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Todo cambia,
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Aunque me resista,
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otros ya se han marchado,
Todo cambia,
aunque me resista

A Mari y Eli
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RESUMEN

Escontria chiofilla es un cactus columnar que crece en las cuatro superficies de
una cronosecuencia edafica en la Barranca de Muchil (San Rafael Coxcatlan,
Puebla). Es una especie coman en las superficies jévenes y rara en las superficies
mas antiguas. Se asumié que la variacion en abundancia de £. chiotilla a lo largo
de la cronosecuencia es el resultado del establecimiento diferencial en cada una
de las superiicies edéficas. En este contexto, se realizd un proyecto de
investigacion en el que se estudit e! establecimiento y la demografia de E. chiotilla
en el marco de la heterogeneidad edéfica presente en la cronosecuencia y cuyos
resuitados son presentados en cuatro capitulos. En el primer capitulo se discute el
papel de heterogeneidad ambiental, intrinseca a los desiertos, en los procesos dei
ciclo de vida de las plantas y se presentan los objetivos generales del proyecto de
investigacion. El segundo capitulo, titulado “Establecimiento de Escontria
chiotilla: Facilitacion y heterogeneidad edafica, discute la importancia de la
facilitacion y la heterogeneidad edafica como factores que pueden explicar el
establecimiento en cactéceas columnares, Los resultados sustentan ia idea de que
las variaciones en la abundancia de esta especie a lo largo de la cronosecuencia,
estan relacionadas con el establecimiento. El tercer capitulo: “Demografia de
Escontria chiotilla: importancia de la varigcién en el establecimiento”, discute
la importancia del establecimiento y los factores que lo afectan, en la dinamica
poblacional de este cactus columnar. La supervivencia en la misma clase de
tamano es el proceso demografico al cudl la tasa finita de incremento es mas
sensible. Los valores mas altos de sensibilidad correspondieron a los estadios
juveniles. Cambios en la fecundidad generaron cambios en la tasa finita de
incremento. Asi, la variacion en los procesos asociados a los primeros estadios del
ciclo de vida, por efecto del ambiente fisico y bioldgico, afecta la dinamica
poblacional de E. chiotifia. El dltimo capitulo presenta una discusion general sobre
la problematica abordada, donde se destaca la relevancia de los resultados

obtenidos.




CAPITULO |
INTRODUCCION GENERAL

En los desiertos calidos, los patrones y procesos ecoldgicos pueden ser
explicados con base en el entendimiento de la heterogeneidad ambiental que
caracteriza a estos sistemas. Los mismos han sido entendidos como sistemas
regulados principalmente por la entrada de agua (Noy-Meir 1973). Asi, la variacion
espacial y temporal en las precipitaciones podria explicar patrones y procesos
ecoldgicos en estos ambientes (Noy-Meir 1973, Johnson ef al. 1992, Guiterman
1983). En este sentido, algunos estudios han sugerido una refacidn entre las
variaciones en las precipitaciones y los patrones de mortalidad y establecimiento
de plantas {Steenbergh & Lowe 1977, Turner 1980, Johnson ef al. 1892, Pierson &
Turner 1998).

Sin embargo, otros estudios han destacado que algunos procesos del ciclo
de vida se ven afectados por la heterogeneidad ambiental dada por la
discontinuidad en la cubierta vegetal.- Asi, los sitios bajo la copa de plantas serian
microambientes favorables para el establecimiento de especies que necesitan de
condiciones menos estresantes que las que existen en los espacios sin cubierta
vegetal (Valiente-Banuet 1991). En los desierfos calidos de Norteamérica, las
asociaciones positivas entre plantulas o juveniles de una especie y adultos de otra,
han sido referidas como el fendmeno del nodricismo (Niering ef al. 1963, Turner et
al 1966, Steenbergh & Lowe 1977, Jordan & Nobel 1981, Hutto ef af. 1986,
Valiente-Banuet ef al. 1991, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991, Arriaga et al. 1893).

Finalmente, los ambientes aridos también se caracterizan por una
heterogeneidad asociada a los suelos (McAuliffe 1994). Esta heterogeneidad
puede ser el resultado de un origen litolégico diferente (Parker 1991) o bajo una
misma condicién liiolégica, por desarrollo diferencial de los mismos a lo largo del
tiempo {(McAuliffe 1994, Valiente-Banuet et al 1995). Como resultado de las

“diferencias en los suelos, se expresan comportamientos hidricos diferentes que

parecen ser la causa principal de los patrones espaciales en la distribucion y



abundancia de las especies de plantas, detectados en estos ambientes (McAuliffe
1991, McAuliffe 1994, Valiente-Banuet ef al. 1995).

Los abanicos aluviales

En los desiertos un elemento caracteristico del paisaje lo constituyen los
abanicos aluviales. Estos son el resuitado de eventos de deposicion que arrastran
material y que se desplazan por efecto de la pendiente, depositindose por
confacto con una supefficie plana. Se ha reconccido que un gradiente de
deposicidn se genera a lo fargo del abanico aluvial y que éste se caracteriza por la
presencia de material mas grueso cerca del apice y material mas fino en los sitios
mas alejados de él (Comitte on alluvial Fan Fiocding 1996).

Una vez que el abanico se ha formado, otros procesos como deposicidn,
erosion y desarrollo edéfico operan, conformando sistemas mucho mas complejos
que el abanico original. Como consecuencia de estos procesos, complejos
patrones de suelos han sido reconocidos en estos sistemas, los gue estan
asociados a diferentes tiempos de desarrollo edéafico y por lo tanto con
caracteristicas y propiedades diferentes (Birkeland 1984, Blair & McPherson 1994,
McAuliffe 1994},

Una cronosecuencia edafica es aquelia en que la bajo una misma condicion
litolégica de reconocen superficies edaficas como resultado de desarrolio edafico
diferencial {Birkeland 1980). Cada superficie edafica puede ser fechada de manera
relativa con base en la presencia de caracteristicas cuyo desarrollo depende del
tiempo (McAuliffe 1994). Asi, la edad relfativa de una serie de suelos puede ser
estimada por las variaciones en el contenido de arcillas y mas precisamente por la
formacion de horizontes argilicos y la presencia de horizontes calcicos y
petrocalcicos {Harden ef al. 1991, McAuliffe 1994, Eash & Sandor 1895). Esto esta
basado en el hecho de que en zonas aridas y semiaridas el desarrollo del suelo se
caracteriza por cambios pronunciados (que dependen del tiempo), como la
reduccién en el tamafio de las particulas hacia texturas arcillosas, cambios de

color, aumento en plasticidad y adherencia, translocacion y acumulacién de
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precipitados, reemplazo de silicatos por carbonatos y particutarmente la formacion

de horizontes calcicos y petrocilcicos (Harden et al. 1991, Eash & Sandor 1995).

¢Como pueden verse afectados patrones y procesos ecolégicos por la

heterogeneidad edafica presente en los abanicos aluviales?

El modo en que patrones y procesos ecoldgicos se ven afectados por la
heterogeneidad' edéfica de los abanicos aluviales ha sido ampliamente discutido
por McAuliffe (1991, 1994). Este autor ha cuestionado la idea clasica de que estos
ambientes deben ser entendidos como modelos simples en los que un gradiente
en [a textura de suelo determina las variaciones en fas comunidades vegetales aio
largo de la pendiente. Asi, los trabajos de Barbour & Diaz (1973), Phillips &
McMahon (1978), entre otros, indican que este gradiente en las bajadas del
desierto de Sonora esta asociado a cambios en la vegetacion. McAuliffe (1994),
sostiene gue el modelo del gradiente de textura simplifica la complejidad espacial
en geomorfologia, suelos y distribucidn de especies que tienen estas unidades del
paisaje. En este sentido €l se ha preguntado de qué manera los procesos que
afectan la estructura demografica de las poblaciones, la distribucidn y abundancia
de las especies y la distribucién de formas de vida pueden estar relacionados con
los atributos del paisaje en los ambientes aridos. Las “bajadas” deben entenderse
como un paisaje heterogéneo, formado por distintos parches con tipos de suelo
diferentes que son el resultado de procesos histdricos asociades a la evolucion
edafica (McAuliffe 1994). En este contexto, la manera en que los suelos explican
patrones y procesos ecoldgicos estd dada por el hecho de que los mismos afectan
la infiltracion, el movimiento y el almacenaje de agua. Por lo tanto, la efectividad
de [a precipitacién estacional no depende solamente de la cantidad de agua, sino
fundamentalmente de la heterogeneidad edafica sobre fa que la precipitacion
ocurre. Asi, los desiertos no tan sdlo se ven afectados por las variaciones
espaciales y temporales en las precipitaciones (McAuliffe 1994, Hamerlynck et al.
2000).



Demografia y modeios matriciales

La abundancia de una poblacién puede variar a través del tiempo debido a
que las tasas de nacimiento y muerte se ven afectadas por el ambiente fisico y
biolégico (Begon et al. 1986). Estos factores pueden incidir sobre parametros
demograficos en un contextc particdar de condiciones, por lo que las
caracteristicas demograficas de una poblacion determinaran la dinamica
poblacional en tiempo ecologico v la evolucién de historias de vida en tiempo
evolutivo (Caswell 1989).

En estudios demograficos, el grafico del ciclo de vida es considerado una
herramienta fundamental para el estudio de poblaciones estructuradas por clases
de edad o estado (Caswell 1989). A partir de este grafico una matriz de proyeccién
poblacional puede ser construida, expresando cuantitativamente los diferentes
procesos demograficos que estan asociados a las diferentes clases de edad o
estado (Caswell 1986, Silvertown ef al. 1993).

Las poblaciones en las que los individuos son clasificados por edad pueden
ser proyectados a través de la construccién de una matriz de Leslie, mientras que
cuando son agrupados por tamano o estado, la matriz de proyeccion utilizada es la
de Lefkovitch (Casweli 1989, Caswell 1997). Este altimo tipa de matriz consta de
las siguientes partes: 1) La primera fila corresponde a las fecundidades, 2) en la
diagonal principal se ubican las probabilidades de que un organismo de una clase
de estado cualquiera perménezca en ella misma de un ano al siguiente, 3) en la
subdiagonal, se describe la probabilidad de paso a una categoria siguiente
{crecimiento) y 4) en las supradiagonales, el reclutamiento por propagacién
vegetativa y/o el regreso a categorias inferiores (Casweil 1989).

Asi, el modelo matricial que permite proyectar el crecimiento poblacitonal
esta definido por ia ecuacion ng.n= A*ny, donde A es la matriz de transiciones y
Ny ¥ Ng.q) son los vectores que describen la abundancia de individuos en cada
categoria al tiempo t y t+1. Como resultado de la multiplicacion de la matriz A por

el vector ny obtenemos las abundancias esperadas al tiempo t+1. Si seguimos



multiplicando la matriz por los vectores resultantes llegara un momento en que la
proporcidn de las abundancias de las distintas clases de estado permanecera
constante, es decir, se habrd alcanzado la estructura estable de tamafos. La
estructura estable de tamaios es la que corresponderia a una poblacién que crece
a una tasa de crecimiento constante, En este punte podemos conocer la tasa finita
de crecimiento (A, eigenvalor positivo mayor), la estructura estable de edades (w,
eigenvector derecho} y el valor reproductivo (v, eigenvector izquierdo) (Caswell
1989, Silvertown ef af. 1993, Caswell 1997).

En virtud de que la tasa finita es una funcién de todas las entradas de la
matriz, un cambio en cualquiera de estas provocara un cambio en A. De esta
manera s; es la sensibilidad de A a una cambio en el elemento ay de la matriz. La
elasticidad es una sensibilidad estandarizada de tal manera que podemos evaluar
la contribucién relativa de cada elemento de la matriz a A, asi como la importancia
relativa de los procesos demograficos (fecundidad, crecimiento y supervivencia)
(de Kroon et al. 1986, Caswell 1989, Silvertown ef al. 1993, Caswell 1997).

