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Resumen

En este estudio se usa fa tabla de vida estatica como una herramienta para conocer
algunos aspectos del ciclo de vida y de la dindmica numérica de una poblacidn de
Neobuxbaumia macrocephala. La edad aproximada de los individuos se calculé a
partir de su altura una vez que se conocid su tasa de crecimiento. La tabla de vida se
construyé con base en la estructura de edades (dividida en intervalos de 5 afios)
observada en el verano de 1997 y a partir de un andlisis de sobrevivencia.

Los resultados del andlisis nos indican que las plantas de N. macrocephala pueden
presentar una longevidad mayor de 160 afios. La germinacién observada en el campo
fue de 0.25% en 1997 y 4.75% en 1998; por otro lado la probabilidad de sobrevivencia
en ambos afios de las plantulas introducidas al campo fue de 0% en sitios expuestos y
de 2% (en 1997) y 7.6% 1998) en sitios protegidos por Lippia graveolens. De manera
genera), las plantas més pequefias tienen una tasa de crecimiento individual mayor que
la de individuos mas grandes. La mortalidad disminuye conforme aumenta la edad de
los individuos. La esperanza de vida aumenta hasta la categoria de 25-29 afios y

posteriormente disminuye paulatinamente.

Las plantas de N. macrocephala alcanzan la edad reproductiva aproximadamente a los
95 afios y en promedio cada individuo deja una descendencia de 28,7 plantulas por
planta a lo largo de teda su vida (Ro). La poblacién se encuentra representada en su
mayor parte por individuos jovenes (83%); el valor de A es de 1.026, to cual indica que
estd cercana al equilibrio numérico. Ademas de esto, sus bajas tasas de crecimiento
individual, la alta mortalidad de plantulas y juveniles y la dificultad para incrementar su
crecimiento poblacionat, sumadas a lo restringido de su drea de distribucién y baja
densidad poblacional sugieren que N. macrocephala debe ser considerada como una
especie rara, y que como tal debe ser incluida en la norma oficial mexicana para

asegurar la persistencia de sus poblaciones a largo plazo.



Capitulo 1. Introduccioén

1.1 Presentacién del trabajo.

La familia Cactaceae es una de las mas diversas y con un mayor nimero de
endemismos en México. De las cerca de 2000 especies de cactaceas que se conocen
en el &mbito mundial, 563 se encuentran en nuestro pais (Hunt 1992) y el 78% de estas
son endémicas de nuestro territorio (Hernandez y Godinez 1984), distribuyéndose

preferentemente en las zonas aridas y semiaridas.

Dados los a'Itos niveles de endemismo, marcada especificidad de habitat y lo reducido
de sus poblaciones, muchas especies de cactos se encuentran en los listados de
especies raras, vulnerables o en peligre de extincidén (Hunt 1992) de la UICN (Unidn
Internacional para la Conservacién de la Naturaleza). Sin embargo, en muchas
ocasiones no existen observaciones sistematicas del comportamiento de sus
poblaciones en estado natural que permitan catalogarlas en una u otra categoria de
conservacion (Hernandez y Godinez 1994; Arias 1993). De hecho, la falta de
conocimiento sobre su ecologia poblacional ha impedido la inclusién de muchas
especies que posiblemente requieran de proteccion urgente dentro de las listas de la
UICN en la norma oficial mexicana (Norma Oficial Mexicana 1994). De este motivo se
desprende el interés de abordar el estudio de |la dindmica poblacional de una cactacea
columnar, Neobuxbaumia macrocephala, que presenta un alto nivel de endemismo én
una pequefia regidn de la zona de Tehuacan-Cuicatlan, aunado a una baja densidad
poblacicnal, Estas caracteristicas nos permiten suponer que la especie en estudio
deberia estar incluida en la norma mexicana de especies en peligro. Asi, la presente
tesis presenta un anélisis poblacional, por edades, de la dinamica poblacional de esta
especie, lo cual permitira aportar evidencias que contribuyan a la evaluacion de su
estado de conservacion en la zona de estudio.

A pesar de gue en la mayoria de las plantas que se han estudiado desde el punto de
vista demografico se ha utilizado un enfoque por estadics o por categorias de tamaro,



es importante tomar en cuenta que en algunas especies la edad y el tamaio se
encuentran directamente correlacionados, por lo que vale la pena utilizar un enfoque
por edades al analizar el comportamiento de sus poblaciones.

De esta forma, tendremos acceso simultdneamente al estudio de algunos pardmetros
de su historia de vida, como la edad a la primera reproduccién, la longevidad total, la
fecundidad especifica de la edad, etc; caracteristicas poco conocidas en general entre
las especies de |la familia Cactaceae. Asi, en la presente tesis se construye una tabla
de vida estitica para una poblacion de N. macrocephala, tomando como base la
descripcion de la estructura de edades de la poblacién., Los resultados son
comparados con el andlisis demografico por categorias de tamafo, realizados a través
de la construccién de una matriz de proyeccién poblacional para esta misma especie,
en la misma zona y durante el mismo periodo de tiempo (Esparza 1998). Se espera
que la informacion de ambos andlisis en conjunto nos permita evaluar el estado de
conservacién de la poblacién y proponer mecanismos que permitan su persistencia a

largo plazo.

1.2 Antecedentes Tedricos

La ecologia de poblaciones tiene por objeto describir, explicar y comprender los
factores que determinan !a abundancia y distribucién de los organismos en la
naturaleza a través del estudio de los parametros demograficos basicos de las
poblaciones: la natalidad, la morialidad y la migracion (Silvertown 1933; Begon ef al.
1996). Adicionalmente, esta area de la ecologia busca describir las distintas formas en
que dichos parémetros o procesos demograficos son influenciados por diferentes
factores bidticos y abidticos, en un intento por comprender los factores que determinan
las variaciones espacio-temporales en la demografia de 1as diversas especies.

De manera general, los procesos demegraficos nos dan una idea del comportamiento
numérico de una peblacién a través del tiempo y se pueden resumir por medio de la

siguiente ecuacion:



Ni=N4+B-D+I1-E

Donde N representa el tamario de la poblacidn, B es el nimero de nacimientos, D el
numero de muertes y | y E son respectivamente el ndmero de inmigrantes y
emigrantes. Las variables B,D,l y E son conocidas como los pardmetros demogréaficos
basicos de una poblacion (Silvertown, 1993) y son los que dan lugar a la dindmica
interna que se traduce en cambios en el tamafio poblacional a través del tiempo.

Todas las poblaciones pueden ser descritas en funcién de estos cuatro parametros
hésicos, pero también existen caracteristicas que son particulares de cierto tipo de
poblaciones. En el caso particular de las plantas superiores, es importante resaltar que
la mayoria de las especies tienen propiedades o caracteristicas que no son tipicas de
poblaciones animales, tales como su crecimiento metamérico, poca movilidad y formas
de crecimiento variadas entre las que se incluye la clonalidad. Es por eso que ahora la
biologia de poblaciones de plantas se reconoce como una disciptina independiente en

si misma y de gran interés para ser estudiada (Davy ef al. 1988).

El estudio de los pardmetros demograficos de una poblacion vegetal nos permite hacer

tres tipos de inferencias con respecto a su comportamiento:

1) Calcular la tasa: Nt/Nt-1 (tasa finita de incremento), dada por la letra griega A, lo cual
nos permite estimar la velocidad a la que crece o decrece una pablacion entre el tiempo
t-1yt

2) Conocer la fecundidad de los organismos de diferentes categorias de edad o de
tamafio, su tasa de mortalidad, la edad a la primera reproduccion, el nimero promedio
de veces gue un organismo se reproduce a lo largo de su vida, el numero de
descendientes que deja en cada evento reproductivo, la longevidad maxima, etc, que
son caracteristicas de gran interés en el estudio de las historias de vida.

3) Mejorar nuestra comprension sobre su comportamiento numérico y, por lo tanto,
proyectar su futuro potencial bajo condiciones particulares (Franco 1990).



Para iniciar el estudio demografico de una poblacién vegetal, lo primero es conocer el
ciclo vital del organismo {Hastings 1997; Cochan y Ellner 1992) incluyendo todas las
etapas o estadios por los que éste pasa desde que nace hasta que muere. Bajo estos
términos y de manera general, los organismos pueden cansiderarse como: semélparos
(aquellos que se reproducen una sola vez en su vida y frecuentemente los
descendientes de una generacién no coinciden en tiempo con sus progenitores) o
iterdparos (aquellos que se reproducen varias veces a lo largo de su vida y las
generaciones se trasfapan en el tiempo) (Silvertown 19393; Gottelli 1995). Cabe senalar
que en ocasiones las plantas, por su historia de vida y compleja arquitectura, no caen

claramente en una u otra categoria.

Una manera conveniente de proceder en el caso de organismos con ciclos de vida
diversos, como es el caso de las plantas, es {a de identificar y monitorear una cohorte;
esto se entiende como un grupo de individuos nacidos casi simultdneamente en una
poblacidn, definiendo esta “simultaneidad” en funcién de la longevidad maxima de los
organismos de la especie y el grado de similitud bioldgica entre los organismos (Franco
1990). Una vez identificada la cohorte, se puede seguir a través del tiempo para ir
monitoreando su sobrevivencia y reproduccién al pasar por diferentes estadios que, en

muchos casos, representan categorias de edad o tamaiio.

Este tipo de informacién nos permite construir una tabla de vida de cohorte u horizontal,
que es una representacion def ciclo de vida de los organismos en donde se describen
la mortalidad y la fecundidad por categorias de edad, siguiendo a una generacion de
organismos desde su nacimiento hasta su muerte (Krebs 1994; Begon et al. 1996;
Krohne 1996).

Si bien es cierto que en las poblaciones vegetales es comun gque la edad no reflgje la
etapa de desarrollo en la que se encuentra un organismo y, por ende, no determine su
futuro demografico potencial, lo cual dificulta de alguna manera su analisis, también es
cierto que existen plantas en las que claramente se distingue el paso del tiempo en su
propio crecimiento por lo que la edad y el tamafio se encuentran cercanamente
correlacionadas. Este es el caso de algunos érboles como Pinus uncinata y Finus
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sylvestris (Camarero et al. 1998) y de las cactaceas columnares como Neobuxbaumia
fetetzo (Nuiez, 1993) y Cephalocereus columna-trajani (Zavala ef al. 1995). Como en
estos casos el tamano y ia edad se encuentran estrechamente relacionados, es posible
estimar la edad a partir del tamario. Gracias a esto es posible conocer la estructura de
edades de una poblacién, la cual determina en gran medida su comportamiento
numerico, pues los organismos y su destino potencial van cambiando con relacion a su
edad.

En muchas especies los erganismaos pueden ser muy longevos por [o que resulta dificil
seguir el destino demografico de cada uno de los individuos de una cohorte desde su
nacimiento hasta su muerte. La manera en que se puede superar este obstaculo es a
través de la identificacién de individuos de cohortes originadas en distintos tiempos,

siguiendo su destino uno o unos cuantos afos (Krebs 1994; Smith 1996).

Ademas, también se puede utilizar la informacion que ofrece la estructura de edades de
la poblacién y trabajar bajo el supuesto de que dicha estructura representa, en realidad,
el comportamiento de una cohorte a través del tiempo. Con base en esta informacidén
se calculan los parametros basicos de la poblacion para construir lo que se conoce
como una tabla de vida estatica o vertical, que es aquella en la que, en un tiempo
especifico, se toma en cuenta la estructura de edades de la poblacién, la cual esta
formada por varias cohortes que representan los diferentes estadios por los que pasa

el organismo a través de su vida (Krebs 1994).

