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Resumen

En el presente trabajo se evalud la abundancia y el tipo de patrén de distribucién espacial
de Mammiflaria magnimamma en una zona perturbada y en una zona conservada en la
Reserva del Pedregal de San Angel. Con la informacién obtenida se generaron algunas

hipStesis acerca de los factores que afectan fa estnuctura espacial de sus poblaciones.

Se aplicaron diferentes técnicas para describir el patron de distribucién de la especie (i.e.
indice de dispersion, BQV, TTLQV). Entre los resultados mas sobresalientes tenemos que,
€n ambas zonas se observa un patrén agregado con una densidad de poblacional baja
(0.06 plantau'm2 ). Por otra parte, el tamano de ias plantas (i.e. superficie acumulada) no
esta correlacionado con la profundidad del suelo ni con el nivel de exposicidn del micrositio
que ocupan. No obstante, se cbservd que las plantas muestran cierta “preferencia” por
micrositios con una profundidad del suelo de 1 a 5 cm y con un nivel de exposicién

luminica de 30 a 50%.



Capitulo 1. INTRODUCCION

1.1. Presentacion del trabajo

México es considerado como uno de los centros de mayor endemismo y diversidad de
cactaceas, ya que de las mas de 1500 especies que se han descrito para esta familia, 563
se distribuyen en nuestro pais (Hunt 1992) y 78% de ellas son endémicas (Hemandez y
Godinez 1994). La alta diversidad de esta familia la convierte en objeto de gran interés
biolégico desde varios puntos de vista, desﬂe el morfofisioldgico hasta el taxondmico y
evolutivo. A la fecha, la mayor parte de los trabajos realizados con especies de cactaceas
se han concentrado principalmente en su distribucion, taxonomia y fisiologia, mientras que
los estudios demograficos y poblacionales son muy escasaos. EI enfoque poblacional en el
estudio de las cactaceas permite abordar problemas fundamentales sobre su biologia,
- incluyendo fenémenos-como su alto grado de endemismo, su distribucion yfo abundancia
fimitadas, sus historias de vida particulares y sus adaptaciones a ambientes extremos,

entre otras.

El presente estudio se realizé en ia Reserva del Pedregal de San Angel, una de las pocas
zonas naturales que aun existen en la cuenca del Valle de México. La especie sujeto de
estudio, Mammillaria magnimamma, es una de las pocas cactaceas que ha logrado
colonizar este ecosistema. Como muchas otras especies de la familia, Mammillaria
magnimamma tiene aparentemente poca capacidad de recuperacion ante eventos de

disturbio. En la zona de estudio estos eventos son muy frecuentes, ya que en las (ltimas



décadas se ha dado un aumento dramdtico de ia poblacion humana en la ciudad de
Meéxico, lo cual ha reducido enormemente el area originalmente ocupada por este
ecosistema; adicionalmente, la incidencia de incendios, tiraderos de basura, colectas
ilegales, etc. ha ido en aumento. Esfo ha ccasionado un desplazamiento de muchas
especies y, en algunos casos, la extincion a nivel local de algunas poblaciones de plantas y
animales nativos, Aunque algunas de estas perturbaciones (por ejemplo, los incendios)
posiblemente han formado parte de la dindmica natural del ecosistema, el reciente
aumento en su frecuencia puede ocasionar cambios drasticos en la flora, causando la
desaparicion de especies nativas y su substitucion por especies ruderales (Valiente-Banuet

y de Luna 1994).

Tomando en cuenta lo anterior, se inici en el Laboratorio Especializado de Ecologia de la
Facultad de Ciencias de la UNAM, a cargo de la Dra. Ma. Teresa Valverde Valdés y la M.
en C. Silvia Castillo Arglero, el proyecto titulado “Dinamica poblacional de Mamillaria
magnimamma en el pedregal de San Angel México, D.F.", en el cual se inserta el presente
trabajo de tesis. E! proyecto en general tiene dos objetivos basicos: por un lado, contribuir
al conocimiento del comportamiento demografico de las poblaciones de cactaceas y, por el
otro, evaluar e! estado de conservacion de una zona de gran interés ecologico (i.e., El
Pedregal de San Angel) a través del andlisis poblacional de una especie que es
aparentemente vulnerable a Ia perturbacion, en micrositios con diferentes grados de
conservacion. Ef proyecto incluye tres aspectos principales: 1) ecofisiologia de Ia
germinacion y el crecimiento temprano, 2) demografia por edades y por tamanos, y 3)
analisis de la abundancia y el patrén de distribucion espacial. Esta tesis cubre esta tercer

vertiente del proyecto mediante la descripcion del patrén de distribucion espacial de



Mammillaria magnimamma en dos sitios con diferente grado de perturbacion, la
abundancia de la especie a nivel local, y las caracteristicas de los microambientes que esta
ocupa en el ecosistema en estudio. Esto nos permitird empezar a comprender cuales son

los factores que determinan su abundancia y distribucion en esta zona.



1.2. Marco Teérico

1.2.1. Factores que afectan los patrones de distribucién y abundancia de las

plantas.

La distribucidn espacial y la abundancia de las diferentes especies de plantas estan dada
por las condiciones bidticas y abidticas que imperan dentro de un ecosistema. Estas
condiciones pueden determinar cambios en la abundancia a través del tiempo, asi como la
ocupacién del espacio segun diversos patrones de distribucion. En términos generales, se
han distinguido tres tipos de patrones de distribucion espacial en organismos sésiles

(Kershaw 1973, Pielou 1969, Greig-Smit 1952):

i) La distribucion aleatoria se presenta cuando la probabilidad de que un organismo ocupe
cualquier punto del espacio es siempre igual y podria ocurrir cuando la presencia de un

individuo no influye sobre la presencia de otro (Kershaw 1857).

i) La distribucion regular, también denominada uniforme, homogénea o hiperdispersa, se
produce cuando cada individuo muestra una tendencia a evitar a todos los demas
individuos. El resultado es un patrdn en el que la distancia entre todos los individuos

tiende a ser semejante.

iii) La distribucién agregada, denominada también contagiosa, agrupada o subdispersa,

ocurre cuando los individuos parecen ser atraidos hacia determinadas partes del area o

10



cuando la presencia de un individuo en un punto del espacio atrae a los otros individuos
hacia ese mismo punto. El patrdn de distribucién resultante consiste en cumulos de
individuos relativamente cercanos. Cuando se presenta una distribucién agregada, existen
dos parametros que nos permiten describiia en detalle: /a escala espacial a la que se
presentan los cimulos de agregacion, y la infensidad de (a agregacion, que se refiere al
nivel de apifiamiento de los individuos al interior de los cimulos (Ludwig y Goodall 1978,

Begon et al. 1986).

Con respecto al patrén de distribucion espacial de las plantas, existe un sinnimero &e
factores que pueden afectarlo y, de manera general, podemos afirmar que la mayoria de
las veces es mas de un factor €l que lo afecta (Pielou 1969). A continuacion se revisan,
algunos de los factores bidticos y abidticos considerados en la literatura como los
principales causales de los patrones de distribucion espacial y abundancia observados en

plantas.

A) Competencia: La competencia se define como la interaccién entre dos organismos
que comparten el requerimiento de uno o mas recursos que se encuentran limitados
(Hasell 1976). Esta puede darse por espacio, alimento o nutrientes, luz, agua,
polinizadores, parejas efc. Una de sus caracteristicas principales es que conduce a la
reduccion de la sobrevivencia, el crecimiento y/o la reproduccién de los individuos
competidores, es decir, en (ltima instancia actta sobre su adecuacion (Begon et al. 1986).
Otra caracteristica de la competencia es que es densodependiente, es decir, que es mas
intensa a mayores densidades. Entre los procesos que dependen de la densidad, [a

competencia entre individuos de la misma especie es quiza muy importante; €sta ocurre



entre organismos que, por definicion, tienen reguerimientos similares (Flower 1986,

Begon, Mortimer y Thompson 1986).

En el caso de las plantas, la intensidad de la competencia intraespecifica expermentada
por un individuo no esta determinada realmente por la densidad de la poblacion como un
todo (Harper 1977); cada individuo es afectado mas bien por el nivel de aglomeramiento en
el que se encuentra y por la intensidad de la inhibicién por parte de sus vecinos inmediatos
{Bengtsson et al. 1994). Asi, las plantas no perciben la densidad promedio de la poblacién,
sino sdlo el impacto de aquellos vecinos mas cercanos (Harper 1977; Begon et al. 1986).
El concepto de densidad es una abstraccion aplicada a la poblacién como un todo y es la
forma mas frecuente de expresar el nivel de aglomeracion entre los individuos; sin
embargo, para organismos sésiles ésta no suele ser la medida mas conveniente cuando se

habla del efecto de la competencia sobre un individuo en particular (Kershaw, 1957).

Como resultado de un proceso de competencia intraespecifica en plantas y en ausencia de
otras variables, se esperarian dos tipos basicos de respuesta que tenderian a minimizar el
efecto de la competencia: i) aquella en la que el producto final fuese la existencia de
individuos de diferentes tamarios, habiendo una correlacion positiva entre el tamafio de las
plantas y la distancia entre ellas, y ii) aquefta que desembocase en la muerte de individuos,
en donde, con el tiempo, los patrones de distribucién tenderian a cambiar de agregados a
aleatorios, y de estos a regulares, proceso a través del cual la competencia se veria

relajada (Kitamoro 1972).

En cuanto al primer tipo de respuesta, Pielou (1980) mostrd que hay una correlacién

12



positiva entre la distancia entre individuos y una medida indirecta de su lamaiic (la suma
de sus diametros) en una poblacidon de Pinus ponderosa. En otro estudio similar encontrd,
para un rodal mixto de P. ponderosa y P. pseudofsugaziessi, el mismo tipo de correlacién,

s6lo que en éste no hace distincién entre vecino intra o interespecifico (Pielou 1961).

El paso de patrones de distribucion agregados a aleatorios, 0 de agregados a uniformes,
se ha detectado al estudiar poblaciones durante un tiempo mas o menos prolongado.
Hutchings (1978 y 1979) mostré que los véastagos de una herbacea clonal, Mercurialis
perennis, comienzan a crecer en un patrén agregado, que va cambiando hacia uno
aleatorio a lo largo de una temporada. Kitamoro (1972), por su parte, observé una
tendencia semejante en otra herbacea, Sofidago altissima. También ha documentado este
cambio de patrén en un par de poblaciones de la herbacea Ceanothus megacarpus

después de 12 y 16 anos de crecimiento (Schlesinger y Gill 1978).

Pielou (1962) sefiala que la escasez de vecinos conespecificos puede ser el resultado de
altos niveles de competencia, mismos que han desembocado en la muerte de un cierto
nidmero de individuos; ella documenta este efecto en rodales combinados de Pinus
ponderosa y Pseudotsuga menziessi, aunque no lo encontrd en rodales monoespecificos
de Pinus ponderosa (Pielou 1961). Sin embargo, como se menciond antes, en ambos
casos existen indicios de competencia, evidenciada por la comrelacion entre el tamafio de

los arboles y la distancia entre ellos.