Si bien los estudios demograficos en plantas a partir de modelos matriciales
se han incrementado ultimamente, son pocos los estudios realizados con
cactaceas columnares (Silvertown et al. 1993, Godinez-Alvarez et al. 1899). Estos
estudios han indicado que la permanencia de los individuos en su misma categoria
es el proceso demografico al cual Ia tasa finita de incremento (A) es mas sensible
(Silvertown ef al, 1993, Godinez-Alvarez ef al. 1999). Asimismo, las clases de
estado que mas contribuyen a A son las correspondientes a juveniles y adultos
(Godinez-Alvarez et al. 1899).

Heterogeneidad edifica en la Barranca de Muchil

Estudios recientes realizados en un abanico aluvial en la Barranca de
Muchil {San Rafael Coxcatlan, Puebla) han caracterizado un sector del mismo
desde el punto de vista geamorfoldgico, edéfico y vegetacional (Fernandez 1999,
Medina-Sanchez 2000). Este abanico podria haberse formado hace entre 10000 y
4000 anos, al inicio del Holoceno (Fernandez 1999). El sector medio del abanico



{una superficie aproximada de 750 m de largo x 100 m de ancho) presenta un
escalonamiento asimétrico formado por cuatro niveles topograficos que se
encuentran aproximadamente a la misma distancia de la fuente del aluvidon
(Fernandez 1999). Asi, al formarse el abanico se acentud la falla que corre por el
cauce del arroyo elevando el sector NW sobre el SE. Procesos posteriores
erosionaron la superficie convexa original conformando el escalonamiento descrito
(Fernandez 1999). Las porciones del abanico que no estuvieran sometidas a
procesos erosivos, es decir aquellas que tuvieron mayor estabilidad temporal,
presentaron mayor desarrollo de procesos pedogénicos. Por lo tanto, estos suelos
presentan caracteristicas de suelos mas antiguos que los de las superficies menos
elevadas que presentaron menores tiempos de estabilidad (Fernandez 1998). Es
decir, los suelos de las superficies con edad relativa mayor presentan
caracteristicas de una mayor dindmica pedogénica, mientras que los suelos de las
superficies con edad relativa menor presentan menor alteracién respecto del
material aluvial que les dio origen (Medina-Sanchez 2000).

El suelo de la superficie | (la mas antigua) se caracteriza por presentar el
estado de pedogénesis mas avanzado de la cronosecuencia. Son suelos
estructurados con la proporcién mas alta de particulas finas. Las arcillas aumentan
abruptamente a los 10 cm, superando a esta altura el 40%. En el horizonte AC se
reconocieron clastos con delgadas peliculas de carbonatos. El horizonte C
presenta la mayor parte de su pedregosidad recubierta de carbonatos. Hay fase
de acumulacion en el horizonte petrocalcico por la inclusién de clastos en una
matriz compuesta por 78.52% de carbonatos y una laminacién en la parte superior
de este estrato. La mayor concentracidn de raices se encuentra dentro de los dos
primeros horizontes (A y AC) (Medina-Sanchez 2000).

La superficie Il presenta un suelo en que el cambie hacia una textura fina en
su perfil también se observa a los 10 cm. La proporcién de granos finos es apenas
menor que en el suelo de la superficie I. En el horizonte AC se presenta
acumulacion de carbonatos cubriendo algunos clastos. La mayor acumulacion se
da en el horizonte petrocalcico con sedimentos incluidos en una matriz de 74.69%



de carbonatos. Las raices se presentan en fos horizontes A y AC y estan limitadas

por el escaso volumen que los mismos presentan (Medina-Sanchez 2000).

El suelo de la superficie Il presenta menor desarrollo pedogénico que en
los suelos de las superficies | y Il. Son suelos poco estructurados. E! horizonte AC
presenta agregados pequerios y poco estables producto del incipiente desarrolio
edafico. El resto del perfil esta integrado por una secuencia de horizontes C. Estos
estan compuestos por sedimentes no consolidados de diferentes tamafrios,
presentan una textura arenosa y sin evidencia de formacion de agregados. El
contenido de limos y arcillas nunca excede el 25%. Las raices son mas
abundantes en los tres primeros horizontes (A, AC y 2C1) pero pueden extenderse
mas all4 de los 57 cm {Medina-Sanchez 2000).

El rasgo mas distintivo del suelo de la superficie [V (el menos antiguo) es su
alta pedregosidad. Se distinguen varios horizontes C de acuerdo al tamafo de los
clastos. Se encuentran en este tipo de suelo las texturas mas gruesas de la
cronosecuencia, superando algunos horizontes el 80% de arenas. Son suelos
poco estructurados. Las raices se extienden hasta el horizonte C3. La
acumulacion de carbonatos no alcanza una expresion morfoldgica. Presenta una

baja cantidad de arcillas {Medina-Sanchez 2000).

Las variaciones en las caracteristicas de los suelos estarian determinando
que el comportamiento hidrico varie entre fas superficies edaficas. Medina-
Sanchez (2000) determiné que la tasa de infiltracién fue mayor en las superficies
Il y IV, mientras que la veiocidad de pérdida de humedad a 5 cm de profundidad
fue mayor en las superficies | y Il. Como consecuencia, los suelos de las
superficies con menos desarroffo edafico presentaron potenciales hidricos mas
altos (Medina-Sanchez 2000).

Las caracteristicas de los suelos de las cuatro superficies indican
claramente que los suelos han alcanzado tal diferenciacion que deberian
entenderse como ambientes confrastantes debido a su comportamiento con

respecto a procesos como infiltracion, movimiente y almacenaje de agua. Los



suelos de edad relativa menor poseen una mayor capacidad de infiltracidn de
agua, menor velocidad de pérdida de humedad y mayores potenciales hidricos

que las superficies mas antiguas (Medina-Sanchez 2000).

Medina-Sanchez (2000), asocid el comportamiento hidrico detectado con
diferencias en los contenidos de arcilla y limo. Las superficies mas antiguas
presentaron aproximadamente 30 % de limo y arciila, contra aproximadamente 24
% que presentaron las superficies menos antiguas. Este autor concluyd que dado
los altos contenidos de arcillas y carbonatos presentes en las superficies con
mayor desarrollo edafico, estos suelos se caracterizan por captar un volumen
menofr de agua de lluvia, tener una mayor pérdida por escurrimiento, percolacién y
evaporacién y potenciaies hidricos mas negativos (Mediné—Sénchez 2000).

Las caracteristicas de los suelos y el comportamiento hidrico determinado
para cada una de las superficies (Medina-Sanchez 200Q), parece explicar las
variaciones detectadas en los ensambles de especies de plantas en cada una de
las cuatro superficies de la cronosecuencia (Fernandez 1999). Existen especies en
las cuatro superficies y ofras que sélo se encuentran restringidas a algunas de
ellas. Ademds, la abundancia difiere entre superficies para las especies comunes,
al igual que la dominancia (Fernandez 1899).

Estudios realizados en otros desiertos de Norteamérica, han indicado una
fuerte relacidén entre caracteristicas edaficas y composiciéon de especies y formas
de vida (Parker 1988, McAuliffe 1994, Valiente-Banuet ef al 1995, Pavon ef al.
2000). Particularmente, las cactaceas columnares han sido asociadas a ambientes
con texturas gruesas como las que presentan los suelos con poco desarrollo
pedogénico (Parker 1988, Valiente-Banuet ef al 1995, Pavdn ef al 2000).
Coincidente con esie patron, en la cronosecuencia de la Barranca de Muchil la
abundancia de cacticeas columnares estd asociada a las superficies con menor
desarrollo edafico (Fernandez 1999), que como ya dijimos presentan potenciales
hidricos mas altos (Medina-Sanchez 2000).



Escontria chiotilla es un cactus columnar que crece en las cuatro superficies
de la cronosecuencia edafica descrita en el sector medio del abanico aluvial de la
barranca de Muchil (Fernandez 1993); es una especie comun en las superficies

jévenes y una especie rara en las superficies mas antiguas.

¢Cudles sonlas causas de esta variacion en a abundancia de E. chiolilla a

lo fargo de la cronosecuancia edafica?

Si bien un mismo factor ecoldgico puede afectar diferentes procesos del
ciclo de vida como supervivencia, crecimiento y reproduccion, los efectos sobre los
procesos asociados a los primeros estadios del ciclo de vida pueden explicar la
distribucién y abundancia de los individuos de clases de estado mas avanzadas
(Harper 1977). En este contexto E. chiotilfa se distribuiria diferencialmente en las
cuatro superficies edéficas como consecuencia de que existe un establecimiento
diferencial y esto dado por fos requerimientos necesarios para los procesos
asociados a los primeros estadios del ciclo de vida como germinacion de semillas

y supervivencia de plantulas.

Bajo esta idea se realizd un proyecto de investigacién en el cual se estudio
el establecimiento y la demografia de E. chiotilla en el marco de la heterogeneidad
edafica presente en la cronosecuencia de la Barranca de Muchil. En el segundo
capitulo de [a tesis, titulado “Establecimiento de Escontria chiotilla: facilitaciéon
y heterogeneidad edafica”, se discute la importancia de la facilitacion y de la
heterogeneidad edafica como factores que pueden explicar patrones de
establecimiento en cactaceas columnares. Bajo el titulo “Demografia de
Escontria chiotilla: importancia de la variacién en el establecimiento”, el
tercer capitulo discute la importancia del establecimiento y los factores que lo
afectan en la dinamica poblacional de este cactus columnar. Finalments, en el
cuarto capitulo se presenta una discusién general donde se anafizan y discuten los

resultados presentados en los capitulos 1] y 1lI.
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CAPITULO Il

Establecimiento de Escontria chiotilla: Facilitacion y

heterogeneidad edafica




INTRODUCCION

Los sistemas aluviales en ambientes aridos se caracterizan por una
heterogeneidad edafica definida a escala de! paisaje (McAuliffe 1994). Los suelos
pueden varnar por provenir de una litologia diferente (Parker 1991) o bajo una
misma condicion litologica, como consecuencia de un desarrollo edafico diferente
(McAuliffe 1994). En este contexto, la manera en que la heterogeneidad edafica
puede explicar patrones y procesos ecoldgicos en los ambientes aridos esta dada
por el hecho de que los suelos afectan la infiltracion, el movimiento y el
almacenaje de agua. Por lo tanto, la efectividad de la precipitacion estacional no
depende solamente del clima, sina fundamentalmente de la heterogeneidad
edafica sobre la que la precipitacion ocurre (McAuliffe 1994, Hamerlynck et al.
2000).

Estudios recientes realizados en un abanico aluvial en la Barranca de
Muchil (San Rafael Coxcatlan, Puebla) han caracterizado un sector del mismo
desde el punto de vista geomorfolégico, edafice y vegetacional (Fernandez 1999,
Medina-Sanchez 2000). El sector medio del abanico presenta un escalonamiento
asimétrico formado por cuatro niveles topograficos que se encuentran a la misma
distancia de la fuente del aluvidn (Femandez 19938). Las porciones del abanico
que no estuvieron sometidas a procesos erosivos, es decir aquelias que tuvieron
mayor estabilidad temporal, presentaron mayor desarrollc de procesos
pedoagénicos. Por lo tanto, éstos presentan caracteristicas de suelos mas antiguos
que los de las superficies menos elevadas que presentaron menores tiempos de
estabilidad (Fernandez 1999). Estas caracteristicas estan directamente
relacionadas con e! comportamiento hidrico de cada una de las superficies
eddficas (Medina-Sanchez 2000). Asi, |a tasa de infiltracidn de agua es mayor en
las superficies menos antiguas, mientras que la velocidad de perdida de humedad
a 5 cm de profundidad es mayor en las superficies mas antiguas. Como
cohsecuencia, los suelos de las supericies con menor desarrollo edafico
presentan potenciales hidricos mas alios {Medina-Sanchez 2000). Estas

caracteristicas de los suelos indican que los mismos han alcanzado tal
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diferenciacidn gue deberian entenderse como ambientes contrastantes con

respecto a su comportamiento hidrico.