Algunos de los parametros que generalmente se incluyen en la construccién de una
tabla de vida, ya sean de cohorte o estatica son los siguientes {(Begon ef al. 1986;
Larson 1992; Krebs 1996):



R . R

i Es el ndimerc de supervivienies de ia calegoiia X

ke Supervivencia: Probabilidad de que un individuo sobreviva de su

nacimiento hasta el comienzo de la edad x.

Oy Proporcion de individuos de la cohorte original que muere durante
el intervalo de tiempo de x a x-1

o Tasa de mortalidad de la categoria x
Ky Fuerza de mortalidad de la categoria x
My Funcién de maternidad: Nimero de descendientes promedio que

produce un individuo de la categoria x.

8y Esperanza de vida; Nimero promedio de afios que se espera que
viva un individuo de edad x.

A partir de los datos obtenidos de |a tabla de vida se pueden calcular pardmetros que
nos hablan de la dindmica poblacional, tales como:



Ro Tasa reproductiva neta. Numero de descendientes
praducidos por individuo reproductivo en el total de su tiempo
de vida.

k
Ro =X I my

G Tiempo Generacional: Edad promedio a la que los padres

tienen a su descendencia.
k
G “:3 xi,m; / Ry

r Tasa intrinseca de crecimiento: Numero de individuos por

individuo, por unidad de tiempo.
r=In(R,)/ G

A Tasa finita de crecimiento poblacional.
Neat £ Ne
r=ini, A=e'

Ademas de la informacién contenida en la tabla de vida, por medic del analisis de la
estructura de edades podemos llegar a evaluar el impacto de eventos ocurridos en el
pasado, como el efecto de perturbaciones drasticas o de periodos de reclutamiento
exitoso; la estructura de edades puede reflejar el riesgo de mortalidad que ha tenido
que enfrentar cada planta reclutada, siendo por esto un indicador aproximado de su
futuro demografico (Crawely 1897).



La elaboracién de una tabla de vida (ya sea de cohorte o estatica) nos permite construir
unia Ciifva Jde sobrevivencia, ia cuai indica ia probabilidad, para un indiviguo recién
nacido promedio de la especie, de sobrevivir hasta distintas edades, o bien la
disminucién numérica en el tiempo de un grupo de individuos recién nacidos (Begon, ef
al. 1886). Cuando se construye una curva de sobrevivencia a partir de una tabla de
vida estética, frecuentemente es necesario “suavizar® la curva para que represente el
comportamiento aproximado de una cohorte. Con una curva de sobrevivencia se
puede ilustrar el comportamiento general de la mortalidad de una poblacién de manera
gréfica (Fig. 1).

Es importante resaltar que, al construir curvas de sobrevivencia, en el eje de las
ordenadas (I, 0 ny), se utiliza una escala logaritmica. El uso de los logaritmos permite
comparar diversas curvas de sobrevivencia, sin importar el ndmero de individuos que
tenga la poblacion (Begon ef al. 1996).

Pearl (1928) clasificd en tres tipos a las curvas de sobrevivencia (Fig. 1).

+ Tipo |. La curva es convexa y se refiere al aumento en ia tasa de moralidad
conforme pasa el tiempo.

e Tipo Nl. La curva es recta, lo que implica que la tasa de mortalidad es
aproximadamente constante, independientemente de la edad.

+ Tipo Ili: La curva es concava e indica alta mortalidad durante los primeros estadios
de la vida de una especie con una tasa de mortalidad que disminuye al aumentar la
edad.

No es comin que un solo tipo de curva describa adecuadamente a una poblacién sino
que, de acuerdo a la etapa o la edad en la que se encuentren los organismos, Se
podria presentar una sucesion de estos tres tipos de curvas (Krebs 1994).



-
o

Scbrevivencia {Ix) (escala log)

Tipo llI

Tiempo

Figura 1. Curvas de sobrevivencia segun la clasificacion de Pearl (1928).

1.2.1 Ef uso de tablas de vida en demografia vegetal

Las tablas de vida inicialmente se utilizaron en poblacionaes humanas, sin embargo, al
reconocer su utilidad, comenzaron a usarse para el estudio demografico de otros
organismos. Las primeras tablas de vida completas de este tipo fueron hechas por
Pearl y Parker en 1521, usando poblaciones de Drosophila melanogaster. No fue sino
hasta 1974 que Harper y White comenzaron a realizar estudios de poblaciones
vegetales a través del uso de tablas de vida {Leverich y Levin 1979). A partir de ese
momento se han hecho valiosas aportaciones al conocimiento del comportamiento y la
dinamica de algunas poblaciones vegetales a partir de la construccion de tablas de

vida.

Uno de los primeros estudios demogréficos en plantas realizados con una tabla de vida
se hizo con Phlox drummondii (Leverich y Levin 1979), una herbacea anual del sur de
Texas. En esta especie se observd que su curva de sobrevivencia declina
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notablemente durante el periodo de latencia de semillas debido principalmente a la
remocién por granivoros. En esta fase la curva es aproximadamente lineal (Tipo ),
posteriormente se atentia la mortalidad y finalmente declina abruptamente en el
periodo de produccién de semillas y las plantas que hasta entonces habian sobrevivido
mueren. El valor de R, (2.42) de esta poblacion indica que la poblacion aumenta
durante el periodo de estudio de 1974 a 1975.

Otro ejemplo de este tipo de andlisis es el de Rhododendron maximum, una especie
arbustiva en donde claramente se observa que la sobrevivencia y fecundidad son
funciones de la edad de los nuevos brotes (Mc Graw 1989); la curva de sobrevivencia
que resulta es de Tipo 1 con una tasa de mortalidad baja en los primeros afios que se
incrementa hacia |a edad de 5 a 9 afios. Esta Gltima edad, a excepcion de una planta
que contd con 16 afios, fue la edad maxima que R. maximum alcanzé. Los brotes
comienzan a ramificar al primer afio de haber surgido y lienen una esperanza media de
vida de 5.6 afios. Por ofra parte, la fecundidad per capita en brotes de R. maximum fue
altamente variable entre las distintas edades y se obtuvo que fa estructura de edades
fue significativamente diferente entre los dos afios de estudio. Finalmente, se concluye
que la refacidn entre la edad y la talla es altamente significativa {P<0.0001; Mc Graw
1989).

También se han hecho estudios en Agrostis stolonifera y Lolium perenne, dos especies
de gramineas que se utilizan para forraje, en las cuales se siguieron cohortes a través
del tiempo para conocer el efecto que el pastoreo y la variacién ambiental tenian sobre
la estructura de edades y los parametros basicos de la poblacion (Bullock, Silvertown y
Hill 1996). Los resultados indican que la produccién de brotes individuales fue
dependiente de la edad e incrementaban linealmente con la edad del brote. En estas
especies el pastoreo cambia de manera significativa la estructura de edades de la
poblacién, dando lugar a un decremento en la produccion de brotes en relacién a la
edad.

El conocimiento del comportamiento demografico de una poblacidn vegetal nos brinda
la posibilidad de enfocarlo hacia la conservacién, asi como tambien al aprovechamiento
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sustentable, ya que nos da informacion sobre las fases del ciclo de vida que presentan
mayor vulnerabilidad o mayores aportes a las generaciones futuras. Desde que se
empezd a aplicar el uso de matrices de proyeccion poblacional en demografia vegetal
ha disminuido el uso de tablas de vida. Sin embargo, este tipo de andlisis (tablas de
vida estéticas) brinda aproximadamente el mismo tipo de informacién demografica y
podria ser incluso mas adecuado cuando se trata de plantas que pueden ser
clasificadas por edades, que tienen ciclos de vida largos, o ¢asos en los que se cuenta
con informacion limitada con respecto al destine demogréfico real de los individuos.

1.2.2 Ecologia de cacticeas columnares

Existen varios aspectos de la Ecologia de cacticeas columnares que se han
considerado muy importantes. Se sabe, por ejemplo, que una de las interacciones que
juega un papel fundamental en el ciclo de vida de las plantas es |la polinizacion. Son
varios los estudios que muestran que los principales polinizadores de estas plantas
son los murciélagos, aves y en ocasiones insectos. Dentro de los estudios que
analizan el papel de los murciélagos como polinizadores estan los de Valiente-Banuet
ef al. (1996 y 1987) quienes encontraron que Leptonyctens curasoae y Choeronyctens
mexicana son los unicos polinizadores de Neobuxbaumia teletzo y que L. curasoae
actua como principal polinizador de N. macrocephala. L. curosoae también es un
importante polinizador en Venezuela y tanto su ciclo de vida como sus habitos
migratarios coinciden con el pico de floracion de especies de un bosque caducifolio
(Fleming 1998}, su presencia en el centro-sur de México se debe a la gran
disponibilidad de flores de cactaceas durante todo el ano. (Rojas-Martinez 1996)
También se ha planteado la idea de que los murciélagos pueden ser residentes semi
permanentes en el drea del Valle de Tehuacén, puesto que de 27 especies de plantas
que alimentan a los murciélagos, 14 de ellas (51.85%) son cactaceas columnares
{Arizmendi ef al. 1998). Cabe mencionar que los murciélagos se han considerado,
ademas, como dispersores de semillas de muchas especies de cactaceas (Soriano y
Ruiz 1998).



Las aves actian como dispersoras y predadoras de semillas de cactaceas. Asi por
ejemplo, en Stenocereus griseus, de las 14 especies de aves que la visitan, seis son
predadores, seis dispersores y dos neutrales. Las especies que con mas frecuencia se
encontraron asociadas a la planta fueron Arantiga pertinax y Amazona barbadensis
(Silvius 1995).

Algunos insectos actGan como colectores de polen, como Apis mellifera, que es el
principal colector en Cereus giganteus (24.4% de la produccion total de polen) (Soriano
y Ruiz 1998), lo que da lugar a la polinizacién de sus flores y se piensa que contribuye
a la alta produccién de semillas. El género Apis, junto con los géneros Bombus,
Diodasia y Perdita, son los principales responsables de la produccion de semillas en
Carnegiea gigantea (Arizmendi ef al. 1998; Fleming 1998).

La germinacién y el crecimiento individual de los cactos es otra de las etapas que méas
se ven afectadas por la interaccion planta-animal (predacién por roedores e insectos,
principalmente) y por los diversos factores medioambientales (Steenbergh y Lowe 1869
y 1977). La época de lluvias, el gradiente de humedad en una region y fa cantidad de
radiacién solar a lo largo del dia son algunos de los principales factores que pueden
determinar el momento en que ocurre 1a germinacion. En Camegiea gigantea, se ha
reportado que la floracion y produccién de frutos parecen estar controladas por las
altas temperaturas de primavera en conjunto con e! incremento en longitud de los dias.
(Steenbergh y Lowe 1977). Posterior a esto, la disponibilidad de humedad en el suelo
propicia un momento favorable para la germinacion (Bowers 1996) y el posterior
establecimiento de pléntulas esta limitado por heladas invernales, sequias, insectos y
roedores. Esta situacion se ve reflejada en una alta tasa de mortalidad de plantulas la
cual disminuye conforme aumenta la edad (Tumer et al. 1969; Steenberg y Lowe
1969,1977).

Parker (1987), encontré que el éxito del establecimiento en plantas de C. gigantea es

mayor cuando las plantulas estan en declives con exposicion surefia, lo que las protege
de las heladas, por un lado, y les brinda sombra y proteccidn gracias a la presencia de
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ofras plantas vy rocas. Ademds, la tasa de crecimiento promedio tiende a ser mayor
durante la estacion de lluvias y menor durante las heladas (Parker 1988a).