En regiones aridas y semiaridas, el estudio de los patrones de distribucion en plantas se

ha utilizado precisamente para especular acerca del efecto y la intensidad de ias



interacciones competitivas. Varios trabajos reportan patrones de distribucién regulares en
especies perennes, particularmente arbustos, lo cual se interpreta como una evidencia de
la ocurrencia e importancia de la competencia en dichas regiones o ecosistemas (Greig-
Smith y Chadwick 1965, Barbour 1969, King y Woodell 1973). Sin embargo, a pesar de
que si se han observado distribuciones aproximadamente regulares, la maycria de las
especies vegetales que se presentan en zonas aridas muestran distribuciones aleatorias y
agregadas (Fowler 1986); la alta frecuencia de distribuciones agregadas en estos sistemas
sugiere que pueden ser otros factores, y no la competencia, los que determinan en mayor
medida el patrdn de distribucion. Esto coincide con las suposiciones de Gnme (1977),
quien sugiere que la competencia es un factor de poca importancia en ambientes
improductivos o ‘estresantes”. Sin embargo, es preciso mencionar que en muchos
estudios en regiones aridas también se han encontrado correlaciones positivas entre el
tamafio de las plantas‘y la distancia entre ellas suginendo la existencia de relaciones

competitivas (Fowler 1986).

Adn cuando el solo andlisis del patron espacial no nos asegura que éste sea resultado
exclusivo de la competencia, es razonable interpretar en este sentido una distribucién
regular como evidencia de la importancia de esta interaccién. En sentido inverso, un
patr6n aleatorio o uno agregado no es evidencia suficiente para negar que exista

competencia (Kershaw 1957).

B) Hetbivoria: Los efectos de la herbivoria en las comunidades vegetales pueden ser

muy diversos. Esta interaccion afecta la riqueza y abundancia relativa de especies y



puede ser un importante factor causal de la distribucién espacial de muchas plantas, sobre
todo cuando ocurre durante los estadios tempranos de su desarrolio (Crawley 1983). Los
efectos de {a herbivoria dependen de! nive! de dafio que el herbivoro ocasione a la planta.
Los herbivoros son capaces de consumir la planta completa, médulos completos o sélo
parte de ellos; el dano que causen depende del tipo de estructuras que sean danadas, asi
como de su edad y estado fisiologico (Dirzo 1984, Begon et al. 1986). Aunque algunos
autores consideran que ia herbivoria es uno de los factores que regulan el tamafio de las
poblaciones de plantas, el impacto real que esta interaccion tiene sobre la abundancia de

muchas especies todavia no ha sido evaluado (Dirzo, 1984, Crawley, 1983).

El efecto de la herbivoria es mas drastico cuando ocurre durante las etapas tempranas de
desarrollo de plantas: semillas, plantulas y juveniles (Harper, 1977). El consumo de las
semillas es una alternativa alimenticia importante para varios grupos de animales,
especialmente en ecosistemas en los gue: a) los frutos carnosos son escasos o
inexistentes; b) las hojas presentan cuticulas cerosas o grasosas; ¢) las plantas se
encuentran protegidas por espinas, y/o d) muchas de las especies vegetales deben de
proveer a sus descendientes de materal nutritivo suficiente para soportar largos periodos
de sequia, lo cual determina que sus semillas sean de gran tamano. Estas condiciones
son frecuentes en sistemas aridos. En estos sistemas, entonces, muchas poblaciones de
plantas se encuentran sujetas a altos niveles de granivoria, que pueden limitar la

abundancia de las plantas de manera importante.

El efecto de la herbivoria sobre el patron de distribucién y abundancia de las plantas es

mas evidente cuando el resultado es la muerte de la planta, lo cual es mas probable



cuando ocume durante el estadio de plantulas. Por ejemplo, en algunos bosques se ha
demostrado que un incremento en la defoliacidn artificial de plantulas de dos especies del
genero Shorea redujo significativamente sus probabilidades de sobrevivencia {Becker
1983). En contraste con esta idea, Nuriez-Farfin y Dirzo (1984) observaron que la
herbivoria no tuvo efectos drasticos sobre la supervivencia de las plantulas de Heliocarpus
appedicuiatus, a excepcion de aquellas ocasiones en las que su efecto se conjunta con el

de otros factores, como condiciones luminicas desfavorables y altas densidades.

Es comun que los herbivoros actien con mayor eficiencia en parches con altas densidades
de las plantas de las que se alimentan; uno de los casos en los que esto ocurre es cuando
las semillas son depositadas cerca de la planta progenitora y, por lo tanto, se incrementa la
densidad de plantulas alrededor de la planta madre. La actividad de los herbivoros en
estos micrositios ocasiona que aumente la distancia entre individuos de la misma especie
conforme estos crecen, permitiendo asi el establecimiento de otras especies en las zonas
intermedias (Connell, 1971). En general, cuando la herbivoria ocurre en parches, el
establecimiento de las plantas en esos parches se vera reducido. Este fenémeno conduce
a efectos drasticos de la herbivoria sobre el patrén de distribucion de las especies de
plantas involucradas, modificando ia intensidad de la agregacion que se observa en estos

parches (Krebs, 1989).

C) Dispersion de semillas: La dispersion juega un papel importante dentro de la
dinamica de las poblaciones vegetales. Se han planteado diversas hipdtesis que permiten

evaluar la funcién de la dispersién de semillas y su valor adaptativo. Algunas de ellas



han sido resumidas por Howe y Smallwood (1982) y elaboradas por ofros autores, quienes
sugieren que |a dispersion es importante porque: 1) favorece la colonizacion de nuevos
habitats (Howe y May 1977); 2) contribuye al incremento del fiujo génico entre poblaciones
de la misma especie (Loiselle, 1995); 3) permite el escape hacia micrositios en los que la
competencia intraespecifica es menos intensa (Connell, 1971, Howe y Smailwood 1982); 4)
favorece la posibilidad de escapar ai ataque de depredadores de semillas y plantulas
{Janzen, 1970); y 5) en los casos en los que esta sea "dirigida” por animales, permite que ‘
las semilias alcancen microhabitats apropiados para su germinacion y establecimiento

{Thompscn, 1978, Howe y Smallwood 1982).

A escala mundial, se considera que la dispersidon es un factor decisivo para explicar la
presencia o ausencia de diversas especies en las diferentes regiones biogeograficas del
mundo, y las barreras a la dispersion delimitan sus areas de distribucion en continentes e
islas (Krebs, 1985, Odum, 1985). Por otro lado, a nivel local, los sindromes de dispersion
de semillas pueden tener efectos importantes sobre el patrén de distribucion espacial de
las especies, pues los vectores de dispersidn determinaran la manera en la que los
propagulos se esparcen en el espacio. Por ejemplo, cuando las aves o mamiferos
consumen frutos camosos y las semillas son excretadas posteriormente por el animal, es
comin que esto dé como resultado un pairén de distribucién agregado a partir del
o Privinis -

P Y - -
Vufyall'), uia P

establecimiento d

O

templados cuyas semillas son dispersadas por roedoras y hommigas, &5 comin encontrar
un gran establecimiento de plantutas cerca de los hormigueros y de las madrigueras de
roedores (Richards, 1989). El efecto de la dispersién como factor causal de los patrones

de distribucion espacial de las plantas a este nivel ha sido muy poco estudiado.



D) Factores Abidticos: Al interior de cualquier comunidad hay variacién microambiental
que puede determinar que ciertos micrositios sean mas adecuados que otros para el
establecimiento de tal o cual especie vegetal. Entre los factores abidticos que influyen en
la distribucién y abundancia de las plantas encontramos que los fundamentales son la
temperatyra, la humedad y la luz (Krebs, 1985). Otros autores sefialan que el factor fisico
de mayor relevancia es el agua que, por si sola 0 en conjunto con la temperatura, gjerce
una gran influencia sobre la distribucion y abundancia de los organismos terrestres (Nobel

1988).

La disponibifidad de agua es clave para el desamollo de la vegetacion; de hecho, el
promedio anual de precipitaciéon es uno de los determinantes de la diversidad vegetal en
zonas desérticas y en otros tipos de ecosistemas y también es el uno de los principales
factores que afectan el curso de los eventos fenolégicos en plantas de zonas andas.
Muchos de los efectos que se atribuyen a la temperatura con respecto a la distribucién de

los organismos en la naturaleza, operan a través del equilibrio hidrico de las plantas.

La disponibilidad de agua puede tener un efecto directo sobre el desemperio de las plantas
o puede afectarias indirectamente. Por ejemplo, tanto el promedio anual de precipitacion
como la vaniacion temporal y espacial de la precipitacion puede alterar la conducta de los
depredadores de semillas, afectando tanto la disponibilidad de las semillas como los
patrones de depredacion lo cual, a su vez, pqede afectar los patrones de distribucion de las

plantas.



La disponibilidad del agua en el suelo se ha sefalado como un factor critico en &l
establecimiento y crecimiento de las plantas de zonas desérticas, debido a los bajos
niveles de precipitacion, los prolongados’ periodos de sequia y las altas demandas
evaporativas de la atmésfera. Las diferencias microambientales en la topografia, la textura
de! suelo, etc. pueden determinar la calidad hidrica de un micrositio para el establecimiento

de una plantula (Ehleringer, 1984).

Una vez que las plantas se establecen, la baja disponibilidad de agua de las zonas
xerofiticas puede ser una gran limitante de |la productividad. Por ejemplo, Nobe! (1988) ha
calculado que la preductividad anual de Agave deserti y Opuntia ficus, cuando el agua no
es limitante, es tres y seis veces mas alta que sus valores promedio de 0.71 y 0.27
kglmzlaﬁo. respectivamente; para Agave fourcroydes, cultivado en sitios relativamente
humedos, en la Peninsula de Yucatan, la productividad anual es comparable a la de

algunas cosechas agricolas convencionales (de 1.0 kglmzlaﬁo en promedio) (Nobel 1988).

En los desiertos las plantas pueden modificar el contenido hidrico del suelo disponible para
otras plantas bajando el nivel del recurso al consumiro (Ehferinger, 1984}, o bien
elevandolo al colectar agua de lluvia en su base (Glover y Gwynne 1962, Ramirez 1996), al
aumentar fa infiltracion y disminuir la escorrentia (Elkins, 1986) y al transportar agua de las
zonas profundas a las capas del suelo mas superficiales (Caldwell y Richards 1989). Esto
provoca que la presencia de ciertas plantas, en si misma, tenga un efecto sobre las
probabilidades de establecimiento y permanencia de otras plantas a causa de {a varacion

que provocan en la disponibilidad de agua.
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Con respecto a la temperatura, cada especie tolera intervalos de temperatura particulares,
mas alla de los cuales ocumre la muerte. Estos son producto de la historia evolutiva de
cada especie, asi como de su capacidad de aclimatacion (plasticidad fenotipica) a las

condiciones del medio.