En la cronosecuencia edafica de ia Barranca de Muchil se han detectado
variaciones en la abundancia y dominancia de la especies de plantas (Fernandez
1899). Estudios realizados en otros sistemas desérticos han indicado una fuerte
relacion entre caracteristicas edaficas y composicion de especies y formas de vida
{Parker 1988, McAuliffe 1994, Valiente-Banuet ef al, 1995, Pavon et al. 2000).
Particularmente, las cactaceas columnares han sido asociadas a suelos con
texturas gruesas, una caracteristica de suelos con poco desarrollo pedogénico
(Parker 1988, Valiente-Banuet et al. 1995, Pavon ef al. 2000). Coincidente con
este patrdn, en la cronosecuencia de fa Barranca de Muchil las cactaceas
columnares estan asociadas a las superficies con menor desarrollo edéfico
{(Fernandez 1999). El reclutamiento de estas especies esté asociado a la copa de
plantas nodrizas (Niering ef al. 1963, Turner et al. 1966, Steenberg & Lowe 1977,
Jordan & Nobel 1981, Hutto ef al. 1986, Valiente-Banuet ef al. 1991a, Valiente-
Banuet & Ezcurra 1991, Arriaga ef al. 1993, Callaway 1995, Callaway & Walker
1997). Estas especies proveen un microambiente favorable para procesos como
emergencia y supervivencia de plantulas (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991,
Callaway 1995, Callaway & Walker 1997).

Escontria chiotifa es una cactidcea columnar que crece en las cuatro
superficies de la cronosecuencia edafica descrita en el sector medio del abanico
aluvial de la barranca de Muchil (Fernandez 1999). Es una especie comtn en las
superficies jdvenes y una especie rara en las superficies mas antiguas (Fernandez
1999). Este patrén es coincidente con el descrito para otros desiertos, en los
cuales las cactaceas columnares se distribuyen en suelos con texturas gruesas
(Parker 1988, McAuliffe 1994, Valiente-Banuet ef al. 1995, Pavan et af. 2000).

Si bien un factor ecolégico puede afectar diferentes procesos del ciclo de
vida como supervivencia, crecimiento y reproduccion, los efectos sobre los
procesos relacionados con los primeros estadios del ciclo de vida pueden explicar

la distribucién v abundancia de los individtios de clases de estada méas avanzadas
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{Harper 1977). Se ha indicado que existen capacidades fisiologicas diferentes para
capturar recursos y tolerar el estrés abidtico, lo que permitiria que las especies se
distribuyan en ciertos sitios y no en otros (Flores Rivas 2001). Particularmente, se
ha indicado que la germinacién y emergencia de plantulas difiere segun las
diferentes formas de vida y que esto explicaria los patrones de distribucion

detectados en zonas aridas (Fiores Rivas 2001).

Bajo estas ideas, se asumid que la variacion en abundancia de £. chiolifla a
lo fargo de la cronosecuencia es el resultado de establecimiento diferencial en
cada una de las superficies edaficas dado los requerimientos fisioldgicos para
procesos como germinacion de semillas y supervivencia de plantulas. En este
contexto se esperaba que: 1) en cada superficie edafica los individuos jovenes de
E. chiotifia se encontraran asociados significativamente a los sitios bajo la copa de
otras especies de plantas {potenciales plantas nodrizas), 2) en las superficies con
menor desarrollo edafico-se encontrara el mayor nimero de individuos jévenes
establecidos de E. chiotilfa, 3) en cada superficie edafica la emergencia y
supervivencia de plantulas fuera mas alta en los sitios bajo la copa de otras
especies de plantas que en los espacios abiertos y 4) la emergencia y
supervivencia de plantulas de E. chiotilla fuera significativamente mas alta en las
superficies de menor desarrollo edafico (con potenciales hidricos mas aitos y por
lo tanto con menor estrés hidrico), que en los suelos que presentan un mayor
desarrollo edafico (con potenciales hidricos bajos y por lo tanto con mayor estrés
hidrico). De acuerdo a estas predicciones, un aumento en la entrada de agua en
las superficies mas antiguas disminuira el estrés hidrico ¥y como consecuencia la
emergencia y supervivencia de plantulas serén mas altas bajo ia copa de las

plantas nodrizas.
MATERIALES Y METODOS
Area de estudio
El sitio de estudio es un abanico aluvial en ta Barranca de Muchil (18° 14°;

18° 12' N y los 97° 07 97° 09" W), localizade en San Rafael, municipio de
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Coxcatlan (Puebla, México) (Fig1). En San Rafael, ta temperatura anual promedio
es de 18 °C y la precipitacion promedio de 395 mm anuales (Valiente 1991).

El abanico presenta un escalonamiento en direccién norte-sur como
consecuencia de ia {ectdnica local y [a erosion hidrica en yna franja del mismo de
100 x 740 metros transversales. al depésito aluvial. Este sector del abanico se
caracteriza por presentar el mismo material parental y estar afectado por las
mismas condiciones climaticas (Fernandez 1999). Presenta cuatro superficies
edaficas que han sido resultado de procesos de erosion y pedogénesis diferencial
(Fernandez 1999, Medina-Sanchez 2000). La vegetacion gue caracteriza al
abanico corresponde a una Selva Baja Caducifolia. En la tabla 1 se indican las
principales caracteristicas diferenciales asociadas a los suelos y a la végetacic‘)n

de las cuatro superficies edaficas que conforman la cronesecuencia.
Densidad, estructura poblacional y asociacion cactus-nodnza

En abril-mayc de 1998 y en cada una de las cuatro superficies edéficas se
seleccionaron al azar cuatro cuadrantes de 500 m? (10 x 50 m). Cada individuo de
Escontria chiotilla presente en cada cuadrante fue marcado, registrandose la
longitud del vastago principal, el nimero de ramificaciones y su asociacién con
otras especies. Se consideré asociado a todo individuo cuya base quedaba
incluida en la proyeccion vertical de la copa de otra especie. La poblacidén de E.
chiofifla se subdividid en 12 categorias de tamano, teniendo en cuenta la longitud

del vastago y el nimero de ramificaciones (Tabla 2).

Se calculd el porcentaje total y por clase de tamafio de individuos asociados
y no asociados, En cada uno de los cuadrantes, y para cada superficie edafica, se
registré la cobertura de todas las especies presentes (y el espacio sin cubierta
vegetal), con el objetivo de poner a prueba la hipotesis nula de que el numero de
individuos de E. chiotifla encontrados bajo la copa de las diferentes especies
arbustivas es una funcién de la cobertura relativa de cada una de elias. La

densidad fue expresada como el nimero de individuos por 500 m?,
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Expenmentos de establecimiento: germinacion de semillas

Con el fin de evaluar ios efectos del tipo de superficie edafica y del
microambiente sobre la germinacion de semillas de £. chiotilla se realizd un
experimento factorial en el que se evaluaron los efectos de tres factores: tipo de
superficie edafica, microambiente y depredacion. EI factor depredacién se
considerd debido a que se detectaron diferencias en los ensambles de roedores
en las cuatro superficies edéficas (Resendiz 1998) y se desconocia el efecto de
estas variaciones en la depredacion de semillas de E. chiotilla. El factor superficie
edafica contemplé cuatro niveles: superficie edafica |, superficie edafica |,
superficie edafica lll y superficie edafica V. Tres niveles fueron considerados para
el factor microambiente: nodriza |, nodriza Il y espacios abieros, La “nodriza I”
correspondid a Mimosa luisana, especie con la que E. chiotilla se asocié mas de lo
que se esperaria de acuerdo a su cobertura tanto en la superficie IV como en la lll.
Ademas, esta especie se encuentra en las superficies edaficas | y Il. La “nodriza Il
fue la especie con rﬁayor cobertura en cada superficie: Fouquieria formosa
{superficie [), Bursera morelensis (superficie Il), Cervidium praecox (supefficie lIl) y
Ziziphus pedunculata (superficie IV) (ver resultados). Se consideré como espacio
abierto a toda superficie libre de especies lefiosas. Por Ultimo, el factor
depredacion contemplé dos niveles: exclusion de depredadores y sin exclusién de
depredadores (Tabla 3). La exclusién de depredadores (vertebrados e
invertebrados) se realizé mediante un cerramiento con jauias metalicas de 30 x 15
x 10 cm (con orificios de malla de 5§ mm} a la que se les agregd una resina natural

para impedir el paso de hormigas (tangle foot).

En un segundo experimento factorial se evalué la importancia de la adicién
de agua en la germinacién de semillas en cada superficie edafica. Se consideraron
tres factores: superficie edafica, adicién de agua y depredacion. El factor tipo de
superficie edéafica contempléd cuatro niveles: superficie edafica I, superficie edafica
Il, superficie edafica Il y superficie edafica IV. Dos niveles fueron considerados
para el factor adicién de agua: “afio normal” y *afic excepcionalmente lluvioso™.

Por lultimo, el factor depredacidn contempld dos niveles: excdusion de
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depredadores y sin exclusion de depredadores (Tabla 4). La adicion de agua se
realizd cen el fin de simular un afo excepcionalmente lluvioso. Se simularon
precipitaciones 200 mm mas elevadas de las que ocurrieron naturalmente. Estas
se distribuyeron siguiendo el patron anual de precipitaciones descrito para el Valle
de Tehuacan (Valiente 1991). Para elio se adicionaron 274.89 cm® tres veces
{coincidente ¢on los meses de mayores pfecipitaciones) y 186.14 cm® cuatro
veces (coincidente con los meses de menor precipitacion). El riego se realizd cada
20 dias y durante el periodo de lluvias de 2000 (junio-noviembre). Al igual que en
el primer experimento la exclusién de depredadores (vertebrados e invertebrados)
se realizd mediante un cerramiento con jaulas metalicas con las mismas

caracteristicas.

Ambos experimentos fueron montados en junio de 2000. Se registré, cada
20 dias, la emergencia de plantulas desde junio hasta noviembre del mismo afio.
En ambos experimentos cada tratamiento contempid cuatro réplicas por
tratamiento. Se colocaron lotes de 200 semillas en la mitad de una superficie de
40 x 20 cm, sin modificar las caracteristicas del suelo. La otra mitad de dicha
superficie sirvid para evaluar el reclutamiento en campo a partir de semillas que
hubteran estado formando parte del banco y por lo tanto como control de la adicion
de semillas. Este procedimiento se realizé para no perturbar las condiciones del
suelo en donde las semillas fueron puestas a germinar. Las semillas utilizadas en
ambos experimentos provinieron de un mismo lote de 40523 semillas extraidas de
un total de 272 frutos cosechados en la poblacién en abril-mayo de 2000. La
capacidad germinativa de fas mismas fue de 19.7% % 1.94 y se evaludé mediante
un experimento en el que 10 lotes de 200 semillas cada uno, fueron puestos a
germinar en condiciones de iaboratoric durante 30 dias. En ambos experimentos,
la variable de respuesta fue el nimero de semiflas germinadas y el criterio para
considerar a una semilla germinada fue la aparicién de los cotiledones, Cada 20
dias se contabilizaron las nuevas plantulas emergidas, las cuales no fueron
extraidas. Las mismas fueron registradas sobre una ldmina de acetato con el fin

de evaluar su supervivencia después de un afio.
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Experimentos de establecimiento: supervivencia de pléniulas

La supervivencia de plantulas se evalué a partir de dos fuentes de
informacion. Por un lado, se siguid la supervivencia de las plantuias emergidas en
los experimentos arriba descritos a partir de noviembre de 2000 hasta mayo de!
2001. Asi, obtuvimos el nimero de plantulas sobrevivientes al afio por cada 200
semillas.

Por otro lado, la supervivencia de plantuias fue evaluada a partir de
plantulas transplantadas desde el laboratorio. A partir del mismo lote de semillas
utilizadas en el experimento de germinacién, se produjeron plantulas en
laboratorio las que fueron trasladas al campo. Las plantulas fueron mantenidas
durante un mes en condiciones de laboratorio a fotopericdo normal, temperatura
ambiente y sobre un sustrato de arena. En el campo, lotes de 20 plantulas fueron
colocados en una superficie de 20 x 20 cm. Los factores evaluados fueron
micrositio (bajo copa de M. luisana y en espacios abiertos) y superficie edafica
(superficie edafica I, 1l, Il y IV). Una vez transplantadas se registraron scbre una
lamina de acetato y se monitorearon cada dos meses desde junio del 2000 a junio
del 2001.