Otra de las interacciones que ejercen un efecto positivo en el momento del
establecimiento de las plantulas de muchas cactdceas columnares es el nodricismo,
aunque tiende en ocasiones al desplazamiento competitivo de la planta que actia
como nodriza una vez que el cactus alcanza un tamafo considerable. Mc Auliffe
(1984) y Franco y Nobel {1989) encontraren que existe una asociacion entre Cercidium
microphylium, un &rbol nodriza y Carnegiea gigantea presentando a lo largo del tiempo
un patrén de desplazamiento de Por otro [ado, Parker (1988b) propone gque la elevacion
4 la que se encuentran los organismas, los nutrientes de los que disponen y la aridez
son tres componentes ambientales que estan relacionados con la segregacion de
habitat y la distribucion de la vegetacion asociada a C. gigantea, Stenoccereus thurberiy
Lophocereus schottii.

Un caso similar es el de Neobuxbaumia tetefzo. Las plantulas de esta especie se
esiablecen de manera principal bajo la sombra de Mimosa iuisana, que propicia un
micohabitat en el que la radiacién solar es menor, por lo que la temperatura y la
evaporacién hidrica disminuyen (Vatiente-Banuet y Ezcurra 1891). Sin embargo, al
igual que C. gigantea, N. letetzo, afecta el crecimiento poblaciona! de M. luisana
(Flores-Martinez et al. 1984).

En cuanto a! gradiente de humedad, Yeaton (1980) encontrd que la abundancia de
individuos ramificados o individuos sin ramificar de Carnegiea gigantea depende del
gradiente de humedad. Asi existe un mayor nUmero de plantas ramificadas cuando el
estrés hidrico es minimo y los individuos poco ramificados se hayan en sitios con un
mayor esirés hidrico, planteando que la ramificacidn es una respuesta a la pérdida de
agua cuticular y transpiratoria. Al parecer, existe evidencia de que €l viento también
ejerce efectos en el crecimiento de Ferocactus fordii var. grandiflorus y que la
postracion se orienta en la direccidn que prevalece el viento {Henessey y Habeck
1994).
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Los primeros estudios demograficos que se hicieron en cactaceas columnares son los
de Steenberg y Lowe (1977), que abarcan la comparacion entre varios afos de
aspectos relacionados con la reproduccion, tales como germinacién, sobrevivencia y

establecimiento de plantulas y crecimiento individual de Carnegiea gigantea.

Méndez y Duran (1997) realizaron un estudio con Pterocereus gaumeri en el que
analizaron la estructura de la poblacién, encontrando que la mayor parte de la
pobiacién se compone de individuos jovenes y por o tanto, al parecer, la poblacién se

encuentra creciendo.

También Vite-Gonzalez et al. (1997), al realizar un estudio con Mitrocereus fulviceps,
encontraron una tasa de crecimiento poblacional mayor a uno, lo cual sugiere que la
especie no se encuentra en peligro. Por su parte, Godinez-Alvarez et al. (1999)
realizaron un estudio demografico en una poblacién de Neobuxbaumia tetetzo,
encentrando que la poblacién se encuentra cercana al equilibrio numérico y que la
sobrevivencia (y permanencia en su misma categoria) de fas plantas juveniles y adultas
pequefias son el aspecto del ciclo de vida que contribuye de manera mas importante al
valor de A. Asimismo, Esparza (1998) hizo un estudio poblacional por categorias de
tamafio para Neobuxbaumia macrocephala en el que utilizé modelos matriciales con el
objeto de proyectar el comportamiento numérico de ia poblacién bajo diferentes
escenarios; esta autora encontré que la tasa de crecimiento poblacional es menor a la
unidad {aungue no de manera significativa) y que (nicamente los aumentos simulados
en la fecundidad y en el establecimiento de plantulas son los que provocan un

incremento importante en A.
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2.0bjetivos
Objetivo General:

Describir y analizar el comportamiento demografico de una poblacién de
Neobuxbaumia macrocephala con base en la construccion de una tabla de vida
estatica, por edades, con el propdsito de contribuir al conocimiento de su historia de
vida, asl como a su conservacién,

Objetivos particulares:

1. - Calcular la edad de los individuos con base en variables de tamaiio para conocer la
estructura de edades de la poblacién a partir de la estructura de tamafios.
2.- Calcular los diversos parametros demograficos de fa poblacién de Neobuxbaumia
macrocephala por medio de la construccién de una tabla de vida estatica.
3.- Obtener los principales descriptores de la dindmica poblacional (tasas de
crecimiento poblacional) a partir del andlisis de la tabla de vida para ofrecer una

evaluacion preliminar del estado de conservacion de la poblacién.



Capiftulo 2. La especie y el Sitio de estudio

2.1 Especie en estudio

Neobuxbaumia macrocephala es una cactacea arborescente que llega a medirde 7 a
15 m de altura en estado adulto (Fig. 2). En sus etapas juveniles |as plantas son una
columna unica, comenzando a ramificarse a diferentes alturas hacia edades mas
avanzadas. Ei tallo principal mide de 30-60 cm de ancho. Cada rama presenta de 17
a 26 costillas las cuales estan divididas a todo lo largo por areolas que miden de 0.5 a
1.0cm de largo. Las areolas, tienen de B a 14 espinas radiales entre 0.6 a 1.4cm de
altura, 1 a 3 espinas centrales de 1.0-3.5cm de largo, una espina subulada y otras
aciculares a ligeramente subuladas. Las espinas son de color pardo rojizas a grisaceas.

La zona férlil se encuentra diferenciada de la infértil por un cefalio apical rojo con pelos
abundantes, cerdas blancas o rosas traslicidas y espinas escasas. Las flores son de
color rojo pupureo, miden de 4.2 a 5.2 cm de largo, son cilindrico infundibuliformes,
campanuladas, con un tubo receptacular que mide de 2.6 a 3.5cm de largo; sus
estambres miden 6-8mm de largo, los filamentos son amaritlo claros a rosa, el estilo
mide de 2.0 a 2.4cm de largo, es de color amarillo claro a rosa y se encuentran
dispuestas en circulo alrededor del apice. Los frutos miden de1.8 a 2.2cm de largo y
de 1.6 a 1.8cm de ancho con areolas de pelos blancos (Arias 1985).

La época de floracién de N. macrocephala es de mayo a agosto. Valiente-Banuet et al.
(1997) encontraron que sus principales polinizadores son murciélagos pertenecientes a
la especie Leptonycleris curasoae, y que la época de fructificacion va de abril a

septiembre.

La distribucién de N. macrocephala se limita al Valle de Tehuacan-Cuicatlan, por lo que
se considera por ello endémica de esta region. Habita principalmente en bosques
tropicales caducifolios y matorrales xeréfilo con suelos calizos, a elevaciones de 1600 a
2300 m s.n.m. {Arias 1995).
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Figura 2. Necbuxbaumia macrocephala
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2.2 Sitio de estudio

El sitio en el que se llevé a cabo este estudio se conoce como “El volcancillo® (Fig. 3), ¥
es una pequeiia regién localizada cerca de Zapotitian Salinas, ubicada a los 18°20' Ny
97°28' O, perteneciendo a la provincia floristica del Valle de Tehuacén-Cuicatlan en el
estado de Pueblta (Rzedowski 1978).

El clima de esta zona en general es producto de las caracteristicas fisicas de la
atmésfera y de la posicion del valle con respecto a la circufacion atmosférica y en
particular por la influencia del cinturdn de vientos del hemisferio norte (Zavala Hurtado
1982). Ests se ha determinado como un BSw, que corresponde dentro de los climas
semidridos secos al mas himedo, al presentar un verano fresco. En este clima la

temperatura media anual fluctiia entre fos 18°C y los 22°C.

La precipitacion anual es de 400mm al afto (Meyran 1980), variando de 250-500mm y
una canicula bien definida a mitad del periodo de lluvias; las fluvias ocurren
principalmente de mayo a octubre, con maximos de precipitacion en Junio y
Septiembre (Enge and Whiteford 1989; Smith 1965a 1865b en Zavala-Hurtado 1982).

Los suelos en la regidn de Zapotitidn Salinas son someros y pedregosos, pueden
corresponder a cambisoles célcicos, xerosoles cdlcicos y litosoles (Zavala —Hurtado

1982).

La vegetacion en el sitio de estudio pertenece a un matorral xerdfilo con predominancia
de N macrocephala, quien coexiste con otras especies como Echinocactus
platyacanthus, Ferocactus robustus, F. flavovirens, Coryphanta pallida, Mamillaria
sphacelata, Agave macroacantha, A. karwinskii, Hechtia podantha, Dasylirion sp, Yuca
periculosa, y Lippia graveolens. Cabe safialar que a la sombra de esta Ultima especie,
un arbusto pequefio conocido localmente como orégano, se ha observado que se
establecen las plantulas de N. macrocephala, por lo que se sugiere que esta es la
especie que funciona como nodriza en este caso.
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Capitulo 3. Metodologia

3.1 Seleccién y marcaje de individuos

El sitio de estudio se eligid con base su la accesibilidad y al hecho de que no se
presentan ofras especies de cactaceas columnares es esa zona, con el objeto de tener
una poblacién de Neobuxbaumia macrocephala con una abundancia de individuos
relativamente alta.

En junio de 1997 se trazaron cuatro transectos paralelos de 200 m de fargo por 20 m
de ancho en el sitio de estudio. En estos trénsectos se registro la localizacién de cada
planta de N. macrocephala segin sus coordenadas longitudinales y transversales,
facilitando asi su posterior localizacién. El numero de transectos se fijo en cuatro,
puesto que de esta manera se obtuvo una muestra de alrededor de 250 individuos, lo
cual se considerd un tamaifio muestral adecuado para lievar a cabo el estudio.

3.2 Medicion de los individuos

Cada individuo se etiquetd con una placa metélica de acero inoxidable, colocando en
ella la identidad numérica correspondiente. En aquellas plantas que presentaban mas
de una rama, se etiquetd y se numerd individualmente cada rama. Se midi6 la altura
total de cada rama, desde la base hasta el dpice, y ademas se midié la altura de la
etiqueta metdlica hasta el dpice; esto Uitimo se hizo con el propésito de tener un control
lo mas preciso posible del crecimiento de cada planta entre las mediciones realizadas
en junio de 1997 (inicial) y junio de 1998 (final). Las plantas pequeias se midieron con
la ayuda de un flexdmetro, y las mds grandes se midieron con un estadal de 7m de
altura. En el andlisis posterior de los datos se trabaj6 con la variable “altura total
acumulada®, que se obtuvo como la suma de las alturas de todas las ramas de cada

planta.
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3.3 Célculo de la edad a partir del tamafio

A partir de las mediciones de altura tomadas en el campo se calculd la tasa de
crecimiento individual de plantas de diferentes categorias de tamario con el objeto de
estimar su edad aproximada. Aqui es necesario aclarar que esto se hizo con el
propdsito de calcular, lo méas fielmente posible, la tasa de crecimiento individual de las
plantas, que como es comin en muchas especies, varia de acuerdo a su tamafio/edad.
Asi, se eligieron 10 categorias de tamafio (Tabla 1) bajo el criterio de que en cada
calegoria hubiera un nimero similar de individuos. Posteriomente se realizaron
regresiones lineales entre la altura total acumulada (tamafio) de cada planta en 1957 y
su tamarfio en 1988. La pendiente de la linea ajustada en cada caso se interpretd como
la tasa de crecimiento.