En las zonas aridas es frecuente |la ocumencia de variaciones exiremosas de la
temperatura, tanto entre {a noche y el dia, como entre las diversas estaciones, lo cual tiene
efectos importantes sobre la vegetacion. Los efectos negativos de ta temperatura pueden
concentrarse en cualquier etapa del ciclo de vida y limitar la abundancia y distribucién de
una especie a través de sus efectos sobre la supervivencia, fa reproduccion y/o el
desarrollo de plantas jévenes. La temperatura también actda indirectamente a través de
sus efectos sobre Ja capacidad competitiva de las plantas, su resistencia a enfermedades,

o bien sobre la eficiencia de depredadores y parasitos (Krebs, 1985).

Otro factor de gran importancia para la distribucién espacial de las plantas es la luz. Su
importancia radica en que funciona como un estimulo para la periocidad de sus ritmos
diarios y estacionales y, ademas es un recurso indispensable para la fotosintesis. Los
efectos de la luz sobre los patrones de distribucion espacial son mucho mas conspicuos en
comunidades arbdreas, en donde una buena parte de la radiacién luminica que incide
sobre la superficie de la tierra es interceptada por {a cubierta vegetal de los estratos mas
altos. Esto limita tanto la germinacién como el establecimientoc de muchas piantas sobre la
superficie del suelo (Vazquez-Yanez y Orozco-Segovia, 1984). En el caso de los sistemas
andos y semiaridos, en donde ia cubierta vegetal suele ser mas o0 menos escasa, la luz no

parece jugar un papel tan importante. Su importancia radica, fundamentalmente, en la
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interaccién que existe entre los niveles de radiacién, la temperatura y ia humedad.

Las caracteristicas del suelo, como su textura, pH, contenido de nutrientes, composicién,
etc., son importantes para las plantas y, por lo tanto, su distribucidn a nivel local suele
verse afectada por ellas. El contenido de nutrientes del suelo tendra un efecto directo
sobre fa tasa de crecimiento y reproduccién de una planta, lo cual puede determinar, a su
vez, sus probabilidades de persistencia en un microambiente dado. No sdlo el tipo de
suelo (arcilloso, limoso, eic), sino también su microtopografia, modifica, por ejemplo, la
estructura y composicion del banco de semillas que, a su vez, afecta los micrositios en los

que se dara mayor establecimiento de una u otra especie (Price y Heinz 1984)

Davison (1977) anota que las lluvias intensas pero esporadicas, tipicas de las zonas
aridas, géneran un cuantioso arrastre de semillas; estas se detienen en pequefios bordos
formados por imegularidades del terreno o la presencia de ramas y ofros objetos grandes.
En estos lugares se forman verdaderos almacenes de semifias que funcionan como
nucleos de establecimiento a partir de los cuales se desarrolla la vegetacion (Montafia et

al. 1993)
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1.2.2 Factores que afectan la distribucion espacial y la abundancia en

cactaceas.

Las cactaceas son una familia de plantas de aparicion relativamente reciente, cuyos
ancestros fueron aparentemente plantas mesdfilas. A la fecha, la familia Cactaceae cuenta
con aproximadamente 110 géneros y alrededor de 2000 especies reconocidas (Anas,
1993), todas nativas del Continente Americano. En México se encuentran 563 especies,
de las cuales 78% son endémicas de nuestro pais. Muchas de estas especies tienen una
distribucion geografica muy restringida, limitada a ambientes particulares en fos que es

comiin que formen poblaciones pequefias y de baja densidad (Hunt, 1992).

La mayoria de las especies de cactus se distribuyen principaimente en zonas aridas y
semiaridas, que en México abarcan cerca del 70% del territorio del pais (Rzedowski, 1978).
En este tipo de regiones la escasa precipitacion, los altos niveles de radiacion solar y las
elevadas temperaturas, limitan fuertemente el establecimiento de las especies vegetales.
Asi, muchas especies de cactaceas dependen de fa proteccion proporcionada por el dosel
de ofras especies para el establecimiento y la sobrevivencia de sus planfulas. La
presencia de una planta establecida determina que, bajo su sombra, las condiciones de
radiacion solar, y por lo tanto de evaporacion, se vean amortiguadas, creando asi un
ambiente relativamente propicio para la germinacion de semillas y el establecimiento de
plantulas. Este fendémeno es conocido en ecologia con el nombre de “nodricismo™ {Nobel,
1984, Valiente-Banuet, 1991), en donde la planta establecida que “proteje” a las ptantulas
de ofras especies de las condiciones de alta insolacion se conoce como planta nodriza.
Este fenomeno, como es de esperarse, muy comunmente da lugar a patrones de
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distribucion espacial de tipo agregado alrededor de puntos de establecimiento o nucleos de

desarrollo de la vegetacion.

Se ha sefialado que la disponibilidad de agua, asi como la temperatura y la radiacién, son
los factores mas importantes en el establecimiento y crecimiento de las plantas de las
comunidades de zonas &ridas y semiaridas (Noy-Meir 1973; Ehleringer 1985, Nobe! 1988).
Sin embargo, otros autores han demostrado que existen procesos biologicos, tales como la
existencia de interacciones competitivas intensas por debajo de la superficie del suelo
(Flower 1986), y e! nodricismo {Franco y Nobel 1989; Valente-Banuet 1991) que pueden

ser importantes en determinar los patrones de distribucion en cactaceas.

Las plantas nodrizas, al favorecer el establecimiento de un determinado conjunto de
especies de |la comunidad bajo su dosel, constituyen uno de los componentes principales
de la dindmica de las comunidades vegetales en las zonas aridas y semiaridas. Se ha
sugerido que cuando la especie comensal, al ir creciendo, alcanza un tamano equivalente
al de la especie nodriza, puede llegar a darse una interaccion competitiva intensa,
produciéndose como resultado la muerte, primero pardal (ramas) y luego total, de la
nodriza y de los otros individuos comensales que no hayan crecido lo suficientemente
rapido (Flower 1986; Valiente-Banuet y Ezcurra 1991). Este fendmeno muestra que, en
tecria, podria observarse el paso de distribuciones agregadas a aleatorias y de estas a
regulares, como se esperaria en ambientes en los que las interacciones compelitivas son

intensas (Hutchings 1978 y 1979).

Valiente-Banuet y Ezcurra (1991) sugieren que e! principal efecto de una planta nodriza
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que ellos estudiaron (Mimosa luisana) es que su sombra genera un balance hidrico positivo
para fas plantulas huésped de Neobuxbaumia tefetzo, dado por la baja evaporacion del
agua y una mayor humedad edafica. Estos autores encontraron diferencias de
temperatura hasta de 16°C entre fos espacios abiertos y bajo la copa de los arbustos, lo
cual explica también las diferencias en la disponibilidad de agua. Steenberg y Lowe
(1969) y Franco y Nobel (1989) encontraron resultados similares para el saguaro,
Camegiea giganiea, concluyendo que la planta nodriza facilita el establecimiento de
plantulas de esta especie al disminuir la temperatura cerca de! suelo. Por su parte, Turner
et al. (1966) observaron que [a radiacion solar directa, que da lugar a elevadas
temperaturas y altas tasas de evaporacion, provoca la muerte de un 100% de las plantulas
de Camegica gigantea en espacios abiertos, mientras que en lugares sombreados la
montalidad se reduce al 65%. Se han encontrado resultados similares en Neobuxbaumia

macrocephala (Esparza 1998, Viichis, en preparacion)

Un aspecto que ha sido escasamente documentado hasta dltimas fechas alrededor del
establecimiento de especies a la sombra de plantas nodrizas, es aquel que tiene que ver
con los vectores de dispersion que permiten ia lliegada de las semiflas a estos micrositios,
i.e. bajo la copa de arboles y arbustos. La llegada de |as semillas a sitios seguros para su
germinacion y establecimiento es fundamental para el mantenimiento de las poblaciones de

plantas de zonas desérticas.

Otro factor que puede determinar en gran medida las probabilidades de establecimiento de
algunas especies de cactdceas y, por lo tanto, puede afectar su patrén de distribucion

espacial, es el tipo de suelo. Se ha visto que algunas especies de cactaceas columnares
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se encuentran asociadas a tipos particulares de suelo, y otras especies a otros, generando
patrones de distribucion directamente asociados a las caracteristicas el suefo en términos
de su capacidad para proveer humedad (Alcantara y Valiente-Banuet, 1987). En particular
para Mammiflaria magnimamma, en |a zona alta del derrame del Xitle, se ha observado que
el patrdn de agregacion que se presenta esta asociado al tamafio de las superficies planas

de basalio de la zona (Diaz, 1997).

Un factor de gran importancia, que no determina directamente los patrones de distribucion
a nivel local, pero que si limita el area de distribucion de las especies a un nive! regional,
es la temperatura minima anual. Las cactaceas, al estar compuestas un su mayor parte de
agua, son muy suceptibles a las temperaturas por debajo del nivel de congelacion. Asi, es
comun encontrar que, a lo largo de gradientes altitudinales, por ejemplo, ciertas especies
disminuyen abruptamente su abundancia al cruzar cierto limite de altitud, que
frecuentemente corresponde con el punto en el que se empiezan a presentar heladas en
algunas temporadas del afio. Lo mismo ocurre en laderas que, por su ofientacion,
presentan heladas mas frecuentes y por lo tanto menor abundancia de cacticeas (Parker

1987 y 1988).

1.3. Importancia del patrén de distribucion espacial en las poblaciones.

Las poblaciones de plantas en la naturaleza se encuentran cambiando continuamente,
sobre todo a causa de los nacimientos, muertes, inmigraciones y emigraciones de
individuos. Este recambio constante, genera una dinamica poblacional que se traduce en
el aumento o decremento del tamaiio de la poblacion conforme pasa el tiempo. En este
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proceso las plantas van ocupando o desocupando ciertos micrositios en el habitat y van
generando variacién en los patrones de ocupacion espacial;, como se vio en la seccion
anterior, estos patrones son el resultado de una gran cantidad de fenémenos que afectan
los procesos de dispersién, establecimiento y sobrevivencia de fos individuos de una
aspecie. Por esto, el estudio de los patrones de distribucidn de las plantas en la naturaleza
es un érea importante de la ecologia, pues nos permite formular hipdtesis sobre fos
mecanismos bioldgicos que contribuyen al ordenamiento espacial de los individuos en su

ambiente.

El estudio de los patrones de distribucién espacial en poblaciones de plantas ha sido un
drea de gran interés en ecologia vegetal desde hace mucho tiempo. Una de las razones
que ha llevado a los ecdlogos a describir y analizar estos patrones de distribucién es que
muchas veces nos permiten comprender el tipo de factores que determinan la presencia o
ausencia de determinadas especies en areas o ecosistemas particulares (Greig-Smith

1979; Kershaw 1957).

Se han desarrollado una variedad de métodos que nos permiten detectar el tipo de patrén
de distribucion de una especie (Krebs 1989). Muchos de estos métodos estan basados en
la idea de que, a partir de un muestreo realizado con una unidad de area pequeiia,
podemos calcular la varianza del nimero de individuos por unidad de muestra a diversos
tamafios de unidad muestral, dados por e! agrupamiento de los datos de unidades

contiguas en el espacio (Greig-Smith 1952, Ludwig y Reynolds 1988).