Analisis estadistico

La densidad de individuos (nmero de individuos por cada 500 m?) se
compard entre superficies edaficas mediante la prueba no paramétrica de Kruskal-
Wallis debido a que no se cumplieron los supuestos del ANOVA (Sokal y Rohif
1879). Utilizamos el Grafico de Caja de Tukey con el fin de conocer entre qué
superficies edaficas existian diferencias.

Para evaluar si los individuos de E. chiotifla se encuentran asociados a la
cubierta vegetal o a los espacios abiertos se utilizé una prueba de Chi cuadrado

de ajuste a proporciones tedricas (Sokal y Rohlf 1979).

A fin de conocer si el nimeroc de individuos de E. chiofifla asociados a

especies arbustivas es una funcién de la cobertura relativa de estas, se realizd
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una prueba de Chi cuadrado de ajuste a proporciones tedricas (Sokal y Rohif
1979) y posteriormente la prueba Z de Bonferrani (con un nivel de confianza de
0.05), con el fin de establecer qué especies contribuyen en mayor medida al valor
de Chi cuadrado y de esta manera conocer cuales son las especies con las que
los individuos de E. chiotilia se asocian mas de lo que se esperaria por azar
{Alldredge & Ratti 1992). Debido a que existieron frecuencias esperadas de
individuos menores que cinco (requisito necesario para mantener |a robustez de la
prueba de Chi cuadrado), se aplicd una prueba de aleatorizarién con el fin de
establecer el nivel de significacidn exacto del valor del estadistico de prueba
obtenido (Potvin & Roff 1993, Manly 1997). Se generaron 10000 juegos de datos
al azar y calculamos para cada uno el estadistico de prueba Chi cuadrado. El nivel
de significacién fue calculado comao la proporcién de valores de Chi cuadrado para
los datos aleatorizados que fueron iguales o mayores que el valor de Chi cuadrado
calculado para los datos observados (Manly 1997). La aleatorizacion consistid en

ubicar el nimero total de cactus observados en los diferentes microambientes.

Para los datos obtenidos de los experimentos de establecimiento, se
pusieron a prueba diferentes modelos log-lineales a fin de evaluar a cual de ellos
se ajustan mejor los datos referidos a nimero de semillas germinadas. Este
analisis permitid evaluar el efecto de cada uno de los términos incluidos en los
diferentes modelos: los efectos de los factores, asi como las interacciones entre
los mismos. Si un modelo se ajusta a los datos implica que cada uno de los
términos incluidos en el mismo es significativo. El ajuste de los datos al modelo se
hizo mediante una prueba de Chi cuadrado. La seleccion del mejor modelo se hizo
de acuerdo a Wilkinson et al. (1992).

La comparacion de los porcentajes de supervivencia de plantulas entre
tratamientos para el experimento en el que se introdujeron plantulas al campo, se
realizé utilizando la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis debido a que no se
cumplian los supuestos del ANOVA (Sokal y Rohlf 1979).
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RESULTADOS
Densidad y eslructura de tamafics

La densidad de individuos de E. chiotilfa varid significativamente entre
superficies edaficas (KW= 12.658, p= 0.005). La densidad fue mas alta en la
superficie 1ll (64.25 8 66), y no difirié significativamente de la de la superficie IV
{34.5 £ 6.71) (Fig. 2). La densidad de individuos de E. chiotilla registrada para las
superficies edaficas | (0.5 £ 0.29, dos individuos) y 1l (0.5 £ 0.5, dos individuos) fue
baja y no difind significativamente entre estas pero si de las de las superficies lll y
v (Fig. 2).

En las superficies I y IV se registraron individuos de todas las c!asés de
tamafio consideradas, mientras que en las superficies | y Il sdlo individuos
juveniles (Fig.3). En general el mayor numero de individuos por clase de tamanos
se registrd en la superficie Il (Tabla 2). En la superficie 1ll, las mayores
frecuencias correspondieron a individuos de tamafios menores (renuevos),
disminuyendo para individuos juveniles y adultos(Fig. 3). En la superficie IV, se
reconocen tres picos en el namero de individuos por clases de tamano. Estos
estan asociados a los renuevos de menor tamario (clases 1 y 2), renuevos de
mayor tamafio {clases 4 y 5) y adultos (10, 11 y 12} (Fig. 3).

Asociacién caclus-nodriza

E! mayor porcentaje de individuos asociados a la copa de una especie
lefiosa se registré en las superficie |l (96.1%) {Fig. 4). Tanto en la superficie |
como en la ll, los individuos estuvieron asociados a M. lvisana (uno en cada
superficie, de un total de dos). Debido al bajo nimero de individuos presentes en
las superficies mas antiguas, el patron de asociacion cactus-nodriza se analizd
para las superficies mas jévenes (superficie lll y superficie V).

_En las superficies edaficas Il y IV el nimero de individuos asociados
dependit de la clase de tamano (superficie HI: X?= 80.17, p< 0.001; superficie IV:
x2= 73.58, p< 0.001). En ambas superficies el 100 % de los individuos de F.
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chictilla de las clases 1 a la 5 se encontrados asociados con otras especies. A
partir de la clase 6 los porcentajes de individuos asociados difirieron entre
superficies. En la superficie Il los individuos adultos reproductivos (clase 11 y 12)
se encontraron asociados con otras especies, mienfras que en la superficie IV no
se registraron individuos de estas clases de tamafo asociados con otras especies

de lefiosas (Fig. 5).

En la superficie Il vy IV los individuos se encontraron asociados
significativamente a los sitios bajo la copa de plantas Iefiosas, mas que a los
espacios abiertos (superficie lll: X2= 17.57, p< 0.001; superficie IV: X*= 20.86,
p<0.0013). En ambas superficies los individuos de E. chiotilla se asociaron
significativamente mas a algunas especies de lefiosas que a otras. El valor de X?
para la superficie |ll fue de 111.13 y su valor de significacién calculado a partir de
aleatorizacion fue 0.0001, mientras que para la superficie IV el valor de X? fue de
113.79 y el valor de significacién, por aleatorizacion, de 0.0001 (Tabla 5 y 6).

En la superficie Il E. chiotilfa se asocié, mas de lo que se esperarfa de
acuerdo a la cobertura relativa, con el 23.81 % de las especies, Estas especies
fueron Mimosa luisana, Zizyphus pedunculata, Fouquieria formosa, Acacia
cochliacantha y M. polyantha. A pesar de que Cercidium praecox presentd la
mayor cobertura (25.42 %) y un alto nimero de individuos de E. chiotilla asociados
a su copa (40 individuos, 20.41%), este numero fue menor de lo que esperariamos

de acuerdo a su cobertura relativa (Tabla 5).

En la superficie IV los individuos de E. chiolilla se encontraron ascciados
mas de lo que se esperaria de acuerdo a ta cobertura relativa con el 34.78 % de
las especies. Estas especies fueron Ceiba parvifolia, A. cocliacantha, M. luisana,
B. aptera, Viguieria sp, M. polyantha, Opuntia pilifera y Pachycereus hollianus. Si
bien Z. amolle presentd la mayor cobertura en esta supetficie, se registraron
menos individuos de E. chiofilla bajo su copa de lo que esperariamos de acuerdo a

su cobertura vegetal (Tabla 6).
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De las diez especies que son compartidas entre las dos superficies, A.
cochliacantha, M. luisana y M. polfyantha presentaron asociados mas individuos de
E. chiotilla de lo que se esperaria por azar. Otras cinco especies {C. parvifolia,
Vebesina sp, Z. pedunculata, Bursera aptera y O. pififera) presentaron individuos
de E. chiotilla asociados a su copa, pero en una superficie mas de lo que
esperariamos bor azar y en la otra menos. Las otras dos especies presentaron
menos individuos asociados de lo que esperariamos de acuerdo a su cobertura o

nunca presentaron individuos asociadas a su copa (Tabla Sy 6).
Germinacién de semillas

En ambos experimentos et nimero de semillas germinadas fue muy bajo e
inferior ai obtenido en condiciones de laboratorio para el mismo lote de semillas
(Tabla 7 y 8). No se registraron, durante el periodo de estudio, plantulas

naturalmente emergidas en los cuadrantes de control a la adicion de semillas.

No se registrarori semillas germinadas en ningOn tratamiento que incluy6
como nivel del factor microambiente al espacio abierto (tratamientos del 17 al 24).
Tampoco se registraron semillas germinadas en los tratamientos que incluyeron la
combinacién de los niveles superficie | y Il (factor: tipo de superficie edafica) con el
nivel sin exclusion de depredadores (factor: depredacion) (tratamientos 5, 6, 13 y
14) y en el tratamiento 10 (superficie ll, nodriza Il y con exclusidn de
depredadores) (Tabla 7 y 8).

El nimero de semillas germinadas fue afectado significativamente por la
depredacidén, el microambiente y ef tipo de supetficie edafica, asi como por la
interaccién entre depredacién y tipo de superficie edafica y depredacion y
microambiente (X*= 11.9, p= 0.45).

En el experimento en el gue se evaluaron los efectos de la adicion de agua,
la depredacién y el tipo de superficie edafica, el numero de semillas germinadas
fue afectado significativamente por los tres factores considerados y por la

interaccion entre depredacion y adicion de agua y depredacion y superficie
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eddfica. El factor que mas explicd la variacidbn en el ndmero de semillas

germinadas fue el tipo de superficie edafica (X*= 2.26, p= 0.32).
Supervivencia de plantulas

Como ya se indicd, se analizé la supervivencia de plantulas a partir de dos
fuentes de informacion. Las plantulas que habfan emergido hasta noviembre de
2000 en los dos experimentos disefiados para evaluar los efectos sobre la
emergencia de plantulas, fueron seguidas hasta que las mismas cumplieran un
ano desde que las semillas fueron puestas a germinar. Por otro lado, se

introdujeron plantulas al campo y se las siguid por un afio,

En el experimento en que se evaluaron los efectos del microambiente, la
depredacion y el tipo de supérﬁcie edafica sdlo sobrevivieron plantulas luego de un
afio en las superficies edaficas lll y IV y asociadas a la copa de nodrizas (Tabla 9).
La supervivencia de plantulas fue afectada por el microambiente, la depredacién y
el tipo de superficie edéfica (X°= 2.27 , p= 0.81).

Por su parte, en el experimento en el que se evaluaron los efectc;s de la
adicidn de agua, el tipo de superficie edafica y la depredacion, sélo sobrevivieron
plantulas en las superficies edaficas lll y IV (Tabla 10}. La supervivencia fue
afectada por los tres factores. El factor que mas explicé la variacién en la
supervivencia de plantulas fue el tipo de superficie edafica (X*= 5.95, p=0.82).

El porcentaje de plantulas sobrevivientes luego de un afio de haber sido
introducidas al campo vari¢ entre tratamientos (KW= 21.36, p= 0.003). Todas ias
plantulas transplantadas a los espacios abiertos murieron a ios dos meses. Sélo
se registraron plantulas sobrevivientes a un afo en las superficies lll (5 % + 2.04)
y IV (3.75 % £ 1.25). Las plantulas de la superficie | sobrevivieron hasta el sexto
mes, mientras que todas las plantulas habian muerto en la superficie Il para esa
fecha. En enero del 2001 todas las plantulas de ambas superficies (1 y Il) habian
muerto.



DISCUSION

Las interacciones positivas y negativas entre plantas han sido reconocidas
como importantes fuerzas que estructuran las comunidades. Asi, facilitacién y
competencia no ocurren independiente una de otra, ya que pueden operar entre
las mismas especies y en la misma comunidad (Callaway & Walker 1997,
Bertness & Leonard 1997).

