiciones climaticas y
edaficas es gue varien sus tasas de crecimiento vegetativo y, por
tanto, difieran en el tiempo requerido para alcanzar el estado
reproductivo. Este hecho pueden tener importantes repercusiones en
la estructura y en la tasa de crecimiento de 1a poblacidén. En un
contexto poblacional, esto conduciria a gque poblaciones gue crecen
en ambientes contrastantes presenten diferencias en su estrategia
de historia de vida, ya gque se modificarian los montos de energia
Y recursos destinados a los distintos procesos bioldégios como son
el crecimiento, la sobrevivencia y la reproduccién.

Un aspecto ampliamente reconocido es el papel que puede jugar
la luz en el crecimiento y la reproduccién de las plantas. En
particular, Hartshorn (1972) ha sugeride la existencia de una
fuerte relacidn entre el tiempo necesario para dgque una planta
alcance su estado reproductivo y 1las condiciones luminicas
particulares en gue se encuentre.

En la Peninsula de Yucatén, Pseudophoenix sargentii crece en
comunidades que difieren grandemente en la altura de la vegetaciédn
y por tanto en las condiciones luminicas a nivel del sotobosque

(ver cCapitulo V). Cabria esperar gue como resultado de estas



diferencias ambientales las dlstlntas pob; 7c‘iones de P. sargentii
manifiesten diferencias en sus tlempos generac1ona1es Yy por tanto
en su estructura y en la dindmica’ de cada’una de las poblaciones.

En el presente capitulo se'anarli,zz‘a la variacidén de la tasa
finita de incremento poblacional ( A ) de P. sargentii cuando se
modifican las caracteristicas del ciclo de wvida (sobrevivencia,
germinacién, crecimiento y fecundidad), considerando para ello el
comportamiento demogrdfico de seis poblaciones . Asimismo,  se

explora cudles pueden ser las implicaciones ecolégicas y evolutivas

de esta wvariacién.

\ METODOS

Un aspecto, importante para entender de la dinamica de las
poblaciones es el tiempo de duracidédn de cada uno de los estadios
gue constituyen el ciclo de vida de la especie. La edad a la cual
los individuos juveniles alcanzan su primera reproduccidén y la
longevidad total gque pueden alcanzar estdn determinadas en gran
medida por la velocidad de crecimiento de los individuos en sus
primeras fases de desarrollo. Para estimar el tiempo de duracidn de
los estadios del ciclo de vida considerados en este estudio
(semillas (1), plantulas (2), infantiles (3), Jjuveniles (4) vy
adultos (5)) para cada poblacién, se utilizaron los valores de
produccidén foliar y de crecimiento vegetativo de cada uno (con
excepcion de las semillas). Para las plantulas se estimé el

incremento anual que en promedio experimenta cada individuo de esta



catégoria;~c°nsiderando el tamaﬁo;promédio que debe alcanzar uﬁa
pléﬁtuié paré empezar a desarroilaf hojas pinnadas, se determiné el
tiéﬁpﬁ gque tarda un individuo desde el momento de la germinacidn
. hasta alcanzar el estadio infantil. Para la categoria infantil se
procedid de la misma manera, sd6lo que en este caso se determind el
tiempo desde el momento que el individuo produce hojas compuestas
hasta el momento en gue empieza a desarrollar un tronco bien
definido. Para los juveniles y adultos se estimé Ta tasa anual de
produccidn foliar en individuos de diferentes alturas. A través del
conteo de cicatrices del tronco para diferentes niveles de altura
y de la tasa de produccidén foliar se determind el tiempo de
duracion del estadio juvenil, considerando la altura que requiere
un individuo para alcanzar su estado reproductivo. En los adultos
se considerd la altura a la cual ocurre la primera reproduccidn y
el tamafio ma&xime gue alcanzan los individuos en cada localidad. Con
la tasa de produccidn foliar y el nGmero de cicatrices en el
intervalo de altura mencionado se puede determinar el tiempo de
duracidén de este estadio.

Para andlizar del comportamiento demogrédfico de Pseudophoenix
sargentii, se construyd una matriz de transicién del tipo de
Lefkovitch (19565) para cada una de las poblaciones, basada en los
cinco estadios del ciclo de vida definidos en este estudio (ver
Apéndice I). Esta matriz sintetiza las probabilidades de
sobrevivencia, de crecimiento y de fecundidad de los individuos
pertenecientes a los distintos estadios de desarrollo (Figura 11).

Sobre la diagonal principal de la matriz se presenta la



probabilidad que tienen los individuos de una determinada categoria
de permanecer en ella de un tiempo t a un tiempo t+1, donde la
unidad representa el tiempo de iteracidn de la matriz, en este caso
de un afio. La permanencia de los individuos en la misma categoria
es proporcional al tiempo de duracién de dicha categoria e
inversamente proporcional a la tasa de crecimiento de los

individuos.

Figura 11. Matriz de transiciédn del tipo de Lefkovitch. Las tnicas
celdas diferentes de 0 se representan con letras (aij)' v
significan la contribucidén promedio gue tiene cada individuo- del
estadio "3j" al estadio "in.

La subdiagonal contiene las probabilidades de transicién de
cada uno de 1los estadios al estadio inmediato superior. La
transicion de semilla a plantula se determindé considerando tanto la
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sobrevivencia de las semillas (la cual depende en gran medida de la
intensidad de la depredacién), como su probabilidad de germinacién.
La transicién de los deméds estadios al siguiente depende de la
sobrevivencia y de la velocidad de crecimiento de los individuos
(lo cual depende, a su vez, de la tasa de produccién foliar y de la
longitud de sus entrenudos). Por dltimo, el primer rengldn contiene
las contribuciones de cada uno de los estadios a la categoria de
semillas, por lo que representa a las fecurdidades. En este caso
s6lo el estadio de adulto contribuye a la produccidén de semillas.
Sin embargo, en otros casos la categoria de adultos puede ser
subdividida en varias clases de altura y/o edad.

8i multiplicamos la matriz de transicién por el vector dgue
contiene las abundancias de cada uno de los estadios del ciclo de
vida al tiempo % (n, = [n, Ny, ... ng ]) obtendremos las

abundancias de estos mismos estadios al siguiente tiempo.

n,+1 = A n,

Una propiedad de estas matrices es gque si se multiplican
reiteradamente por cada uno de los vectores resultantes, el sistema
tiende a producir una estructura estable de abundancias relativas.
Es decir, gue cada estadio contendria la misma proporcidén de
individuos a 1lo 1largo del tiempo, independientemente de su
abundancia absoluta. Cuando esto ocurre, la poblacidn cambia

nunéricamente en el tiempo a una tasa constante, la cual se define



_éobfevivencia de las semillas (la cual depende en gran medida de 1a
,inteﬁsidad de la depredacidn), como su probabilidad de germinacién.
La ’{:ransicién de los demés estadios al siguiente depende de 1la
sobrevivencia y de la velocidad de crecimiento de los individuos
:A(lo‘ cual depende, a su vez, de la tasa de produccidn foliar y de la
longitud de sus entrenudos). Por Ultimo, el primer rengldn contiene
las contribuciones de cada uno de los estadios a la categoria de
semillas, por lo qﬁe representa a las fecurdidades. En este caso
s6lo el estadio de adulto contribuye a la produccién de semillas.
sin embargo, en otros casos la categoria de adultos puede ser
subdividida en varias clases de altura y/o edad.

Si multiplicamos la matriz de transicién por el vector gque
contiene las abundancias de cada uno de los estadios del ciclo de
vida al tiempe t (ng = [n;, ny, -.. ng J) obtendremos las

abundancias de estos mismos estadios al siguiente tiempo.

n.+l = A ng

Una propiedad de estas matrices es gue si se multiplican
reiteradamente por cada uno de los vectores resultantes, el sistema
tiende a producir una estructura estable de abundancias relativas.
Es decir, que cada estadio contendria la misma proporcidon de
individuos a lo large del tiempo, independientemente de su
abundancia absoluta. cCuando esto ocurre, la poblacidén cambia

numéricamente en el tiempo a una tasa constante, la cual se define



como la tasa finita de incremento poblacionalrt A, dé manera que
el tamafio de la poblacién al tiempo t+1 es igual al tamafio inicial
multiplicado por la tasa finita de incrementok(nt+1 = A n.). Esto
permite conocer si la poblacién estd creciendo (A>1), disminuyendo
en tamafio (A<l) o bien, si se encuentra en equilibrio (A=1).
También nos indica cu&l seria la estructura estable de la poblacidn
si consideramos que la matriz de transicién es representativa del
comportamiento poblacional a lo largo de muchos afios. Por udltimo,
permite conocer qué tan lejos de dicho equilibrio se encuentra 1la
poblacidén estudiada.

Una limitacién del modelo es que al supoher que 1los
coeficientes de la matriz son constantes, no se tiene informacidén
acerca de la variacién de la tasa de crecimiento poblacional como
producto de 1los cambios gue pueden experimentar los distintos
coeficientes. Una forma de aminorar este problema es, al menos,
estimar el error de la tasa de crecimiento debido a los posibles
errores de muestreo. Para ello se utilizdé el método analitico
desarrollado por Alvarez-Buylla y Slatkin (1991) y la prueba de
Montecarlo propuesta por estos mismos autores (Alvarez-Buylla y
Slatkin en prensa). Para mayor detalle en cuanto al andlisis
matricial, sus bondades y sus limitaciones ver Caswell (1989).

Para 1la construccién de las matrices de las distintas
poblaciones se utilizaron los datos recabados a lo largo de dos
afios de muestreo, desde octubre de 1988 hasta diciembre de 1990.
Como se menciond en los capitulos anteriores, el trabajo se

desarrolld en tres localidades con distintos tipos de vegetacién:



méforral de dur;las costeras, selva baja subcaducifolia y selva
mediana-baja subperennifolia. En cada localidad se seleccionarcon
dbé poblaciones separadas espacialmente, donde se establecieron
diversas parcelas de muestreo (ver Capitulo I). Cada tres meses se
llevd a cabo el censo de las poblaciones a fin de estimar el
crecimiento de los individuos, su produccidn foliar, su
sobrevivencia y su fecundidad. _ »

Las probabilidades de sobrevivencia y de transicién de 1los
individuos de cada categoria se determinaron de forma directa a
partir de las mediciones periédicas. A partir del numerc inicial
(ng) de individuos marcados y del nimero de &stos gue sobrevivié a
los dos afios (ng) se determiné la proporcién de sobrevivientes
(ps = ng / ng); este cociente se dividid entre el niamero de afios
para determinar la sobrevivencia anual (S = pg / afios). Para
determinar las probabilidades de transicién se cuantificd el nimero
de individuos (n.) de 1la categoria c¢; gque transitaron a 1la
categoria inmediata superior durante los dos afios de observaciones,
y este numero se divididé entre el numero inicial (ng) de dicha
categoria, lo gue nos da la proporcidn de individuos (p,) gque
transitaron durante €l estudio (py = ng / ng). A su vez, este valor
se divide entre el nimero de afios para determinar la probabilidad
de transicién anual (T = p, / ahos). La probabilidad de permanecia
(P) en cada categoria es igual a la probabilidad de sobrevivencia

de los individuos de cada categoria menos su probabilidad de

transiciédn (P = S - T).



LaAfecﬁndﬁdéd aéfﬁn individuO'adulto de P. sargentii ests
determinada'por'la‘céntidad de semillas que puede producir en cada
infrutescencia’'y por el nimero de infrutescencias que el individuo
puede desarrollar durante una estacién reproductiva. La estimacién
de la contribucidén promedio anual que tiene cadé individuo adulto

a la fase de semilla se determiné de la siguiente manera. Primero

se determind el nimero promedio .de ‘“inf scencias por cada

‘donde I{,¢ corresponde al

individuo adulto (Ipeg = Ieer / Maguito
total de infrutescencias producidas:-po kéciéﬁ'en el periodo
de un afo ¥ Npguites ©5 el totairide nd;Vﬂdhés adultos de 1la
poblacidn. Segundo, el nunero pfoﬁEdio' de semillas por
infrutescencias se determind contabiiizando el total de semillas
producidas en 20 infrutescencias, en cada poblacidn, y dividiendo
entre el nlamero de infrutescencias (S;cq = Stot 7/ Ninfrue)+ Bl
producto de ambos factores nos determina la contribucidén promedio
de cada individuo adulto a la fase de semillas (F = I .4 * Speq)-
Con el fin de comparar el modelo descrito con un modelo mas
detallado, se elabord la matriz de transicidén con base en la
estructura de tamafios para cada poblacién (ver Apéndice II). En
este caso se considerd de forma separada el conmportamiento de la
poblacidn durante cada afio (88-89 y 89-90), con el fin de obtener
informacidn acerca de la variacién temporal. Cada poblacidén se
subdivididé en categorias de altura, de manera que a los estadios
infantil, juvenil y adulto corresponden varias clases de tamafoc.

En la categoria mids pegquefia (de 0 a 50 cm) se incluyen todas las

plantulas y ademds los individuos infantiles méds pequefios.
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’Las,&p;bbébiiidédeél de :ﬁgﬁwaﬁénéi§  &/b' de " transicidén de
pléntulaéie'infantfleé se:célculaféﬁ de‘fofma directa, por medio de
los datos de altura de los individuos'y su incremento durante cada
afio. En el caso de las categorias que inCluQen individuos juveniles
y adultos, las probabilidades de transicidén se determinaron con
base en la tasa de produccidédn foliar y el niimero de cicatrices
foliares presentes en el tallo. Es importante considerar que el
tamafio de los entrenudos disminuye conforme aumenta la altura de
los individuos.

En cuanto a las estimaciones de fecundidad, se determind. el
namero de infrutescencias por individuo adulto para cada una de las
categorias de tamafo y se multiplicé por el nimero promedio de
semillas producidas por cada infrutescencia.

Finalmente, para determinar cudles estadios del cicleo de vida
tienen un mayor impactc sobre la tasa de crecimiento de cada
poblacidén se realizé un andlisis de elasticidad de las matrices (de
Kroon et al. 1986). Este andlisis consiste en determinar el efecto
relativo gque tiene un cambio proporcional en cualgquiera de los
elementos de la matriz sobre la tasa de crecimiento poblacional.
Ccomo resultado se obtiene una matriz con los valores de elasticidad
de cada uno de los elementos de la matriz original. En este
estudio, los valores de elasticidad se sumaron por columnas para
mostrar de forma global la participacidén relativa de cada uno de
los estadios del ciclo de vida en la tasa de crecimiento

poblacional.
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REBULTADOS

Estimaciones de edad

En el cCuadro 12 se muestra la duracién de los diferentes
estadios del ciclo de vida para las distintas poblaciones. Los
estadios de plantula e infantil mostraron poca variacidén entre las
poblaciones, en tanto que en los estadios juvenil y adulto se
presentd una variacién mucho mayor. Sin embargo, las diferencias en
la duracién del estadio adulto pueden ser debidas al tipo de
muestra, ya dque para ello sdélo se considerd a los individuos
adultes que se encontraron dentro del conjunto de parcelas
estudiadas. Es factible que fuera de las parcelas de estudio se
encuentren algunos individuos m&s altos, lo cual seguramente nos
produciria resultados diferentes.

cuadro 12, Tiempo promedio de duracidn (afios) de los estadios del ciclo

de vida de Pseudophoenix sargentii, edad en alcanzar la primera
reproduccidn y longevidad maxima estimada, para las seis poblacicnes
estudiadas.