Estas metodologias son capaces de detectar varios aspectos del patrén de distribucion de
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una especie, tales como la existencia de agregacion a escalas especificas y la intensidad
con la que ocurre dicha agregacion (Ludwig y Goodall 1978). En la seccion de Metodologia
se descnibiran algunos de los métodos mas cominmente utilizados para describir estos

patrones, y que son [os que se aplicaron en el presente estudio.

27



1.4 Objetivos e Hipotesis

OBJETIVO GENERAL.: Describir la abundancia a nivel jocal y el patrdn de distribucién

espacial de Mammiflaria magnimamma en dos zonas, una perturbada y otra conservada,
en la Reserva del Pedregal de San Angel, con el objeto de generar hipdtesis acerca de los

factores que afectan la estructura espacial de sus poblaciones.

OBJETIVOS PARTICULARES

1. Investigar las particularidades de diferentes métodos complementarios en andlisis del
patron de distribucion de Mammillaria magnimamma con la finalidad de evaluar las
diferencias entre sitios de estudio con diferente grado de perturbacion.

2. Analizar la distribucion de los individuos de Mammiflaria magnimamma en diferentes
microambientes (en términos de la profundidad de suelo y del nivel de exposicidn juminica)
del sitio de estudio, con el objeto de detectar si existe diferencia en la distribucién

relacionados con la magnitud de dichas variables ambientales.

HIPOTESIS: Si las perturbaciones antropogénicas de las que ha sido objeto la zona de
estudio han tenido algin tipo de efecto sobre las poblaciones de Mammillaria
magnimamma, se espera que éste se vea reflejado en {a existencia de diferentes patrones
de distribucion y abundancia de Mamillania magnimamma en sitios con diferente grado de

perturbacion.
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Capitulo 2. Descripcion de la especie y area de estudio.

2.1.1 Especie en estudio: Mammillaria magnimamma Haworth.

2.1.2 Descripcién morfologica

Los individuos de Mammillaria magnimamma presentan un tallo compacto o reducido por el
acortamiento de los entre nudos, dando asi una forma globosa, presentandose a veces en
forma cespitosa {Fig. 1). El apice se encuentra mas o menos hundido y mide de 8 a 20 cm
de diametro. La planta es de color verde grisaceo oscuro por fa presencia de clorofila en
su fallo, conteniendo jugo lechoso en el interior. Presenta raices desarrolladas, asi como
también adventicias. Las areclas son de romboides a circulares en su forma y pueden ser
floriferas y espiniferas. Las areolas espiniferas o vegetativas producen 3 a € espinas
centrales y en ocasiones 1 a 3 radiales poco desarroliadas, asi como pelos, cerdas y lana.
Las areolas floriferas producen flores, cerdas, lana o pelo. Las flores miden de 20 a 25 mm
de longitud y didmetro y son de color rosado purpireo. Los frutos producidos son bayas
camosas popularmente llamadas “chilitos”, que pueden ser dehiscentes o indehiscentes,
midiendo de 20 a 35 mm de longitud y de color rojo carmin. Las semillas son oblongas y
miden 1.6 mm de longitud por 0.7 mm de espesor, con una testa rugosa de color café.
Esta especie es sumamente variable tanto por lo que respecta a su espinacion como a su
flor, pues puede haber ejemplares con flores amaritlentas y ejemplares con flores rosadas

o purpurinas (Bravo y Sanchez 1991).
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Figura 1. Mammifiaria magnimamma Haworth



2.1.3. Aspectos ecolégicos

La distribucion geografica de Mammillaria magnimamma se limita a la Altiplanicie
mexicana, en los estados del centro, desde Zacatecas y San Luis Potosi en el norte, hasta
México, Tlaxcala y el D.F. hacia el sur, y desde Tamaulipas, Puebla y Veracruz en el este,
hasta el noreste de Michoacan y sudeste de Jalisco en el poniente. Es relativamente
abundante en los estados de México e Hidalgo. Crece principalmente en aititudes entre los
1700 y los 2600 m.s.n.m, en termenos planos o en [aderas de lomas y cemos con poca

pendiente, en pastizales y suelos rocosos (Rzedowski 1954; Bravo-Hollis 1978).

En nuestro grupo de trabajo hemos estado haciendo observaciones desde 1896 hasta la
fecha y hemos observado que, al igual que muchas otras especies de la familia Cactaceae,
presenta una tasa de crecimiento poblacional e individual relativamente lenta (Quijas, en
preparacion; Lopez-Villavicencio, en preparacién). También hemos observado que, en el
pedregal, la floracion se presenta de febrero a mayo y la fructificacion de mayo a agosto.
En el aspecto ecofisiclogico se ha encontrado que las semillas son fotoblasticas, muestran

alta viabilidad (82%) y las plantulas son de lento crecimiento {Ruedas, en preparacion).

2.2. Sitio de estudio: El Pedregal de San Angel.

El sitio donde se hizo este estudio fue la Reserva de! Pedregal de San Angel, que se
encuentra ubicada en la porcion SW de la cuenca hidrografica denominada Valle de
México. La Reserva del Pedregal de San Angel abarcala porcion norte del derrame
de lava del volcan Xitle, ocurrido hace unos 2000 afios. Este derrame colindaba al sur con
el Macizo Central del Ajusco, su limite ceste estab.a dado por [a Sierra de las cruces y en
sus bordes norte y este se situaban, desde mediados de este siglo, zonas urbanas
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comespondientes a la Ciudad de México (Camitlo 1995). En la actualidad quedan pocas
areas gue representen el tipc de vegetacidn que orginalmanta colonizd este derrame de
lava. Una de ellas es la Reserva mencionada, que actualmente esta totalmente rodeada
de zonas urbanas y cuenta con una superficie de 172 hectareas con 133 metros cuadrados

(Gaceta UNAM 1997).

La lava que arrojo el voican Xitle destruyé completamente la vegetacion circundante. Al
enfriarse, se solidificd formando un sustrato de superficie irregular donde empezaron a
distinguirse unidades microtopograficas contrastantes. Estas fueron creadas por las
diferencias en las pendientes, los accidentes del relieve original y las diferencias en el
tiempo de enfriamiento de las capas de magma, para damos asi diferentes tipos de
microambientes como grietas, hondonadas, hoyos, planicies, pendientes y promotorios,
que dan lugar a una superficie de gran heterogeneidad topografica (Camillo 1995). La
variabilidad topogréfica favorece, a su vez, caracteristicas microclimaticas igualmente
cambiantes que han permitido e} establecimiento de una fiora muy diversa. Estos son
algunos de los factores abioticos que han contribuido al enriquecimiento floristico de la
localidad al ofrecer a las especies vegetafes una gama de condiciones microambientales

susceptibles de ser aprovechadas.

El derrame de lava del Xitle tiene la forma de un rifién, con dos porciones ensanchadas
que corresponden al I6bulo norte y at I6bulo sur. En el Idbulo norte se ubica la Reserva del
Pedregal de San Angel, que se distingue por su desnivel relativamente pequefic (2250-
2350msnm). Por el contrario, el 10bulo sur presenta altitudes entre los 2350 y 3100m

{Rzedowski, 1954),

ted
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2.2.1.Clima

El clima de la reserva del Pedregal de San Ange! comesponde a un Cwbg (templado con
lluvias en verano), de acuerdo a la clasificacion de K&ppen modificada por Garcia (1983).
El promedio de precipitacidn anual en esta zona es de alrededor de 800 mm; la
distribucidn de la precipitacién es muy desigual, dividiendose e! afo en una temporada
lluviosa {de junio a octubre) y otra seca (de noviembre a mayo) (Rzedowski 1954). La

temperatura media mensual varia entre 14° y 17 °C (Fig. 2).
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Figura 2 Climograma del Pedregal de San Anget. Se presentan los datos de tres afios (1995-1998). Datos
tomados de la estacion climatolégica del Colegio de Geografia de la UNAM.
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2.2.2 Vegetacion
La vegetacion del Pedregal de San Angel fue clasificada por Rzedowski {1954) como un
matorral xerdfilo. Este tipo de vegetacion se presenta en condiciones de aridez y, en este

caso, ésta es producto de la escasez de suelo y a la composicion basdltica del sustrato.

La especie dominante y tipica del estrato arbustivo de esta zona es Senecio praecox.
Existen otros elementos frecuentes, tanto arbustivos como semiarbdreos, como Buddleia
cordata, Wiggandia urens, Agave ferox, Dodonaea viscosa, Esysenhardifa polystachya,
Opuntia fomentosa y Verbesina virgafa, que se ubican preferentemente en sitios con buena

cantidad de suelo, tales como hoyos y grietas.

En el estrato herbaceo tienen un papel preponderante varias especies de gramineas que
se establecen en sitios expuestos a Ja radiacion solar, alcanzando su mayor densidad en
las capas del suelo delgado sobre la superficie de la lava, aunque pueden colonizar otros
microambientes poco profundos y sombrios. Algunas de estas especies son Mulhenbergia
robusta, Panicum bulbosum y Setaria geniculata. Otros componentes importantes del
estrato herba:ceo son Asclepias linaria, Bowardia temifolia, Salvia mexicana, Priva

mexicana, Plumbago pulchella, Stevia salicifolia y Dalhia coccinea.

Entre las hierbas trepadoras importantes, tanto en nimero de individuos como de
cobertura, se encuentran: Cissus scycoides, Cynanchum kunthii y Cologamia biloba, A su
vez, Tillandia recurvata es la epifita mas caracteristica de la zona. Existen dos especies
endémicas de eslte sitio; Bletia urbana (Orchidaceae) y Mammillaria sanangelensis

{Cactaceae); esta (ltima se encuentra practicamente extinta.



2.2.3. Suelo

E! mayor factor limitante para el establecimiento de la vegetacion en el Pedregal de San
Angel es la escasez de suelo. Este afecta de dos manera el establecimiento de
vegetacion: mecanicamente, a causa de la falta de superficie de soporte y fisioldgicamente
por la poca disposicion de nutrientes y humedad edéafica. Los suelos de esta zona son de
onigen edlico y organico y su espesor no sobrepasa generalmente 1nos pocos centimetros.
En general todos los suelos sobre sustratos de lava son arenoso-limosos, moderadamente
acidos, poseen gran cantidad de materia organica, de potasio y calcio y son pobres en

nitrégeno y fosforo aprovechables (Rzedowsky 1954).

2.2 4 Las zonas de trabajo

En la reserva del pedregal se seleccionaron dos sitios con caracteristicas diferentes en
cuanto a la estructura de la vegetacion y el nivel de perturbacion, con el objeto de poder
utilizar un enfoque comparativo en cuanto al andlisis elaborado en este estudio bajo dos
condiciones ambientales contrasiantes. La primera zona se localiza cerca de Av. de los
Insurgentes del lado oeste de la misma; se caracteriza por tener accidentes topograficos
poco pronunciados y una vegetacion predominantemente de herbaceas, caracterizada
principalmente por Muhlenbergia robusta (Cano 1993). El estrato arboreo estd ausente o
poco desarrollado y la especie arbustiva mas abundante es Verbesina virgata. El area
presenta suelo poco profundo y con baja acumulacion, ademas de poca humedad y alta
radiacién solar a nivel del suelo. Este sitio presenta evidencias recientes de perturbacién
por fuego (el lugar se quemd en marzo de 1996 y posteriormente en marzo de 1998).