Un individuo es facliitado cuando procesos de su ciclo de vida como
supervivencia, crecimiento y reproduccion se favorecen por el hecho de crecer
asociado a [a copa de otras especies (Callaway 1995). Este tipo de interaccion ha
sido particularmente estudiada en los desiertos de Norteamérica y referidos en
términos generales como el fendmeno de la planta nodriza (Niering et al. 1963,
Turner et al. 1966, Steenbergh & Lowe 1969, Steenbergh & Lowe 1977, Jordan &
Nobel 1881, Hutto et al. 1986, Valiente-Banuet ef al. 1991a, Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991, Arriaga et al 1993, Suzan ef al 1996). Parte de la evidencia
principal de este patron de asociacién estd relacionada con el hecho de que
muchas plantulas y juveniles crecen asociados a adultos de otras especies
(Callaway 1995).

De acuerdo a nuestros resuitados, un alto porcentaje de individuos de
Escontria chiolilla se encuentra asociado a otras especies de plantas lefiosas. E!
100% de los individuos menores de 30 ¢m presentes en las supeificies con menor
desarrollo edafico {clases de tamario 1, 2, 3, 4 y 5, el 61 % de los individuos
marcados) se encontré asociado a una planta nodriza potencial. Los resultados de
los experimentos de establecimiento apoyan este patrén de asociacion ya que se
detectd germinacion de semillas y supervivencia de plantulas de E. chiofilfa bajo la
copa de plantas nodrizas y no en las espacios sin cubierta vegetal. A medida que
los individuos de E. chiotifla aumentaron en tamafio, fos porcentajes de asociacion
disminuyeron. Esto indicaria que la asociacién cactus-nodriza depende del estadio
de! ciclo de vida de fas especies interactuantes {Callaway & Walk er 1897)yque a

medida que los individuos pasan a otros estadios del ciclo de vida la interaccién
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cactus-nodriza cambiaria de una interaccién positiva a una de tipo negativa
(Valiente-Banuet et al. 1991b, Flores ef al. 1994).

La asociacion de E. chiotilla con algunas especies de plantas lefiosas no es
una funcidn de la cobertura relativa de estas, es decir se encontraron mas
individuos de E. chiotilfa de lo que se esperaria por azar creciendo bajo la copa de
estas especies. Existen especies comunes a las superficies edaficas mas jovenes
con las que E. chiotilla se asocia siempre mas de lo que esperariamos por azar
(Acacia cocliacantha, Mimosa luisana y M. polyantha), con otras se asocia mas de
lo que se esperaria por azar en una superficie y en la otra no y por ditimo con

otras especies nunca se asocia positivamente.

Hutto ef al (1986). detectaron mas plantulas de Camegia gigantea
creciendo bajo la copa de plantas nodrizas de lo que'se esperaria por azar,
maostrando evidencia de especificidad en la asociacion. Por el contrario Steenberg
& Lowe (1969), detectaron que la asocciacion de C. giganfea con las plantas
nodrizas fue el resultado de las frecuencias relativas de estas en la comunidad,
indicando que la asociacidon no se debe a caracteristicas particulares de las
especies sino a los cambios fisicos en las condiciones ambientales que ellas

provocan.

Los resuftados muestran evidencia de especificidad en la asociaciéon £,
chiofilla-planta nodriza. Asi, posiblemente las caracteristicas peculiares de las
especies con las que se asocia positivamente o con las que no se asocia podrian
explicar el patron de asociacion detectado (Callaway 1998). Uno de los
mecanismo de facilitacién que explica los altos niveles de asociacién detectados
entre cacticeas y sus nodrizas esta relacionado con la proteccion contra ia
radiacién, lo que permite mayor disponibilidad de humedad en los sitios bajo 1a
copa de las plantas lefiosas que en los espacios abiertos (Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991). En este contexto, ciertas plantas nodrizas proveerian mayor
humedad bajos sus copas por presentar caracteristicas mas favorables para ello y
relacionadas con la forma de vida, arquitectura, tamano, fenclogia foliar, entre

ofras. Asociaciones espacijales negativas podrian deberse a interacciones
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antagdnicas, como la que ha sido descrita para Ambrosia dumosa y Larmea
fndentata {(Mahall & Callaway 19§1). Por dltimo, el patrén de asociacién puede
estar evidenciando diferencias en los efectos negativos entre -especies que
proveen efectos positivos similares (Callaway 1998) en el entendimiento de que
facilitacion y competencia ocurren en los mismos sistemas y entre las mismas
especies (Callaway & Walker 1997).

A una escala espacial mayor, se detectaron diferencias en el
establecimiente entre las cuatro superficies edéaficas. Las diferencias significativas
detectadas en la densidad entre superficies se expresaron en los patrones de
asociacién. En las supetficies | y |l se registraron dos de las tres especies con las
cuales E. chiofilla se asocié mas de lo que esperariamos por azar {en la superficie
ill y IV) y tres especies que presentaron individuos asociados a su copa pero que
cambiaron su importancia como nodrizas en las superficies Il y IV. En el primer
grupo de especies se encuentran M. luisana y A. cochliacantha en la superfcie |,
mientras que en la superficie Il a M. luisana y M. polyantha. En el segundo grupo
de especies se encuentran Ceiba parvifolia, Bursera aptera y Opuntia pilifera en la
superficie | y O. pilifera, B. aptera y Ziziphus pedunculala en la superficie II. Por lo
tanto,” a pesar de que en las superficies con mayor desarrollo edafico se
detectaron especies con las que E. chiotilla se asocia positivamente (M. luisana
estuvo presente en ias cuatro superficies) no se registraron individuos menores a
30 cm en ninguna de ellas. A pesar de haber adicionado semillas, plantulas y agua
en las superficies mas antiguas, y haber obtenido germinacién, ninguna plantula
sobrevivid luego de un afio. Si bien McAuliffe (1991) detectd ausencia de
regeneracién de Idria columnaris y Pachycereus pringfei en terrazas aluviales
antiguas, esta ausencia de regeneracién podria deberse a que la principal planta
nodriza, Viguiera sp., también estaba ausente.

Los patrones de asociacion espacial detectados, asi como los resultados de
los experimentos, apoyan la idea principal de que las variaciones en la abundancia
de esta especie a lo largo de la cronosecuencia estan directamente relacionadas

con el establecimiento. De acuerde a lo esperado, los individuos juveniles se
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encontraron asociados a la copa de ciertas especies de plantas lefiosas,
registrandose germinacion de semillas y supervivencia de plantulas sélo bajo la
copa de las plantas nodrizas. Pero este patrén sélo fue registrade en suelos con
menor desarrollo edafico a pesar de que las nodrizas se encontraron presentes en
las cuatro superficies edéficas estudiadas. Si bien E. chiotilia depende de plantas
nodrizas para poder establecerse, la presencia de estas no implica que el

establecimiento ocurrira.

Como ya se indico, las superficies 1 y Il presentan suelos con un mayor
desarrollo pedogénico evidenciado por la presencia de texturas finas, mayor
cantidad de arcillas y la presencia de horizontes petrocalcicos. En contraposicion
las superficies lll y IV presentan suelos menos desarrallados que se caracterizan
por presentar texturas gruesas, baja cantidad de arcillas y ausencia de horizontes
petrocaicicos (Medina-Sanchez 2000). Directamente relacionado con estas
caracteristicas, los suelos mas jévenes presentaron tasas mayores de infiltracion
de agua y velocidad de pérdida de humedad menor a 5 cm del suelo {Medina-
Sanchez 2000).

Las variaciones superficiales en los potenciales hidricos de los suelos
parecen ser importantes para las plantas (Schlesinger et al. 1987). Estudios sobre
el desempeno de Larrea fridenfata en diferentes superficies edaficas del desierto
de Mojave, han mostrado que las caracteristicas de los suelos explican los
diferentes patrones estacionales en el uso del agua y en la actividad fisiolégica de
esta especie (Hamerlynck ef al. 2000). Combinaciones de horizontes superficiales
y sub-superficiales pueden jugar un papel importante en la determinacion de las
relaciones planta-agua en los desiertos (Hamerlynck et al. 2000).

En sintesis, £. chiotilfa al igual que otros cactus, se encuentra asociada a
suelos con texturas gruesas, en los que esperariamos potenciales hidricos mas
altos (Parker 1988, Valiente-Banuet ef al. 1995, Fernandez 1999, Medina-Sanchez
2000, Pavon et al. 2000). En este trabajo se presentd evidencia de que esta
distribucion diferencial podria explicarse con base en los patrones de

stablecimiento de esta especie, dado los requerimientos hidricos necesarios para

10
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procesos como germinacion de semillas Y supervivencia de plantulas. Si bien el
proceso de facilitacion es importante para el establecimiento de este cactus,
parece estar subordinado al factor suelo que emerge asi como un factor principal
que permitiria explicar la distribucién y abundancia de este cactus a escala del

paisaje.
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Tabla 1. Principales caracteristicas diferenciales de las cuatro superficies en el

abanico aluvial de la barranca de Muchii {Tomado de Fernandez 1999 y Medina-

Sanchez 2000).

Superficie Caracteristicas Propiedades Vegetacion

Edafica Edaficas hidricas

| Estructura desamollada Mayor tasa de Fougquieria formosa
Suelo somero pérdida de humedad  Bursera aplera
Horizonte petrocdlcico Menor tasa de Mimosa polyantha
Acumulacion de arcillas infiltracién Ceiba parvifolia
Colores oscuros Maninotoides paucifiora

Suelos de edad relativa
mayor

Estructura desarrollada
(menor que la anterior)
Suelo esquelético
Horizonte petrocalcico
Acumulacién de arcillas
Color café grisaceo
Suelos de edad relativa
mayor que il y IV

Estructura poco
desarrollada

Textura arenosa

Suelo profundo

Sin horizonte petrocalcico
Sin acumulacion de
arcillas

Color café-amarillento
Suelo de edad relativa
mayar que IV

Sin formacién de
agregados

Textura arenosa

Suelo profundo

Sin horizonte petrocalcico
Sin acumulacion de
arcillas

Color café amarillento
Suelo relativamente mas
joven

Mayor tasa de
pérdida de humedad
Menor tasa de
infiltracion

Menor tasa de
pérdida de humedad
Mayor tasa de
infiltracién

Menor tasa de
pérdida de humedad
Mayor tasa de
infiltracion

Senna wislisenii
Mimosa luisana
Sanvitalia fruticosa

Bursera morelensis
Mimosa polyantha
Fouqueria formosa
M. luisana

Castella torfuosa
Senna wisliseni
Stenocereus stellatus
Bursera aptera

Escontria chiotilla
Stenocereus stellatus
Mimosa polyvantha

M. luisana

Cercidium praescox
2Ziziphus pedunculata
Bursera aptera
Cpuntia pitifera

Pachycereus weben
Senna wisiisenii

Mimosa polyantha

M. luisana

Bursera aplera

Ceiba parvifolia

Coursetia canbaea
Echynopterys eglandulosa
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Tabla2. Clases de tamano, longitud del vastago (m) y nlimero de ramas (media +

error estandar) de E. chiofilfa.

Clase Longitud Estadio Ramas
vastago

1 0-0.05 Renueveo 0

2 0.051-6.100 Renuevo 0

3 0.101-0.150 Renuevo 0

4 0.151-0.200 Renuevo 0.0410.03
5 0.201-0.300 Renuevo 0.0410.03
6 0.301-0.500 Juvenii 0.1510.07
7 0.501-0.800 Juvenil 0.27£0.11
8 0.801-1.000 Juvenil 0.47+0.19
9 1.001-2.000 Juvenil 1434042
10 2.001-3.000 Juvenil 2824043
11 3.001-5.000 Adulto 14+1.54
12 >5.001 Adulto 20.9911.96
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Tabla 3. Tratamientos (1 al 24) considerados en el experimento en que el que se
evaluaron los efectos de la superficie edafica, el microambiente y ia depredacion
sobre la germinacion de semillas de E. chiotiffa. Nodriza || Mimosa luisana,

Nodriza II: Especie mas abundante en cada superficie.