La existencia de una relacion lineal entre dos fenémenos contiguos en el tiempo implica
un comportamiento exponencial a lo largo del tiempo (Valverde & Silvertown 1997). Asi,
se analizé el crecimiento de N. macrocephala como un fendmeno exponencial descrito

a través de la siguiente ecuacion:
H= Hom t

en donde H; es la aliura esperada al tiempo t, Hp es la altura inicial (al tiempo 0} y m es
la tasa de crecimiento, obtenida como la pendiente de la linea ajustada segun se
describié en parrafos anteriores. El valor de Ho se calculé a partir det conocimiento de
Hy, es decir, de la altura que presentan los individuos cuando tienen un afio de edad, y
que se estima que es de alrededor de 1 cm, de acuerdo con nuestras observaciones
del tamafio de las plantulas més peguefias encontradas en el campo, puesto que Hy =
1 cm, se puede substituir este valor en ia ecuacién anterior para despsjar H, (cuyo
valor resultd ser de 0.765 cm), que representa el punto en el que la curva exponencial

intercepta al eje de las ordenadas.

A partir de la ecuacién anterior, se puede estimar la edad de una planta cualquiera

conociendo su altura totat acumulada, como sigue:
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t=(inHi=InHo)/Inm

A partir de esto, se construyé la curva de crecimiento de la especie, con su
correspondiente error asociado (i.e., el error estdndar, obtenido a partir de la desviacion
estandar de las pendientes de Ias funciones lineales dadas por las regresiones antes
descritas).

El conocimiento de las edades aproximadas de los individuos de la poblacién permitid

analizar su estructura de edades y construir una tabla de vida estatica a partir de estos

datos.

Tabla 1. Categorias de altura acumulada de Neobuxbaumia macrocephala

Categoria de altura total No.de individuos
acumulada {cm)

1-5 24
5.1-10.0 22
10.1-20.0 14
20.1-40.0 23
40.1-60.0 19
60.1-120.0 25
120.1-200.0 16
200.1-500.0 21
500.1-820.0 17
820.1-2276.0 22
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3.4.1 Fecundidad

En el campo se realizé un conteo de estructuras reproductivas en los individuos
marcados en mayo-junio de 1997 y de 1998, esto se hizo con la ayuda de un espejo de
25x25 cm que se colocH en la parte superior del estadal y en cuyo reflejo se contaron,
con binoculares, las flores y frutos producidos por cada planta. De manera simulténea
se hizo una colecta de frutos {n = 25) para contar el nimero de semillas por fruto y
obtener una estimacién del numero promedio de semillas producidas por cada fruto,
que resultd ser de 465.38 £209.111828.

A partir del conteo de frutos que se llevé a cabo en el campo durante la temporada de
fructificacion de 1997, fue posible calcular el nimero promedio de frutos y de semillas

producidos por los individuos de diferentes edades en cada temporada.

Por otro fado, se llevaron a cabo experimentos de germinacién de semillas en
condiciones naturales en el verano de 1997 con el objeto de conocer las probabilidades
que tiene una semilla de germinar, una vez que llega al suelo. Para dichos
experimentos, se eligieron 16 micrositios en ei campo y cada uno se delimité con un
cuadro de metal de 30x30 cm. A todos los sitios se les marcd y registré su posicién.
Ocho de los sitios se encontraban cubiertos por arbustos de Lippia graveolens y los
ocho restantes se localizaron en sitios descubiertos. El criterio para tal eleccion se
tomé con base en el conocimiento del fendmeno de nodricismo que ocurre entre las
plantulas de la familia Cactaceae con ciertas especies de arbustos (Valiente-Banuet et
al.1982 y 1990). Tanto en los sitios cubiertos como en los descubiertos, cuatro de los
ocho cuadros fueron considerados para colocar las semillas (100 en cada cuadro),
mientras que los restantes sirvieron de control para descartar el nimero de plantulas

emergidas de manera natural en el area de estudio.

Las semillas se sembraron a fines de junio de 1997 y se revisaron mensualmente hasta
junic de 1998. E! porcentaje de germinacion se interpreté como la probabilidad de
germinar de las semillas, una vez que llegan al suelo ya sea en un sitio abierto o
cerrado. Como se estima que para el sitio de estudio la proporcién de sitios abiertos y

24



de sitios cerrados es aproximadamente de 1:1, entonces la probabilidad de
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porcentaje de germinacion entre los dos tratamientos considerados.

Cabe destacar et hecho de que el registro de los datos de germinacién en 1997 se hizo
mensualmente, iniciando un mes .después de haber introducido las semillas al campo.
A diferencia de esto, en 1998 se siguid la germinacion diariamente durante los cuatro
dias posteriores a la siembra de las semillas y posteriormente se realizd un
seguimiento mensual. Es posible que por esta razén la probabilidad de germinar
obtenida durante 1997 resultd menor que la probabilidad de germinar al afio siguiente.

La fecundidad de los individuos de diferentes edades (valor de my de la tabla de vida)
se estimd como el ndmero de plantulas que produce un individuo promedio de cada
edad, y que es una funcién del nimero de semillas producidas y de su probabilidad
promedic de germinacion.

3.4.2 Sobrevivencia de plantulas

Con el objeto de analizar el destino de los individuos de menos de un afio de edad, se
llevaron a cabo experimentos de introduccion de plantulas al campo y seguimiento de
su sobrevivencia a traveés del tiempo. Para esto, se obtuvieron pléntulas a partir de la
germinacion de semiltas en condiciones controladas en ia Ciudad de México en el
verano de 1997. Estas pléntulas se mantuvieron 15 dias en una cdmara Convirén con
un fotoperiodo de 12:12, con temperatura fluctuante (15°C - 30°C) y riego cada tercer
dia. E| porcentaje de germinacién bajo estas condiciones fue de 85% con sustrato de
Agary 79% en tierra preparada (una parte de tierra cermnida, una parté de gravilias finas
y una parte de agrolita) esterilizada a 120°C una hora. Posteriormente se
transplantaron a germinadores de plastico en un sustrato de 50% tierra y 50% agrolita,
previamente esterilizadas, y se mantuvieron en el invernadero (temperaturas de 22°C -
35°C y riego semanal) hasta que cumplieron dos meses de edad. Al cabo de este
tiempo se llevaron al campo y se transplantaron (Septiembre de 1997). Para esto se
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marcaron en el suelo diez cuadros de 30 x 30 cm, cinco al descubierto y cinco bajo

arbustos ds linpia graveglens, En cado cuadre se sembraron 30 pléntulse,

equidistantes entre ellas y sefaladas con palilios de color para facilitar su localizacién,
La sobrevivencia de estas plantulas se siguié mensualmente durante un afio.

Con estos datos se construyeron curvas de sobrevivencia de plantulas bajo diferentes .
condiciones y se obtuvo la probabitidad de sobrevivencia de las plantulas al cabo de un
afio. Esta probabilidad se utilizo para estimar el nimero de plantulas de menos de un
ano que debieron estar presentes en el campo en el momento en el que se realizo &
muestreo inicial (junio de 1997) y que seguramente fueron pasadas por alto debido a su
pequefio tamafio, Este dato era necesario para incorporarlo en la tabla de vida estatica
y no se pudo observar o contabilizar directamente, puesto que los individuos de esa
edad son sumamente pequefios y frecuentemente se entierran. Asi, para calcular e
numero de plantulas que supuestamente estaban presentes en el drea muestreada se
partié del siguiente razonamiento:

. En el muestreo realizado en junio de 1997 se observd solamente una plantula de
1 cm de altura que, de acuerdo a los calculos, corresponde aproximadamente a un afio
de edad.

. Segun los resultados de los experimentos de establecimiento de plantulas
detallados con anterioridad, se obtuvo una curva de sobrevivencia que se ajusld
adecuadamente a una funcién exponencial decreciente, dada por la siguiente férmula;

Vi=Yoe ™

en donde vy, es la proporcion de plantulas sobrevivientes al tiempo t, y, es |la porporcién
inicial de plantulas (i.e., la ordenada al origen), & es la base de los logaritmos naturales,
m es ja tasa de decrecimiento de la funcidn exponencial, y t es el tiempo. Para el caso
de la funcidn exponencial decreciente ajustada a los datos de sobrevivencia de
plantulas, el valor de los parametros fue de y, = 1.1665, y m = 0.0133 (R%= 0.9523). De
esta forma, la funcién quedéd como sigue:
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y = 1.16@ 70013

. Asi, el valor de la ordenada al origen representa fa proporcion de pléntulas
presentes al tiempo 0. Para convertir esta proporcién a nimero inicial de plantulas, se
siguid el siguiente razonamiento: si se observé solamente una plantula de un afo de
edad en e! campo, y esa plantuia representa una proporcién de 0.01 de la poblacion
inicial de plantulas (de acuerdo con las probabilidades de sobrevivencia de plantulas),
entonces una proporcion del 1.16 (y,) equivale a 116 plantulas presentes en el tiempo
0.

. Asi, se obtuvo que la cohorte original de la que provino esa plantula de 1 cm de
altura tuvo que ser de 116 plantulas. Este valor se utilizé como el numero de individuos
presentes de la categoria inicial (0-1 afios) para llevar a cabo el andlisis de
sobrevivencia posterior con el programa Glim version 3.77 (Crawley 1993. Ver mas
adelante).

3.5 Construccién de 1a tabla de vida estatica

Una tabla de vida estatica parte de la estructura de edades observada en una
poblacién y trabaja bajo el supuesto de que esla estructura refleja el comportamiento
de una cohorte a través del tiempo. Sin embargo, en una estructura de edades
generalmente tenemos algunas clases mejor representadas que otras, lo cual, ala hora
de construir la tabla de vida, puede dar lugar a valores de |,, de g, y de dy que no tienen
un sentido biolégico. Asi, la columna de ny (observada) de la que parte la tabla de vida,
debe “suavizarse” para dar lugar a una nueva columna de ny (calculada) que refleje una
funcién monoténica decreciente y que pueda usarse como base para construir la curva
de supervivencia. Para construir esta columna de ny (calculada) se {levé a cabo un

andlisis de supervivencia con e! programa GLIM versién 3.77 (Crawley 1933).
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Para obtener la columna de n, (calculada) se multiplict el nimero de plantas que habia
an rada Antamaeia Al mldmd o s snboe A wtmmmdmenle mbbs e o mesbie dla] cdliale
AW auoywiia T TUAW U W YA UL DUST VIVE i VAT IIGD @ pra ol <t TGOV
de supervivencia en el programa GLIM (ver. 3.77). Este vaior de supervivencia integra
la edad, el tiempo de estudio y el destino observado de los individuos de cada edad
(murid/ no murié), de esta integracién, el programa nos proporciona dos variables de
enlace (alfa y gama) que permiten ajustar los datos de n, (cbservada) para obtener una
funcién Weibull decreciente que represente la relacién entre la edad y la supervivencia.

El valor de supervivencia (S) de los individuos de la edad f se calcuta como sigue:

Sih=e™!

en donde e es la base de los logaritmos naturales, a es una constante que indica la
manera en la que varia la mortalidad a través del tiempo (i.e., si se concentra en ias
primeras etapas del ciclo de vida, en las dltimas, o si es constante en el tiempo) y y es,

a su vez, una funcién de a y de u (edad promedio de muerte) y se calcula como sigue:
Y=H

A partir de la columna de n, (calculada) se construyé el resto de la tabla de vida,
obteniendo las columnas Iy, dy, G, ¥ & Cabe hacer notar que, como N. macrocephala
tiene una longevidad muy alta (alrededor de 160 afos) se comprimi la columna de ny
(calculada) para calcular la tabla de vida por categorias de edad con intervalos de cinco
afios. Finalmente, la columna de my se calculé como se explico anteriormente (seccién
¢ del presente capitulo);, esto Gltimo permitid estimar una serie de medidas de la
dinamica poblacional, como se sefiala a continuacion.