Ademas, la estructura y fisionomia de la vegetacion hacen pensar que ha sido un sitio
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sujeto a alta incidencia de perturbaciones. Dadas sus caracteristicas, desde este momento

me referiré a esta zona como “sitio perturbado” (Fig. 3).

E! segundo sitio se localiza en la parte posterior del Jardin Botanico exterior, también del
fado oeste de Av. de los Insurgentes pero a mayor distancia de la misma; éste presenta
una fopografia mas accidentada que el sitio perturbado, con una mayor incidencia de
grietas y hondonadas. Se caracteriza por un estrato arboreo mas o menos bien
desarrollado, donde la especie mas abundante es Buddleia cordata. En este sitio se
presenta un suefo mas desarrollado y con mayor nivel de acumutacion, io cual le confiere
una mayor capacidad de retencidn de humedad; también presenta una menor radiacion
solar a nivel del suelo en comparacion con el sitio perturbado, dada por la mayor cobertura
vegetal. Este sitio en el periodo de estudio no sufrid evidencia de perturbacion por fuego.

Segtin estas caracteristicas, aqui sera liamado “sitio conservado” {Fig. 3).
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Capitulo 3. Metodologia

3.3.1 Abundancia y patrén de distribucidon de Mammillana magnimamma

a) Muestreo en el campo

Estudiamos el patron de distribuciéon de Mammillaria magnimamma especie en los dos
sitios anteriormente descritos de la reserva del Pedregal: el sitio conservado y el
perturbado. La idea fue establecer una comparacion respecto del patrén de distribucion de
esta especié en ambas zonas a fin de conocer el estado actual de sus poblaciones y
encontrar evidencias del posible efecto que causan las perturbaciones sobre su
abundancia y distnbucién. En la presente investigacion se abordaron cuatro aspectos
metodolégicos: a) el patrén de distribucion, b) la abundancia a nivel local, ¢) correfaciones
entre el tamafio de las plantas y la profundidad del suelo y el nivel de exposicion fuminica
del micrositioc que ocupan y d) la frecuencia de ocupacion de micrositios con diferentes
profundidades de suelo y niveles de exposicidn luminica. Los incisos ¢) y d) se realizaron
con la idea de explorar la funcién de algunas variables ambientales como posibles factores
causaies de la distribucion espacial observada. E! trabajo de campo que se llevo a cabo

para cubrir estos aspectos abarcé de enero a mayo de 1997.

En cada uno de los dos sitios se tendieron cinco transectos contiguos en direccién Norte-
Sur. Cada transecto fue de 100 metros de longitud por 10 metros de ancho. Se localizaron
todas las plantas de Mammillaria magnimamma en el area cubierta por estos transectos y

de cada pianta sé& tomaron los siguientes datos:
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a) Coordenadas de localizacién con respecto a la distancia perpendicular af transecto y la
distancia desde el origen del transecto. Estos datos permitieron generar un mapa que
representd un drea total de 100x 50m (1/2 ha) mostrando la localizacién de todos los

individuos muestreados en cada sitio.

b) Para cada planta se conté el nimero de cabezas presentes (i. e, talios) y el didmetro de

cada cabeza, medido con la ayuda de una regla.

c) Se midié la profundidad del suelo en el punto donde se encontraba cada individuo con
la ayuda de una aguja metdlica de 25 cm de longitud. La aguja se enterro en la base de
cada planta, evitando provocar daio a sus raices, hasta encontrar suelo de tipo basaltico y

se tomd nota de la profundidad a la que llegd.

d) El nivel de exposicién luminica sobre cada individuo se midid con un densitdmetro
esferico. El densitometro es un espejo concavo, montado sobre una superficie horizontal
con un nivel, que estd dividido en 24 cuadros. Para medir el nivel de exposicion, el
densitdmetro se coloca en posicién horizontal (con ayuda del nivel) y cada cuadro se
subdivide de forma imaginaria en cuatro puntos. Postericrmente, se cuentan el nimero de
puntos cubiertos por la vegetacion y se multiplica por un factor de correccion, que en este
caso es 1.04, para obtener el porcentaje de cobertura del area por encima del punto

muestreado (Fig. 4}.
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Fig. 4 Ejemplo de la manera en la que se uliliza el densitémetro esférico. Los cuadros representan
la cuadricula grabada sobre el espejo concavo. La silueta sobrepuesta representa el reflejo de la

vegetacion en el espejo. En este caso la cobertura es de 26 x 1.04= 28%.

Adicionaimente, se realizd una linea de Canfield de 100 m en cada sitio, a lo largo de la
cual se midieron, cada metro, la profundidad del suelo y el nivel de exposicion luminica, a
fin de hacer una estimacion de la frecuencia con la que se presentan micrositios con
caracteristicas luminicas y edéficas particulares. Esto representaria ef tipo de micrositios (y
la frecuencia con la que se presentan) que estan disponibles para ser colonizados por las
plantas de Mammillaria magnimamma en cada zona, fo cual se compard con el tipo de
micrositios en los que las plantas muestreadas se encuentran, a fin de determinar si éstas
se presentan preferencialmente en micrositios con caracteristicas edaficas y luminicas
particulares, o bien si ocupan los micrositios disponibles con misma frecuencia con la que

estos se presentan en el ambiente.
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b) Analisis del patron de distribuciéon de Mammillaria magnimamma

b.1) Indice de dispersion.

El indice de dispersién es utilizado en ecologia para medir el grado de agregacion que
presentan los individuos de una poblacidn en las unidades de muestra elegidas y se
calcula dividiendo fa varianza del nimero de individuos por unidad muestral entre la media
(también conocido como la varianza relativa). Si este indice es igual a la unidad, entonces
podemos concluir que [a especie tiene un patrén de distribucion aleatorio, ya que cada
punto del espacio tiene igual probabilidad de estar ocupado por un individuo. Esto parte de
la suposicién de que si se toman muestras de tamano uniforme, ubicadas al azar en una
area, la distribucién del nimero de individuos por unidad muestral conforma una serie de
Poisson, siendo este modelo matematico el que satisface mejor las condiciones o las
caracteristicas de un arreglo espacial al azar (Kershaw 1973). Por otro lado, cuando los
individuos se hallan agrupados en un patron agregado, el indice de dispersi6n es mayor a
uno, es decir, Ia varianza de numero de individuos por unidad de muestrec excede a ia
media. La varianza alta se debe a que los individuos se concentran en cantidades grandes
en pocas unidades muéstrales (Krebs 1989). Por (ltimo, cuando el patron de distribucion
es regular, se observan indices de dispersion con valores mencres de uno, en donde la

varianza es menor que la media.

£l indice de dispersién no puede usarse como criterio Unico para detectar el patrén de
distribucién de una especie, ya que su valor puede ser cercano a uno cuando el patrén es

agregado o uniforme. Es decir, el patron aleatorio permite obtener una varianza relativa
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igual a la unidad, pero no siempre que la varianza relativa es cercana a uno se puede
concluir gue el patrén es aleatorio de manera inequivoca (Kershaw, 1964). Una manera de
abordar esta dificultad es utilizando pruebas estadisticas que permitan detectar si el indice

obtenido es o no significativamente distinto de la unidad.

Otro problema del indice de dispersion tal como se ha explicado en esta seccion, es que
ios resultados de este tipo de analisis son sensibles ai tamaio de la unidad de muestreo
utilizada, es decir, que para cierto patrén de distribucion, diferentes tamarios de cuadro
pueden dar lugar a indices de dispersion mas o menos cercanos a uno, dependiendo de la
escala espacial a {a que se presente la agregacion (en el caso de patrones agregados)
(Kershaw 1973). Una solucidn a este problema es calcular el indice de dispersion
utilizando varios tamafos de unidad muestral para tener una cierta idea de ila escala
espacial a la que se presentan diferentes tipos de patrones de distribucion (Greig-Smith
1952; Ludwing y Goodall 1978). Sin embargo, como se calcula la media y la varianza del
numeroc de individuos por unidad muestral a diferentes tamafios de cuadro utilizando
siempre los mismos datos, no es posible aplicar una prueba estadistica que permita definir
en qué tamaiios de cuadro se observa un indice de dispersion significativamente diferente
de la unidad. Algunos métodos modernos se han disefiado precisamente para ofrecer una
solucidn a este problema (por ejemplo, el método PQV — Ludwig y Goodall 1878; Ludwig y

Reynolds 1978).



b.1.1) Analisis.
El indice de dispersion (| ) se calcula de la siguiente manera:

1=8/X

En donde S es la varianza y X es la media del nimero de individuos por unidad de
muestreo. Para calcular este indice se utilizaron los mapas de distribucién de los
individuos de Mammillaria magnimamma en cada sitio muestreado, sobreponiéndoles
diferente tamaiio de cuadricula y contando el ndmero de individuos en los cuadros
resultantes. Los diferentes tamafio de cuadro fueron calculados en potencias de dos

(1,2,4,8,16,32,64,128m°) segun lo recomendado por Greig-Smith (1952).

Después de obtener la media y la varianza del niimero de individuos por cuadro para cada
tamafio de cuadro, sé grafico la varianza calculada contra el tamafno de cuadro para

observar qué tanto fluctuaba la varianza a diferentes tamanos de cuadro.

b.2) Métodos de transecto a manera de cinturdn

Existen métodos estadisticos relativamente modemos que se han disefado para analizar
de manera detallada el patrén de distribucion de organismos sésiles. Muchos de ellos
parten de la base de que el muestreo se realiza a lo largo de transectos a manera de
cinturén, subdivididos en unidades muéstrales de tamafio pequefio, como se muestra a

continuacion:




A partir de estos muestreos se calcula la varianza del nimero de individuos por cuadro.
Posteriormente se procede a agrupar cuadros contiguos de forma que se vayan generando
cuadros de mayor tamaiio a partir de los cuales se obtiene una nueva varianza. La
manera particular en la que se agrupan los cuadros contiguos y, consecuentemente, la
forma de calcular la varianza, varia segin el método de analisis que se elija. En la Tabia 1
se describen sdlo los dos métodos que se utilizaron en este trabajo, que se escogieron por

ser de los mas accesibles, completos y de mas facil interpretacion.

Tabla 1. Detaile de la forma en la que se agrupan los cuadros contiguos a lo largo de un
transecto a manera de cinturén en los métodos BQV y TTLQV {Tomado de Ludwing y

Reynolds 1978).