POBLACION
ESTADIOS El Cuyo Coloradas Xel—-Ha Caleta Ramonal Sian Ka'an
Plantula 8.92 9.52 8.17 8.21 9.39 13.60
Infantil 20.87 20.80 23.40 27.58 25.41 25.05
Juvenil 9.80 17.23 31.47 - 27.30 47 .53 47.85

Adulto 68.97 39.98 75.00 »- 80,76 59.80 83.60

Edad a la la. : . . -
reproduccion 39.59 47.55" 63.QQ' ~82+33 86.50
Longevidad EE : . e

maxima 108.56 - 87.53~,H138fp4 ; 142.13 170.10




En términos generales‘se observa gue en las poblaciones de
El Cuyeo y Coloradas, las cuales corresponden al matorral de dunas
‘costeras, se alcanza en menos tiempo el estado reproductivo, en
tanto gque en las poblaciones de Ramonal y Sian Ka'an, dgue
corresponden a la selva mediana, es donde los individuocs tardan el
mayor tiempo. Se encontrd una relacidn altamente significativa
entre la altura promedio a la cual los individuos de las distintas
poblaciones alcanzan el estado reproductivo y la edad promedio de
los mismos (rz = 0.934, 4 g.l. p<0.01). De igual forma, la
longevidad méxima sigue esta tendencia, es menor en las dunas y
mayor en la selva mediana. Por otra parte, los estadios de plantula
e infantil parecen comportarse de forma similar en todas las
poblaciones, lo cual sugiere gque estd&n menos influenciados en su
duracidn por el tipo de ambiente donde se desarrollan.

La variabilidad en el tiempo de duracidén del estadio juvenil
parece tener una gran influencia en el tiempo gue tardan los
individuos en alcanzar el estado reproductivo. La regresién entre
la duracién de este estadio para cada poblacidn y la edad de los
individuos a 1la primera reproduccidén lo confirma (r2=0.988 y
g.l.=4). Mediante comparaciones de varianza (pruebas de F) entre
la duracidn de los diferentes estadios se confirma nuevanmente este
resultado, ya que no existen diferencias entre la variacidén de los
estadios de plantula e infantil, en tanto gue ambos difieren
significativamente del estadio juvenil. Asimismo, se obtiene que no
hay diferencias entre la variacién del estadio juvenil y la de 1la
edad en alcanzar la primera reproduccidn (Cuadro 13).
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P)»entre la: duracién de los
nvalcanzar - la primera
de:significancia.

Cuadro 13. Cocientes de varzanza‘
distintos estadios ‘del c¢iclo .de,’vida:
reproduccidn. ‘Bajo:la dlagqngl,serp; 14

ESTADIOS . Plantula - ‘Edad a la la. rep.

Plantula . 83.4777
Infantil ~42326§7‘
Juvenil R
Edad a la p < O. ooosf

la. rep. i i

Matrices de transicién :

La simulacién matricial del comportamiento numérico de las
poblaciones, a partir de los diferentes estadios del ciclo de vida
para dos afios de estudio, reveld gque la tasa de crecimiento de
todas las poblaciones de Pseudophoenix sargentii fue superior a la
unidad (A>1), 1o cual indica que si los coeficientes de la matriz
se mantuvieran constantes, el tamafio de todas las poblaciones
creceria (Cuadro 14).

El andlisis de regresién lineal entre la edad en alcanzar el
estadio reproductivo y la tasa de crecimiento de las poblaciones
muestra una relacién inversa entre ambas variables {(rz = 0.747,
g.l.=4 p<0.05). Es decir, gque en agquellas poblaciones donde los
individuos tardan menos tiempo en alcanzar el estadio adulto se

manifiesta una mayor tasa de crecimiento de las poblaciones.
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Cuadro 14. Tasa de crecimiento de las poblaciones ( A ),
edad y altura promedio de los individuos al alcanzar el

estado reproductivo.

Tasa de Edad a la 1la. Altura
Poblacién crecimiento reproduccidn promedio
( A) (anos) (m)
Sian Ka'an 1.00796 76.89 6.50
Ramonal 1.00092 77.90 6.50
Xel-Ha 1.08387 . . - 61.41 .6.06

caleta 1.14768 55.36° . '5.25
El cuyo ’ 1;12045' 2.75
3.37

Coloradas '1.i9§5

El analisis de las matrices de transicién basadas en la
estructura de tamafios de las poblaciones manifestd un
comportamiento similar al encontrado en las matrices por estadios
del ciclo de vida (Cuadro 15). Los datos sugieren que no existen
grandes diferencias entre los resultados obtenidos a partir de
ambos métodos. No obstante, se aprecia que la tasa de crecimiento
de una misma poblacién puede variar de un afio a otro. Cabe destacar
gue aun cuando la fecundidad de los adultos varid fuertemente entre
afios, é&sto no tiene gran influencia en la tasa de crecimiento de

las poblaciones.
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Cuadro 15. Tasa de crecimiento de las seis poblaciones de
Pseudophoenix sargentii de acuerdo con las estructuras’
poblacionales desarrolladas a partir de las diferentes
categorias de altura. Se presenta el valor de lambda,
para cada uno de los dos ahos de estudio.

Poblacién A A
1989 1990
Sian ka'an 1.02636 1.03465

Ramonal 1.03317 0.99714,
Xel-Ha : 1.06439 : :
caleta . : JV..1145‘8 :
El cuyo 1.16136

Coloradas = "i.QSzSi T ‘1.22198

Andlisis de elasticidad

La Figura 12 muestra los resultados de las matrices de
elasticidad de las diferentes poblaciones, de acuerdo con los
estadios del «ciclo de wvida. Se presenta globalmente la
participacién relativa de cada estadio en la determinacidn de la
tasa de crecimiento poblacional. Es decir, se considera tanto el
valor de elasticidad del crecimiento como de la sobrevivencia para
cada estadio, y para el caso de los adultos también el valor de
elasticidad de su fecundidad. En términos generales se observa que
existe una mayor sensibilidad de la tasa de crecimiento de 1la
poblacién a los cambios que experimentan los estadios mas avanzados
del ciclo de vida. Sin embargo, se presentan dos patrones
distintos: en el primero, el valor de elasticidad de los estadios
es mayor conforme aumenta la edad de los mismos (Figura 12a); en el
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Valor ¢ elasticidad
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Semillas Plantulas  Infantles  Juvenlles  Adultos
Estadlos del ciclo de vida
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0.2

0.154
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014

0.051
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Figura 12. Elasticidad de los diferentes estadios del ciclo de vida.
para las seis poblaciones estudiadas. La grdfica superior presenta las
poblaciones que muestran una tendencia ascendente de la elasticidad
conforme se avanza de un estadio al estadio inmediato superior, las
cuales corresponden a Sian Ka'an —HR— : Xel-Ha —=f=— : y Coloradas

. La grafica inferior presenta las poblaciones donde el estadio
infantil manifieska la mayor sensibilidad. Estas corresponden a las
poblaciones de: El Cuyo —Ua&— : Ramonal —wjm— ; y Caleta
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segundo, el maximo valor’ae elastiéidéd se'alcahzé con el estadio
infantil y decrece o se estabi;iza pgsteriormente (Figura 12b).
Para determinar cual derlog proéeéos biocldégicos tiene mayor
influencia en el mantenimiento y crecimiento de las poblaciones se
sumaron por grupos; los valores de la diagonal principal se sumaron
determinar la participacién de la permanencia, los de 1la
subdiagonal para determinar la transicién y los del primer regldn
para determinar la influencia de la fecundidad. Esto se realizd
siguiendo los criterios planteados por Silvertown et al. (1992). Se
encontrd que en todas 1la poblaciones 1la permanencia de los
individuos en el mismo estadio tiene mayor importancia que el
crecimiento (la transicién al estadio siguiente) y éste tiene mayor
importancia que la fecundidad en la tasa se crecimiento poblacional
(Figura 13). Asimismo, se encontrd gque la importancia de 1la
permanencia disminuyd de las poblaciones mds longevas Yy dque se
establecen en las comunidades vegetales mas altas, a las
poblaciones menos longevas, las cuales crecen en las comunidades
mas bajas y abiertas. Conforme disminuye la importancia relativa de
la permanencia aumenta la importancia del crecimiento y 1la

fecundidad.

DISCUSION
La tasa de crecimiento poblacional ( A ) mostrd gran variacidn
entre las diferentes poblaciones, tanto a partir de las matrices
basadas en los estadios del ciclo de vida como de las elaboradas

‘'con base en la estructura de tamafios. Sin embargo, la informacidén
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Figura 13. Contribucion relativa de los distintos procesos biologicos
en el mantenimiento y crecimiento de las poblaciones, determinado ésto
a través de la sensiblilidad de la tasa de crecimiento poblacdonal
(A ) a los cambios en los coeficientes de la matriz. Las columnas
corresponden a las poblaciones de &YX Sian Ka'an: "3 Ramonal;
MANY Xel-Ha: EE== Caleta; El Cuyo: NS Coloradas.



obtenida a'través de lds matrices por éategorias de tamafio requirid
de un esfuerzo mucho mayor y en términos generales no presenta
'gfandes diferencias con la obtenida de las matrices por estadios
del ciclo de vida. Mediante las matrices por categorias de tamafio,
no obstante, se pudd observar cdmo fluctud la tasa de crecimiento
poblacional de un afio a otro, como producto de las variaciones
tanto en la sobrevivencia y mortalidad de los individuos como en el
comportamiento reproductivo. De acuerdo con los resultados
obtenidos para los tres estadios prereproductivos (pléantula,
infantil y juvenil) el estadio gue determina el momento en el cual
los individuos alcanzan la madurez fisioldgica y pueden entonces
llevar a cabo el proceso de reproduccidn es el estadic juvenil. La
duracidn de este périodo varia fuertemente de acuerdo con el tipo
de ambiente donde se desarrolle la poblacidén. Al parecer, la altura
de la vegetacién y los niveles de luminosidad en el sotobosque
juegan un importante papel en determinar la duracién de este
estadio. En las comunidades mas bajas los individuos Jjuveniles
alcanzan el estadio reproductivo en menos tiempo dque en las
comunidades mas altas. Los niveles de luz pueden ser importantes en
este sentido. Sin embargo, si el evento reproductivo estia asociado
con un determinado umbral de luminosidad el cual se alcanza al
llegar al dosel de la comunidad, entonces es razonable pensar gque
los individuos gue habitan en comunidades mé&s bajas alcancen en
menos tiempo el dosel de la vegetacidén gue los individuos que
habitan en las comunidades més altas. Esto determina el retraso de

estos Ultimos en incorporarse a la poblacién de adultos.
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determlnac1on de la dlnémlca de las pob1a01ones. En 1as poblaclones

»‘de Ei —C;.lyo y Coloradas, donde los 1nd1v1duos alcanzan la edad
—reproductlva a los 39y a7 anos, se obLuv1eron valores de A de
1.120 y i.199, respectivamente, en tanto gque las poblaciones de
Ramonal y de Sian Ka'an, donde los individuos tardan entre 82 y 86
aﬁés en alcanzar el estado reproductivo, presentaron valores de A
de 1.0009 y 1.0079, respectivamente. AUn no sabemos si existen
diferencias estadisticas entre estos valores, no obstante, estos
resultados parecen apoyar la idea de que una reduccidén en el tiempo
generacional provoca un incremento en la tasa de crecimiento de las
poblaciones. Al respecto Harper (1977) menciona, haciendo
referencia a los trabajos de Cole (1954) y Lewontin (1965), 1la
importancia que puede tener la precocidad en la reproduccidn sobre
la tasa de incremento de las poblaciones, sobre todc cuando el
valor reproductivo de los individuos adultos es mayor en sus
estadios ma&s jévenes. Asimismo, €1 plantea que cuando el riesgo de
muerte disminuye conforme aumenta la edad del individuo, 1la
importancia de 1la precocidad se ve disminuida. En todas las
poblaciones de P. sargentii se observd que en efecto el riesgo de
muerte disminuye conforme crecen los individuos, hasta alcanzar
grandes tallas. El riesgo de muerte sélo vuelve a aumentar cuando
los adultos llegan a un estado de aparente senectud.

Es necesario destacar es dque la tasa de crecimiento de tcdas
las poblaciones de Pseudophoenix sardgentii est& determinada

principalmente por 1la permanencia de los individuos en la misma
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catego:ia'de‘edaﬁ}‘ﬁa trahéigién:dé los‘individuos de una categorié
a la éateéofié iﬁmééigééiéﬁééfiéflresdlté menos importante gue la
bermaneﬁcia % latfééundidéd fés@ltérser aun menos importante que la
transicién. Esto sugiere qﬁé péra esta especie la sobrevivencia
resulta mds importante que el crecimiento y la reproduccién en el
mantenimiento de las poblaciones. Estos resultados son congruentes
con los resultados encontrados en otros trabajos demograficos de
especies de larga vida (ver Silvertown gt al. en prensa). Estos
autores encontraron gue en términos generales para las especies de
vida corta (hierbas) la transicién es mas importante gue para las
éspecies de larga vida (lefocsas) y que, por lo contrario, en éstas
Gdltimas la permanencia es mds importante que en las primeras. La
fecundidad también fue mds importante para las hierbas gue para las
especies lefiosas.

Una aportacién importante de este estudio es el mostrar que
dentro de una misma especie la estrategia de vida puede sufrir
modificaciones y 1la importancia relativa de los diferentes
parametros demogréficos (sobrevivencia, crecimiento y fecundidad)
cambiar, en funcidén del ambiente donde crece cada poblacién. Al
parecer, para las poblaciones més precoces la fecundidad y el
crecimiento son fendémenos mis importantes que para las poblaciones
longevas, las cuales depende en mucha mayor medida de 1la
sobrevivencia de sus individuos y en menor medida de la fecundidad.
Es necesario considerar aqui gque, dado gue los valores de
elasticidad de 1los diferentes procesos demograficos suman la

unidad, hay un conflicto entre 1los valores de permanencia y
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tranéicién‘1$ilbéft‘Wn et 1. en'prensa) .. P riféhib)'éi:éi valor de
‘ 5 ntémente disminuira el

permanecia aumen

valcr de ia—tﬁa‘ ride la fecundidad.

Por otra parte 1contraron que los valores

de permaneﬁéia"y~ ttansiéiéﬁ puedéﬁ verse afectados por la
dimensionalidad de la‘ matriz, va ‘que las categorias se puede
subdividir de diferentes formas y con diferente amplitud, vya sea
por tamafios o por edades. En este estudio no se presenta este
problema, ya que se trabaja con una sola especie y se dividen sus
poblaciones con los mismos criterios, cosa que no ocurre cuandc se
trata de comparar especies con distintas formas de crecimiento.

En P. sardgentii encontramos gue las poblaciones mas precoces
efectivamente presentan una tasa finita de incremento mayor que las
demds poblaciones. Sin embargo, en esta especie la tasa de
crecimiento de las distintas poblaciones esta sustentada
principalmente en la sobrevivencia de 1los individuos, para los
cuales el riesgo de muerte disminuye conforme se avanza hacia
estadios posteriores del ciclo de vida. Quizi por esta razdn es gue
aun cuando los individuos tarden muchos afios en alcanzar el estadio
reproductivo o aungue varie fuertemente el valor de fecundidad de
un ano a otro, las poblaciones miAs longevas pueden mantener una
tasa de crecimiento cercana a la unidad.