3.6 Dinamica poblacional

Los descriptores principales de la dindmica poblacional, es decir, de la manera en la
que el tamafio poblacional esta variando en e! tiempo, son los siguientes:
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e R, (Tasa Reproductiva Neta): nos habla de Ja velocidad a la que se multiplica la
poblacién en el tiempo que dura una generacion.

« G (tiempo generacional): nos dice la edad promedio a ia que los padres tienen a su
descendencia.

e r (Tasa infrinseca de crecimiento poblacional): es el nimero de individuos por
individuo por unidad de tiempo.

e A (Tasa finita de crecimiento poblacional): es la tasa a la que se multiplica ta

pobiacion entre el tiempo { y el tiempo t+1.

Estos valores se obtuvieron a partir de la tabla de vida estatica, segin las ecuaciones
que se presentaron en el primer capitulo. Al obtener estos valores, es posible
comprender de manera mas completa la dinamica de la poblacion de N. macrocephala
y evaluar su estado de conservacion actual. Asimismo, los resultados obtenidos de
este anlisis podran ser comparados con el andlisis demografico por tamarios (matrices
de proyeccién poblacional) que se llevo a cabo en esta especie (Esparza 1998), para la
misma poblacién y el mismo periodo de tiempo que comprende el presente estudio.
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Capitulo 4. Resultados

4.1 Célculo de la edad
4.1.1 Célculo de la edad a partir del tamario

Para cada una de las 10 categorias de tamafio establecidas, se llevé a cabo un analisis
de regresion lineal simple a fin de describir con mayor detalle la tasa de crecimiento en
las plantas, al retacionar las alturas acumuladas en junio de 1997 y junio de 1998 (Fig.
4). En cada caso la pendiente de la curva en representd la tasa de crecimiento. En la
Fig. 4 y en la Tabla 2 puede observarse que existen diferentes tasas de crecimiento de
acuerdo a la categoria de tamafio. De manera general, las tasas de crecimiento
tienden a disminuir conforme aumenta la altura; estas tasas de crecimiento individual
(pendientes) varian entre 1.019 y 1.306. Los coeficientes de correlacién (R?) de las
regresiones lineales ajustadas muestran una amplia dispersion en los valores de las
primeras tres categorias de tamafio. Sin embargo, conforme el tamafic aumenta
tenemos, de manera general, un incremento en los coeficientes de correlacién, dado
por una menor variabilidad de los datos. Esto se ve reflejado también en las
desviaciones estéandar de la pendiente que se muestran en la Tabla 2, y a partir de las
cuales se calcul6 la desviacion estandar de la curva de crecimiento que se presenta en
la Fig 5.
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Tabla 2. Pendiente de [a relacion linea! “tamafio en 1997 vs. tamafio en 19987, interpretada
COmo ia tasa de crecimiento por categoria de tamano. Se presenta ei numero de individuos por

categoria, el coeficiente de comrelacion de la regresion y la desviacion estandar de la pendiente.

Categoria | No.de | m{pendiente)} | R%(Coeficient P< Error
(altura en | individuos ede 0.000001 | estandar
cm) correlacion) dem (+/-}
0-5 24 1.3068 0.5991 0.000001 0.0152
5-10 22 1.2031 0.4055 0.000001 0.0106
10-20 14 1.1437 0.3224 0.000001 | 0.0152
20-40 23 1.0901 0.8923 0.000001 | 0.0029
40-60 19 1.0682 0.7045 0.000001 | 0.0038
60-120 25 1.0359 0.9012 0.000001 | 0.0025
120-200 16 1.0248 0.9602 0.000001 0.0016
200-500 21 1.0198 0.9551 0.000001 | 0.0028
500-820 17 1.0400 0.9774 0.000001 | 0.0027
820-22786 22 1.0360 0.9964 0.000001 | 0.0009

Asi a partir del conocimiente de las diferentes tasas de crecimiento individual por

categoria de tamafio, se construyd la curva de crecimiento individual de N.

macrocephala a través del tiempo (Fig. 5).

Altura (cm)
. 8BEEEEELLY

® 100
Edad (aflos)

Figura 5. Curva de crecimiento de Neobuxbaumia macrocephala (linea central gruesa). Las

lineas punteadas de color claro se refieren al eror estandar de la curva.
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De esta curva puede observarse que el ciclo de vida de N. macrocephala puede durar
mas de 180 afos, edad a la cual se aspera que un individuo tenga alrededer da 2800
cm de altura total acumulada. Sin embargo, ndtese que el nivel de incertidumbre en el
calculo de la edad a partir del tamafio va aumentando a edades mayores, puesto que
las curvas que describen el error estandar de la curva de crecimiento se van separando

poCo a poco.
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Figura 4. Relacidn entre alturas en afios sucesivos de N. macrocephala en diferentes
categorias de tamafio: &) 0-5cm, b) 5-10cm, ¢) 10-20cm, d)20-40¢cm, e)40-60cm, )B0-120cm,
g)120-200cm, h) 200-500cm, i) 500-800cm, j) 800-2500cm,



4.2 Estructura de Edades

A partir de la estimacion de ta edad, se pudo describir la estructura de edades de la
poblaci6n, segin su estado en junio de 1997 (Fig. 6). Aqui se aprecia que alrededor
del 80% de los individuos de ia poblacién pertenecen a las categorias juveniles (plantas
pre-reproductivas, menores de 95 afios de edad segun los intervalos establecidos),
mientras que el restante 20% de la poblacién conforma a los individuos adultos.
También se puede apreciar, de manera general, que existen dos intervalos de edad
con una frecuencia alta de individuos: el primero se encuentra en la categoria que va
de 1 a 30 afios (49.5% de la poblacion) y el segundo en las categorias de 111 a 135
afios (14.7%); por otro lado, existen muy pocos individuos representando las categorias
que incluyen plantas con una edad de 66 a 105 afios (16 individuos = 7.84%).

Frecuencin (%)
-}
A

N e e e N AU S S S S S e S S S S e o S p

1218128 I ——
 e—
—
|

1412145  m—

]

151a 155::

w 111211

Categoria de edad (afios

Figura 8. Esturctura por edades de Neobuxbaumia macrocephala
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En la grafica de estructura de edades presentada en esta seccion (Fig. 6) anicamente
se incluyeron a los individuos observados en el campo, y no se tomaron en cuenta al
namero calculado de plantulas que se estima que podrian haber estado presentes en la
poblacién (ver seccién 3.2 de la Metodologia), como se hizo para la construccion de la
tabla de vida.

4.3 Fecundidad

La fecundidad ds los individuos de diferentes categorias de edad se estimd partiendo
de dos pardmetros fundamentales: por un lado, el conteo del namero de frutos
producidos por cada planta durante la época de fructificacion (y el cdlculo del nimero
promedio de semillas por fruto y, por otro lado, los experimentos de germinacién
llevados a cabo en el campo. En estos ultimos experimentos se obtuvo que para 1997
el porcentaje de germinacién fue de 0.25% (es decir, dos semillas germinadas de un
total de 800 semillas) y para 1998 fue de 4.75%. Estos porcentajes representan el
promedio de lo que se obtuvo en los dos tratamientos considerados: sitios abiertos y

sitios cerrados.

Asi, tenemos que el numero promedio de semillas por fruto (465.38 semillas) se
multipticéd por el nimero de individuos de cada categoria y este valor, a su vez, se
multiplicé por la probabilidad de germinacién obtenida en 1997 para dar [ugar al valor
de fecundidad que seria incorporado a la tabla de vida, y que se desglosa en la Tabla
3. Aqui puede observarse que a parlir de la categorias de los 95-99 afios se observa
una constancia en la reproduccion. A partir de esta edad se observa reproduccion
practicamente en todas las categorias y existe una tendencia a una mayor fecundidad
hacia las categorias de edad mas viejas, siendo los individuos de la categoriade 140 a
144 afios aquellos con los valores maximos de fecundidad en la poblacion.
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Tabla 3. Fecundidad de N. macrocephala para diferentes categorias de edad. El nimero
promedio de semiiias por individuo se muitipiicd por 1a probabiiidad de germinacion de w97
{0.0025= 0.25%) para obtener el valor de m,

Categoria de No. Promedio de No. Promedio mx
edad frutos/categoria | semillasfindividuo
(afios)
0-4 0 0 0
59 0 0 0
10-14 0 0 0
15-19 0 0 0
20-24 0 0 0
2529 0 0 0
30-34 0] 0 0
35-39 0 0 0
4044 0 0 0
4549 0 0 0
50-54 0 0 g
55-59 14 319466 7.987
60-64 0 0 0
6569 0 0 0
70-74 0 0 0
75-79 0 0 0
80-84 0 0 0
85-89 0 0 0
S0-94 0 0 0
95-99 5 760.63 1.802
100-104 5 1140.63 2.852
105-109 0 ¢] 0
110-114 2 304.25 0.761
115-119 32 162268 4.057
120-124 9 821.48 2.054
125-129 31 1629.56 7.074
130-134 57 3251.71 8.129
135-139 28 212977 5324
140-144 50 11409.50 28.524
145-149 17 1939.615 4.849
150-154 50 11409.5 28.524
155-159 29 6617.51 16.544

Nota: {m, = No. promedio de plantulas con las que se espera que contribuya un individuo de
cada categoria a la siguiente generacion)



4.4 Sobrevivencia de plantulas

Los resultados de esta seccién muestran que, para ambos afios la mortalidad de
plantulas fue mucho mayor y mas rapida en los lotes totalmente expuestos a la Juz
solar que en aquellos que se encontraban bajo matorrales de Lippia graveolens (Fig.
7). En 1998 las plantas bajo exposicitn total murieron durante el primer mes después
del transplante, mientras que en 1997 la mortalidad total en este tratamiento se observéd

hasta el noveno mes después de la siembra.

En la Fig. 7 se muestra la sobrevivencia de las pléntulas de cada tratamiento por
separado y también se presenta una “curva general®, que toma en cuenta el total de las
plantulas de los dos tratamientos. Con respecto a esta curva general, comparando
entre afios, puede verse que existen diferencias en cuanto a la velocidad de mortalidad:
las plantulas de 1997 muestran una sobrevivencia mayor después del primer mes de
transplante en comparacién con las de 1998. Sin embargo, la sobrevivencia final al
cabo de un afio fue mayor en 1998 que en el afio anterior. Estos datos no se
sometieron a un andlisis estadistico riguroso, pues unicamente se presentan en plan
informativo; en realidad, fueron solamente los datos de 1997 los que se utilizaron para
construir la tabla de vida.

Aunque los datos detallados de sobrevivencia de plantulas no se utilizaron para la
construccion de la tabla de vida, si se utilizd el valer de la probabilidad de sobrevivencia
de plantulas de 1997 (tres plantuias sobrevivientes de 300 transplantadas = 0.01) para
calcular el nimero aproximado de plantulas que debieron estar presentes en el campo
al momento del muestreo inicial (ver seccion 3.4 de la Metodologia).
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Figura 7. Probabilidad de sobrevivencia de plantulas de Neobuxbaumia macrocephala bajo la
sombra de arbustos y expuestas a la radiacién solar. La curva marcada como “general”, se
refiere al conjunto de las plantulas de ambos tratamientos. La letra a comesponde af periodo
1997- 1998 y la letra b al periodo 1998-1999,
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4.5 Tabla de vida estatica

La base de la construccidén de la tabla de vida estatica para Neobuxbaumia
macrocephala fue la estructura de edades observada en 1997 y las observaciones de
sobrevivencia de todos los individuos muestreados en el campo. Asi, la tabla de vida
estética (Tabla 4) cuenta con una columna de “n. observada”, que se refiere a la
estructura de edades de la poblacion, segin el muestreo de tamafios de 1997.
Posteriormente se presenta una columna de “ny, calculada®, que se obtuvo mediante el
anélisis de sobrevivencia llevado a ¢abo con el programa GLIM, segin se detallé en la
seccion 3.5 de la Metodologia. A partir de esta Ultima columna se calculd el resto de ta
tabla de vida, incluyendc la columna de |, que se utilizé para construir la curva de

sobrevivencia (Fig. B).