Método Tamafio del bloque Cuadro
BQv 1 (IX2)CNAXSKEXTH8)
2 (1,2)3,4X5.6X7.8)
4 (1,2,34)(5,6.7.8)
TTLQV ! {(DYENASNEXTHE)
2 (1,2)(3,4X5,6)(7.8)
3 (1,2,3) (4.5,6)
4 (1,2.3.4)(5,6,7.8)
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I. Método de la varianza por cuadros agrupados (Blocked-Quadrat Variance, BQV):

£l método BQV fue ufilizado primeramente por Greig-Smith (1952) y en posteriores
estudios por Kershaw (1973). Este método utifiza cambios en el tamafio de cuadro
combinando cuadros adyacentes, y para tamanos de cuadro mayores va combinando los
nuevos cuadros adyacentes formades a partir del proceso de agrupamiento anterior (Tabla
1). De aqui se calcula la varianza del nimero de individuos por cuadro, primero en
agrupamientos de dos, luego de cuatro, de ocho, de 16, eftc. Segin lo anterior, los
tamanos del bloque que se pueden utilizar en el método BQV estan dados por el
incremento del area en potencias de dos (i.e., 2' =2, 2° =4, 2° =8, 2* =16, etc.). De esta
forma, una de las limitantes de este sistema es precisamente el hecho de que sdlo se
pueden utilizar ciertos tamafios de bloque, perdiendo informacion de lo que sucede a
tamafios intermedios. Como se vera mas adelante, esta limitante se supera en el método

TTLQV.

Si los individuos tienen un patron aleatorio, la varianza calculada es igual a uno para todos
los tamafios de bloque. Si el patrén es agregado, la varianza aumenta al aumnentar el
tamano de cuadro hasta alcanzar un maximo cuando el tamario de !a unidad muestral es
igual al tamafio de los manchones de agregacion de individuos. Asi, si sé grafica esta
varianza relativa en funcién de los tamarios del bioque, es posible detectar las distintas
escalas de agregacion porque aparece un pico o valor méximo de la varianza cada vez que
el tamafio de bloque coincide con e! tamafio promedio de los manchones. El valor de la
varianza a este tamaiio de unidad muestral (i.e., la agudeza del “pico” en la varianza) nos

indica la intensidad de la agregacion. A su vez, los manchones pueden estar distribuidas
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de manera agregada, uniforme o aleatoria, o cual puede detectarse a través de otros picos
en los valores de la varianza relativa a tamafios de bloque mayores. El célculo de la

varianza para diferentes tamarios de bloque se detalla en la Tabla 2.

Andlisis.

Para este andlisis se utilizd un paquete estadistico desarrollado por Ludwing y Reynolds
(1978) éste consiste en ubicar, en la zona de esludio, transectos 8 manera de cinturdn
formando una reticula de cuadros pequefios de igual tamaiio y en contar el nimero de
individuos en cada cuadrado para calcular la varianza del nimero de individuos por cuadro.
Luego el programa combina los datos provenientes de cuadrados contiguos a lo largo de
una escala cuadratica, esto es, primero de dos, fuego de cuatro, de ocho, de 15, efc. y
en cada caso se calcula la varianza del nimero de individuos por cuadro para cada tamario
de cuadro resultante. (Vertablas 1y 2). En este caso se partid de un tamafio de blogue
inicial de 10 x 1m (10m?), por lo que los tamaiios de bloque subsecuentes fueron de 20m?,
40m?, 80m?, 160m?, 320m’, etc. Al graficar la varianza relativa en funcién de los tamafios
de! blogue, es posible detectar las distintas escalas de agregacion porque aparece un pico
o valor maximo de la varianza cada vez que el tamafio de bloque coincide con el tamafio
promedio de los manchones. A su vez, los manchones pueden estar distribuidas de
manera agregada, uniforme o aleatoria, lo cual puede detectarse a través de la aparicién

de nuevos picos de la varianza relativa a tamaiios de bloque mayores.

El patron agregado puede ser tal que los manchones de individuos de la especie
considerada alternen con dreas en las cuales dicha especie esta ausente, o0 que los

manchones de alta densidad alternen con otros de densidad menor. En el primer caso, la
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intensidad del patrén es alta y en el segundo es baja. En la grafica de varianza relativa en
funcién del tamano del bloque, la altura de los picos da una medida de la intensidad:

cuanto mas alto es el pico, mayor es la intensidad de agregacion.

{l. Método de varianza local de dos términos (two-term local quadrat variance, TTLQV).

Ei método TTLQV fue desamollado por Hill (1973) y nos describe los dos componentes
principales del patrén: por un lado la escala espacial a ia que ocurre la agregacion y por
otro lado fa intensidad de agregacion. En este método es posible calcular la varianza del
numero de individuos por cuadro para N/10 tamafios de cuadro, donde N es el ndmero
total de cuadros del tamafio mas pequefio. El modo en el que se parean los cuadros va
dando lugar a tamanos de cuadro que van incrementando de manera lineal (Tabla 1). Asi,
al graficar la varianza relativa en funcion del tamafio de cuadro, obtenemos un mayor

detalle de la forma en la que esta varianza va cambiando a diferentes tamarios de cuadro.

Al igual que en el método anterior, en éste se pueden observar picos de la vananza en
aquellos tamarios de cuadro que correspondan con la escala espacial a la que ocurre Ia
agregacidn. Si la varianza forma picos altos, esto indica que existe una aita intensidad de
agregacion. Si los picos son bajos y ocurren a tamarfios del bloque grandes, la intensidad
de {a agregacién es baja y se puede pensar que los cUmulos no estan bien definidos. La

manera en la que se calcula la varianza en este método se detalla en la Tabla 2.
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Tabla 2. Calculo de las varianzas para los métodos de analisis espacial BQV y TTLQV

para los primeros dos tamafos de blogque. Tomado de Hill 1873.

Taman | Método Varianza caiculada
ode

bloque

1 BQV | 2/n[1/2(x4-Xg) + H2(X3-Xe) +1/2(XsXg) T+ +1/2(X0 1 -%o)°]

TTLQV | 1/n+m-1{1/2(X1-Xa) 4 1/2(xz-%3)+112(X3-Xa}+. ..+ 1 2(Xpommt-Xepom)']

2 BQV | 4/n[1/4(x 4 x-Xa-Xa) + 1/4{Xs+Xg-X7-Xa) 2+ ... A (Xe 3¥X n2-X n1-Xn) °]

TTLQV [ 1/n+m-3*[1/4(X; +Xz-X5-Xa) -+ 114 (X2 +X3-Xa-Xs) + 1 /A (Xa+Xa X5 %) ... 114 (Xppern.

2
I+X pem-2-X nemed ‘xmm) ]

Una de las desventajas de los dos métodos detallados con anterioridad es que no brindan
la posibilidad de estabiecer la significancia estadistica de los picos en la varianza, es decir,
cuando estos picos se pueden considerar significativos y cuando son solamente producto
del “ruido”. Para abordar esta dificultad se han desarrollado métodos de remuestreo {tipo
Montecario) para generar limites de confianza de la varianza por encima ¢ por debajo de
los cuales se puede tener la seguridad de que los picos o valles en la varianza son

significativos (Diaz Solis 1997).
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Analisis:

El anélisis del patron de distribucién por medio de este método también fue realizado con el
programa desarrollado por Ludwing y Reynolds. Este método, al igual que el BQV, parte
de la base de que el muestreo se realizé a manera de transectos divididos en cuadros
contiguos que representan las unidades muestreales, y también se sobreponen diferentes
tamafios de cuadricula para después calcular ias varianzas para los tamaiios de bloque.
Los tamaiios de cuadro estudiados fueron 10, 20, 30, 40, 50, 60, 70, 80, 90,
100,110,120,130,140,150,160,170,180,190 y 200m?, de tal forma que el resultado es un
calculo de varianza para tamafios de cuadros que van incrementando en una escala lineal.

La unidad muestral que utilizamos fue de 10m?(en cuadros de 10 x1).

3.3.2 Efecto de la profundidad y nivel de exposicion luminica sobre la

distribucion de Mamillaria magnimamma

Con los datos de campo sobre profundidad de suelo y exposicion luminica obtenidos para
cada una de las plantas, se realizaron histogramas de frecuencias cuantificando qué
proporcion de las plantas muestreadas se encontraba en micrositios con diferentes
caracteristicas de profundidad de suelo y de exposicion luminica. Eslos histogramas se
compararon con histogramas de frecuencias equivalentes realizados con los datos de

profundidad de suelo y exposicidn fuminica obtenidos sobre la linea de Canfield.
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Las diferencias entre ambas distribuciones de frecuencias (cbservada vs esperadas si las
plantas ocuparan los micrositios disponibles) fueron analizadas a través de una prueba de
G, que es una alternativa mucho mas robusta que la x2 para comparar distribuciones (Zar

1996).

LLa G se calcula como:

G=4.60517 [Z filog fi- Z filog fi'], para K-1 grados de libertad,

en donde fi es la i-€sima frecuencia observada, f’ es la i-ésima frecuencia calculada y K es

el niomero de estadios o categorias en el histograma de frecuencias.

Por ditimo, con los datos del tamafio de plantas consistente en la suma de diametros de
todas las cabezas de cada individuo muestreado sé realizaron regresiones lineales con
respecto a las condiciones de luz y de suelo en las que se encontraban. Esto se hizo con
el objeto de analizar si el tamafio de las plantas (y presumiblemente su velocidad de

crecimiento) se encuentra asociado a tas condiciones microambientales.
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Capitulo 4. Resulitados

A) Densidad y estructura de tamafos

A1. Densidad

La densidad de individuos de Mammillaria magnimamma resulto ser de 0.0662 +4.86 x 10
para la zona conservada y de 0.0638+4.87x10" para la zona perturbada. Una prueba de t
muestra que no existen diferencias significativas entre las zonas (t=-0.2185, p>0.05). En
niimeros redondos, la densidad en ambas zonas fue de 0.06 individuos/m?, o o que es Io

mismo 600 plantas por hectarea.

A2 Estructura de tamafios

La estructura de tamafos de la zona conservada presenta una alta frecuencia de
individuos de mas de 90 cm de diametro acumulado. En contraste, en la zona perturbada
los individuos que se presentaron con mayor frecuencia fueson los de las categorias de 10
a 40 cm de diametro acumulado (Fig. 5). La prueba de G que se usé para comprar ambas
estructuras poblacionales mostré que difieren significativamente entre ellas {G=101.754,
gl=9, p<0.001). Estas diferencias se encuentran en las categorias que van de 20 a 30cm
y en los individuos mayores de 90, segin un andlisis de comparacion de proporciones

realizado con la ayuda del programa Glimm {Crawley 1993).
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B) Patrones de distribucién espacial

En las Figuras 6a y 6b se muestran los mapas de distribucion de los individuos de
Mammillania magnimmama sobre los cuales se hicieron los analisis del patron de
distrbucion que se presentan en las siguientes secciones. Hasta donde se alcanza a
percibir en estos mapas, existen pequefias zonas de agregacion; sin embargo, es dificil
determinar, a simple vista, si en efecto se trata de una distribucion agregada e identificar la

escala espacial a la que se presenta la agregacion.