Los resultados anteriores pueden tener importantes
implicaciones evolutivas: a) si las especies son capaces de
modificar su estrategia de vida en funcidn de las condiciones

ambhientales donde crecen; ¥y b) si estas especies estdn expuestas
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frecuentemente a establecerse en ambientes contrastanﬁéé;‘ehfohceé
es factible esperar a mediano y largo plazo la formacién de
ecotipos, variedades o polimorfismos gque permitan a la especie
enfrentar las restricciones del medio con distintas estrategias de
vida. Por ejemplo, si la comunidad donde una planta prospera se
mantiene cerrada y sombria la mejor estrategia puede ser destinar
toda la energia adquirida a garantizar la sobrevivencia de los
individuos. La velocidad de crecimient-. en este caso, se veria
disminuida, por lo gue el tiempo requerido para llegar al estado
adulto podria representar un periodo de muchos ahos, E1l
mantenimiento de esta condicién en una escala de tiempo evolutiva
puede tender a favorecer una mayor longevidad en-la especie. Por el
contrario, si el ambiente donde la planta prospera tiene una gran
disponibilidad de energia luminica y no existen restricciones para
la adgquisicidn de recursos, la mejor estrategia puede ser destinar
la mayor cantidad posible de energia al crecimiento y con ello
alcanzar en el menor tiempo posible el estado reproductivo.
Finalmente, los resultados expuestos muestran gue existe una
gran variacién entre las poblaciones de Pseudophoenix sargentii.
Esto puede se producto del tipo de vegetacidén donde prosperan y de
las condiciones climaticas y edaficas a las cuales estan sometidas.
Lo anterior sugiere gque no es conveniente caracterizar a esta
especie en funcién del comportamiento de una sola de sus
poblaciones, ya gue cada una de ellas estd sometida a condiciones
fisicas y bidticas muy particulares. Ademds es notorio que existe

una gran variabilidad en el comportamiento vegetativo ¥y
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reprodhctivo de las poblaéiones, tanto en el espacio como en el
tiempo. Estos resultado apoyan las ideas de Mack & Pyke (1983) y de
Harcombe (1987) en el sentido de gque no se pueden comparar
distintas especies o caracterizar grupos de especies con ciertas
similitudes en sus historias de vida, en ausencia de conocimiento
acerca la variabilidad demografica de cada una.

En términos generales se aprecia que el comportamiento de las
poblaciones en relacién a los distintos parédmetros estudiados, como
son la produccién foliar, la edad en alcanzar la primera
reproducidn, la tasa de crecimiento poblacional, el comportamiento
reproductivo, etc., es mas parecido entre poblaciones de una misma
localidad que entre poblaciones de localidades distintas. Esto
sugiere que existe una fuerte influencia de las condiciones del
medio en la determinacidén del comportamiento vegetativo vy
reproductivo de 1los individuos. No obstante, algunos aspectos
parecen tener un fuerte determinante genético, como es el caso de
la preduccidn foliar de cada uno de los estadios del ciclo de vida
v el tamafio de las infrutescencias, y este puede ser un promisorio

campo de investigacidén para el futuro.
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CAPITULO IV

DEMOGRAFIANA FLORAL DE PSEUDOPHOENIX SARGENTII




INTRODUCCION

El estudio deylas especies de plantas a partir de-la dinamica
de sus pobiaciénes ha sido una herramienta muy :ﬁ#il ‘en’ el
entendimiento de las distintas fases que conforman’ su ciclo de
vida, de los factores tanto fisicos como bidticos que les afectan
y de la forma como é&stos actitan para determinar el tamafio de las
poblaciones en un momento especifico (Silvertown 1982; Harcombe
1987) .

Desafortunadamente los estudios demogrificos en general
requieren de observaciones llevadas a cabo durante varios ciclos
anuales y en muchas ocasiones en diversas condiciones ambientales,
para que las estimaciones de los paradmetros demograficos, como la
sobrevivencia, el crecimiento y la fecundidad sean representativos
del comportamiento poblacional durante numerosas deneraciones.
Asimismo, estos estudios requieren del marcaje y seguimiento de un
gran ndmero de individuos de los distintios estadios del ciclo de
vida, ya que asi se minimizan los posibles errores de muestreo en
las estimaciones de los distintos parametros demograficos.

Uno de los principales problemas del enfoque demografico es la
dificultad gue representa el estudiar todas las fases que
constituyen el ciclo de vida de la especie, debido a la desigual
duracidn y a las caracteristicas particulares de cada una de estas
etapas. Por esta razén, el estudio de cada fase requiere de una
metodologia especifica. En particular, la fase reproductiva de las
especies de plantas, estudiadas hasta ahora por medio del enfoque
demogré&fico, ha sido analizada con mucha menor profundidad que las
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1fase$ de establecimiento y crecimiento de los individuos. Mas atn,
sonibécos los estudios en gque hayan intentado integrar el anélisis
‘del éeriodo reproductivo de una especie a la dindmica general de
éﬁé poblaciones (e.g. Louda 1982a y 1982b).

El proceso reproductivo en las plantas con flores comprende
desde la formacién de los botones florales hasta la produccidén y
madurez de frutos y semillas. Durante este periodo se presenta una
enorme pérdida de unidades gendémicas, ya sean éstas d&vulos,
botones, flores, frutos inmaduros, frutos maduros o semillas. Esta
pérdida no ha sido atn bien documentada de manera integral y en
conjunto con la dinédmica de las poblaciones, por lo que constituye,
en muchos casos, el periodo del ciclo de vida donde las
estimaciones poblacionales presentan un mayor grado de error.
Asimismo, durante el periodo reproductivo se presentan diversos
tipos de interacciones entre las pléntas v los animales, a través
de los fendmenos de polinizacidén, depredacidn de flores y semillas,
dispersién de frutos, etc., lo cual hace atn mds dificil el estudio
de esta fase del ciclo de vida.

Existen algunos estudios gue sugieren gque la pérdida de
semillas por la accidn de insectos y mamiferos, tanto antes como
después de la dispersién, puede ser un factor importante en 1la
determinacidn del tamafio y la dinAmica de las poblaciones (Janzen
1971a; Boucher 1981; Louda 1982a). Lamentablemente, la mayoria de
estos trabajos son fragmentarios y contemplan sdlo una bpequefia

parte del proceso reproductivo.



En este capitulo se presentan los resultados de un estudio
acerca de la pérdida de "unidades gendmicas" a lo largo de todo el
proceso reproductivo de Pseudophoenix sargentii. Por la dificultad
que representa el trabajar a nivel de las copas de los Arboles,
esta parte del trabajo se llevdé a cabo uUnicamente en una de las
tres localidades estudiadas.

E1l objetive fundamental del trab;jo fue caracterizar 1los
cambios numéricos ocurridos en el conjunto’de unidades gendnicas a
lo largeo del proceso reproductivo, anéliiar cudles son 1los
fendmenos responsables de su pérdida enJgada una de las fases del
proceso Yy cudles son los factores Que determinan la produccidn

final de frutos y semillas de la poblacién.

La especie

Pseudophoenix sargentii es la especie dominante del matorral
de dunas costeras. Es una palma monopddica con un tallo de 15 a 20
cm de diametro, de color verde, liso, sin espinas y en el cual
quedan claramente marcadas las cicatrices de las hojas al caer (ver
Figura 1, capitulo I). La copa est& formada por s6le 8 a 12 hojas,
dispuestas en la parte superior del tallo. Los individuos més
grandes en esta comunidad 1llegan a alcanzar hasta 6 6 7 m de
altura, por lo que resultan ser muy conspicuos, ya que constituyen
el principal elemento emergente en la vegetacién.

La formacién de inflorescencias en P. sargentii da inicio al

final de la época de secas y principio de las lluvias (entre mayo



y juniof. Presehtaxflores hérméfr?diﬁés*eﬁ;paniéplas sumamente
ramificadéé,-’con ramificacioheéiuﬂééfé'vde[“éuéfﬁé Sérden. Ccada
individub reproductive es - capaz :der ”pfodﬁéif hasta tres
inflorescencias de manera asincrénica y cada inflorescencia puede
florecer durante tres semanas, llegando a producir del o6rden de
veinticinco mil flores. El periodo de floracidén puede durar més de
un mes (de agosto a septiembre). Cada boton contiene tres &vulos y
dependiendo del éxito del proceso de polinizacién los frutos
presentan de una a tres semillas. Los frutos alcanzan su madurez
después de dos meses, torndndose de color rojo intenso, lo gque al
parecer los hace ser muy aparentes para los diferentes agentes
dispersores. Es razonable pensar gue las aves sean importantes
agentes dispersores de esta especie.

A través de observaciones de campo hemos constatado que en
particular, Ortalis vetula (chachalaca), un ave de la familia
Cracidae, consume los frutos de P. sargentii y posiblemente sea un

importante agente dispersor de estas semillas.

8itio de estudio

Esta parte del estudio se desarrolld lGnicamente en la Reserva
Especial de la Biésfera de Ria Lagartos en la porcidn noreste del
estado de Yucatdn. El1 corazdén de la reserva lo constituye una
laguna costera de aproximadamente 70 km de longitud, la cual se
encuentra separada del mar por una isla de barrera arenosa (Edwards

1954, citado por Isphording 1975) formada por sedimentos marinos y
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pedaceria de molluscos (Isphording 1975). La vegetacidn de la barra
costera esta conformada por un matorral de dunas de aproximadamente
4 m de altura, dominado por las palmas Pseudophoenix sargentii,

Thrinax radiata y Coccothrinax readii, y por algunas especies de

drboles como Metopium brownei y Bumelia americana. El1 estrato
inferior de 1la comunidad esta dominado por Agave angustifolia,

Bravaisia tubiflora y Jacguinia aurantiaca. Es una comunidad muy

d“versa y presenta gran afinidad floristica con las islas del
Caribe (Espejel 1984, 1987). El clima es del tipo Awy calido
subhimedo, segGn la clasificacién climatica de KSppen modificada
por Garcia (1973). La precipitacién anual oscila alrededor de 1o0s

675 mm y la temperatura media es de 26.3 °C (INEGI 1981).

METODOS

En junio de 1989, al principio del periodo reproductivo de
este afio, cuando las inflorescencias estaban totalmente formadas
pero los botones florales se encontraban aun en desarrollo, se
seleccionaron de forma aleatoria 25 inflorescencias de P. sargentii
correspondientes a igual nimero de individuos. En cada
inflorescencia se seleccionaron al azar 10 ramas terminales (las
cuales cargan entre 15 y 30 botones florales) gque se marcaron
mediante bandas de colores, para su identificacién posterior. En
cada rama se contd el numero de botones. De esta forma, guedaron
marcadas 250 ramas terminales, con un total de 5537 botones.

Cada 15 dias se realizé el conteo de unidades florales en las

ramas marcadas, con el objeto de registrar los cambios numéricos a



lo largo "de todo:ii-‘elf pf_;qiéz;egog. réprodﬁctivo v pqder estimar las
pérdidas eﬁtré : lvasbr f'as'est dé botdn, flores . abiertas, flores
fecundadas, frutos »’inmaduros y frutos maduros. Todos estos estadios
se reconocen con facilidad a simple vista y s6lo la estimacidn del
nimero de flores fecundadas denera peguehas dificultades. Se
consideré como flores fecundadas a aguellas gque presentaron una
clara inflamacidén del ovario acompafada de la caida de los pétalos
y los estambres. En la mayoria de las especies hay muy poco
crecimiento del ovarioc durante la antesis y la deposicién del polen
sobre el estigma provee el estimulo para renovar el crecimiento del
ovario a través de sus hormonas (Crane 1964; Coombe 1976;
Stephenson 1981).

En Jjulio de 1990 se repitidé el mismo procedimiento para
cotejar la informacidén con los resultados obtenidos durante el aho
anterior y asi obtener informacién acerca de la variacién temporal
del proceso reproductivo. En este caso se seleccionaron Gnicamente
10 inflorescencias, con 10 ramas terminales por inflorescencia y un
total de 1439 botones marcados.

De forma independiente, al final del periodo reproductivo de
cada afo se colectaron 20 infrutescencias con objeto de realizar
las estimaciones de fecundidad a nivel de la poblacidén. Se cont6é el
nimero de frutos y semillas de cada infrutescencia y se tomaron
medidas de longitud, peso y volumen de cada una, para llevar a cabo
algunos andlisis de regresidén. Asimismo, con el fin de estimar el
nGmero de &vulos que no son fecundados durante la polinizacién, se

contd el nimero de frutos que presentaron una, dos o tres semillas. -



Mediante‘obsérvacignés éféiiminares se deteété éue los frutos
maduros de Aivérsas infrutescencias no se presentaban distribuidos
de forma réguiar a lo ‘largo de las ramas -de toda la estructura
floral 'sino gque tendian a presentarse en la base de las
ramificaciones, por 1lo cual se decididé analizar su disposicién
espacial. Para ello se seleccionaron 10 infrutescencias y en cada
una se eligieron 5 ramas principales, donde se contd el nimero
total de frut- s y se registrdé su disposicidén en las ramas
terminales.

Finalmente, para probar si las chachalacas pueden ser un buen
dispersor de semillas de esta especie, en enero de 1990 se did6 de
comer frutos de P. sargentii a los individuos de 0. vetula que se
encuentran en el Parque Zoolédgico E1 Centenario, de la ciudad de
Mérida, y se recogieron las heces para analizar el nivel de dafio
gue las semillas sufren durante su paso por el tracto digestivo del

ave. En total se dieron de comer 200 semillas a seis aves en dos

periodos.

RESULTADOS
De los 5537 botones marcados en agosto de 1989, 4942 (89.3%)
alcanzaron la fase de flor, ya gque durante el periodo de maduracidn
e los botones se abortdé o desprendid el 10.7%. Del total de flores
que se abrieron, sdlo 576 (11.7%) mostraron signos de fecundacién,
es decir, gue presentaron una clara inflamacidén del ovario. Esta
cantidad corresponde al 10.4% del total de botones marcados. Sin

embargo, para el final del periodo de floracidn s&lo guedaban en la



eé} Durante 1la

maduracid lgunas pérdidas, ya

gue para noviembre solamente 130 frutos habian ‘alcanzado la

madurez, lo que representd el 86.7% de los frutﬁs inmaduros y el
2.4% del total de botones marcados. :

En 1990, de los 1439 botones marcadoé, 1240 (86.2%) abrieron
como flores. I éstas sb6lo el 71 (5.7%) alcanzaron la fase de fruto
inmaduro, lo que corresponde al 4.9% de los 1439 botones. Al final,
Gnicamente 55 frutos alcanzaron la madurez, lo cual representd el
77.5% de los frutos inmaduros y s6lo el 3.83% del total de botones
marcados al inicio del experimento. La Figura 14 muestra de forma
esgquemdtica el destino de los botones a lo largo del proceso
reproductivo para los dos afios de estudio.

Por lo gue corresponde a las estimaciones de fecundidad
realizadas con base en el andlisis de 20 infrutescencias, se
encontrd que existe una gran variacidén en el nimero de semillas
producido por cada infrutescencia. En 1989 el numero de semillas
por infrutescencia fluctud entre 235 y 2100 (X = 1005.8, D.E. =
449.7). Durante 1990 la produccidn de semillas varié de 597
semillas para la infrutescencia menos productiva hasta un total de
1667 (X = 1255.1, D.E. = 305.8). Por otra parte, en cuanto al
nimero de semillas por fruto, se encontrd que la mayor cantidad
correspondid a los frutos de una sola semilla (67.9% del total de
frutos), los frutos con dos semillas sumaron el 28.8% y s6lo el

3.2% correspondid a frutos de tres semillas.
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Figura 14. Cambios numéricos ocurridos a lo largo del proceso
reproductivo en las inflorescencias de Pseudophoenix sargentii. La
grdfica de la parte superior corresponde al desarrollo del proceso
durante 1989, en tanto que la grdfica inferior corresponde a lo

ocurrido durante el aflo de 1990.



Al hacer el anéllsls de la dlsp051c1on deﬁlos frutos ex1tosos

en las ramas de:la 1nflorescenc1a se encontro que'él 41 55 de éstos
fueron produc1dos—por la - flor” que se 51tua»en la base de 1la
ramificacién; el 70.9% de los frutos lo produjeron las dos primeras
flores basales; el 85.9% fue producido por las tres primeras flores
basales; en tanto gue el 94.6% de los frutos fue producido por las
cuatro flores ma&s cercanas a la base (Figura 15).