Para calcular la columna de “n, calculada®, se utilizé 1a siguiente funcién, derivada de
procesamiento de los datos de sobrevivencia en el programa GLIM (Crawley 1983):

S(t) =e —0.13544959%44537

E! valor de a es menor a 1 (0.44537), lo cual, segun Crawley (1993), nos habla de que
el riesgo de mortalidad es alto al inicio de la vida y va disminuyendo conforme los
individuos van envejeciendo. Esto nos estaria hablando de una curva de socbrevivencia
del tipo IIl, come en efecto se obtuvo para esta especie (Fig. 8).

Al analizar las columnas de la tabla de vida (Tabla 4) se abserva que la sobrevivencia
va disminuyendo con la edad. La mortalidad mas alta se observa en la primera
categoria y posteriormente va disminuyendo, tanto en la columna de d, como en la de
Q. La esperanza de vida aumenta a partir de la primera categoria y hasta la categoria
de 25-29 afios; postericrmente va disminuyendo conforme aumenta la edad, reflejando
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que los individuos se van acercando al final de su vida. La esperanza de vida de los
individuos da la primera cateqoria

es menor que ef valor observado en categorias posteriores, reflejando la alta tasa de
mortalidad que se observa durante las fases tempranas de la vida. Notese que algunas
de las columnas que se presentan en la tabla de vida (L, y T») no tienen un significado
biolégico inmediato sino que se utilizan para calcutar otros parametros, como la g,

19
08
0.8

04

0z 4

0 40 80 120 160
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Figura 8. Curva de sobrevivencia (I) de N. macrocephala a partir de la ecuacion:
0.44537

s(t) =e 0185177961 t



Tabla 4. Tabla de vida de Neobuxbaumia macrocephala

ir

Cat da alura
{cm)

0a2,23
2,24a7,20
7.21215,60
15,61a28,59
26,60a40,41
40,42256,21
56,22a69,06
69,07a82,26
82,27207,98
97,892114,29
114,302129,19
129,202146,04
148,052165,08
165,002185,69
185,70a204,83
204,842225,65
225,062249,24
249,25a274,94
274,952303,28
303,20a334,55
334,562396,04
396,05a407,08
407,09a448,05
449,08a537,08
537,09a855,49
655,50a792,93
792,942946,48
948,47a1129,73

1129,74a1348,48

1%48,49 21609,8

4409 593 192,12
1924,30 2 129316

Cat. de edad
X

Oa4
5a9
10a14
15a19
20224
252290
30a34
35a39
4Ca44
45249
50a54
55a58
60at4
65a69
70a74
75a79
80a84
85a89
90a94
£5a98
100a104
1052109
110a114
115a119
120a124
125a129
1302134
1352139

Frecuencia
observada
111

124
29
18

FRAM DGR OD W =RNENNNSNOINWSN=©

Frecuencia
calcufada
(11 4

470,603
374,525
331,784
301,864
278,703
259,811
243,886
230,153
218,111
207,414
197,813
180,123
181,202
173,939
167,244
161,047
155,287
149,914
144,888
140,172
135,737
131,555
127,604
123,864
120,318
116,950
113,746
110,693
107,781
105,000

101,341
39, 34¢

sobrevivencia
be

1,000
0,796
0,705
0,641
0,592
0,552
0,518
0,489
0,463
0,441
0,420
0,402
0,385
0,370
0,355
0,342
0,330
0,319
0,308
0,298
0,288
0,280
0,271
0,263
0,258
0,249
0,242
0,235
0,229
6223

(1T}
oul

Mortalidag
dx

0.204
0,091
0,064
0,049
0,040
0,034
0.020
0,026
0,023
0.020
0,018
0,017
0,015
0,014
0,013
0,012
0,011
0,011
0,010
0,008
0,009
0,008
0,008
0,008
0,007
0,007
0,006
0,008
0,008

0,00¢
0,005

Indice de mort.

o

0,808
0,750
0,673
0,817
0,572
0,535
0,504
0,476
0,452
0,431
0,414
0,393
0,377
0,362
0,349
0,336
0,324
0,313
0,303
0,203
0,284
0,275
0,267
0,250
0,252
0,245
0,238
0,232
0,226
0,110
0,415

Tx

12,088
11,188
10,438
9,784
9,148
8,575
8,040
7,537
7,060
8,608
6,178
5,767
5,373
4,998
4,633
4,284
3,948
3,624
3,311
3,008
2,715
2,431
2,156
1,888
1,629
1,377

1,132

0,883

Esperanza

de vida
ax

67,299
74,544
77,519
79,149
79,839
80,119
79,819
79,121
78,082
76,743
75,134
73,280
71,199
68,908
66,417
63,739
60,881
57,852
54,859
51,308
47,799
44,142
40,339
38,383
32,308
28,088
23,730
19,241
14,822

9,8H
8,000

0,000

Fecundidar

mx

0,000
0.000
0,000
0,000
0,000
0,000
6,000
0,000
0,000
0,000
0,000
7,987
0,000
0,000
0,000
0,000
0,000
0,000
0,000
1,802
2,852
0,000
0,761
4,057
2,054
7,074
8,129
5,324
28,524
&’f;ﬁ
16, 544



4.6) Dinamica poblacional

En la Tabla 5 se presentan las principales medidas de la dindmica poblacional,

obtenidas de la tabla de vida segun se detallé en la Introduccion. Se encontré que la

edad promedio a la que los padres tienen a su descendencia (G) es a los 131.3 afios.

E! ntimero promedio de descendientes que deja una planta a lo largo de su vida es de

28.699 individuos (R,). La poblacién esta creciendo lentamente, a una tasa de 0.03

individuos por individuo por afo (r), lo que implica que, cada afio, la poblacién se

multiplica 1.03 veces ().

Tabla 5. Medidas de la dindmica poblacional que se obtuvieron a partir de la tabla de vida.

Medidas de Dinamica poblacional valores
G 131.309
Ro 28.699
r 0.026
A 1.026
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Capitulo 5. Discusién

Los resultados de! andlisis demogréfico por edades presentados en este trabajo
permiten por un lado, evaluar el estado de ta poblacion en términos de su dindmica
numérica y, por otro, analizar algunas particularidades de la historia de vida de la
especie en estudio. Una de las ventajas de trabajar con una planta en [a que el tamafo
refleja casi directamente la edad de los individuos (Steenbergh y Lowe1977), es
precisamente la posibilidad de analizar aspectos de la historia de vida de la especie
que estan relacionados con la edad. A continuacion se presentard un breve andlisis de
los resultados de este aspecto del trabajo, y posteriormente se abundara sobre la

relevancia de los resultados demograficos estrictamente.

5.1 Atributos de historia de vida de Neobuxbaumia macrocephala.

El conocimiento de algunos aspectos de {a hisloria de vida de N. macrocephala, tales
como la longevidad total, la edad a la primera reproduccion, el cambio de la fecundidad
segun la edad de las plantas, etc., resultd de gran interés, puesto que a pesar de que
en los dltimos afios se han empezado a estudiar cactaceas columnares desde un punto
de vista poblacional, pocos trabajos habian abordado estos aspectos en particular.
Como era de esperarse y como se habia sospechado para ta mayoria de las cactaceas
columnares, N. macrocephala es considerablemente longeva, llegando a edades de
alrededor de 165 aflos. Ahora, es necesario tomar en cuenta que esta estimacion de la
edad presenta un error importante (Fig. 5), ademas de que en el campo se observaron
individuos de un tamafio aun mayor que el de los individuos mas grandes considerados
en este estudio. Por esta razén, seria posible pensar que la longevidad total de N.
macrocephala se encuentra per encima de los 200 afios de edad, lo cual coincide con
las estimaciones que se han realizado, por ejemplo, para N. tetetzo de hasta 250 afios
o mas (Nufiez 1993), o para Carnegia gigantea (175 afios — Tumer ef al. 1969).

En comparacién con otras cactaceas columnares o candelabriformes, Neobuxbaumia
macrocephala es una planta que no presenta muchas ramificaciones. El nimero
méximo de ramas que puede presentar un individuo es de alrededor de 10 y los
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individuos se empiezan a ramificar cerca de los 280 cm de altura en promedio, que

Y R -_i. r m A mamm mbm mam s lhe
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COITSSponaE a una edad aproximada
idénea para realizar andlisis de crecimiento que nos permitan estimar edades en
funcion de las tasas de crecimiento. El modelo utilizado aqui para calcular la edad de
N. macrocephala es, de manera general, similar a los propuestos para otras especies
de cacticeas columnares, como Carnegia gigantea (Steenbergh y Lowe 1977),
Stenocereus thurberi y Lophocereus schottii (Parker 1988) y Cephalocereus columna-
trajani {Zavala-Hurtado y Diaz-Solis 1995); en estos modelos se calcula la tasa de
crecimiento en altura en un lapso de tiempo conocido, lo que nos da la pauta para

calcular la edad de 1os individuos de diferentes aituras en una poblacion.

Uno de los resultados mas interesantes que nos brindan los estudios de cacticeas
basados en la edad es, por ejemplo, el de Cephalocereus columna-irajani.
Nomnaimente esta planta alcanza la edad reproductiva cerca de los 70 afios, a
diferencia de N. macrocephala que la alcanza a los 95; sin embargo, cuando el tallo de
C. columna-trajani ha sufrido algun dafo, puede legar a retrasar su edad reproductiva
hasta 60 afios (Zavala-Hurtado y Diaz-Solis 1995).

Es importante hacer notar que la tasa de crecimiento de los individuos de N.
macrocephala va cambiando segun su tamafio; en este trabajo se calculd esta tasa de
crecimiento para 10 categorias de tamafio diferentes y, de manera general, resultd ser
mayor para individuos mas pequefios, disminuyendo hacia tallas mayores (Tabla 2).
Las tasas de crecimiento que se reportaron para N. macrocephala (tercera columna de
la Tabla 2) se refieren al nimero de veces que un individuo incrementa su tamafio de
un afio al siguiente. Por ejemplo, un individuo de entre 0 y 5 cm de altura incrementa
su tamafio 1.3 veces en el lapso de un affo. Asi, una planta de 5 cm de altura
alcanzaria 6.5 cm en el tiempo de un afio (1.5 cmfafio). Por otro lado, un individuo de
entre 500 y 820 cm de altura en promedio, incrementa su tamafio 1.04 veces en un
afio. Asi, una planta de 820 cm de altura alcanzaria, al cabo de un afio, 853 cm de
altura (33 cm/afo). De esta forma, aunque el aumento neto en centimetros sea mayor
en plantas de mayor tamafio, la tasa relativa de crecimiento es més lenta comparada
con la de plantas pequefias.
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El andlisis de las tasas de crecimiento en otras cactdceas rara vez se presenta en los
iérminos en 10s que se analizé en ei parrafo anterior, por io cuai resuita muy dificil
evaluar efectivamente la manera en la que esta variable se va modificando a lo largo
del ciclo de vida de las plantas. Por ejemplo, los individuos de menos de 1 m de altura
de Lophocereus schottii crecen alrededor de 6 cm/afio, mientras que cuando alcanzan
alturas superiores a 5 m, crecen un promedio de 88 cm/aho (Parker 1988). Por su
parte, Zavala Hurtado y Diaz-Solis {1995) reportan que las plantas de Cephalocereus
columna-trajani crecen 11 cmafio. Las plantulas de Pahycereus pringlei crecen entre 1
y 3 cm/afio, mientras que los adultos crecen hasta 30 cm/afio (Nolasco et al. 1996).
Los individuos de Carnegia gigantea pueden crecer 0.2 cm/afio, 0.5 cm/afio o 0.4
cm/afio, dependiendo de su edad (entre 1 y 13 afios) (Steenbergh y Lowe 1977; Jordan
y Nobel 1982). Como puede verse, a pesar de que los datos reportados para estas
especies nos brindan informacion valiosa, la forma de presentarlos puede ser dificil de
interpretar e imposible de comparar entre especies, mientras que las tasas relativas de
crecimiento reportadas para las distintas categorias de tamario de N. macrocephala
(Tabla 2) no presentan ese problema. Asi, se sugiere que este tipo de andlisis se
adopte también para ofras especies, puesto que |a tasa de crecimiento individual y su
variacion a lo largo del ciclo de vida de |as especies son atributos de historia de vida de
gran interés para ampliar nuestro conocimiento sobre |a biologia de las cactaceas en

general.