B1. indice de dispersion

De acuerdo con los resultados de este analisis, la zona conservada presenta un pico de
agregacion a un tamafo de cuadro de 64 m’ en tres de los transectos, mientras que los
otros dos transectos presentan una mayor acumulacion de individuos a los 32 m? (Fig. 7a).
Para la zona perturbada se observa un pico de agregacién a los 64m?; otros dos transectos
muestran un pico a los 32 m? y el {ltimo transecto presenta un pico a los 8m? (Fig. 7b). Por
attimo, el promedio de los cinco transectos se presenta en la Fig. 8, en {a que se observa
un ligero aumento en la varianza entre los 32 m’ y 64 m” en la zona conservada, mientras

que para la zona perturbada no se observa pico alguno debido a la vaniabilidad de los datos.
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B2. Método de la varianza por cuadros agrupados (Blocked Quadrat Variance, BQV)

De acuerdo con los resultados del método BQV para la zona conservada (Fig. 9a), se
presenta un pico en la varianza relativa a un tamaiio de cuadro de 80 m’ en cuatro de los
cinco transectos analizados, Id cual representa gue existe agregacion a esa escala
espacial. Nétese que en dos de estos transectos el pico es bastante pronunciado,
mientras que en los otros dos apenas si se logra distinguir. En el quinto transecto se
observa un pico en fa varianza a un tamafio de cuadro de 40 m?, seguido de una marcada
disminucién; por dltimo la vananza aumenta mucho en el tamafio de cuadro mayor, lo cual
podria sugerir que existe agregacion a una escala espacial superior, aunque el presente
andlisis no permita analizarlo. Los valores de la vananza relativa a diferente tamario de
cuadro para la zona perturbada muestran la presencia de un pico a un tamaio de cuadro
de 80 m’ en tres de los transectos estudiados, mientras que en los otros dos fransectos
los picos mas conspicuos se presentan en areas de 20 m® (Fig. 9b). La agudeza de los
picos no es muy grande, a excepcion de un solo transecto, y en general esta zona mostro
una agregacion menos intensa que la zona conservada. Esto mismo se aprecia
claramente en la Fig. 10, en donde se muestra un promedio de los cinco transectos de
cada zona, siendo evidente que en la zona conservada el pico de agregacion es mas

agudo que en la perturbada.
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Ademas, puede apreciarse que a tamafios de cuadro mayores la varianza aumenta mucho;
esto puede ser producto de que existe agregacion a una escala superior 0, mas
probablemente, a que el nimero de cuadros muestrales a partir del cual se calculd esta

varianza fue muy reducido, dando lugar a resultados poco concluyentes.

B3. Método de la varianza local de dos términos (Two-Term Local Quadrat Variance,
TTLQV).

En el andlisis de TTLQV, a diferencia de los dos anteriores, se tiene un caiculo de
varianza para famafios de cuadro en incrementos lineales. En la grafica de la zona
conservada (Fig. 11a) se puede observar gque unicamente en dos transectos existen picos
tenues en la varianza, uno a una escala espacial de 60 m® y el otro a una escala de 160
m?. En los otros tres transectos en términos generales la varianza relativa se incrementa
conforme aumenta el area del cuadro muestral, lo cual podria indicar que, segun este

método de analisis, no se presenta un patrén de agregacion claro en ninguno de ellos

En ia zona perturbada uno de los transectos presentd un pico poco pronunciado en fa
varianza relativa a un tamario de cuadro de 40 m®. Ademas, en otro transecto se presenta
un aumento en la varianza relativa alrededor de los 100 m?, y un cuarto transecto mostrd
un pico pequenoc en los 20 m?. El quinto transecto no mostré pico alguno, lo cual indica
que el método de analisis no detectd ningdn patrén de agregacién en dicho transecto (Fig.

11b).
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La gran variabilidad que se encontré entre los transectos de cada sitio dio lugar a un
comportamiento promedio en el que no se muestra un patrdon de agregacién
particutarmente claro en ninguno de los casos. La dnica excepcion fue un pequefio pico
que se presentd a los 120 m’ en la zona conservada; este pico es muy tenue, lo cual nos

habla de una intensidad de agregacion relativamente baja (Fig. 12).

C) Distribucién de Mammillaria magnimamma en micrositios con diferentes caracteristicas

edaficas y luminicas.

C1. Nivel de exposicién luminica

En la Fig. 13a se presentan dos histogramas de frecuencias de categorias de exposicion
luminica (en porcentajes): uno de ellos representa la distribucidn de micrositios presentes
en la zona cpnservada {obtenidos a partir de una linea de Canfield) y el otro representa la
distribucién de frecuencias del tipo de microambientes ocupados por las plantas de
Mammillaria magnimamma. Se realizaron dos pruebas, una prueba de Kolmogorov-
Sminoff y otra de G, para saber si existian diferencias significativas entre ambas
distibuciones las cuales confimaron que las distribuciones son significativamente

diferentes (KS, p< 0.001; G=74.18, gi=9, p<0.001).
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En el caso de la zona perturbada, los microambientes mas frecuentes segun los resultados
de la linea de Canfield fueron aquellos con un nivel de exposicion de 50 y 90%. Las
plantas de Mammiflaria magnimamma ocuparon estos ambientes aproximadamente en la
misma proporcidon en la que estan disponibles en el medio. Sin embargo, los
microambientes con 40-50% de nivel de exposicidn Il;minica se encontraron ocupados por
plantas de Mammillaria magnimamma con una frecuencia mayor de la que se esperaria si
no hubiera preferencias (Fig. 13b). De nuevo, tanto la prueba de Kolmogorov-Smirnoff
como la de G indicaron que ambas distribuciones fueron significativamente distintas (KS

p>0.10; G=22.59, g.|.= 9, p<0.01).

C2. Profundidad del suelo

El mismo tipo de analisis se realizé en términos de la profundidad del suelo, comparando
los microambientes ocupados por las plantas de Mammillana magnimamma contra los
sitios disponibles en cada zona segdn los resultados de las lineas de Canfield. Para la
zona conservada observamos que una proporcion alta de los micrositios disponibles fue
roca practicamenie descubierta (0-tcm de profundidad). Sin embargo, los individuos de
Mammiflaria magnimamma tendieron a ocupar preferentemente micrositios con
profundidades de sueio de 1.1 2 10 cm (Fig. 14a). Las pruebas de Kolmogofov-Smirnoff y
de G para comparar estas distribuciones detectaron diferencias significativas entre ellas

(KS, p<0.001; G=46.1, g.1.=6, p<0.001).
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El analisis equivalente para la zona perturbada se muestra en la Fig. 14b. En esta gréafica
se observa que la frecuencia de micrositios de roca descubierta es ligeramente mayor que
en la zona conservada y que, de nuevo, los individuos de M. magnimamma parecen evitar
esos micrositios. En esta zona las plantas se presentan con mayor frecuencia de la
esperada en micrositios con una profundidad de suelo de 1 a 5 cm. La diferencia entre

ambas distribuciones fue significativa (KS p<0.01; G= 21.4, g.I= 6, p<0.005).

D) Relacion entre el tamafio de las plantas de Mammillaria

magnimarmma y los micrositios en los que se encuentran.

D1. Nivel de exposicion

Las plantas de Mammillaria magnimamma en la zona conservada se encontraron a lo
largo de un amplic intervalo de niveles de exposicion luminica (Fig. 15a). Este factor
parece no tener un efecto importante sobre la tasa de crecimiento de las plantas en esta
zona, existiendo piantas de todos los tamanos en todos {os niveles de exposicion
muestreados; la correlacion entre el nivel de exposicion y el tamafio de las plantas
{diametro acumulado) no fue significativa (R2=0.0011, p=0.55). En la zona perturbada, la
correlacidn entre estas variables si fue significativa (R°= 0.0136, p=0.037) lo que indica
que hay una tendencia a que los individuos de mayor tamaiio se encuentren en
condiciones de mayor nivel de exposicidn; sin embargo, la gran dispersion de los datos
alrededor de la linea de regresidn, reflejada en un valor muy bajo de R?, indica una gran
variabilidad en el tamafo de los individuos que se encuentran en condiciones similares de

nivel de exposicion (Fig. 15b).
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D2. Profundidad del suelo

Segin los resultados de las figuras 16a y 16b, se encontraron plantas de todos tamaiios
tanto en suelos someros como profundos. En la zona conservada se observd una
correlacion positiva significativa entre la profundidad del suelo y el tamafio de las plantas
(R? = 0.0136, p= 0.034) {Fig. 16a), aunque con un valor de R? extremadamente bajo. Para
la zona perturbada (Fig. 16b) se encontrd que la comelacion entre ambas variables no fue
significativa (R2 =0.000001, p=0.98), lo cual sugiere que la fasa de crecimiento de las

plantas no se ve afectada por la profundidad del suelo.
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Discusion

1. Densidad y estructura poblacional

La densidad de los individuos de Mammiflaria magnimamma fue equivalente en ambos
sitios de trabajo. Este resultado sugiere que existe un ndmero igual de “sitios seguros”
(sensu Harper 1977), para la germinacion, establecimiento y crecimiento de ios individuos,
en las zonas conservada y perturbada. Al parecer, las probabilidades de formacién de
microambientes favorables para 1a germinacion y establecimiento de esta especie no se
han visto afectadas por los disturbios que han prevalecido en la zona perturbada (p. ej, los
incendios frecuentes). Sin embargo, existen otras presiones, como la extraccion ilegal de
plantas (obs. pers) y la reduccién generalizada del drea que ha sufrido este ecosistema,
que probablemente esté afectando por igual a ambas zonas de trabajo y que es posible
que sean responsables de la disminucion en ¢l tamafio poblacional de esta especie que se
ha detectado en las ditimas décadas (Rzedowski, comunicacion personal). Para evaluar el
efecto que han tenido estas perturbaciones sobre la abundancia de Mammillania
magnimamma seria necesario realizar monitoreos periddicos a través del tiempo con el
objeto de verificar si existe una tendencia a la disminucion del tamanio poblacional de esta

especie,

lLas diferencias que se observaron con respecto a las estructuras poblacionales entre
sitios, caracterizadas por una mayor frecuencia de organismos pequenos en la zona
perturbada que en la conservada, podrian estar relacionadas, en efecto, con los cambios

producidos por la alta frecuencia de disturbios en la zona perturbada. Después de un
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evento de perturbacion, los distintos estadios del cicio de vida de los organismos se ven
afectados diferencialmente, lo cual puede dar lugar a modificaciones en la estructura
poblacional, refiejo de los cambios en el establecimiento, 1a sobrevivencia y el crecimiento

de las plantas de diferentes estadios (Parker, 1988).

Las diferencias observadas entre las estructuras poblacionales de ambas zonas podrian
deberse a que ambas poblaciones se hayan establecido en diferente momento y que la
poblacion de la zona conservada sea mas vieja que la de la zona perturbada; si, como se
ha observado, el tamaiio de las plantas es proporcional a su edad {Quijas, en preparacion),
entonces se puede concluir que la zona conservada tiene un mayor numero de individuos
viejos, quiza gracias a su estado relativamente mejor conservado. Otras posibles causas
podrian ser diferencias en el &dto en la germinacion y establecimiento de las plantas entre
zonas, y asi como diferencias en la mortalidad de adultos, quiza a causa de la extraccion

de individuos con fines de comercializacion y omato.