Con el f£in de cor "robar si las flores dispuestas en la parte
apical eran fértiles, en un peguefio experimento se removieron las
5 flores basales de algunas ramas, dejando intactas las flores de
la parte apical. Ninguna de las ramas experimentales presentd
frutos maduros y sdlo algunas presentaron una o¢ dos flores
fecundadas, las cuales con el paso del tiempo se abortaron.

Finalmente, al dar de comer los frutos de P. sargentii a las
chachalacas del zooldgico se obtuvo como resultado que todas las
semillas fueron consumidas por las aves (100 semillas diarias para
un totald de 6 chachalacas) el mismo dia en que se les ofrecieron.
Las excretadas fueron recogidas al dia siguiente y se separaron las
semillas para su andlisis. Todas las semillas de los frutos
consumidos fueron excretadas sin gque sufrieran dafio alguno,
Gnicamente fue manifiesto el consumo del mesocarpio, en tanto gue
el endc:arpio (que forma una cubierta sumamente rigida) fue
fracturado visiblemente. No se pudo determinar el tiempo exacto gue

tardan las semillas en el tracto digestivo de 0. vetula, sin

embargo este tiempo no es mayor de 24 horas.
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Figura 15. Posicion de los frutos de Pseudophoenix sargentii en las
ramas terminales de las infrutescencias. La primera posicidn
corresponde a los frutos dispuestos en la base de las ramas., en tanto
que las octava, novena y demds posiciones corresponderian a los frutos
de la porcidén apical de las ramas.




DISCUSION

Los resultados muestran una serie de aspectos gue son’.
necesarios de destacar.
durante los dos ahos de estudio se presentd una gran pérdidakde
unidades gendmicas, ya gue se perdieron el 97.65% y el 96.18% de
los botones producidos originalmente durante los periodos
reproductivos de 1989 y 19920, respectivamente. Ademas, no todos los
dvulos presentes en ca”a boton son fecundados ain cuando el boton
sea exitoso, pues la gran mayoria de 1los frutos preoducidos
corresponden a frutos con una sola semilla. De esta manera, se
observa que sblo el 45% de los 6vulos presentes en los botones que
produjeron frutos fue exitoso. En suma, practicamente el 98 & 99%
de los ovulos producidos por la poblacidén durante el periodo
reproductivo de ambos afios se pierde a lo largo del proceso.
Asimismo, es notable gue en ambos afios de estudio se manifesta un
comportamiento muy similar a lo largo de todo el proceso; de la
formacién de los botones a la apertura de las flores se pierde sélo
entre el 10 y el 14% de los botones, en tanto que de las flores
abiertas a la produccidédn de frutos inmaduros se pierden del 94 al
97% de las unidades. Durante la maduracidon de los frutos las
pérdidas no son muy grandes, pues del total de frutos inmaduros
entre el 77 y el 86% alcanzaron la madurez.

Diversos estudios han mostrado gque una gran variedad de
especies de plantas producen s8lo una proporcién muy pequefia de
frutos maduros en relacitdn al numero de flores que exhiben en un

periodo reproductive (Stephenson 1981; Charlesworth 1989%9); incluso
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Como primer punto se puede apreciar que . -



'1os frutos desarrollados producen “muchas: menos semlllas que el’

numero de ovulos dlsponlbles para 1a fer*~1lzac1on (Charlesworthil

1989) Sln embargo, se reconoce que puede haber una-gran var1ac1on

en la aborclon de flores y frutos entre especies, entre poblac10nes
de una’ mlsma especle, entre‘lnd;v;duos de una misma poblacidén y de
;ﬁn 'ano a otro  para‘: lbs"ihdividuos” de especies iterdparas
(Stephenson 1981). bk”

El maximo del numero d~ frutos gue una planta puede producir
estd determinado por el nimero de flores, en tanto que el nuamero
maximo de semillas que puede producir estad determinado por el
namero de 9vulos que presenten esas flores (Stephenson 1981). Los
factores que limitan o determinan la produccidén de frutos, a partir
del ndmero inicial de flores, son diversos e incluyen factores
intrinsecos como la disponibilidad de recursos por parte de la
planta progenitora y factores extrinsecos como el éxito de 1la
polinizacién, las condiciones climdticas y la depredacidén de frutos
vy semillas.

Como puede observarse para el caso de P. sargentii, la fase
del proceso reproductivo donde se presentan las mayores peérdidas
numéricas es durante la polinizacidn, ya que al parecer Gnicamente
alrededor del 11% de 1las flores son fecundadas. Ademas, gran
cantidad de -.stas flores fecundadas se pierden con la misma
actividad de 1los insectos polinizadores, los cuales en muchas
ocasiones se posan sobre ellas provocando su desprendimiento
(observacién personal). Estos resultados parecen apoyar la

hipotesis de gque el éxito reproductive de esta especie esta
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zya:sea por‘la_ausencia de

limitado por el proceso de po;ini;adié

nef:vlente' Sin embargo, con

polinizadores o por una polinizacié

la informacién disponible” hasta ahora,k es ;dlfic1l probar esta
hipétesis, ya gue los insectos pollnlzadores potenclales de P.
sargentii no s6lo son numerosos, sino gue ademéas existe una gran
diversidad de especies visitadoras de las flores. Entre éstas
destacan varias especies de abejas de los géneros Melipona vy
Trigona, ademas de Apis melifera que es sin duda la especie
visitadora mAs abundante. Por otra parte, se desconoce aun si todos
estas especies visitadoras son verdaderos polinizadores. Para
conocer esto se requiere realizar experimentos especificos que nos
permitan probar la efectividad de cada una de las especies
visitadoras.

El hecho de que el 99% de la produccidén de frutos se concentre
en las 5 flores basales, sugiere gque las uUnicas flores que tiene la
posibilidad de desarrollar frutos exitosos son las gque se
encuentran en la porcién basal de las ramas terminales. De manera
gque, por principio de cuentas, sélo del 20 al 25% de las flores
producidas en cada temporada tendrian la posibilidad de desarrollar
frutos de forma exitosa. Este hecho no es exclusivo de P. sargentii
sino que es sumamente aparente en numerosas especies de la familia
Palmae (Observacién personal).

Un par de preguntas que surgen de estos datos son Por qué sdélo
las flores basales producen frutos exitosos? y Qué funcidén cumplen
las flores que no son capaces de producir frutos?. Si sdlo el 25%

de las flores que produce un individuo de P. sargentii tiene 1la
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posibilidad. de frl:"udtirfircaf,'t“ S%A':fé‘b'{:ar{te:”'?'aif_’ mérhovs:: ‘debe . cumplri‘r

un importante papel 'erﬁ"r-_'c\:‘uant portaci nifido‘a 4poleh. Esto

implica- que las estas: cionando ‘' tGnicamente como
flores 'masculinas, aun la-~ posibilidad de ser

fecundadas exitosamer{t génerales las flores

yical de las ramas terminales
que son - fecundadas -'du actividad = de . los insectos
polinizadores, poster} 'vi’r ne on : abortadas por . la - planta

(observacién personal) .

Segiin Charlesworth (1989), la. pérdlda t;otia:i' de da ';rfuﬁcién
femenina en flores hermaffoditgs'podvx;j;ajgr'rs.:e}ithra:syerntvﬁar’jo‘sa pa];é ié
especie, dada la incertidumbre del br‘ocesor,dek pbliﬁizaéién. Esto
significa que las flores de la porcidn apica; que sean exitosamente
fecundadas pueden desarrollarse completamente y no ser abortadés
durante el proceso de maduracidén, si el total del nimeroc de flores
fecundadas es bajo o si no existe limitacidn de recursos por parte
de la planta progenitora.

Otro aspecto que sobresale de los resultados es que durante el
periodo de maduracién de los frutos se presenta un proceso de
aborcidn que provoca la pérdida de entre el 14 y el 23% de los
frutos. Stephenson (1981) plantea gue la produccién excesiva de
flores fe.eninas, en relacidn al ntimero de frutos gue una planta es
capaz de desarrollar hasta la madurez, puede representar una
estrategia que le permita tener cierto grado de control sobre el
volumen de la produccién de frutos y sobre la calidad de 1la

progenie. Esto se sostiene en el hecho de que existe un conjunto de
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fenémeﬁps‘,altaﬁenté: impredecibles “como'. “son e;  éxito de 1la
pcliﬁiéaciéﬁj la‘depredaciéﬁ de ffutos y éémiilas, e incluso las
c;néiéiones ambientales. Segiin este autor, la aborcién de flores
fécundadas y de frutos inmaduros es un proceso selectivo, donde la
plahta tiene la posibilidad de distribuir los recursos disponibles
a la reproduccién de forma selectiva. Esto lo realiza en funcidn
del niumero de frutos, del numero de semillas de cada fruto y del
estado de salud y desarrollo del embridn, ya que los frutos y/o
semillas gue sufren algun dafio durante su maduracidn son abortados
preferencialmente.

El hecho de gue en P. sargentii se presente un alto porcentaje
de aborcién de flores fecundadas y frutos inmaduros sugiere 1la
existencia de un proceso selectivo determinado, al parecer, por la
disponibilidad de recursos por parte de la planta progenitora.

Por dltimo, la sobreproduccién de flores hermafroditas puede,
ademéds, ser un elemento de suma importancia en la atraccidn de los
agentes polinizadores y eventualmente en el éxito de la fecundacién
de las flores. Algunos autores sugieren que la floracidn masiva
podria ser ventajosa, sobretodo en anos con baja disponibilidad de
pelinizadores (Augspurger 1980, Udovic 1981) . Aunado a lo anterior,
mediante la produccidén masiva de frutos la planta puede saciar a
los depredadores de frutos y semillas, logrando con é&sto gque
algunos frutos escapen a la depredacidn (Janzen 1971b y 1971c).

Por la duracidn del periodo reproductivo y la masividad de la
floracién, en el caso de P. gsargentii es factible gue las flores

hermafroditas gue cumplen s6lo la funcidén masculina, ademas de
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polinizadores.

La pérdida de semillas del sueio vcomp 1 X !
depredacién parece ser cuantiosa, de acuerdo:cbhfld§nexpfrimen€os?b
de remocidn expuestos en los capitulos anterioreé. éin;eﬁbaréé,rno
tenemos elementos suficientes para sostener si‘ ekiste ‘6 no - un
fenémeno de saciacidn de depredadores.

Por uUltimo, 1los resultados encontrados en el experimento
realizado con 0. yvetula sugieren que esta especie puede actuar como
un eficiente agente dispersor, ya gue las semillas pasan por su
tracto digestivo sin sufrir dano. Ademas, por el tiempo gue tardan
las semillas en pasar por el tracto digestivo, éstas tienen 1la
posibilidad de ser depositadas lejos de la planta progenitora. Esto
sugiere gue, a pesar de gque la depredacién de frutos directamente
de la infrutesencia parece no ser muy importante (ver Capitulo II)
en términos numéricos, es posible que las semillas que son
removidas directamente de infrutescencia se vean beneficiadas por
dos razones: a) las semillas dispersadas tendran mayores
probabilidades de escapar a la depredacién si existen fendmenos de
depredacidn denso-dependiente; y b) al ser dispersadas lejos de la
planta progenitora estas semillas evitaran al menos la competencia
con sus hermanas.

No tenemos ningun elemento para suponer que las semillas
transportadas tengan mayores probabilidades de establecerse en un
ambiente adecuado para el posterior desarrollo de la planta, due

las semillas que caen directamente debajo de la planta madre. Sin
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embargo, las Ventajas selectlvas ‘de la. dlsper51on tienen que

contemplarse tanto desde el punto de v1sta de 1a rlanta madre como
desde el punto de vista de las’ sem111as,{ya gue en este tipo de
fendmenos comunmente existe un conflicto de intereses entre ambas
partes. Quizd una semillas gue es dispersada tenga muy bajas
probabilidades de encontrar un ambiente propicio y por tanto sus
probabilidades de sobrevivir sean muy bajas; sin embargo, para la
planta progenitora la dispersidn dn algunas semillas permite abatir
la competencia entre parientes cercanos, Yy representa la
posibilidad de explorar nuevos ambientes, aun cuando sus
probabilidades de establecerse sean muy remotas.

Los estudios acerca de las ventajas selectivas de 1la
producecidén excesiva de flores en relacidn al namero de frutos gue
un planta puede producir con éxito y de la dispersién de un
determinado wvolumen de la cosecha de frutos, pueden brindar
informacidn valiosa para entender la dindmica de las poblaciones y
posiblemente para entender més acerca del mantenimiento de 1la

diversidad genética de las estas poblaciones.
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CAPITULO V

EL COMPONENTE LUMINICO Y SU EFECTO EN LA
VARIACION INTER E INTRAPOBLACIONAL DEL

COMPORTAMIENTO DE LOS INDIVIDUOS DEL S80TOBOSQUE



INTRODUCCION

Los principales factores del medio que limitan la distribucién
geogridfica de las especies animales y vegetales son la temperatura
y la humedad (Krebs 1978). Sin embargo, es necesario considerar gue
estos factores dependen en gran medida de otros, como son la
altitud, la precipitacién, la insolacién y la distribucidén de las
masas de tierra y agua (Rzedowski 1978). Para el caso particular de
las plantas y a nivel 1local, la luz y el tipo de suelo son
reconocidos como otros de los factores m&s importantes que
determinan su distribucién.

Segdn Krebs (1978) la luz es importante para los organismos
por dos razones fundamentales. Primero, constituye un estimulo para
la periodicidad de los ritmos diarios y estacionales de 1los
organismos. Agqui cabe destacar la importancia del fotoperiodo en la
determinacién del comportamiento vegetativo y reproductivo de
numerosas especies, cuyos ciclos estan ajustados a los cambios en
la duracidén del dia y la noche. En segundo lugar, la luz es la
fuente de energia para llevar a cabo el fendmeno de la
fotosintesis. La radiacidon solar es la Gnica fuente de energia gque
puede ser utilizada en actividades metabtlicas por las plantas
verdes (Begon et al. 1986), las cuales la transforman en energia
guimica dando inicio al flujo de energia en el ecosistema a través
de la red trofica.

Diferentes especies de plantas pueden tener distintas
capacidades para aprovechar la energia luminica y, por tanto,
muestran diferencias en cuanto a su tasa fotosintética. Existen
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plantas adaptadés ‘a cfecer‘ en"ambiéptés‘Labiertos, de- alta
incidehcié de luz,xy plahtésyadapﬁaqas aétecer an condiciones de
sombra, en el interior dé las comunidades boscosas. Cabe esperar
gue estas diferencias se reflejen en la velocidad.de crecimiento de
las distintas especies (Krebs 1978). Grime (1966) menciona gue las
plantulas de especies gue crecen en lugares abiertos presentan
algunas caracteristicas adaptativas entre las gque destaca su
potencial para alcanzar elevadas tasas fotosinté&ticas y procesos de
crecimiento acordes con esto. Para las plantulas de especies que
crecen en bosques densos menciona bajas tasas fotosintéticas,
indices respiratorios bajos y tasas de crecimiento también bajas.

AlUn entre individuos de 1la misma especie es de esperar
diferencias en su tasa fotosintética y por tanto en sus velocidades
de crecimiento, <¢omo producto de las condiciones luminicas
particulares en gue se encuentren creciendo. Algunos estudios
sugieren importantes diferencias en la sobrevivencia, el
crecimiento y la reproduccidn de 1los individuos de una misma
especie, cuando éstos se encuentran en distintas condiciones de
luminosidad (Read 1968, Hartshorn 1972, PifAero & Sarukhan 1982,
Nufiez—~Farfan 1985, Alvarez-~-Buylla 1986, De Steven et al. 1987,
Martinez Ramos et al. 1988, Palomegque 1988, Pérez-Ishiwara 1990).