Es importante sefialar que, para obtener las edades aproximadas de N. macrocephala,
fue necesario incorporar un dato que se pudiera interpretar como la altura al tiempo O,
lo cual biolégicamente no tiene mucho sentido. Sin embargo, es un punto de partida
del modelo de crecimiento exponencial que debe calcularse con el mayor cuidado
posible, debido a que los calculos gue se desprenden de dicho modelo son altamente
sensibles al valor del tamafio inicial; por esta razén, se decidi6 incorporar algun valor
del tamafio real de las pléntulas durante su primer afio de vida. En este punto
consideré sumamente importante obtener esta primera medida de altura por
observacién directa en el campo: las plantulas mas pequefias observadas en el campo
(y que se asumi6 que tenian un afio de edad al momento del muestrec) tenfan en
promedio 1 cm de altura, lo cual, al intrapolar la ecuacidn de crecimiento exponencial al
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tiempo 0, dio como resultado un valor de altura al tiempo 0 de 0.76 cm . El calculo de
la edad a partir del modelo exponencial es sumamente sensible al valor de la altura al
tiempo 0 (Quijas 1999), por lo que la incertidumbre que existe acerca de los tamafios y
las tasas de crecimiento reales durante el primer afo de edad, nos lievan
consecuentemente a una incertidumbre mucho mayor de las edades a tallas mayores.

De acuerdo con los resultados, se obtuvo que los individuos de N. macrocephala
alcanzan la madurez reproductiva aproximadamente a los 95 afios de edad, momento
en el cual comienzan a contribuir efectivamente al crecimiento de la poblacion. Aligual
que otros calculos relacionados con la obtencién de las edades, este también tiene un
porcentaje de error; sin embargo, esta aproximacion nos habla de algunas de las
limitantes intrinsecas que esta especie tiene para incrementar el tamafio de sus
poblaciones (Esparza 1998). Si tomamos en cuenta que las probabilidades de llegar a
los 95 afios son menores de 0.3, entonces podemos ver que una proporcién muy baja
de los individuos que inicialmente se establecen como parte de una cohorte va a tener

realmente la posibilidad de contribuir al crecimiento futuro de la poblacién.

5.2 Comportamiento demogréfico de N. macrocephala.

a) Estadios tempranos.

Una de las etapas def ciclo de vida de las plantas que presenta mayor vulnerabilidad es
el establecimiento y la sobrevivencia de plantulas; es generaimente durante esta etapa
cuando se presenta un filtro poblacional muy intenso que solamente algunos individuos
logran pasar (Harper 1977, Silvertown & Lovett-Doust 1983). En las cactaceas en
particular, las condiciones de aridez e intensa insolacién de los habitals en los que
viven constituyen un filtro atin mas importante para el establecimiento de plantulas
(Despain 1974; Turner 1966). Por otro lado, la germinacién de semillas en este grupo
taxondmico generalmente no presenta mayores problemas (Rojas-Arechiga ef al. 1995;
Godinez y Valiente-Banuet 1998; Ruedas 1999). De la misma forma, {as semillas de N.



macrocephala presentan una elevada tasa de germinacion en condiciones controladas
(85% - Esparza 1998).

Los resuitados de germinacién en condiciones controladas nos hacen suponer que en
el campo la germinacion también podria ser alta, puesto que ta fructificacion y la
liberacion de las semillas ocurre poco antes de la temporada de lluvias.  Sin embargo,
los resultados de este trabajo muestran que ia probabilidad de germinacion que se
obtuvo en el campo fue muy baja (0.25% en 1997 y 4.75% en 1998). Aqui es
necesario tomar en cuenta que el seguimiento de los experimentos de germinacion,
sobre todo en 1997, se realizé de manera muy espaciada, lo que sequramente lievo a
que se pasaran por alto eventos de germinacion que ocurrieron entre visita y visita.
AUn asi, el hecho de que de un mes al siguiente no se observaran semillas germinadas
indica que, aunque 1a germinacidon se dé de manera exitosa, la probabilidad de que
estas semillas recién germinadas mueran es tan alta que no se logran mantener ni
siquiera por el periodo de un mes. Esla alta mortalidad estd en gran medida
determinada por las condiciones de intensa insolacién gue frecuentemente llevan a la
deshidratacion del sustrato, incluso durante la temporada himeda. Ademas, se han
observado hormigas y otros insectos llevindose las plantulas de ofras cactaceas
(Valiente-Banuet y Ezcurra 1994, Mandujano 1996), lo cual también podria estar

ocurriendo con N. macrocephala.

Una vez que germinan las semillas, el periodo de establecimiento es sumamente
importante, puesto que de su éxito depende la capacidad de incremento numérico de la
poblacién. En N. macrocephala la mortalidad de las plantulas introducidas al campo
fue al cabo de un aiio fue del 100% cuando se sembraron en sitios expuestos, y del
98% (en 1997) y 92.4% (en 1998), cuando se sembraron bajo matorrales de Lippia
graveolens. La mayor sobrevivencia de plantulas bajo la cobertura de estos
matorrales, aunada a los altos niveles de asociacion que observamos en el campo
entre juveniles de N. macrocephala y arbustos de L. graveolens sugieren que esta
{ltima es la especie que juega el pape! de nodriza para la cacticea en estudio. El
periodo de tiempo en el que las plantulas de N. macocephala son altaments
dependientes de la nodriza coincide posiblemente con el breve estadio en el que estas

47



aln presentan un metabolismo C3, el cual les brinda la ventaja de tener tasas de
crecimiento relativamente rapidas en el momento de mayor vulnerabilidad.
Posteriormente, el paso a un metabolismo C4 seguramente incrementa la resistencia
de estas plantas ante las condiciones ambientales, elevando su probabilidad de

supervivencia una vez pasado cierto estado critico.

Con respecto al destino de las semillas recién germinadas y las plantulas, otra cuestién
que vale la pena mencionar es que la tabla de vida que se presenta en este estudio no
se encuentra desglosada afio por afio, sino que se reporta en categorias de edad de
cinco en cinco afios, De esta manera, |a alta mortalidad que se presenta durante los
primeros meses de vida no se encuentra representada. Por ejemplo, en la tabla de
vida se muestra que la probabilidad de pasar de la categoria de 0-4 afios a la categoria
de 5-9 afios (i) es de 0.796. Esto supondria que de cada 100 semillas que germinan
para convertirse en plantulas, casi 80 de ellas llegaria a la edad de cinco afios. Esto
obviamente no ocurre en la realidad, como lo sugieren los resultados de germinacion y
supervivencia de plantulas en el campo. Parte de! problema en esta transicidn en
particular, consistié en que como no se observaron plantulas menores a 1 afio en el
campo, se tuvo que estimar su numero (n= 116) de acuerdo a la curva de
supervivencia de plantulas obtenida a partir de los experimentos de campo.
Adicionalmente, sélo se encontraron ocho individuos en las edades entre 1 y 4 afios
(para llegar a un total de 124 plantas en |a categoria de 0-4 afios), lo cual confirma la
tendencia hacia una gran mortalidad durante el primer afio. Esto en realidad no se
encuentra plasmado en la tabla de vida, lo cual nos indica que el trabajar con
categorias de edad en las que se tiene poca resolucion con respecto a los estadios
iniciales, nos puede enmascarar o suavizar en un momento dado la verdadera

intensidad de fos filtros poblacionales.

Una vez que las plantulas de N. macrocephala s¢ han establecido con éxito, su
probabilidad de mortalidad va disminuyendo conforme se incrementa su tamafio
(Esparza 1998). Por otro lado, podemos reconocer varias categorias de juveniles que,
por su tamafio reducido, podemos considerar aun como altamente vulnerables. Por
ejemplo, segun los resultados aqui reportados, deben pasar alrededor de 15 arfios para
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que un juvenii alcance una talla de 15 cm de aitura, y 25 afos para alcanzar una altura
da 50 om

5.3 Estructura de edades y tabla de vida

La estructura de edades estimada para la poblacion de N. macrocephala nos puede
brindar informacion sobre el estado en el que se encuentra la poblacidon actualmente;
ademés, nos permite hacer inferencias sobre los eventos demogréficos que ocurrieron
en el pasado. La estructura de edades de esta poblacién muestra una forma de *j°
invertida, que representa, en términos generales, una mayor frecuencia relativa de
individuos jévenes que de individuos viejos. Este tipo de estructura poblacional se
interpreta generalmente como la de una poblacién con un crecimiento dindmico (Pinard
1992). Sin embargo, si la analizamos méas en detalle, nos podemos dar cuenta que |a
primera categoria {que, por cierto, no incluye en este caso a las plantulas de C-1 afios)
presenta un menor nimero que la segunda, lo cual sugiere que posiblemente el
establecimiento de nuevos individuos en los Ultimos afios no ha sido tan exitoso como
solia ser. De cualquier forma, la abundancia relativa de individuos juveniles {menores
de 95 afos) es mayor (83%) que la de adultos (17%). Este mismo patrén se presenta
en otras cactaceas columnares, como N. fetetzo (Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet
1998), Lophocereus schotftii (Parker 1989) y Cephalocereus columna-trajani (Zavala-
Hurtado y Diaz-Solis 1995), y en otras no columnares, como Echinocereus
triglodchidiatus (Reid et al. 1983), Echinocactus horizonthalonius (Reid et al. 1983) y
Mammillaria magnimamma (Quijas 1999).

La estructura de edades de N. macrocephala muestra dos intervalos de edades en los
que se presenta una mayor abundancia de individuos: el primero y mas elevado
corresponde a individuos de entre 1 y 30 afos (49.5% de la poblacion) y el segundo
corresponde a individuos de entre 111 y 135 afios (14.4% de la poblacién). Este
segundo intervale, que se presenta mas bien hacia edades avanzadas del ciclo de vida
de la especie, probablemente coincide con un periodo relativamente largo de
condiciones favorables para el establecimiento de nuevos individuos yfo una
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produccién mayor de semillas de los individuos reproductivos en esos afios; ademas,
it AuCiuacionss menuies, 1o cual podria
deberse a este mismo tipo de fenémeno. De la misma manera, el analisis de la
estructura de edades de C. columna-trajani sugiere que hace 88 a 123 afios hubo altas
tasas de reclutamiento, posiblemente a causa de las condiciones benignas del medio

(Zavala-Hurtado y Diaz-Solis 1995).