Microambiente

Nodriza | Nodriza I Espacio Abierto
Exclusién Si No Si No Si No
depredadores
! 1 5 9 13 17 21
Superficie ] 2 6 10 14 18 22
Edafica [l 3 7 A 15 19 23
v 4 8 12 16 20 24

Tabla 4. Tratamientos (1.al 16) considerados en el experimento en el que se
evaluaron los efectos de la superficie edafica, [a adicion de agua y la depredacion
sobre la germinacion de semiilas de E. chiotilfa.

Adicién de agua

Con Sin
Exclusion Si No Si No
depredadores
| 1 5 9 13
Superficie ] 2 6 10 14
Edafica 1l 3 7 11 15
v 4 8 12 16
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Fig. 2. Grafico de Caja de Tukey donde se observan las diferencias en densidad
de E. chiotilfa entre las cuatro superficies edaficas. 1: superficie |, 2: superficie 1,
3: superficie Il y 4: superficie V.
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Fig. 3. Numero de individuos de E. chiofifla (y¥) en cada clase de tamario (x}, segin
cada superficie edéfica. Barras negras: superficie |, barras blancas: superficie |l
barras con rayas horizontales: superficie lll, barras con rayas inclinadas: superficie
V.
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Fig. 4. Numero de individuos (y) asociados (barra negra) y no asociados (barra

blanca) de E. chiotilla, en cada una de las cuatro superficies edaficas (x). 1:
Superficie [, 2: Superficie I, 3: Superficie Ill y 4: Superficie 1V.
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Fig. 5. Porcentaje de individuos de E. chiotilla asociados (¥} segin cada clase de
tamano (x), en las superficies Il (barra negra) y IV (barra blanca).
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Tabla 5. Cobertura de las especies, nomero de individuos de E. chiofila observados y esperados bajo la copa de cada

especie y limite superior € inferior {intervalo de confianza) de acuerdo a la prueba Z de Bonferroni para la Superficie |l

Cobertura cobservados esperados linferior l.superior Asociacién
Cercidium praecox 0.254 40 57.74 0.205126 0.205131 -
Mimosa luisana 0.052 33 11.88 0.169229 0.169233 +
Zizyphus amolle 0.117 31 26.49 0.1589721 0.1589766 +
Fougquieria formosa 0.037 24 7.042 0.1230749 0.1230789 +
Acacia cocliacantha 0.036 13 8.27 0.0666651 0.0666682 +
Bursera aptera 0.099 13 2253 0.0666651 0.0666682 -
M. polyantha 0.028 12 6.36 0.0615370 0.0615399 +
Ceiba parvifolia 0.066 10 14.99 0.0512807 0.0512834 -
Viguiera sp 0.070 10 15.81 0.0512807 0.0512834 -
Anacardiaceaa 0.045 6 10.15 0.030768 0.030770 -
Stenocereus stellatus 0.015 2 3.50 0.0102558 0.0102570 -
Opuntia pillifera 0.011 1 2.52 0.0051278 0.0051286 -
Castela tortuosa 0.007 0 164 0] 0 -
Agave macrocantha 0.C04 0 0.98 0 G -
Corypantha pycnacantha 0.001 0 0.02 o 0 -
Senna sp. 0.004 0 0.86 0] 0 -
Especie 2/4 0.004 0 0.91 0] 0 -
Especie 2/3 0.001 ¢ 0.25 0 0 -
Especie 3/3 0.005 0 1.05 0 0 -
Especie 5/3 0.007 0 1.66 0 0] -
Especie 6/3 0.002 0 0.36 0] 0 -
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Tabla 6. Cobertura de las especies, numero de individuos de E. chiotilla observados y esperados bajo la copa de cada

especie y limite superior e inferior (intervalo de confianza) de acuerde a la prueba Z de Bonferroni para la superficie V.

Cobertura Observados Esperados L. inferior L. superior Asociacién
Ceiba parvifolia 0.081 23 14.05 0.267437 0.267447 +
Acacia cochliacantha 0.020 16 3.47 0.1850418 0.1860512 +
Mimosa luisana 0.023 14 3.08 0.1627862 0.1627952 +
Bursera aplera 0.050 13 8.67 0.1511585 0.1511671 +
\iguiera sp. 0.058 11 10.04 0.1279029 0.1279110 +
Zizyphus pedunculata 0.136 3 23.75 0.0348815 0.0348859 -
M. polyantha 0.008 2 1.55 0.0232540 0.0232576 +
IEspecie 2 0.025 2 4.38 0.0232540 0.0232576 -
Opuntia pilifera 0.002 1 0.38 0.0116266 0.0116292 +
Pachycereus hollianus 0.006 1 0.99 0.0116266 0.0116292 +
Escontnia chiotilla 0.001 0 0.02 0 0 -
Pachycereus weberi 0.034 0 5.99 0 0 -
Lantana achyrantifolia 0.003 0 1.97 0] 0 -
Stenocereus stellatus 0.023 0 403 0 0 -
Prosopis lagvigata 0.001 0 0.11 0 0 -
Senna sp. 0.0t1 0 1.97 0 0 -
Celtis pallida 0.001 C 0.21 0 0 -
Especie 68 0.001 0 0.24 0 0] -
Especie 7 0.002 0 0.38 0 0 -
Especie 8 0.002 0 0.26 0 0 -
Especie 9 0.003 0 0.49 0 0] -
Especie 10 0.002 0 0.35 0 0 -




Tabla 7. Porcentaje (Media + ES) de semillas germinadas de E. chiotifla en cada
uno de los 24 tratamientos del experimento en el que se evaluaron los efectos de:
microambiente, depredacién y tipo de superficie edafica.

Microambiente

Nodriza [ Nodriza Il Espacio

abierto

Exclusion Si No Si No Si No
depredadores

! 0.2510.14 0 0.13+0.13 0] 0 0

Superficie n 0.1310.13 0 0 0 0 0

Edifica i 1.25+0.14 0.38+0.13 1.3840.13 0.3820.13 0O 0

v 1.540.2 0.25¢0.14 1.13x0.13 0.254014 0 0
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Tabla 8. Porcentaje (Media + ES) de semillas germinadas de E. chiofilla en cada

uno de los 16 tratamientos del experimento en el que se evaluaron los efectos de:

adicién de agua, depredacion y tipo de superficie edafica.

Adicién de agua
Con Sin
Exclusion Si No Si No
depredadores
| 0.13+0.13 0 0.2510.14 0

Superficie ] 0.25+0.14 0 0.1310.13 0
Edafica Ikl 3.1310.24 1£0.2 1.25+0.14  0.3840.13

vV 286+0.24  1.2520.25 1.5£0.2 0.25+0.14
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Tabla 9. Porcentaje (Media + ES} de plantulas que sobrevivieron luego de un afo
a partir de las semillas germinadas de E. chiolila en cada uno de ios 24
tratamientos del experimento en el que se evaluaron los efectos de:

microambiente, depredacion y tipo de superficie edafica.

Microambiente

Nodriza | Nodriza Il Espacio

abierto

Exclusion Si No Si No Si No
depredadores

I 0 0 0 0 0 0

Superficie 1ll 0 0 0 0 0 0

Edéfica IN 0.004+0.001 0.00310.001 0.00320.001 0.0010001 G O

v 0.004+0.002 0.003+0.001 0.001x0.001 0 0 0
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Tabla 10. Parcentaje (Media + ES) de plantulas que sobrevivieron luego de un afio
a partir de semillas germinadas de E. chiotilla en cada uno de los 16 fratamientos
del experimento en el que se evaluaron los efectos de: adicion de agua,
depredacién y tipo de super_ficie edafica.

Adicion de agua
Con Sin
Exclusion Si No Si No
depredadores
I 0 0 0 0
Superficie Il 0 0 0 0
Edéfica il 0.009+0.001 0.004+0.601 0.004+0.001 0.003+0.001

IV 0.006+£0.001 0.0031£0.001 0.002+0.001 0.001£0.001
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CAPITULO Il

Demografia de Escontria chiotilla: importancia de la variacién en

el establecimiento




INTRODUCCION

Los estudios demograficos en cactaceas columnares, a partir de modelos
matriciales, destacan que la supervivencia en la misma categoria es el proceso
demogréfico que contribuye mayormente a ta tasa finita de incremento {Silvertown
ef al. 1993, Godinez-Alvarez et al. 1999). Godinez-Alvarez et al. (1999),
estudiando la dindmica poblacional de Neobuxbaumia tetetzo, un cactus columnar
que crece en el centro de México, indicaron que las clases juveniles y adultos son
las que ras contribuyeron a la tasa finita de incremento. Aungue se considera que
los primeros estadios del ciclo de vida en cactidceas son criticos, el analisis de
elasticidad mostré que las clases correspondientes a estadios mas jévenes son
menos importantes que [as clases juveniles y adultos, cuando se intenta explicar la
dinamica poblacional de este cactus columnar (Godinez-Alvarez et al. 1999).
Dadas las diferencias significativas encontradas entre la distribucién de clases
observadas y la distribucion de esperadas por el modelo, la dindmica peblacional
proyectada seria diferente de la dinamica poblacional que caracteriza a esta
especie en el sitio de estudio debido a la alta variabilidad interanual en procesos
del ciclo de vida como la reproduccion (Godinez-Alvarez et al. 1999).

Se ha registrado variacion espacial y temporal en procesos del ciclo de vida
de plantas de desiertos como consecuencia de variacion en factores del ambiente
fisico y biolégico (McAuliffe 1994, Pierson & Turner 1898). A nivel del
establecimiento de cactaceas se ha reporiado una alta variacion, asi como bajas
tasas en la germinacidon y en la supervivencia de plantulas de estas especies
{Turner et al. 1966, Steenbergh & Lowe 1977, Valiente-Banuet 1991, Johnson et
al. 1992, Pierson & Turner 1998, Godinez-Alvarez ef al. 1999). Se asume que
estos procesos en cactaceas estan afectados por la variacion espacial y temporal
en las precipitaciones (Johnson ef al. 1992, Piersen & Turner 1998), por la
disponibilidad de micrositios favorables asociados a las plantas nodrizas (Niering
et al. 1963, Turner et al. 19686, Steenbergh & Lowe 1977, Jordan & Nobel 1981,
Hutto ef al. 1986, Valiente-Banuet ef al. 1991, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991,
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Arriaga ef a/. 1993, Callaway 1995, Callaway & Walker 1997) y por el tipo de
suelo, ya que se distribuyen en suelos con texturas gruesas y donde se esperan
potenciales hidricos altos (Parker 1988, Valiente-Banuet ef al. 1995, Pavon et al,
2000).

Escontria chiotifla es un cactus columnar que se distribuye en suelos con
texturas gruesas {Fernandez 1999). En la barranca de Muchil en el Valle de
Tehuacan, el 100% de la emergencia y supervivencia de plantulas ocurre bajo la
copa de las plantas nodrizas y en sitios con suelos poco desarroliados (Capitulo
Il). Este establecimiento diferencial podria explicarse con base en los
requerimientos hidricos necesarios para la germinacion de semillas y la
supervivencia de plantulas (Flores & Briones 2001).