Es razonable esperar que las especies gue crecen tanto en
ambientes abiertos como cerrados, o aquellas gue germinan en claros
del bosgque y sobreviven durante todo el proceso de recuperacidon de
la vegetacidn, posean mecanismos fisioldgicos gue les permitan

desarrollarse con éxito en ambientes altamente variables en cuanto



a 1as cond;clones de lumlnosldad, a - través de cambios en 1la

ef1c1enc1a en el uso de la energia disponible (Walters & Fielq

1987) Estos autores menclonan algunos de estos mecanismos, entre

los que destacan la producclén de hojas fisioldgicamente acordes
para ambientes de luz contrastantes; la reorientacidn de sus hojas
con objeto de controlar la intercepcidén de la luz; la modificacidn
de la asignacién de energia y materia de acuerdo con la adquisicidn
de los recursos limitantes; y la modificacidn de la avquitectura de
la copa, modulando la eficiencia en la intercepcidn de la luz.
Por tGltimo, es necesario destacar que las diferencias gue resultan
de crecer en distintas condiciones, ya sean climaticas, luminicas
o edaficas, se pueden expresar a diferentes niveles como pueden ser
el morfoloégico, el fisioldgico e incluso el bioguimice (Tinoce &
Vazguez-Yanes 1983).

Pseudophoenix sargentii es una especie que se desarrolla en
comunidades vegetales con grandes diferencias en cuanto a la
estructura de la vegetacién. A simple vista estas comunidades
difieren grandemente en la cantidad de luz que penetra a través del
dosel y llega hasta el suelo de la comunidad. Es de esperarse que
estas diferencias en la cantidad de irradiacidn gue reciben los
individuos de distintas comunidades, en particular los individuos
pequefios gque ocupan el sotobosqgue, tenga repercusidn en el
comportamiento vegetativo de éstos, expresado en su sobrevivencia

vy su crecimiento, a través de su tasa de produccidén foliar y la

elongacidén de su tallo.



‘Debido“a gue al parecer existe una fuette Variabilidad en las

condiciones  luminicas a nivel del sotobosqu

diferentes comunidades vegetales como dentrqjde cada
‘el ambiente
luminico. al cual se encuentran nd viduos del

sotobosgue (pléntulas e infantiles)

importancia de la intensidad de la luz y deﬁsﬁ:yar a¢ién espacial
en el crecimiento y la mortalidad de los indiviégés; 

Un muestreo de tipo poblacional enrcédé uﬁobdé los estadios
del ciclo de vida de la especie, en particular é nivel de 1los
individuos pequefos de cada comunidad, permite explorar diversos
aspectos acerca de la influencia de la luz. Entre estos aspectos
tres son los objetivos fundamentales del presente apartado.

1.~ Conocer, en términos generales, cuial es la cantidad de luz
de la cual disponen las pléntulas e individuos infantiles de
Pseudophoenix sargentii en las comunidades vegetales estudiadas. Es
decir, describir cémo es el ambiente luminico dentro del sotobosque
en los distintos tipos de vegetacién.

2.~ Estimar la variabilidad de las condiciones de luminosidad
dentro de una misma comunidad.

3.- Conocer el efecto gue tiene la incidencia de una mayor o
menor cantidad de luz sobre el comportamiento vegetativo y
repreductivo de los individuos, tanto en forma de radiacidn directa

como de luz difusa.



METODOS
Fotografias hemisféricas

Con el fin de caracterizar el ambiente luminico de 1las
comunidades se utilizd el método de fotografias hemisféricas (Pope
y Lloyd 1975; chadzon y Field 1987; Rich 1989). Este método
consiste en tomar una impresidén fotografica de la bdveda celeste
por encima de la copa de los individuos en cuestién, 1lo gque
representaria la forma como la planta "ve el cielo".

Utilizando una cémara reflex de 35 mm (Pentax Asahi) y un
lente o0jo de pescado de 8 mm (Sigma), el cual cubre aproximadamente
180 grados de campo visual, se obtuvieron impresiones fotogra&ficas
de alto contraste en papel blanco y negro (pelicula Kodak Tri-X,
400 ASA). La camara se colocd sobre la copa del individuo con la
ayuda de un tripié y se dirigié de forma completamente vertical
hacia el Cenit, para lo cual se utilizdé un nivel manual. La parte
superior de la cémara se colocd hacia el norte, de manera que todas
las fotografias tengan el mismo punto cardinal como referencia,
para lo cual se utilizd una brGjula para vehiculos (Airguide 79C).

Al momento de tomar la fotografia se puso especial atencién a
dos aspectos fundamentales: 1) que no hubiese demasiado viento, ya
gue esto podria modificar la posicidén del follaje y provocar 1la
apertura o cierre de claros en el dosel; y 2) gque no incidieran
rayos de luz directa sobre la lente, yYa que esto provoca reflejos
gque distorsionan la imagen. Por esta Ultima razdén las fotografias

se tomaron al amanecer, antes de la salida del sol.



Todos estos aspectos son de particular impertancia‘para que el

andlisis de 1las fotograﬁia: ééafcéﬁfiable, ya que- es necesario

disminuir al maéximo 10Ste;t&pé; éh ia obtencién de las im&genes,
pues éstos pueden alteréf ios,resultados obtenidos. Rich (1988 vy
1989) presenta un conjunfo dé sugerencias practicas para evitar 1la
ocurrencia de errores en los aspectos técnicos de esta metodologia.

Hasta hace pocos afios el andlisis de las fotografias se
realizaba en forma manual con la ayuda de una gradilla. Ahora, con
la ayuda de la computacién y la digitalizacién de imégenes, el
anélisis se desarrolla en forma computarizada (Rich 1989). Las
imdgenes fueron digitalizadas en una computadora MacIntosh SE/30
con la ayuda de un lector oéptico (Thunder-Scan) con un rango de
precisién de 0.7 a 11.3 pixeles. Una vez capturada la imagen se
empled el programa SOLARCALC (Chazdon & Field 1987) para llevar a
cabo el andlisis. El programa determina la proporcién de cielo
abierto de la imagen con base en el nimero de puntos (pixeles)
blancos y en relacién al nimero total de pixeles blancos gue se
tendrian en un cielo sin interferencia por el follaje. Con la
simulacién de un conjunto de trayectorias solares a lo largo del
afio, dada la posicidn latitudinal del sitio de la fotografia, el
programa puede estimar la radiacién fotosintéticamente activa
diaria (PPFD, por su nombre en inglés), la densidad de flujo
foténico directo por dia (PFD), los minutos de luz directa diaria
sobre ese punto (Tiempo), el nimerc de haces de luz diarios y la
duracién de cada uno. Todos estos parémetros son estimados para

cinco diferentes épocas del afio y para el promedio diario de todo



1 ano (ver Chazdon &’Fleld 1987)

1a

eual 1ﬁc1de éémo haces de luz,’y 1a cantidad de’ luz dlfusa que es
reflejada por el c1elo. Ambos parémetros se estlman por medio del
Factor Directo del Sitio (DSF) y el Factor Indirecto del Sitio
(ISF), repectivamente. Estos se determinan a ' partir de 1la
distribucidén de las aperturas del dosel en las diferentes regiones
de la imagen fotografica (Figura 16). El ISF se calcula en cada una
de las 160 regiones en que se divide el total de la imagen, lo que
representa el total de aperturas del dosel. El1 DSF se calcula a
partir de las 168 regiones de la fotografia por donde puede cruzar
la trayectoria del sol (ver Rich 1988 y 1989), dque es la zona por
donde es posible la incidencia directa de los rayos solares.

El programa SOLARCALC considera la posicién de la imagen
respecto al norte magnético y la latitud a la cual fue tomada 1la
fotografia para simular la trayectoria solar diaria durante
diferentes épocas del afio y asi determinar la penetracidén de la

luz, ya que para ello es necesario tomar en cuenta la inclinacién

de los rayos solares.

Disefio del muestreo.

Con el fin de caracterizar el ambiente luminico a nivel del
sotobosque se disefi® un muestreo dgue contemplara la toma de
imAgenes en cada uno de los cuadros permanentes de muestreo, donde

se llevd a cabo el estudio demografico.



Figura 16.Zonificacién de las imagenes a partir de la cual se
determina la cantidad de luz gque penetra hasta el sotobosque de
las comunidades. a) La 1luz difusa se estima a partir de 160
regiones del total de la imagen. b) La 1luz directa se estima a
partir de 168 regiones de la trayectoria solar, para una latitud
dada (tomado de Rich 1989).




Figura 17. Fotografias hemisféricas. Se muestra un ejemplo de las
imagenes fotograficas de cada una de las comunidades estudiadas.
El orden corresponde a las poblaciones de A Sian Kan; B Ramonal;
C Xel-Ha; D Caleta; E El Cuyo; y F Coloradas



Originalmente se plantéSllaiﬁqméide-una;muestra poblacional de

imdgenes fotogré&ficas paré ééda ﬁb ae los estadios del ciclo de
vida en cada poblacién,: céh fbbjéﬁp de determinar si exiéten
diferencias en 1la cantidad défjlﬁz 'que reciben los individuos
correspondientes a los distiﬁtos‘éstadios. Debido a la dificultad
gue representa el situar la camara’ por encima de la copa de los
individuos juveniles y adultos no se pudo obtener la muestra de
fotografias correspondientes a estas categorias. No obstante, es
necesario considerar gue los individuos adultos estan practicamente
exentos de interferencia luminica, ya gque son los elementos
emergentes de la comunidad de dunas y alcanzan el dosel en las
comunidades de selva. Indudablemente seria de gran utilidad poder
contar, en el futuro, con las fotografias correspondientes a estos
dos estadios del ciclo de vida, sobre todo si queremos explorar la
importancia del factor luz en el comportamiento reproductivo de los
individuos en las distintas comunidades.

En total se seleccionaron de forma aleatoria en cada poblacién
18 individuos de la categoria de pléantulas y 18 de la categoria
infantil, lo que representa un total de 36 fotografias en cada una
de las poblaciones. Sin embargo, no todas las imdgenes fueron lo
suficientemente buenas desde el punto de vista técnico como para
ser incluidas en el andlisis. El Cuadro 16 presenta el numero de
fotografilas que fueron utilizadas para llevar a cabo el anélisis en

cada una de las poblaciones (Figura 17).



Cuadro 16. Localidades, poblaciones y nimero de fotografias
hemisféricas consideradas en el andlisis de las condiciones

luminicas, a nivel del sotobosque.

LOCALIDAD POBLACION IMAGENES
sian Ka'an ] Sian Ka'an 32
: Ramonal 35
Xel-Ha caleta 34
: Xel-Ha 231
Ria Lagartos El cuyo . fi2gn
Colaradas Ln32:

Para la toma de cada fotografia se registré: a) la loéalidadr
y su posicién latitudinal; b) el namero del individuo; e¢) su
altura; y d) el estadio del ciclo de vida correspondiente. La
mayoria de las fotografias fueron tomadas con una abertura del
diafragma de 8. Sin embargo, en los sitios mas cerrados se usd una
abertura de 5.6, en tanto que en los sitios casi totalmente
abiertos una abertura de 11. Todas las fotografias se tomaron a una
velocidad de 1/125 de segundo.

El andlisis estadistico de los resultados se realizd mediante
un Andlisis de Varianza Multivariado Anidado (MANQVA) ya que el
disefio de muestreo comprendié dos poblaciones anidades dentro de
cada una de 1las tres localidades estudiadas y dos categorias
(plé&ntula e infantil) anidadas en cada una de las poblaciones. De
manera gque el andlisis comprendié tres niveles para la variable
"Localidad", dos niveles para la variable "Poblacidén" y dos niveles

para la variable "Categoria".
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RESULTADOS
Ambiente luminico a nivel del sotobosque.

A partir del anadlisis de las fotografias se puedo estimér un
conjunto de parametros gque permiten caracterizar. el .ambiente
luminico gque prevalece en el sotcbosgque de cada una. de las
comunidades vegetales. Se determind es el porcentaje de cielo
abierto en cada imagen (Cielo), el tiempo de iluminacién directa
diaria (Tiempo), la densidad del flujo fotdnico directo (PFDdir},
la cantidad de luz fotosintéticamente activa de que disponen los
individuos diariamente (PPFDdia) y el porcentaje de luz directa en

Vrelacién al total (%LUZdir).

Ya que la estimacién de todos estos pardmetros se realiza a
ﬁartir de la presencia de aberturas en el dosel, éstos pueden estar
correlacionados., El Cuadro 17 muestra la matriz de correlacién
entre estas variables. Se observa dgue existen valores de
correlacién muy altos entre el porcentaje de cielo abierto, el
tiempo de iluminacién directa, la densidad de flujo fotdnico
directo y la luz fotosintéticamente activa. Por otro lado, aungue
significativas, las correlaciones entre el porcenﬁaje de luz
directa y los cuatro parametros antes mencionados son mucho més
débiles (Figura 18).

Estos resultados parecen légicos, ya gue dependiendo de la
proporcidén de cielo sin obstruccién por el fellaje del dosel seréa
la cantidad de tiempo que los rayos del sol incidan directamente

sobre las plantas muestreadas y de ello depender&n en gran medida

11
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Figura 18. Grificos gue muestran la correlacién existente entre
las variables estimadas a partir del anadlisis de las fotografias
hemisféricas. Se presentan seis de las diez correlaciones
ensayadas (ver Ccuadro 17).



1a densidad de flUJo fotonlco dlrecto y la 1uz fotOSLntetlcamente

actlva. Sin embargo,’no es claro por que el porcentaje de luz-

dlrecta en relac1on al total presenta correlaclones menos fuertes.

Cuadro 17. Valores de correlacién entre ‘los distintos parametros
estimados a partir de las fotograflas hemlsferlcas. En todos los
casos n=194. ;

Cielo Tiempo PFDdAir . PPFDdia % LUZdir

0.9644 0.9339 0.9499 0.2095

cielo = ————- p<0.001" "p<0.001 p<0.001 p<0.003

: ~ 0.9750° - . 0.9786 ..  0.3539

Tiempoe . =mm———— © P<0.00L 7 p<o. - 'p<0.001
PFDdir
PPFDdia
SLUZAir

Mediante un analisis de componentes principales se corrobord
el hecho de que varios de estos parametros resultan redundantes. E1l
Factor 1 del anilisis, el cual explica el 81.01% de la variacién,
estd determinado principalmente y de forma casi equitativa por los
cuatro primeros parédmetros. Por su parte, el Factor 2, el cual
explica el 17.52% de la variacidn, esta determinado principalmente
por el porcentaje de luz directa (Cuadro 18 y 19; Figura 19).

Debido a gque varios parémetros resultan ser redundantes, en
los siguientes andlisis se decidié utilizar tudnicamente a la 1luz
fotosintéticamente activa diaria y al porcentaje de luz directa.

12
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or:cada. uno de

chadrd”i&.;Porcentaje de’ la varianza expllcadr
tes principales.

los: factores‘resultantes del anallsl

“valores "% de

< Simples varianza

s de r acumulada
Factor 1... . . 4.0508 0.8101
Factor 2 . 0.8760 0.9853
‘Factor 3°° .~ 0.08534 0.9960
Factor 4 . = 0.0195 _ 0.9999
Factor 5° - - 0.0001 . . . 0%0000 - 1.0000

Cuadro 19. Pesos normalizados de cada una de las variables
involucradas en los cuatro primeros factores del andlisis.