En lo que respecta a los estadios intermedios y tardios del ciclo de vida (i.e., de los 10
afios en adelante), puede observarse que se muestra un compartamiento demografico
relativamente constante. Por ejemplo, ia probabilidad de mortalidad al interior de cada
categoria de edad (qx) varia entre 0.09 y 0.02, disminuyendo paulatinamente hacia las
categorias de edad mas avanzada. Por su parte, la sobrevivencia (l,) también
disminuye paulatinamente hacia edades mayores, presentandose los decrementos mas
significativos en las primeras etapas de desarrollo. Esto se ve reflsjado en la curva de
supervivencia de tipo Il que se obtuvo, en donde |la mayor mortalidad se concentra en
las primeras clases, manteniéndose un ligero decremento en |, hacia las categorias de
mayor edad. Este comportamiento demogréafico se ha observado también en otras
cactaceas, en las que la mortalidad durante las fases tempranas de desarrollo es muy

alta.

Segln los resultados de la tabla de vida, la esperanza de vida aumenta hasta la
categoria de 25-29 afios, y a partir de ese momento disminuye poco a poco, mostrando
un decremento mas marcado a partir de los 115 afios de edad. Inicialmente la
esperanza de vida es alta, pues todavia se tienen mas de 160 afos de vida por
delante; sin embargo, la gran mortalidad de los estadios tempranos determina que no
sean estos los que presenten una mayor esperanza de vida, sino que el valor maximo
se encuentre en un estadio en el que la supervivencia es substancialmente mayor. Es
dificil especular con respecto al comportamiento demogréfico de otras cactaceas a este
nivel, pues los estudios que abordan esta 4drea de la biologia del grupo son
practicamente nulos. Los resultados que se han obtenido para Mammillaria
magnimamma indican que esta especie también muestra una curva de sobrevivencia
del tipo |ll, tiene una longevidad de alrededor de 23 afios, y muestra una esperanza de
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vida méaxima cuando alcanza una edad de entre 6 y 8 afios (Quijas 1999). Con
excepcion de ia diterencia en la escala temporal que abarcan ambas especies, el

patrén de comportamiento demografico es muy similar entre ellas.

Los organismos de N. macrocephala mas longevos incluidos en la muestra tienen una
edad estimada de 160 afos. Como se mencioné antes es posible pensar que la edad
maxima que puede alcanzar una planta de esta especie sea aun superior a los 160
afios; sin embargo, los organismos claramente presentan una longevidad limitada. Las
causas de mortalidad en organismos viejos pueden ser variadas. De manera natural un
organismo muy longevo con una biomasa considerable puede llegar a una altura critica
a partir de la cual, debido al tamafio de sus tallos, ya no puede sostenerse en pié,
ocasionando su ruptura o caida. A veces se cae sblo una parte, pero otras veces
puede caerse el organismo entero. En el primer caso, pueden introducirse agentes
infecciosos a través de las heridas provocadas por la caida de los tallos, lo cual podria
culminar con su muerte (Ganter y Starmer 1992; Zavala-Hurtado y Diaz-Solis 1994).
Otra razoén por la cual se pueden producir heridas en los tallos y hacerlos susceptibles
a infecciones son los cortes que realizan los campesinos con machete, o las mordidas

que el ganado puede provocar (observacién personal).

Con respecto al comportamiento reproductivo de N. macrocephala, se observa que una
vez pasada |a etapa juvenil, la fecundidad muestra una tendencia al aumento conforme
incrementa !a edad, lo que indica que una planta es capaz de contribuir con un mayor
numero de individuos nuevos a la poblacion mientras mas longeva sea. Este patrén es
muy comin en plantas y responde al hecho de que los individuos mas viejos o de
mayor tamafo, tienen una mayor disponibilidad de recursos para asignar a la
reproduccion y un mayor nimero de meristemos disponibles para la produccion de
flores (Yeaton 1980; Esparza 1998). El hecho de que en la tabla de vida reportada
aqui no se observe un incremento constante en la fecundidad hacia edades mayores,
sino mas bien una variacion un poco erratica, obedece seguramente a lo reducido de la
muestra en las categorias de mayor edad. Por ejemplo, para las Gltimas dos categorias
de edad se encontraron Unicamente dos individuos en cada una, lo cual claramente
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impide realizar una descripcion detallada del comportamiento reproductivo de esas

categorias.

5.4 Dinamica Poblacional y Conservacion

En este analisis de la dinamica poblacional de N. macrocephala se han utilizado dos
puntos de vista para estudiar los eventos que ocurren en diferentes fases de su ciclo de
vida: por un lado, se ha seguido el crecimiento individual de las plantas, haciendo
posible una estimacion del tiempo que una pequefia plantula, tras su establecimiento,
debe resistir las arduas condiciones del medic hasta alcanzar una edad en la que su
sobrevivencia esté précticamente asegurada, y posteriormente hasta que pueda
madurar sexualmente y contribuir al crecimiento de su poblacién; por otro lado, este
tipo de andlisis ha permitido abordar el estudio de la estructura poblacional y realizar
una estimacion, a través de la construccién de la tabla de vida, de la tasa de
crecimiento poblacional. Esto dltimo, permite realizar una evaluacion preliminar del
estado de conservacion en el que se encuentra la poblacién y, de acuerdo a esto,

plantear estrategias para su conservacion.

En este contexto, es importante sefialar que paralelamente a este estudio, se llevo a
cabo un andlisis demografico por categorias de tamafio, a través de la construccion de
una matriz de proyeccién poblacional, durante el mismo intervalo de tiempo y en la
misma poblacién de N. macrocephala que se utilizd para el presente estudio (Esparza
1998). Asi, es posible hacer una comparacion entre los resultados reportados aqui, y
los obtenidos por Esparza (1998). En primer lugar, la tasa de crecimiento poblacional
en este trabajo fue de A = 1.026, mientras que en el estudio de Esparza (1998} fue de A
= 0,979, lo cual la llevé a concluir que la especie presenia limitaciones para su
crecimiento poblacional. Esto llevo a la sugerencia de clasificar a N. macrocephala
formalmente como especie rara en la norma oficial (Valverde 19989). Sin embargo, el
intervalo de confianza al 95% calculado para el valor de A obtenido por Esparza (1998)
fue de + 0.119, lo cua! implica que su limite superior seria de 1.098 y su limite inferior
de 0.860. De esta forma, el valor de A calculado segun los resultados de este trabajo
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se encuentra dentro del intervalo de confianza de A obtenido por métodos matriciales,
io cuai aemuestra que e! uso de una tabla de vida estatica para N. macrocephala ha
resultado practicamente equivalente af uso def andlisis matricial para evaluar e! estado
actual de la poblacién. Ademds, el analisis por edades ha facilitado la evaluacion
directa de algunos parametros demogréaficos y de historia de vida que se encuentran

relacionados con la edad.

Los resultados de este trabajo sugieren que la poblacidn estudiada de N. macrocephala
se encuentra cercana al equilibrio numérico. Sin embargo, la gran mortalidad que se
presenta durante los primeros estadios y que, como se menciono con anterioridad, no
se encuentra plasmada directamente en los datos aqui presentados, podria implicar
que este equilibrio numérico es relativamente fragil, y que en ciertos momentos ta
cantidad de muertes en la poblacién podria superar a la cantidad de nacimientos. Por
otro lado, durante el célculo de la fecundidad para {a tabla de vida que se presenta en
esta tesis se vio que al introducir variaciones muy substanciales (de dos 6rdenes de
magnitud) en los valores de fecundidad se observa muy poca variacién en el valor de A
Esto apoya los resultados de Esparza (1998), quien muestra que los valores de
fecundidad de la matriz son los que tienen valores de elasticidad mas bajos. Esto
pareceria implicar que realmente no importa cuantas semillas lleguen al suelo cada
afio, y que entonces la colecta de semillas con fines de propagacién comercial no
tendria un efecto substancial sobre la poblacion. Sin embargo, es necesario tomar esto
con mucha cautela, ya que Esparza (1998) también demostrd que solo al incrementar
substancialimente la fecundidad y/o el establecimiento de plantulas se logran valores de
A por encima de la unidad. En este sentido, si se permitiera la colecta de semillas de
esla especie, quiza seria importante planear la introduccién periddica de plantulas o
juveniles para incrementar las probabitidades de reclutamiento de nuevos individuos a

la poblacion.

Otro dato que es importante retomar del andlisis matricial es el hecho de que la
permanencia de los individuos en las categorias de mayor tamafio contribuye de forma
mucho més importante al valor de A (i.e., 80%) que cualquier otro evento demogréfico;
sin embargo, también es cierto que es practicamente imposible manipular o
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incrementar la supervivencia de estos estadios, que naturalmente ya es muy alta. Esto
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categorias de edad intermedias y avanzadas; por otro lado, son estas las que producen
una mayor cantidad de descendientes. Una forma de manejo y conservacion para esta
especie seria el brindar las condiciones propicias para que precisamente todos estos
descendientes tengan una mayor probabilidad de sobrevivencia durante sus primeras
etapas de desarrollo. Asi, el manipular a la poblacidn a través de la introduccién de
semillas y plantulas a sitios seguros para su germinacion y establecimiento serfa una
opcidn a seguir. Sifuera posible tan solo brindar un escenario en el que se asegurara
que el 80% de los individuos de la categoria de 0-4 afios pasara a la categoria de 5-8
afios (como se sugiere en la tabla de vida aqui presentada), esto quiza seria suficiente
para provocar un figero incremento en el tamafo de la poblacidn. Sin embargo,
ademas de sus bajas densidades (129 individuos por hectarea, Esparza 1998), otro
componente de la rareza de N. macrocephala es su reducida area de distribucion, lo
cual nos lleva a suponer que atin logrando incrementos en sus tasas de crecimiento
poblacional, seria necesario proteger de alguna forma la zona en la que se distribuye
para asegurar su permanencia a largo plaze. Es quiza este udltimo punto el que tiene
un peso mas significativo al hacer una recomendacién de incluir a N. macrocephala
formalmente como especie rara en la norma oficial.
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Conclusiones

. Lag plantas de N macicoephala medidas alvanzan una edad maxima de
alrededor de 165 afios. Comienzan la reproduccién alrededor de los 95 afios y el
tiempo generacional es de 131. 3 afios . A lo large de su vida una planta deja
una descendencia de 28.7 plantulas, en promedio.

. La probabilidad de germinacién que se obtuvo en el campo fue muy baja (0.25%
en 1997 y 4.75% en 1998) y ia mortalidad de las plantulas introducidas al campo
durante un afo de seguimiento fue del 100% cuando se sembraron en sitios
expuestos, y del 98% y 92.4% en 1997 y 1998 respectivamente cuando se
sembraron bajo matorrales de Lippia graveolens.

. La mortalidad de las plantas de N. macrocephala de manera general va
disminuyendo, conforme aumenta su edad.

. La esperanza de vida aumenta hasta la categoria de 25-29 afios, y a partir de
ese momento disminuye poco a poco, mastrando un decremento mas marcado a
partir de los 115 afios de edad, lo cual representa un pericdo de senescencia.

. La estructura de edades de esta poblacidon muestra, una mayor frécuencia
relativa de individuos jovenes (83%) que de individuos adultos (17%).

. De manera general, la tasa de crecimiento individual en [as plantas de N
macrocephala de mayor altura es mas lenta comparada con la de plantas
pequenas.

. La tasa de crecimiento poblacional de N. macrocephala se encuentra cercana al
equilibrio numérico (A = 1.026),

. Por su reducida area de distribucion, su alto endemismo, su baja densidad
poblacional y sus limitaciones para el crecimiento poblacional, se sugiere que N,
macrocephala sea protegida y considerada como rara en la norma oficial

mexicana.
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