2. Patrén de distribucion espacial

Segun los resultados de este trabajo, el patrén de distribucion espacial de Mammillana
magnimamma, tanto en la zona perturbada como en la zona conservada muestra
tendencias a la agregacion. Es importante notar, sin embargo, que se encontraron
diferencias en el patron de distribucion tanto entre los cinco transectos muestreados en
cada zona, como entre las dos zonas de trabajo, y que estas diferencias dependieron del
método de analisis que se utilizé. Estos dos Gltimos aspectos (diferencias entre zonas y
entre métodos) se retomaran mas adelante.
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El patrén agregado que se obluvo en muchos casos mostrd indicios de una agregacion de
baja intensidad, con picos poco pronunciados en la varianza relativa (o en el indice de
dispersion, segiin & casa). La escala espacial a la que se dio esta agregacidn de manera
mas conspicua comespondit a tamafios de cuadro que variaron entre los 30 y los 80 m>.
En general la agregacion fue mas clara en la zona conservada que en la perturbada, pero
la gran variacién obtenida a este respecto dificulta la identificacién de tendencias claras

con respecto al patron de distribucion de esta especie.

En los casos en los que se detecta claramente una disliibucion agregada, esie paiidn
podria deberse a la existencia de sitios favorables para el establecimiento de la especie los
cuales se distribuyen a manera de parche o mosaico. Esto podria estar determinado en
términos de la gran heterogeneidad ambiental existente en la zona; dicha heterogeneidad
esia dada por ia vanabiiidad del sustrato. el microclima y la estructura de la vegetacion,
factores que parecen ser claves en el mantenimiento de la dindmica de este ecosistema
(Carrillo 1995). Por ejemplo, Diaz-Solis {1997) encontré que el patron de agregacion de
Mammillaria magnimamma y Mammillaria discolor en la zona del Ajusco medio se
encuentra asociado al tamafio de las planchas de lava presentes en el sitio; en este trabajo
se encontrd que Mammillaria magnimamma muestra una cierta preferencia por micrositios
de sueio relativanienie somero, por o que es de suponerse que también se presente
asociada a micrositios topograficos de esta naturaleza, y que la forma del sustrato sea una

variable que afecte de manera importante el patron de distribucion de esta especie.

Oftro factor que puede estar jugando un papel delerminante en ia distiibucion espacial de

Mammiliaria magnimamma es la tendencia que muestran muchas cactidceas hacia la
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asociacion con especies arbuslivas y arbéreas, y que se ha denominado nodricismo (Nobel
1988; Valiente-Banuet y Ezcuma 1991). En las cacliceas, la sobrevivencia de las
plantulas es pues en dicha fase se presentan tasas de crecimiento muy bajas (Ruedas, en
preparacién) y muestran un metabolismo tipo C3 (Altesor 1993}, por lo que son muy
vulnerables a ios efectos adverscs del microclima. De hecho, en otros estudios
demograficos que se estan realizando con Mammillaria magnimamma, se ha visto que la
mortalidad de plantulas es diferente entre ambas zonas de frabajo: para la zona
conservada se ha encontrado un porcentaje mortalidad de plantulas del 92% y para la zona
perturbada es de de! 98% (Lopez-Villavicencio en prep; Quijas, en prep.). Esto hace que la
presencia de plantas nodrizas que provean de sombra a las plantulas sea fundamental
(Steemberg y Lowe 1969). En el caso de la especie que nos ocupa, se observd que, tanto
en la zona conservada como en la perturbada, tiene la tendencia a ocupar micrositios mas
bien sombreados (Figs. 13a y 13b). Ademas, Panti (1995) observd que Mammillaria
magnimarmma se encuentra frecuentemente asociada a Senecio praecox; existe entonces,
la posibilidad de que, en efecto, esta y otras especies de mayor talla estén fungiendo como
nodrizas de Mammiflaria magnimamma y que, por lo tanto, su distribucién se encuentre

fuertemente afectada por la presencia de estas nodrizas,

Como se ha mencionado, la competencia intraespecifica parece ser uno de los factores
que pueden afectar los patrones de distribucion de las especies de plantas de manera mas
importante (Pielou, 1960). Sin embargo, Grime (1977) menciona que la competencia es un
factor poco importante en ambientes que presentan aitas deficiencias de recursos (hidricos
yfo nutritivos). En el caso de Mammillaria magnimamma, los individuos generalmente se

encuentran relativamente distantes entre si, y no parece haber interferencia entre sus

75



raices © sus tallos, por lo que podria suponerse que la competencia juega un papel poco
relevante en este caso. Sin embargo, es posible suponer que las semillas de esta especie
germinen en grupos si es que, por ejemplo, son dispersadas por animales que consumen
los frutos. En estos casos, la competencia entre plantulas recién establecidas podria llegar
a ser significativa y podria dar como resultado un patrén de distribucién que pasaria de
agreqgado, en la etapa de plantula, a aleatoric en el estado adulto (Hutchings 1978 y 1979;

Kitamoro 1972).

En muchas plantas la agregacion espacial puede deberse a la propagacion vegetativa a
través de rizomas y estolones (Philips y MacMahon 1981), sin embargo no han sido
reportados casos de este tipo de fenémencs en condiciones naturales para Mammillaria

magnimamma, ni nosotros lo hemos observado.

2.1. Comparacién de los diferentes métodos de muestreo para detectar el tipo
de patrones de distribucion espacial.

Los analisis de distribucion espacial que se presentaron en el capitulo de resultados
indicaron que, en general, Mammillaria magnimamma se distribuye de manera agregada.
La escaia espacial a la que se presenla esta agregacidn cambid dependiendo def método
que se utilizb para el analisis. Segun los resultados de los indices de dispersion (Fig.7a y
7b), el patrén de agregacion es poco intenso y el area de los cumulos de agregacion ocurre
entre 32y 64 m°. Por ofro lado, el método de BQV muestra cimulos de agregacion a un
tamaiio de cuadro de 80 m” (Fig. 92 y 9b), mientras que el método TTLQV muestra un
patrén de distribucién poco claro, y, cuando presenta agregacion, lo hace a escalas
espaciales de alrededor de 120 m’ (Fig. 11ay 11b).
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Una ventaja que presenta ei método TTLQV sobre los ofros dos, es que puede analizar un
intervalo mucho mas grande (y lcontinuo) de tamafios de cuadro, por lo que presenta una
resolucion de analisis mas fina {Ludwing et al. 1978). Sin embargo, la interpretacion de los
resultados resulta mas compleja por la misma razén. Por su parte, la escala con la que
irabaja el método BQV hace que la agudeza de los picos, en este caso centrados
alrededor de los 80 m’, sea més clara y los resultados sean mas faciles de interpretar. Por
otro lado, la presencia de picos afrededor de los 64 m? en la gréfica realizada con el indice
de dispersién (Kershaw 1973) y el hecho de que en el método BQV esta escala espacial
particular no se analizd, sugiere que los picos que muestran las graficas que presentan los
resultados de! método BQV podrian estar, en realidad, ligeramente mas cargado hacia la
izquierda (Ludwing, 1978). Asi, tanto el método del indice de dispersién como el BQV
sugieren que, en efecto, ef patrén de distribucién es agregado y los cimulos de agregacion
se presentan a escalas espaciales de entre 32 y 80 m?. Esto coincide con lo encontrado
por Diaz-Solis et al. (1997), cuyos resultados muestran que Mammillaria magnimamma

presenta cumutos de agregacidn en cuadros de 42 m’ en el Ajusco medio.

Una desventaja de los tres métodos de andlisis utilizados en este caso, fue la ausencia de
pruebas estadisticas que nos permitieran discernir el nivel de significancia de los picos en
la varianza relativa observados en cada caso. Los métodos que permiten este analisis
{métodos de remuestreo, tipo bootstrap y simulaciones Montecarlo — Ludwig y Goodall
1978; Diaz et al. 1997} son relativamente complejos y en este caso se prefiné contrastar

varios métodos, mas que agotar las posibilidades de cada uno de ellos a profundidad.

77



2.2. Comparacion entre zonas con diferente nivel de perturbacién

La variacién en ef patrdn de distribucion entre las dos zonas de trabajo dependio en gran
medida de! método de analisis utilizado. Dejando de lado la variacidn entre transectos
(dentro de una misma zona) y concentrdndonos en las graficas que presenian los
resumenes de ambas zonas (Fig. 8, 10 y 12), podemos observar que, segln el andlisis del
indice de dispersion (Fig. 8), Gnicamente la zona conservada muestra indicios de
agregacion, mienfras que en la zona perturbada el patrén de distribucién no esta
ciaramente definido. Por ofro lado, segln el método BQV, existe un patrén de distribucion
agregado en ambas zonas (Fig. 10), aunque, de nuevo, el pico de agregacion es mas
marcado en la zona conservada, sugiriendo que la intensidad de [a agregacion es mayor
en esta zona. Por Ultimo, el (nico pico que presenta la gréfica del método TTLQV (Fig. 12)
comresponde de nuevo a ia zona conservada, aunque en este caso el patrén es mucho

menos claro que en los dos anteriores.

Una de las causas que podrian explicar la existencia de una mayor agregacion en la zona
conservada es la presencia de vegetacidn arborea y arbustiva més conspicua. Estas
plantas podrian estar fungiendo como nodrizas de Mammilfaria magnimamma, lo cual
llevaria a un patrén de agregacion mas claro alrededor de ellas en comparacién con
ambientes en los que la vegetacidon de porte arbdéreo y arbustivo es mas escasa. Esta
hipdtesis podria probarse a través de un andlisis de asociacidén de los individuos de
Mammillaria magnimamma con especies y/o tamanos de nodrizas particulares. Por

supuesto, en este caso el grado de conservaciéon de cada sitio (directamente relacionado
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con la abundancia de elementos arbustivos y arbdreos) parece estar teniendo un efecto

importante sobre el patron de distribucion.
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Conciusiones

1. La densidad de individuos de Mammilfada magnimamma, tanto para ia zona conservada

Como pard la perturbada, es de airededor de 600 indfMa.

2. Los individuos de mayor tamafio (superficie acumuiada) se presentan en la zona

L. LUD

conseivada, mientras que en la zona perturbada se encueniran los de menor superficie

acumuilada.

a especie, segun los tres métodos de anélisis,
& agregado; sin embargo la intensidad y 1a €scala d& agregacion €s diferente de acusrdo

coni 108 diferentes mélodos empicadas, ademas de que varia entre ios sitios de estudio.
4. Los individuos de Mammillaria magnimamima se presentan en lugares con ambignles
reiativamente sombreados y con presencia de suelo poco profundos. Sin embargo, ias

condiciones edaficas y iuminicas no parecen tener un efecto importante sobre sus tasas de

cracimiento individual.
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