En este trabajo se estudid la dinamica poblacional de E. chiotiffa utilizando
modelos matriciales. En el mismo se pusieron a prueba ias siguientes ideas: (1) la
supervivencia en el mismo estadio es el proceso demografico que mas explica la
tasa finita de incremento (Silvertown et al. 1993, Godinez-Alvarez ef al. 1999); (2)
la contribucion relativa mds alta a A, corresponde a las clases juveniles y adultos
(Godinez-Alvarez et al. 1999); (3) las elasticidades mas bajas se presentan en
procesos y clases de estado relacionados con la supervivencia de plantulas
{Godinez-Alvarez ef al 1999) y 4) las altas variaciones asociadas al
establecimiento por efecto diferencial de factores fisicos y biologicos (Valiente-
Banuet & Ezcurra 1991, Pierson & Turner 1998) afectan la tasa finita de
incremento y la contribucion relativa de precesos demograficos y clases de estado.
Para poner a prueba estas ideas se proyecté la dinamica poblacional de este
cactus columnar a parir de una matriz de proyeccion anual en la que se
modificaron las entradas en la fecundidad como consecuencia de los resuitados

obtenidos en los experimentos de establecimiento {Capitulo lI).
MATERIALES Y METODOS

El estudio se realizé en un abanico aluvial en la Barranca de Muchil (18°
14'; 18° 12' N y los 97° 07’; 97° 09' W), localizado en San Rafael, municipic de
Coxcatlan (Puebla, México) (Fig1). En San Rafael, la temperatura anual promedio



es de 18 °C y la precipitacion promedio de 395 mm anuales (Valiente 1991). En
este abanico se ha reconocido una cronosecuencia edéfica formada por cuatro
supefficies que difteren en las caracteristicas de los suelos (Fernandez 1999,
Medina-Sanchez 2000). Esconiria chiolilla se distribuye como una especie comun
en las superficies mas jovenes y como una especie rara en las superficies mas
antiguas (Fernandez 1999). La dinamica poblacional fue proyectada a partir de los
datos obtenidos en las dos superficies en las cuales la especie es abundante. Una
de las superficies edaficas presenta una vegetacion dominada por Pachycereus

weberi, mientras que la otra esta dominada por E. chiotilfa (Fernandez 1999).
Mortalidad, supervivencia y crecimiento

En abri-mayo de 1999 y en cada una de las cuatro superficies edaficas se
seleccionaron al azar cuatro cuadrantes de 500 m? (10 x 50 m). Cada individuo de
E. chiotilfa presente en cada cuadrante fue marcado, registrandose la longitud del
vastago principal, el nimero de ramificaciones y su asociacién con otras especies.
Se consideré asociado a todo individue cuya base quedaba incluida en la
proyeccion vertical de la copa de otra especie. La poblacién de E. chiotilla fue
estructurada seglin categorias de tamarno en 13 clases, 12 de ellas teniendo en
cuenta la longitud del vastago principal, el nimero de ramificaciones y su
asociacién con ofras especies (Tabla 1). En abril-mayo de 2000 los individuos
fueron nuevamente medidos. La probabilidad de muerte y crecimiento para la
primera categoria (plantulas) se evalud experimentalmente a partir de plantulas
introducidas al campo. La probabilidad de crecimiento fue de 0.05 para el jiotillal y
0.038 para el cardonal.

A partir de las mediciones obtenidas en abril-mayo de 1999 y en abril-mayo
de 2000, se obtuvieron las probabilidades de mortalidad, permanencia vy
crecimiento del tiempo t al t+1. Los individuos de las superficies Il y IV se
consideraron conjuntamente en vitud de que las tasas de crecimiento de las

plantas no difirieron entre superficies edaficas (t= 1.89, p>0.05) (Fig.2, 3).

Fecundidad
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La fecundidad fue calculada como el nimerc de semillas producidas por un
individuo promedio en cada clase de tamafio reproductivo multiplicade por [a
probabilidad de pasar de semillas a plantula {Godinez-Alvarez ef al. 1999). Esto se
realizd asl debido a que la especie no mantiene un banco de semillas viables
(Ortega-Baes datos no publicados). Es decir, la fecundidad fue expresada como el

numero de plantulas producidas.

El ndamero de semillas producidas se estimé como el numero de frutos
producidos por individuo en cada clase de tamafio reproductiva multiplicado por el
numero promedio de semilias por fruto. El nimero de semillas por fruto se calculd
para cada clase de tamarfio por separado a partir de un muestra de 80 frutos
seleccionados al azar.

Las probabilidades de pasc de semilla a plantula fueron obtenidas
experimentalmente (Capitulo If), asumiendo una dispersién aleatoria. Por un lado,
y para ambas superficies edaficas, se multiplicé fa probabilidad de pasar de
semilla a plantula bajo la copa de Mimosa fuisana y sin exclusién de depredadores
por la probabilidad de caer en espacios con cobertura vegetal. Por otro, y también
para ambas superficies eddficas, se multipficd la probabilidad de pasar de semilla
a plantula en espacios abiertos y sin exclusidon de depredadores por la
probabilidad de caer en espacios abiertos. Ambas estimaciones se promediaron.
La probabilidad de caer en espacios con cobertura de lefiosas correspondid a la
proporcion de espacio cubierto por especies lefiosas en cada superficie edafica.
La probabilidad de caer en espacios abiertos correspondié a la proporcidn de
cobertura de los espacios abiertos en cada superficie (Tabla 2).

Lambda, valor reproduclivo y estructura estable de edades

La matriz de proyeccién construida fue una matriz de Lefkovitch (Caswell
1989, 1997). La tasa finita de incremento, la distribucién estable de edades y el

valor reproductivo fueron obtenidos por iteracién usando un programa en Excel



disefiado para este propésito. Con el mismo programa se obtuvieron las matrices
de elasticidad.

Analisis de perturbacitn

Se uso la matriz poblacional gbtenida para realizar perturbaciones a fin de
evaluar la importancia de los distintos factores sobre el establecimiento. En virtud
de que el establecimiento es uno de los términos que conforman la Fecundidad
{expresada como el nimero de plantulas producidas), las perturbaciones se
realizaron Onicamente en esta entrada de la matriz. Para ello se utilizaron, por un
lado, los resultados de dos experimentos factoriales realizados en el sitio de
estudio y por ¢l otro, las variaciones en el nivel de asociacion de E. chiotilla con las
especies lefosas (Capitulo 11). De acuerdo los niveles de asociacidn detectados
para E. chiotilla (Capitulo 11) se considerd tres posibles combinaciones de espacio
disponible relevante para el establecimiento de plantulas. La combinacion (1)
contemplé como espacios disponibles a: (A) espacios con cubierta de plantas
lefiosas y (B) espacios sin cubierta de lefosas. La combinacion (2), considerd: (A)
espacio cubierto por plantas lefipsas con las que E. chiotila se asocia
positivamente y (B) espacio integrado por las especies con las que no se asocia
positivamente mas el espacio sin cubierta de lefiosas. Por (lfimo, la combinacion
(3) incluy6: (A) espacio cubierto por Mimosa luisana y (B) espacio cubierto por las
otras especies lefiosas mas el espacio sin cubierta vegetal (Tabla 2). Séio cuando
el factor analizado fue la nodriza 2 (diferente de M. luisana) el andlisis se limitd a

las dos primeras posibilidades de espacios relevantes para el establecimiento.

Para cada matriz (resultado de los cambios en las fecundidades) se obtuvo
la tasa finita de incremento por iteracién usando e! programa Excel disefiado para

este propésito. Con el mismo programa se obtuvieron las matrices de elasticidad.
Andlisis estadistico

La comparacién entre las proporciones de individuos por clases de tamafio
observadas y esperadas de acuerdo al modelo, se llevd a cabo mediante una
prueba de Chi cuadrado (Sokal y Rohlf 1979).
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Los iimites de confianza de la tasa finita de incremento fueron obtenidos
usando modelos de simulacién de Monte Carlo como o proponen Alvarez-Buylla y
Slatkin (1993).

RESULTADOS

Se registrd mortalidad en seis de las 13 clases en las que se estructurd 1a
poblacién. La mortalidad mas alta (0.962) se registrd en la clase 0 (plantula) y
desde alli disminuyd a medida que aumentd el tamario de los individuos, hasta
hacerse cero en las clases 5, 6, 7, 8, 9, 10 y 11. Durante el periodo 1999-2000
registramos mertandad natural de adultos (0.12) (Tablas 3 y 4). En general la
proporcion de individuos de cada clase que pasd a la siguiente categoria
{crecimiento) fue baja, si se compara con la cantidad de individuos que
permanecen en la categoria (Tablas 3 y 4). Los valores mas altos se registraron
en las categorias 1, 2, 3, 4 y 8 y variaron entre 3.3-4.1%. Los mas bajos se

registraron en las categorias 0, 7 y 10 y no alcanzaron el 1%.

La tasa finita de incrementa (A) no difirid significativamente de la unidad en
ninguna de las dos superficies edaficas (Tabla 5). La distribucién estable de
tamafios esperada por el modelo difirid significativamente de la distribucion
observada en las superficies IV (x°= 138.41, p< 0.0001, Fig. 4) y lll (x°= 64.87, p<
0.0001, Fig. 5). Las principales diferencias en la superficie |V estuvieron dadas por
que los individuos esperados de acuerdo al modelo para las clases 11 y 12, fueron
muchos menos de los que se observaron. En la superficie lll, los individuos
esperados por el modefo fueron menos que los observados para las clases 10, 11
y 12 y mas que los observados para la clase 1. Los valores del vector que
describe el valor reproductivo especifico por categoria de tamano (v) aumentaron
a medida que aumenté el tamaio, siendo los valores mas altos el de las clases
reproductivas (Tablas 3 y 4).

El analisis de elasticidad mostrd que A es mas sensible a la permanencia
(sobrevivir en la misma categoria al tiempo t+1} que a cualquier otro proceso
demografico en las dos pobiaciones consideradas {jiotillal: 0.766, cardonal: 0.791)

(Fig. 6). Por otra parte, A es mas sensible a los procesos demograficos asociados
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a las clases 7 y 10 (juveniles). Luego siguen en importancia las clases 5 (renuevo,
20-30 cmy), 9 (juvenil) y adultos (clases 11y 12) (Fig. 7).

Anélisis de perturbacion

Los cambios en la fecundidad, como resultado de los diferentes niveles de
asociacion, dieron lugar a variaciones en la tasa finita de incremento {Tabla 6). Al
variar la relacion del espacio disponible para el establecimiento, desde la
cobertura total a sélo la cobertura de Mimosa luisana, la fecundidad disminuy6 y
como consecuencia también la tasa finita de incremento (Tabla 8). Para ambas
poblaciones los mayores valores de lambda se obtuvieron para las fecundidades
calculadas a partir del pasaje de semilla a plantula en el tratamiento “con adicion
de agua, exclusién de depredadores y nodriza1” (cardonal: A= 1.039; jiotillal: A= '
1.058). La situacién que simuld un a#io lluvioso (“adicion de agua, sin exclusion de
depredadores y nodriza1”) fue levemente superior al valor que representd un afio
“normal de precipitaciones” (Tabla 8). En ambas superficies la tasa finita de
incremento fue mas baja en los tratamientos en que se consideré como nodriza a
la especie mas abundante de cada una de las superficies (Tabla 8). Cabe aclarar
que en la superficie IV no se obtuvo supervivencia de plantulas bajo Nodriza 2, por
fo que se utilizé una probabiiidad (de semilla a plantula) de 0.000001.

El andlisis de elasticidad mostrd que una disminucién en la Fecundidad,
como consecuencia de ia variacion en el pasaje de semilla a plantula v en la
cobertura de espacio disponible, aumentd la importancia relativa del proceso
demografico de permanencia (sobrevivir en el mismo estadio al afio siguiente) a

expensas del crecimiento y la fecundidad (Tabla 9).

Para todas las simulaciones realizadas tanto en el cardonal como en el
jiotillal las clases de tamafo que presentaron mayores valores de elasticidad
fueron la 7 y 10. Otras clases de tamafio importante fueron las clases 9, 11, 5y
12. En el cardonal, se detectd una mayor vanaciéon en los valores de elasticidad

.por clases de tamafio, debido a que en la poblacion con mas baja lambda ("sin
adicion de agua, sin exclusion de depredadores y nodriza 27), los valores de
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elasticidad para las clases 7 y 10 suman en conjunto 0.973 {fecundidad calcuiada

con la cobertura total).
DISCUSION

La dinamica pobiacional de E. chiofilla fue proyectada en dos superficies
edaficas modificando las entradas de la matriz en las fecundidades. Estos cambios
en las entradas fueron consecuencia de los resultados obtenidos en los
experimentos de establecimiento en los cuales, se detectaron diferencias

significativas en el establecimiento a lo Jargo de la cronosecuencia {Capitulo 11).