VARIABLE Factor 1 Factor 2 Factor .3 Factor 4

cielo 0.9553 0.2385 S0.1629. .5.7,.0.0624. "

Tiempo 0.9882 0.0871 0.0418" 0.1181

PFDdir 0.9919 0.0218 . 0.1
PPFDdia 0.9934 0.0570 ‘0.0921
gLUZdir 0.4366 0.8987 '0.0384 :0.0078

Ccon el objeto de determinar si existen diferencias en el
ambiente luminico al cual se encuentran sometidos los individuos
del sotobosque de las distintas poblaciones se practicé un anédlisis
de wvarianza multivariado anidado (MANOVA), wutilizando como
variables de respuesta a la luz fotosintéticamente activa diaria
v al porcentaje de luz directa. Para elle se utilizd el paquete
estadistico CSS:Statistica.

13



El an&alisis de varianza reveld diferencias significativas

-entre localidades y entre poblaciones de una misma localidad, pefo

gue no se manifiestan diferencias en la

luz gue reciben los

individuos de las dos categorias analizadas (Cuadro 20).

Cuadro 20. Resumen de anélisis de varianza anidadoc (MANOVA) para
la luz fotosintéticamente activa (PPFDdia) y porcentaje de luz
directa (% LUZdir), considerando la anidacién de las poblaciones
dentro de las localidades y las categorias dentro de las

poblaciones.
Efectos a nivel Localidad 182
EFECTOS C.M. efecto C.M. error p
PPFDdia 1805.885 26.349 0.0000
% LUzZdir 2.121 25.158 0.9192
Efectos a nivel Poblacidn 182
EFECTQCS C.M. efecto C.M. error P
PPFDdia 161.841 26.349 0.0005
% LUZdir 29.416 25.158 0.3228
Efectos a nivel Categoria 182
EFECTOS C.M. efecto C.M. error P
PPFDdia 14.073 26.349 0.7818
% LUZdir 34.679 25.158 0.2254

14



El ‘analisis también indicé - : fot:Sinféticémenté

actiyafikPPFDi presenfé» gfghdéé- xiiéééiiaadeé
<0 1) e ; éﬁe{ba?a el
,‘po;cgﬁtaje de  luz /'éifgfencias
xsighificativas entre locéiiaa 'ﬁﬁre'pbblaciones
‘stgs?dos variables
manifiesta d'ferencias "siénfflé ‘718  y p=0.225,

respectivamente) .

Los individuos del sofdbdgque,(piént&ia;:é infantiles) que
presentaron menores niveieér én ’ la “incidencia de luz
fotosintéticamente activa fueron los.de la Reserva de Sian Ka'an
(8.64 *3.56 y 7.67 * 3.92 mol/m2/dia para Ramonal y Sian Ka'an,
respectivamente), en tanto gue los gque presentaron valores nas
altos fueron los de la localidad de Ria Lagartos (20.44 + 5.34 y
16.77 + 8.3 mol/m2/dia para Coloradas y El Cuyo). Los individuos de
la localidad de Xel-Ha presentaron valores intermediocs (13.60 #4.11
Yy 9.38 #3.82 mol/m2/dia para Xel-Ha y Caleta, respectivamente).
Para probar si la luz fotosintéticamente activa tiene algin
efecto sobre el crecimiento de los individuos se aplicé un andlisis
de varianza anidadeo, tomado como variables de respuesta al
ncremento en altura y la produccién foliar. Como covariable se
consideré a la luz fotosintéticamente activa y como factores a la

localidad, 1la poblacidn y la categoria. Los resultados de este

andlisis se muestran en el cuadro 21.

15



cuadro 21. Resumen de andlisis de varianza anidado (MANOVA) para

las variables incrementec en altura (INC.ALT.) y produccidn foliar,’
considerando 1la anidacién de 1las poblaciones dentro de ' las
localidades y las categorias dentro de poblaciones. Como covariable
se utilizé a la luz fotosinté&ticamente activa predicha.

Efectos a nivel Localidad G.L. 2, 181
EFECTOS Cc.M. efecto C.M. error F P
INC.ALT. 29.475 44.170 0:.667 0.51437"
HOJAS 2.583 0.148 17.487 - 0.0000 L

Efectos a nivel Poblacién G.L. 3, 181
EFECTOS C.M. efecto C.M. error Foooo o5 eps
INC.ALT. 158.960 44.170 3.599 © 0:0146 -
HOJAS 0.218 0.148 1.474 0.2230 -

Efectos a nivel Categoria G.L. 6,181
EFECTOS C.M. efecto C.M. error F .. ip
INC.ALT. 275.391 44.170 6.234 0.0000
HOJAS 0.296 0.148 2.004 0.0673. ..

En este caso se presentaron diferencias significativas a todos
los niveles: entre localidades, entre poblaciones y entre
categorias. Sin embargo, las variables de respuesta se comportaron
de diferentes maneras. En cuanto al incremento en la altura de los
individuos (INC.ALT.) no se observaron diferencias significativas
entre localidades (p=0.514). No obstante, entre poblaciones si se
presentaron diferencias (p<0.05) y entre la categoria de plantulas
y la de individuos infantiles estas diferencias fueron altamente
significativas (p<0.0001). Por lo que corresponde a la produccién
foliar se presentaron grandes diferencias entre las localidades
estudiadas (p<0.0001), pero no se observaron diferencias entre

16



poblaciones (p=0.223) ni entre-las categorias- consideradas . en-el-

estudio (p=0.067) (ver cuadro:22).

Cuadro 22. Valores promedio de 1luz

(PPFDdia)}, incremento en altura
(HOJAS) y tasa de mortalidad para las diferentes categorias.

(INC.ALT.),

fotosintéticamente activa

produccion foliar

POBLACION CATEGORIA PPFDdia INC.ALT. HOJAS MORTAL.
Sian Ka'an pléantula 8.343 2.928 0.661 0.071
infantil 7.071 11.408 0.583 0.023
Ramonal plantula 7.764 4.194 0.805 0.121
infantil 9.523 2.000 0.472 0.013
Xel-Ha pléantula 13.099 4.165 1.303 0.214.
infantil 13.922. 11.949 1.046 0.104
Caleta plantula 9.128 S2.731 0.960 0.144
infantil 9.633 6.551 0,919 0.025
El Cuyo pléntula 17.693 3.873 1,082 0.158
infantil 15.905 8.411 1.043 0.021
Coloradas plantula 19.794 2.437 1.125 0.123
infantil 21.088 8.781 1.000 0.067

Para determinar el grado de correlacidn entre la luz (PPFDdia

v % LUZdir) y el crecimiento de las plantas (INC.ALT.

y HOJAS) se

realizdé un andlisis de correlacidn canédnica entre estos dos pares

de variables para cada una de las categorias (pléantula e infantil).

Los resultados (Cuadro 23)

muestran gue a nivel de plantulas el

coeficiente de correlacidn no fue significativo a una p de 0.05

(p=0.068). La correlacién simple entre el incremento en altura y

las variables luminicas (PPFDdia y % LUZdir) fue muy baja e incluso

17



' fHoja§' ~1é

b4

entg;significativa
a/correlac1on simple

zuentredla producc1on follar'y' la uz fotosmntetlcamente activa

'tamblen resulto altamente 51gn1f1cat1va (p<0 001)

Cuadro 23. Resultados de los andlisis de correlacidn canénica entre
la luz (PPFDdia y % LU2Zdir) y el crecimiento de  las plantas
(INC.ALT. y HOJAS), para las categorias de pléantulas e 1nfant11es
de manera independiente.

CATEGORIA R Canénica
Pl&ntulas 0.270 - .
Infantiles 0.417

Ahora bien, al intentar correlacionar dentro de cada una de
las poblaciones la cantidad promedio de luz gque los individuos de
cada categoria perciben con su incremento en altura promedio y con
su producci6tn foliar media se encontrd que en casi todos los casos
las correlaciones obtenidas no fueron significativas. En algunos
casos incluso se presentaron resultados ilégicos, como es el caso
de la categoria de plantulas en la poblacidén de Xel-Ha, donde al
parecer la produccién foliar disminuye conforme aumenta la cantidad

18



“foliar, mo

cantidad de luz (p<0.05).

cuadro 24. Coeficientes de correlacién entre ‘a luz fotosintéticamente

activa promedio y las medias en el incremento en altura (INC.ALT.) 'y

la produccién foliar (HOJAS),

estudiadas en las diferentes poblaciones.

para cada una de las categorias .

Coeficiente r

Coeficiente r

CeLL.

POBLACION CATEGORIA PPFDdia~INC.ALT "PPFDAdia~HOJAS
Sian Ka'an plantula -0.26 N.S. -0.20 _N.s. 13
infantil -0.11 "N.S. —0.22" N.S." 15
Ramonal pléantula 0.03 N.s:i 0.11. N.S. 16
infantil 0.06 .N.S. 0.12 N.s. 16
Xel-Ha plantula -0.40" N.S. -0.67 * 10
infantil -0.48 N.S. 0.31 N.S. 17
Caleta plantula -0.16 N.S. 0.06 N.S. 15
infantil 0.57 * 0.12 N.S. 175
El Cuyo pléantula 0.22 N.S. 0.15 N.S. 14
infantil 0.14 N.sS. 0.30 N.S. 14
Coloradas plantula -0.31 N.S. 0.22 N.,s8. . .12
infantil -0.17 N.S. 0:56 ki e T R
* efecto significativo a un nivel de p<0.05

Por Gltimo se determind la relacién existente entre 1las

condiciones luminicas de 1los diferentes sitios y la tasa. de

mortalidad de plantulas e infantiles.

19
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prueba de correlac1on entre el promedlo de luz fotOSLntetlcamente

activa que reclben 1os 1ndv ‘,de una determlnada categoria Yy

la tasa de mortalldad anual para dlcha categoria en ada poblac1on

(ver valores en el cuadro 22)

. Los resultados indican gue no hay una clara relac1on entre la

luz y la mortalidad de plantulas (r=0.311 g;l. 4 N_s ); ni entre la

luz y la mortalidad de individuos infantiles:(‘ 5:g 1.—4 N.S.).

Sin embargo, el signo del coeficiente de correla 1on‘ ndlca que a
mayor luminocidad se presentd una mayor’ mortal dad' tanto de

plantulas como de infantiles.

DISCUSION

Los resultados expuestos confirman 1la idea de que las
localidades donde habita Pseudophoenix sargentii, las cuales
sostienen diferentes tipos de vegetacién, presentan fuertes
diferencias en cuanto a la estructura del dosel, lo gque determina
gque presenten marcadas diferencias en la cantidad de luz gque
penetra hasta el sotobosgue de cada una.

La tendencia general que se observa indica que el porcentaje
de cielo abierto y por tanto el tiempo de exposicidén a la luz
directa, 1la densidad del flujo fotdnico directo y 1la 1luz
fotosintéticamente activa predicha, aumentan de las comunidades que
sostiene una vegetacidn més alta y de tipo selvatica (Sian Ka'an)
hacia las comunidades gue presentan una vedetaci6én m&s baja y de

tipo matorral (Ria Lagartos).
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lnteresante un cuando 4 ,blac:.ones"

aspecto

presentan valores las que presentaron los valores‘
promedio mds altos fueron Xel-Ha y Sian Ka'an.rEsta ﬁltlma es la
poblacidn que presento el dosel mids cerrado y los valores més bajos
de luz fotoslntetlcamente activa, lo cual J_ndlca que aun cuando se
incremente la cantidad de radiacién que pengtra‘hasta el suelo de
la comunidad no necesariamente se incr:rex'nekn"ta 'la proporcidén que
representa la luz directa en relacién al ﬁbtéi de luz.

En cuanto a la influencia de la 'qu"'bén‘i—"la' determinacién del
comportamiento vegetativo de 1los i'ﬁdki\:rié_lﬁos del sotobosque los
resultados son poco claros e incluso coﬁtradictorics. Alin cuando se
manifiesta una mayor produccién foliar en las localidades que
reciben mayor incidencia de luz (Ria Lagartos y Xel-Ha) este hecho
ne se corrobora cuando se ensaya la correlacidén a nivel de los
individuos. Al menos durante el tiempo en que durd el estudio no se
observa gque 1los individuos dque reciben m&s 1luz sean los que
producen més hojas o los que manifiesten un crecimiento en altura
nids acelerado.

Aunado a lo anterior, a pesar de gue existen diferencias entre
las localidades en cuanto a la cantidad de luz que reciben esto no
se manifiesta en el incremento en altura de sus individuos. Sin
embargo, si se manifiesta una clara diferencia en el crecimiento
entre los individuos de las diferentes categorias (plantulas e

infantiles) a pesar de gue no existen diferencias en la cantidad de
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riuz” qﬁe‘~estas perc1ben. ““también = se
inembargo

uz.que las

efecto ya sea en la sobreviviencia o mortalldad de los individuos

del sotobosque y en su crecimiento (Read 1968, Pifiero ‘& S~rukhén
1982, Nufez-Farfan 1985, Alvarez-Buylla 1586, De Steven et al.
1987, Martinez-Ramos et al. 1988, Palomegque 1988). Para unas
especies gue caracteristicamente crecen en el interior del bosque,
algunos trabajos sugieren que el porcentaje de mortalidad de las
plantulas se incrementa cuando éstas estdn expuestas a altos
niveles de insolacidn, por ejemplo en los claros gque generan las
perturbaciones naturales (Cbrdoba 1979; Martinez-Ramos et al. 1988;
Palomeque 1988). Por el contrario, para especies que
caracteristicamente se desarrollan en los claros del bosque o en
demas &reas abiertas, algunos autores mencionan que el incremento
en la cantidad de luz es importante en determinar un mayor
reclutamiento de pléntulas (Nufiez-Farfédn 1985; Alvarez-Buylla
1986), y que el nimero de pléntulas se incrementa conforme aumenta
el tamafio del claro.

Nuestros resultados sugieren gue en efecto la luz puede jugar
un importante papel en la sobrevivencia y el crecimiento de los
individuos. Por ejemplo, se muestra una fuerte correlacidn entre la

cantidad de 1luz fotosintéticamente activa gque 1los individuos
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'muestreados reciben vy su. produccién. foliar.751n embargo, témbién““

sugleren que es necesario considerar- 1a part c1pa i

que no ‘permitié, en un periodo de estudl

condiciones de luz dentro de una mlsma qom 1d§d; Al pr1nc1plo de

este estudio el Huracan Gilberﬁo.impacté sobre la’ Peninsula de-
Yucaté&n y provocéd la muerte de‘numefosos individuos pegquefios de P.

sargentii. Asimismo, provoco la = pérdida de hoijas Yy un

“decrecimiento en  la altufaé dé muchos individuos infantiles y

plantulas. De maﬁéra'qﬁé,él péfiodo de estudio'pudo constituir un

periodo de recuperaciénvde 1os,individuos afectados por este evento

natural.

Por otra parte, el tipo de suelo puede jugér un papel
importante. En muchas ocasiones los suelos pueden aminorar el
aefecto gue tiene la ocurrencia de diferentes condiciones
climdticas, por ejemplo diferencias en 1la cantidad y en la
distribucidn de la precipitacién pluvial, ya gque '"pueden suplir la
escasez de agua, al tener una mayor capacidad de almacenarla y
ponerla a disposicién de las plantas!" (Rzedowski 1978).

En la poblacidn de Xel-Ha, por ejemplo, se presentd una mayor
mortalidad de plantulas e infantiles que en las poblaciones de
Coloradas y E]l Cuyo, a pesar de que estas dltimas mostraron valores
mas altos de incidencia de la luz y presentan un dosel vegetal méds

abierto. Esto sugiere gue las plantulas e infantiles de estas
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poblaciones - est&n ‘en condiciones mas expuestas a los cambios

climdticos relacionados donﬂl qgl'dosel,vcomo son la
pérdida de humedad ambieht ‘cambios' de  temperatura wé&s

acehtuados. Posiblemente .1 on''a’ estos resultados se

encuentre en la estructuﬁaéy,la capaéidad de retencién de los
suelos, ya que si bien ;bs;sue}o§ dé‘lé duna parecen estar mas
expuestos, los suelos de”léfééiv;fbéﬁé~en Xel-Ha son mucho mas
someros y se concentran en ias oquedades y grietas de la roca
madre, lo gue determina una éraﬁ heterogeneidad en cuanto al
espesor y calidad del suelo.

En cuanto al efecto de la luz en el fendémeno de reproduccidn,
se ha sugerido que los individuos incrementan sus probabilidades
anuales de reproduccidn conforme aumenta la cantidad de luz que
reciben (Martinez-Ramos et al. 1988, Pérez-Ishiwara 1991). En el
caso de P. sargentii no pudimos realizar el muestreo gue nos
permitiera comprobar si lo mismo ocurre en esta especie, sin
embargo, a decir por el comportamiento de los adultos, los cuales
alcanzan el estado reproductiveo cuando alcanzan el dosel de la
comunidad, al parecer requieren de cruzar un determinado umbral de
luz gque les permita ademds recuperar la energia destinada a este
evento sin menoscabo para su sobrevivencia y mantenimiento.
Indudablemente un siguiente paso en este estudio es el muestreo de

las condiciones luminicas a las que estdn sometidos los individuos

juveniles y adultos de esta especie.
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CONCLUSIONES GENERALES

A lo largo del presente trabajo se han mostrado una serie de
resultados que describen el comportamiento demogrédfico de las seis
poblaciones de Pseudophoenix sargentii estudiadas en la Peninsula
de Yucatdn. Entre éstos se encuentran algunos aspectos gue son

necesarios de destacar a manera de conclusiones.

Variacién entre poblaciones

Se presenta una gran variacién entre las distintas poblaciones
estudiadas, tanto en la estructura poblacional como en los patrones
de comportamiento demogrdfico. Se observa que el crecimiento y la
sobrevivencia de los individuos en cada una de las poblaciones
explican en buena parte las estructuras encontradas.

Las diferencias manifiestas en los patrones de comportamiento
demografico determinan gque se presenten marcadas diferencias en la
dindmica de las distintas poblaciones. La tasa de crecimiento
poblacional fue mayor en aguellas poblaciones donde los individuos
tardan menos tiempo en alcanzar el estado reproductivo, es decir,
gue la precocidad estd directamente relacionada con la tasa de
crecimiento de las poblaciones.

Las diferencias existentes entre las localidades en cuanto a
los factores fisicos del medio parecen explicar en buena parte las
diferencias en el crecimiento y sobrevivencia de los individuos.
Los individuos infantiles y las pléntulas de las comunidades que
reciben una mayor cantidad de 1luz, a nivel del sotobosque,

presentan un mayor crecimiento que los de las comunidades mas sombrias.



Estrategias de histdrig de vida

Todas las poblacioﬁes de Pseudophoenix sargentii muestran en
forma consisténfe una estrategia general en cuanto a su historia de
vida. En todas 'éstas la tasa de crecimiento poblacional esta
determinada principalmente por la sobrevivencia de los individuos
yé establecidos. No obstante, se observd que existe un gradiente
.dentro de esta estrategia general donde la importancia relativa de
los 'distintos procesos demograficos (permanencia, progresién y
fecundidad) en 1la determinacién de 1la tasa de crecimiento
poblacional varié de acuerdo con el tipo de ambiente donde se
establece cada una de ellas. Para las poblaciones de comunidades
abiertas (matorral de dunas costeras) el crecimiento y 1la
fecundidad tienen una mayor importancia relativa que para las
poblaciones de selva baja. A su vez, para las poblaciones de selvas
bajas estos procesos demograficos tienen mayor importancia relativa
gue para las poblaciones de selva mediana.

Vistos en una escala de tiempo evolutive, estos resultado nos
brindan una idea de cémo los atributos en la historia de vida de
las especies son producto de las presiones selectivas predominantes
en cada ambiente. Estudios con un enfoque comparativo, como el
presente, pueden brindar informacidn gque ayude a elucidar la
evolucidén de la historia de vida de las especies.

Al ubicar a esta especie en la ordenacién triangular de
estrategias demograficas propuesta por Silvertown et al. (1992) se

observa ¢que a pesar de la variacién que existe entre las



poblaciones estudiadas, todas estas se’ ublcan en: la esqulna de: ba]a

fecundidad y alta sobrev1venc1a ‘o permanencla (Flgura 20)

Eséecie en peligro de extincidn :

Pseudophoenix sargentii es considerada como uné’éépeéieieﬁ"‘
peligro de extincidén en las peninsulas de Yucatén y Florida, 'y como
vulnerable para las poblaciones de las islas del Caribe donde se
distribuye (IUCN 1988; SEDUE 1991). Es indudable gue el nivel de
riesgo en que se encuentran diferentes especies consideradas raras
o en peligro de extincidén depende en gran medida de la distribucién
y abundancia local de éstas y de los factores que afectan tanto el
habitat gque ocupan, como a las mismas poblaciones de forma directa.

Los resultados de este estudio muestran que los valores en la
tasa de crecimiento de todas las poblaciones estudiadas fueron
mayores o iguales a uno. Elle indica gque, con excepcidén de la
poblacién del Ramonal, la cual se encuentra muy cercana al
equilibrio, las demds poblaciones estdn en un claro procesoc de
crecimiento. Es necesario considerar, sin embargc, que esto es
cierto solamente en la medida que los parémetros poblacionales
determinados sean representativos del comportamiento demografico
a largo plazo. De ser asi, estos resultados confirman la idea de
que el factor que ha puesto en riesgo la sobrevivencia de esta
especie es la destruccidn o modificacidn radical de su habitat por
el hombre. En condiciones naturales las poblaciones tenderian a

crecer o al menos se mantendrian estables.



El analisis de elasticidad de las matrices mostré que la
cosecha de individuos 3juveniles y adultos tiene un efecto muy
grande sobre la capacidad de crecimiento y recuperacidén de las
poblaciones. Por tanto es necesario modificar las formas de
aprovechamiento de esta especie, ya que el uso que se ha hecho de
ésta es precisamente la cosecha de individuos con un tallo bien
desarrollado, y los resultados muestran que esta pré&ctica pone en
riesgo 1la subsistencia de estas poblaciones. La cosecha de
individuos infantiles, o mejor aun la propagacidén artificial por
medio de semillas en viveros seria una alternativa viable de uso

sustentable de esta -especie.
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APENDICE 1



LOCALIDAD RIA LAGARTOS

: 160 EL C

Matriz de Transicidén
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 1128.08
0.04617 0.79000 9.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.02100 0.96750 0.00000 0.00000
0.007030 06.00000 0.01350 0.81000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.19000 0.96080

Tasa finita de incremento poblacional () = 1.120432

Matriz de Elasticidades
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.04475
0.04475 0.10699 0.06000 G.00000 0.00000
0.00000 0.04475 0.28312 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.04475 0.11677 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.04475 0.26936

Poblacién Col i

Matriz de Transicién
0.00000 0.00000 0.00000 0.060000 2182.70
0.04617 0.81600 0.00000 0.00060 0.00000
0.00000 0.04700 0.91500 0.06000 0.00060
0.00000 0.00000 0.01200 0.81400 0.00000
0.00000 6.00000 0.00000 0.18600 ¢.99000

Tasa finita de incremento peblacional (X)) = 11995147

Matriz de Elasticidades
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.05821
0.05821 0.12384 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.05821 0.18719 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.05821 0.12290 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.05821 0.27504



LOCALIDAD XEL-HA

Poblacién Xel-Ha

: Matriz de Transicién
0.00000 0.00000 U 00000 0.00000 1889.40
0.05818 0.68700 0.00C0G 0.00600 0.60000
0.00000 0.02100 0.85200 0.00000 0.00000
0.00000 0.0N000 G 01400 0.93300 0.00600
0.00000 0.00000 0.00000 0.06700 0.94000

Tasa finita de incremento poblacional (})) = 1.083878

Matriz de Elaslicidades
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.04325
0.04325 0.07486 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.04325 0.15891 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.04325 0.26744 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.04325 0.28255

Poblacién Caleta

Matriz de Transicion
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 1359.30
0.05180 0.81600 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.03400 £.97100 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.01500 0.92900 0.00000
0.00000 0.00000 6.00000 0.07100 0.95300

Tasa finita de incremento poblacional () = 1.141739

Matriz de Elasticidades
0.06000 0.00000 0.00000 0.00000 0.04423
0.04423 0.11080 0.00000 0.00000 0.00060
0.00000 0.04423 0.25155 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.04423 0.19315 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.04423 0.22334



LOCALIDAD.STAN KA'AN

Poblacion R [

Matriz de Transicion
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 2322.50
0.00075 0.83300 0.00000 0.00000 G.00000
0.00000 0.02800 0.94900 0.00000 0.000C0
0.60000 0.000N0 0.02900 0.94300 0.000G0
0.00000 0.06000 0.00000 9.04500 0.87500

Tasa finita de incremento poblacional (R) = 1.000921 -

Matriz de Elasticidades
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 001943
0.01943 0.09638 0.00000 0.00G00 0.00000
0.00000 0.01943 0.35513 0.00000 0.00000
(.00000 0.00000 0.01943 0.31633 0.00000
0.00000 D.00000 0.00000 0.01943 0.13501

Poblacién Si Ka'

Matriz de Transicion
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 1738 40
0.00075 0.92400 0.00000 0.00000 0.06000
0.00000 0.00500 0.95600 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.02190 0.96000 0.00000
0.0000C 0.00000 0.00000 0.04000 0.98200

Tasa finita de incremento poblacional () = 1007962

Matriz de Elasticidades
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01084
0.01084 0.11930 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.01084 0.19945 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.01084 6.21699 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.01084 0.41005
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LOCALIDAD XEL-HA
Poblacion Xel-Ha (Afo 88-89)

Matriz de Transicién
0.00000 0.00000 0.00000 0.00070 0.60000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 799,300 1042.04 120840 543.720

006135 0.20400 0.00000 0.00020 0.00000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00060 0.00¢30 0.06000 0.00000 0.00000
0.00000 0 43900 0.43900 0.00000 0.00000 0.00000 0.60060 0.00006 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
6.60000 0.04100 0.24200 0.67900 £.06000 0.00000 0.60000 0.00087 0.00000 9.00000 0.00000 0.09660 0.00000
0.00000 0.00000 0.00300 00600 0.40000 0.08060 0.00000 0.00000 0.60000 000096 0.08000 0.60060 0.00000
$.00600 0.60000 0.00006 0.02800 0.41800 0.55300 0.00000 0.80060 0.00000 0.00060 6.00000 0.00000 006000
0.00000 308000 0.00000 0.60000 001800 0.02900 075903 0.00600 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 060000 0.00606 0.60000 §.66000 0.00000 0.15400 0.85700 0.00000 €.00000 0.00000 0.00000 000000
0.00000 0.00000 0.00000 0.006u0 0.00000 0.00600 000000 0.14300 0.95740 0.00000 006000 0.09000 0.00000
0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00060 600000 0.00000 006000 0.03260 0.94600 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 9.00000 0.00000 6.00000 2.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.05000 0.95550 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00080 0.00064 0.00000 0.00000 000600 0.00000 0.00000 ©.60060 0.04450 0.95870 6.00000
0.60000 000000 0.00006 6.00600 0.60000 9.00000 6.00000 0.00600 0.60080 0.00000 0.00000 0.04130 0.99000

Tasa finila de incremento pobfacional (A} = 106439

Matriz de Elasticidades
0.00000 0.00000 0.00000 0.06060 0.00000 0.00060 6.00008 0.00000 0.00000 0.00970 0.00697 0.00340 0.00085

0.02093 000495 0.00000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00060 0.00000 0.60000 0.90000 6.00000 0.60000
0.00000 0.01697 0.01191 0.00000 0.00000 0.00000 0.00003 0.00600 000090 0.00000 0.00009 6.00000 0.00000
0.00000 0.00395 0.01641 0.03589 0.00006 0.00000 0.00000 0.06000 0.00000 0.00009 0.06000 0.00600 0.00000
0.00000 0.00000 0.00056 0.01544 0.00963 0.00000 0.00000 6.00000 6.06000 ¢.00600 0.00000 0.00000 0.00000
0.60000 0.00000 0.00000 0.00493 0.01217 0.06903 0.00000 6.0000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00600 0.08000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00382 0.01711 0.05448 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.02093 008648 8.06000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.60000 0.00000 0.00006 0.00000 0.00000 0 60000 0.02693 0.20874 0.00000 0.06000 0.00000 0.00000
0.000C0 0.00000 0.00000 9.00600 0,00060 0.00600 0.00000 0.00000 0.02093 0.15815 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01122 0.09349 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.06000 0.000600 0.00000 0.00000 0,00000 000000 0.00000 0.00425 0.03858 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 600600 6.00000 0.00000 0.00000 0.00600 0.00000 0.00006 0.00000 0.00085 00113
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LOCALIDAD XEL-HA
Poblacion Caleta (Ado 88-89)

Matriz de Transicion

0.00000 ¢.00000 0.00000 0.20000 0.00000 0.00000 0.00 522.81000 §15.58000 981 71000 679.650 0.00
0.06135 0.20250 0.00000 0.00000 0.00000 0.03000 0.00000 0.00003 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.45200 0.55520 0.00000 0.00000 0.00000 0.00009 0.00000 0.00000 0.00600 000000 0.00000
0.00000 0.08650 0.25480 0.73740 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00060 0.00000 0.00000
0.00000 ©.00000 0.02280 0.16300 0.67910 0.00000 0.00000 0.00000 £.00000 0.80000 0.00000 0.00000
0.00000 ¢,00000 0.00000 0.01360 0.30900 0.9512 0.01060 €.80000 0.00000 0.00000 6.00000 0 00000
0.00000 6.00000 0.06000 0.00000 0.00000 9.02600 0.9602¢ 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.06000 0.00000 9.00000 0.00000 000006 0.60040 003950 0.85180 0.00000 0.06000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 6.00800 0.00000 0 60000 0.06000 6.07120 054500 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.60600 0.00000 0.00000 0.00800 ©.00000 000008 0.05500 0.90550 000000 000000
0.00000 0.00000 0.00800 0.00000 0.00000 0.06000 0.00000 0.00000 0.06000 0.03950 ¢.95050 0.00000
0.00000 0.600G0 9.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.03930 6.99000

Tasa finila de incremento poblacional () = 1.114583

Matriz de Elasticidades

0.60000 0.00000 0.00800 0.00000 0.60000 0.66200 0.00000 0.02165 0.00892 0.00282 0.00047 0.00000
0.03387 0.00752 0.00000 0.00000 0,00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0 00090 0.00000
0.00000 002563 0.02571 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.06000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00824 0.02198 0.03907 §.00600 0.00000 0.00600 0.80000 0.00000 0.00600 0.00000 0.00000
(.00000 0.00000 0.00365 0.02704 0.04786 0.06000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0 00000
0.00000 6.00000 0.00000 000318 0.03069 0.21225 0.00006 0.00000 6.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.60000 0.60000 0.00000 0.00000 0.03387 0.21065 0.00300 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
(.00000 0.00000 0.00000 6 00000 0.00000 0.00000 0.03387 0.10978 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.06000 0.00600 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.01222 003829 0.00000 §.00000 0.60000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00330 0.61427 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0,00000 0.00000 €.00000 0.06900 0.00000 0.00000 0.00047 0.00273 0.00000
0.00000 0.00000 0.60000 6.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 6.06000 0.00000 0.00000 0.00000



LOCALIDAD RIA LAGARTOS
Poblacion El Cuyo (Ao 89-90)

Matriz de Transicion

0.60000 0.00000 0.00600 0.00000 0.06006 0.00000 0.00000 6.00 .00 439.20000 1026.50000 936.10000 355.90
0.04617 0.34300 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 6.006000 0.00000 0.00000 0.00660 0.00000 0.00000 9.00009
¢.00000 0.29300 0.73100 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00005 0.00000 0.00000 6.00000 0.06000 0.00000
0.00090 0.01700 0.16500 055200 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00086 0.06600 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00008 0.27600 0.42400 0.00000 6.00000 0.00060 0.00000 0.06600 6.06000 0.00000 0.00000
0.00006 0.00000 0.00800 0.01700 046100 0.75900 0.00000 0.00000 0.00630 800000 0.00000 0.00000 000000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00600 0.00000 0.18600 0.65900 0.00000 £.06000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 6.09%00 0.60000 £.00000 €.00000 0.00000 0.33100 0.59500 0.00000 0.00000 0.00000 9.00000 0 60000
0.00000 0.00600 0.00000 0.00600 0.00000 0.0800¢ 0.00500 0.40500 0.42900 0.00000 0.00000 0.00000 6.00000
0.00080 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.54300 0.90850 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00600 0.00000 0.06000 0.00000 0.00006 0.00000 0.62500 0.09150 0.95000 0.00000 0.00000
0.00060 0.00000 6.00000 G.00000 0.00600 0.00000 0.00600 0.00000 0.06600 0.00000 0 05000 0.94700 6.00000
0.00000 0.00000 090000 0.00000 0.00000 £.60000 0.00000 0.60000 6.0000 0.00000 0.00060 0.03600 0.85700

Tasa finita de incremento poblacional () = 1175772

Matriz de Elasticidades

£.00000 0.0000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.01753 0.01943 0.00387 0.00017
0.04131 0.61715 0.00000 0.00000 0.06000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00600 ¢.00000 0.00000
0.00000 0.03572 0.05871 0.00000 0.00000 0.60600 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 6.00559 0.03572 0.03655 0.0000 0.00000 0.00000 0.00800 0.06600 0.00000 0.00000 0.06000 0.00000
£.00000 0.00000 000009 0.03754 0.02117 0.00008 0.00000 060000 0.00080 000000 0.00800 0.00600 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00377 0.03754 0.07523 0.60900 0.00000 0.06000 0.00000 0.03000 0.06000 0.00000
£.00000 0.00C00 0.00000 0.00000 0.00000 0.04131 0.05268 0.06000 0,00000 0.00600 0.00000 0.00000 6.00000
0.00000 0.60000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 004043 0.04142 0.00000 0.00800 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.60000 0.06000 0.00000 ©.00000 0.00000 0.00085 0.04043 0.02373 0.00000 0.00000 0.06000 0.00000
0.00000 0,00000 0.80000 0.09000 6.00000 0.00000 0.00000 0.00000 6.03823 0.1299 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 006000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.06000 0.00307 0.92040 0.09578 6.00000 0.00000
0.00000 0.0000¢ 0.00000 0.00000 .00000 0.00000 0.00000 6.0000% 0.00000 0.00000 0.00404 0.01673 0.00000
0.00000 0.00000 0.00060 0.00000 9.00000 0.60000 0.00006 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00017 0.00045



LOCALIDAD RIA LAGARTOS
Poblacion El Cuyo (Afio 88-89)

Matriz de Transicién

0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.06000 6.02000 0.00 0.00 439.20000 1026.50000 936.16000 358.90
0.04617 0.21600 0.00060 0.00000 00060 0.00000 0.00000 0.00600 8.00000 6.00000 0.06000 0.00000 0.00000
0.00006 0.41400 0.60000 6.00000 0.00000 0.08000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0,30000 0.00000 0.00000
0.00000 0.60400 0.19760 0.54500 0.00000 6.00000 0.00000 0.00000 ©.00000 0.00006 0.00000 0.00000 .00000
000009 0.00000 0.02500 6.26400 012500 0.00000 0.00006 000600 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 .00008
0.00006 0.00000 0.00000 011300 0.30860 0.75860 0.90000 0.06000 0.00600 0.00060 600000 0 600U § 00650
0.00000 0.6000G-0.00000 0.00000 0.53800 0.20800 0.81400 0.00000 £.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60060
0.00000 0.00000 0.00000 0.0000 0.00000 0.00000 0.17400 080300 0.00000 0.80000 0.00000 6.00300 000000
0.00000°0.00600 0.00000 0.00000 000000 0.00600 0.03000 0.19700 0.92700 0.00000 0.00000 0.00000 0.04000
0.06000 0.00000 0.00000 0.00006 0.00000 0.60000 0.00000 0.00008 0.07300 068000 0.06060 0.00000 § COLHY
6.00000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.6600 0.28000 0.93100 0.00000 0.00000
0.08000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 9.00000 0.00000 0.04600 091400 0.00000
0.60000 0.00000 0.00000 0.06000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00060 0.00000 0 0006 0.05200 0.72700

Tasa finila de incremento poblacionat (}) = 1161366

Matriz de Elasticidades

0/00000 0.0000 0.00000 0.00000 0.00000 0.66008 0.00000 0.00000 0.00000 0.00878 0 02495 0.00423 0.00019
003516 0.00872 0.00600 0.00000 0.00500 0.00000 0.00000 0.60600 5.00000 0.00600 0 00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.03732 0.03989 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 000000 0.80008 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.0008 0.03054 0.02804 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0 00900 0.00000 0.60000
040000 0.00000 0.00678 0.02364 0.00377 0.00000 0.00008 0.00000 £.00000 0.00000 000000 £.00000 0.00000
0.00b00 .05000 0.00000 0.00774 000693 8.02757 0.00000 0.00000 0.60000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 9.60000 0.00000 9.00000 6.62349 0.01467 0.08943 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 000600 0.00000
0.00000 0 05000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.03816 0.08531 0.60000 0.00000 0.00006 0.00000 0.00090
0.0600y 66000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00060 0.00000 0.03816 0.15095 0.00000 6.00000 600300 9.00000
000600 000000 0.60006 0.00000 0.00000 9.00000 0.00000 0.00000 0.03816 0.05391 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 000600 0.00000 0.00000 0.60600 0.00000 0.09000 0.00000 002938 0.11874 0.00000 0.06600
0.00000 0.60000 0 6C0CO 000000 0 00000 0.00000 0.00000 0.60000 £.00000 0.00080 0.00443 0.01635 0.00000
0.0000 066006 0 60000 0 00600 0,00000 0.09000 0.0000 0.00009 0.00000 0.00000 £.00000 0.00019 0.00033



LOCALIDAD RIA LAGARTOS
Poblacién Coloradas (Ao §9-90)

Matriz de Transicién

0.00000 0.00000 0.00000 0.00800 0.00060 0.00000 0.00000 0.00000 0.00 0.0 01321 50000 2419.60000 177206
0.04600 0.46100 0.00000 0.00000 0.00000 000000 0.00000 0.60060 5.00000 0.00000 0.83000 0.00000 0.00000
0.00000 0.35500 0.62400 0.00000 6.00000 8.00000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000
0.06000 0.00000 0.24000 646600 0.0000¢ 0.00000 0.00000 0.60000 0,0000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00060
000000 0.00000 0.01600 0.39500 0.34500 0.00009 0.00000 0.00000 8.00000 0.00000 0.00000 800000 0.00000
0.00000 0.60000 0.00000 0.01700 0.51700 0.75500 0.00000 0.60000 9.00000 0.00600 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000° 00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.13900 0.63400 0.00000 0.00000 0.00000 0,000 0.00000 0.00000
4.00600 0.00000 0.00000 0.60000 0 00300 0.00000 0.30000 057200 0.00000 0.00066 0.00,00 5.00000 0 03000
0.00000 0.00000 0.00000 000000 0.00000 0 00000 8.00060 0.35700 0.44500 0.00060 0.00000 0.00000 8.00000
0.00000 0.00000 €.00000 0.60000 0.00000 0.60000 0.00000 0.07100 0.55500 0.33400 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00600 0.00000 0 00060 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.66600 (.95100 0.00000 0.00000
0.00000 060000 0.00600 0 00600 0.60000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00000 0.04900 0.94900 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00086 0.00000 0.04100 0.99000

Tasa [inita de incremento poblacional () = 122198]

Malriz de Elasticidades

0.00000 0,000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0,00000 0.00000 0.00000 0.03245 0.01066 0.00138
0.04449 0.02695 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.04449 004643 0.00000 0.00000 0 00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.03978 0.02452 0.00000 000000 0.00000 5.00000 0.00000 0.00000 0.00000 £.00000 0.00000
0.00000 6.00000 0.00472 0.03708 0.01644 060000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
§ 00U0G 0 40000 0.60000 0.00270 0.04179 0.07219 0.00000 0.80000 0.00000 0.00000 0.00006 0.00000 0.00000
0.00600 0.00000 0.0600C 0.00000 0.00000 0.04449 0.04798 000000 6.60000 0.00000 0.09000 009000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.04449 0.03916 6.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
00000 0.00000 0.00000 0.0030 0.00000 0.00000 0.00000 0.03480 0.01993 0.06000 0.00000 0.00000 0.00000
000600 0 06000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.00969 0.03450 0.01674 0.00000 0.00000 0.00000
000000 6.00000 0 06600 000000 0 ADOOC 0.00000 0.00000 .00000 0.00000 0.04449 0.15615 0.00000 0,000
0 06000 0.00000 0.00000 000000 ¢ 1000 0.00000 0.00000 0,00000 0.00000 0.00000 0.01204 0.04187 0.00000
000000 0.00000 0.00000 0.66000 0 00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00138 000589
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LOCALIDAD SIAN KA'AN
Poblacion Ramonal {Ado 88-89)

Matriz de Transicién

0.00000 0.00060 0.00000 0.00000 0.60000 0.00000 0.06000 0.00000 0.00000 0.00000 680,000
(.00075 0.16300 0.00000 0.00000 0.00000 6.060000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00006 0.00000
0.00000 0.33300 0.43700 0 00000 8.00000 0.00000 §.00000 0.00000 006000 0 00000 0.00000
0.00000 0.08300 0 37500 0.52600 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 000000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00600 0.05300 0.10500 0.73600 0.00600 0.00000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00600 0.00000 0.31600 0.17000 0.80000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
£.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.66000 0.18600 9.80600 0.00050 0.50000 0.00600 0 50000
£.00000 0.00000 0.00000 0.60060 0.00000 0.00000 019400 0.75700 £.00600 0.00000 0.00000
0.06000 0.00000 £.00000 0.00000 0.60000 600000 0.00000 0.23000 A.81800 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.60000 0.60000 0.00000 ¢.00000 0,00000 0.00000 0.15200 057000 0.60000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00800 0.00006 0.00000 000030 0.13000 0.99000

Tasa finita de incremento poblacional (}) = 1033172

Matriz de Elasticidades

0.00000 0.00000 0 60000 0.05060 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00009 001854
001854 0.00360 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00600 0.0000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.01373 0.01006 0.00000 0.00000 0.00000 6.00000 0.00000 0.00000 0.00080 0.06000
0.00000 0.00482 0.01215 0.01760 0.60000 0.06000 0.00000 0.00000 0.00000 900000 000000
0.00000 0.00000 0.00¢58 000271 0.01061 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.01426 0.00429 0.06362 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01854 0.06579 0.00000 0.00000 0.06000 0.0000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01854 0.05083 0.00000 0.00000 0.60000
0.00000 6.00600 0.00000 0.00060 041000 9.00000 0.00000 0.01854 0.67049 6.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00060 0. :000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01854 0.09857 0.00000
0.00000 0,60000 .00000 0.00000 0.40300 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01854 0.42521
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LOCALIDAD SIAN KA'AN
Poblacién Sian K2'an {Ano 88-89)

Matriz de Transicion

0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 000000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 695.35006 869.19000 927.13000 231.78000 0.00000
0.060075 0.33300 0.000 0.000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 §.00000 6.00000 §.00000 0.00000
0.00000 0.42600 0.64100 0.000 0,000 0.00000 0.00000 0.00800 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00600 0.00000
0.00000 0.03700 6.25300 0.68900 0.000 0.600 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0,00000 0,06000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.02600 0.2510C 0.81400 0.000 0.000 0.00000 0.60006 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 £.00000 0.00000
0.00000 6.00000 0.00000 0.01200 0.18600 0.90960 0.000 0.000 0.00000 0.00000 0.00000 8.00008 0.00000 0.00000 0.00000 0,00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.07900 0.82200 0.000 0.000 0,00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.17800 ©.84900 0.000 0.000 0.60000 0,00000 £.00000 0.00000 0.00000 0,00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 (0.00000 0.00000 015100 0.62600 0.000 0.000 0.50000 0.00000 0.00000 (.00000 0.00000
0.60000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.17400 0.64600 0.600 ¢.000 000000 0.00000 (.00000 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 6.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.15400 0.97550 0.000 0,000 0.00000 0.00000 000000
1.00000 0.00000 0.00000 0.00000 G.60000 D.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 6.02450 095400 0.000 0.000 0.00000 000000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.50000 0.60000 0.04600 0.93900 0.000 D.000 3 06000
£.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00800 9.00000 0.00000 0.00000 0.00009 £.00000 0.000 0.00000 0.06 100 0.94700 0.000 0.00000
0.00000 0,00000 0.00000 0.00000 0.00900 000000 0.00000 0.00000 000009 0.00000 0.00000 0.000 0.000 0.04300 0.94600 0.00000
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.00000 000000 0.00000 0.00000 0.000 0.000 0.04400 1.99000

Tasa [inita de incremento poblacional (}) = 1026363

Matriz de Elasticidades

0.00000 (.00000 0.00000 0.00000 0.00000 (.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00504 0.00332 0.00272 0.00036 0.0
0.01 144 0.00549 000000 0.00000 0.00000 1.00000 0.00000 0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
0.00000 0.01024 001703 0.00000 060000 000000 0.00000 0.00000 0.06060 0.00000 000000 0.00000 0.00000 0,00000 000000 0.0
0.00000 0.00120 0.00905 0.02094 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
0.00006 0.00000 G.00119 0.00972 0.04180 0.00000 0.00000 0.00000 0,00000 0,00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
0.00000 0.00000 0.00000 0.00053 0.01091 0.08909 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 ¢.00000 0.0
(.00060 0.00000 0.00000 (0.00000 0.00000 0.01 144 0.04600 6.00000 0.00000 0,60000 0.00000 0.00000 £.00000 0.00000 0.00000 0.0
000060 0.00000 L.OGOC0 1.00000 0.50000 0.00000 0.01144 0.05474 0.40000 ¢.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 00
(000000 0.00000 0.00000 C.00000 00000 0.060000 0.00000 0.01144 0.04715 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.06.40 0.00000 000000 0.00600 0.01144 0.05364 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
(.00000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00060 0.00000 0.00000 0.01144 0.21934 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
000000 0.00000 0.00000 £.00000 0.00000 0.00000 000000 0.00000 0.00000 0.00000 0.01144 0.15077 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
000000 9.00060 0.00000 0.00000 0.00060 0.00000 0.08000 0.00G00 0.00000 £.00000 0.00000 0.00640 0.06877 0.0000¢ 0.00000 0.0
0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0,00000 0.00000 0.00000 0.00308 0.03678 0.00000 0.0
0.00000 0.60000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00036 0.60428 0.0
0.00000 ¢.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00640 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.00000 0.0
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