El proceso demografico que mas explico la tasa finita de incremento fue la
perrnanencia en la misma clase de estado. Esto es coincidente con los resultados
obtenidos por Silveriown et al. (1893) y Godinez-Alvarez et al. (1999). Al igual que
lo reportado por Godinez-Alvarez et al. (1999) para Neobuxbaumia tetetzo, las
elasticidades fueron bajas para las clases de menor tamano, es decir las
relacionadas con los estadios mas jovenes del ciclo de vida. Por el contrario la
elasticidades fueron altas para individuos de clases juveniles (clases de tamarfio 7
y 10). Les siguieron en importancia ofras categorias de juveniles, adultos y
renuevos. En estas clases, la probabilidad de permanecer en el mismo estadio fue
la mas alta y salve la clase 12 todos preseniaron mortalidad cero. Estas
caracteristicas parecen importantes desde el punto de vista demografico, en el
sentido de que el mantenimiento de la poblacidn depende de los individuos con
mayor probabilidad de permanecer en el mismo estadio y a la vez con una baja
mortalidad.

A pesar de que los valores de elasticidad son bajos para los estadios
relacionados con la supervivencia de plantulas, cambios en la fecundidad,
generaron cambios en la tasa finita de incremento. Estos cambios en la
fecundidad (expresada como el nimero de plantulas producidas), aumentaron el
valor de elasticidad de la supervivencia en el mismo estadio a expensas del
crecimiento y la fecundidad. Cuando las variaciones en la fecundidad fueron

drasticas la tasa finita de incremento disminuy6 significativamente.




Numerosos autores han discutido la importancia de los factores que afectan
el establecimiento de cactaceas (Valiente-Banuet 1991, Valente-Banuet et al.
1991, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991, Johnson et al. 1992, Pierson & Turner
1998). Hay coincidencia en que existe una gran variacién asociada a la
heterogeneidad ambiental presente en los desiertos. Esta heterogeneidad incluye
variacion espacial y temporal en las precipitaciones (Noy-Meir 1973, Johnson ef al.
1992, Gutterman 1993, Pierson & Turner 1998}, en los microambientes favorabies
(Valiente-Banuet 1991, Callaway 1995, Callaway & Walker 1997) v en los sueios
{(McAuliffe 1994). Como consecuencia, el establecimiento es variable entre afios
(Pierson & Turner 1998), entre estaciones del afio {(Johnson et al. 1992), entre
microcambientes (Valiente-Banuet 1991, Valiente-Banuet et al. 1991, Valiente-
Banuet & Ezcurra 1991, Capitulo 1) y entre unidades del paisaje {{(McAuliffe 1994,
Capitulo 11). De acuerdo a los resultados obtenidos, esa variacion puede ser
importante para explicar la dindmica poblacional de esta especie.

Mas especificamente, los resultados presentados aqui confirman [a
importancia de la depredacién (Vafiente-Banuet & Ezcurra 1991}, el microambiente
(Valiente-Banuet 1991, Valiente-Banuet et al 1991, Valiente-Banuet & Ezcurra
1991) y ia adicidon de agua (Turner et al. 1966, Steenbergh & Lowe 1977) en el
establecimiento y la dinamica poblacional de cactaceas columnares. La tasa finita
de incremento fue mayor cuando se excluyeron a los depredadores y se adiciond
agua. Asimismo, la tasa finita de incremento varid con la planta nodriza siendo
mayor bajo Mimosa luisana, y menor bajo las especies mas abundantes de cada
superficie edafica (Capitulo H).

La tasa finita de incremento disminuye por debajo de uno cuando se
consideré sélo la cobertura de M. luisana. Sin embargo, no disminuyd de uno
cuando se considerd la cobertura de las especies con las cudles se asocia
positivamente., Los resultados obtenidos a este nivel son importantes ya que
evallan los efectos de la reduccidn 'en la cobertura vegetal de las especies

nodrizas sobre la dinamica péblacional de E. chictifia.
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Si bien los primeros estadios del cicle de vida y sus procesos asociados
explican poco de la dinamica poblacional de E. chiotilfa, ios resultados indican que
la variacion en estos procesos por efecto de factores ambientales como fa
depredacion, la pfanta nodriza y la adicién de agua son importantes cuando se
intenta conacer las causas que limitan el crecimiento poblacional de cactaceas

columnares en los desiertos.
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Fig. 1. Mapa de la zona de estudio (Modificado de Rojas-Martinez & Valiente-

Banuet 1996).
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Tabla 1. Clases de tamario, longitud del vastago (m), nimero de individuos por
cada clase (N), nimerc de ramas (media t error estandar) Yy porcentaje de
individuos asociados de E. chiotilla.

Clase Longitud Estadio N Ramas Individucs
vastago asociados (%)
1 0-0.05 Renuevo 56 o 100
2 0.051-0.100 Renuevo 49 0 100
3 0.101-0.150 Renuevo 43 0 100
4 0.151-0.200 Renuevo 47 0.0410.03 100
5 0.201-0.300 Renuevo 52 0.0440.03 100
6 0.301-0.500 Juvenil 40 0.1510.07 92.5
7 0.501-0.800 Juvenil 34 0.27+0.11 85.3
8 0.801-1.000 Juvenil 17 0.47+0.19 70.59
9 1.001-2,000 Juvenil 14 1.4310.42 85.71
10 2.001-3.000 Juvenil 22 ’ 2.82+0.43 68.18
1 3.001-5.000 Adulto 19 1411.54 57.89
12 >5.001 Aduito 15 20.99+1.96 25
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Fig. 2. Relacién entre 1999 y 2000 de la longitud del vastago principal para
individuos totales de Escontria chiotilla en el cardonal.
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Fig. 3. Relacion entre 1999 y 2000 de la longitud del vastago principal para
individuos de Escontria chiotifia en el jiotillal,
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Tabla 2. Espacio disponible para el establecimiento de E. chiofiffa. 1: (A) cobertura

total vs. (B) espacio sin cubierta vegetal; 2: {A) cobertura de plantas que se

asocian positivamente vs. (B) cobertura de plantas que no se asocian

positivamente + espacio sin cubierta vegetal y 3: (A) coberura de Mimosa luisana

vs. (B) cobertura del resto de plantas + espacio sin cubierta vegetal.

1 2 3
A B A B A B
Superficie (Il 0.86 0.14 0.36 0.64 0.053 0.947
Superficie IV 0.49 0.51 0.25 0.75 0.023 0.977

Tabla 3. Matriz de proyeccién poblacional para la superficie IV (cardonal). {gx):

Mortalidad, (W): estructura estable de tamarios y (V): valor reproductivo

0 1 2 3 4 5 6 7 8

9 0 11 12

w

v

OR~NMDODAWN-O

0
0.038 0.34
0.41 0.45
0.39 0.63
0.33 0.55
04 083
0.17 0.8
0.2 0.91
0.09 0.65
0.35

4.51 14.42

0.86
0.14 0.91
0.09 0.84
0.16 0.88

0.596
0.034
0.025
0.025
0.018
0.040
0.032
0.064
0.016
0.037
0.027
0.027
0.033

1
26.60
43.52
62.57
72.20
83.17
88.44
93.20
104.36
107.57
115.85
129.72
110.27

0.962 0.25 0.16 0.04 0.05 0 0 ¢© 0

0 0 0 0.12
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Tabla 4. Matriz de proyeccion poblacional para la superficie lil (jiotillal). (gx):

Mortalidad, {W): estructura estable de tamafios y {V): valor reproductivo

0 1 2 3 4 5 6 7 B 9 10

11 12 w

"

OCWM~NOOhAhWN-=O

—_
N O

0
005 034
0.41 0.45
0.39 063
0.33 0.55
04 083
0.17 0.8
0.2 0.91
0.09 0.65
0.35 0.86
0.14 0.91

7.92 25.3110.707
0.039
0.027
0.027
0.018
0.036
0.026
0.043
0.010
0.205
0.024

0.09 0.84 0.011

0.16 0.88 |0.012

1
27.185
45.869
68.483
83.484
100.657
119.771
139.104
180.999
206.432
254.033
345.154
319.669

R

0.950 0.25 0.16 0.04 0.05 O 0 0 0 o 0

0 0.12

Tabla 5. Tasa finita de incremento (A) y limite de confianza superior e inferior para

la poblacion de Escontria chiotilfa proyectada en el Cardonal y Jiotillal,

Tasa finita de Limite inferior
incremento (A)

Limite superior

Cardonai 1.011 0.961
Jiofillal 1.040 0.991

1.050
1.083
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Fig. 4. Proporcién de individuos en cada clase de tamafio (de a 1 a la 12) para |a

distribucion estable (barra negra) y la observada (barra blanca) en el cardonal.
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Fig. 5. Proporcion de individuos en cada clase de tamafio (dela1ala12) parala

distribucion estable (barra negra) y la observada (barra blanca) en el jiotilial,
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Tabla 6. Tasas finitas de incremento obtenidas por cambios en la Fecundidad
(analisis de perlurbacion). 1, 2 y 3 espacio disponible para el establecimiento por
cambio en la proporcion de cobertura vegetal considerada. A a F es la fuente de
variacidn considerada (pasaje de semiila a plantula) para construir la Fecundidad,
resultado de tratamientos experimentales. A: con adicién de agua, con depredadores y
bajo Mimosa luisana; B: sin adicion de agua, con depredadores y bajo M. fuisana; C. sin adicion de
agua, con depredadores y bajo la especie mas abundante; D: sin adicidn de agua, sin

depredadores y bajo M. luisana, E: sin adicion de agua, sin depredadores y bajo la especie mas
abundante; F: adicion de agua, sin depredadores y bajo M. fuisana.

Cardeonal Jiotillal

1 2 3 1 2 3

1.022 1.010 0.976 1.040 1.024 0.992
1.0M1 1.000 0.968 1.032 1.017 0.987
0.911 0.911 - 1.020 1.006 -
1.030 1.018 0.981 1.040 1.024 0.993
1.011 1.000 - 1.032 1.017 -

m m O O ® >

1.039 1.027 0.988 1.058 1.040 1.006-
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Tabla 7. Matriz de elasticidades para las poblaciones de Escontria chiotilla en el

cardonal,

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
010 0.006 0.016
1 10.016 0.008
2 0.016 0.013
3 0.016 0.027
4 0.016 0.020
5 0.016 0.075
6 0.016 0.062
7 0.016 0.148
8 0.016 0.029
9 0.016 0.093
10 0.016 0.148
11 0.016 0.080
12 0.013 0.087
Tabla 8. Matriz de elasticidades para las pobiaciones de Escontria chiotilla en el
jiotiltal,

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
00 0.008 0.017
1 10.018 0.009 .
2 0.018 0.014
3 0.018 0.028
4 0.018 0.021
5 0.018 0.075
6 0.018 0.063
7 0.018 0.136
8 0.018 0.031
g 0.018 0.091
10 0.018 0.136
1 0.018 0.080
12 0.014 0.081
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Fig. 6. Valores de elasticidad segun procesos demograficos. Barra blanca:
cardonal, Barra negra: jiotillal.
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Fig. 7. Valores de elasticidad segun clases de estado. Barra blanca: cardonal,
barra negra: jiotillal.
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Tabla 9. Valores de elasticidad segin procesos demograficos para las matrices en
las que se cambid las entradas en fa Fecundidad (analisis de perturbacion). 1,2y
3 espacio disponible para el establecimiento por cambio en la proporcién de
cobertura vegetal considerada. A a F es la fuente de variacion considerada (pasaje
de semilla a plantula) para construir [a Fecundidad, resultado de tratamientos
experimentales. A: con adicién de agua, con depredadores y bajo Mimosa luisana; B: sin

adicion de agua, con depredadores y bajo M. fuisana; C: sin adicién de agua, con depredadores y
tiajo la especie mas abundante; D; sin adicién de agua, sin depredadores y bajo M. luisana, E: sin

adicién de agua, sin depredadores y bajo la especie mds abundante; F: adicién de agua, sin
depredadores y bajo M. luisana. »

Fecundidad Supervivencia Crecimiento

1 2 3 1 2 3 1 2 3
A 00174 0.0163 0.0127 0.7779 0.7912 0.8364 0.1874 0.1926 0.1509
B 00183 0.0153 0.0118 0.7909 0.8039 0.8480 0.1928 0.1808 0.1402
C 0.0003 0.0003 - 0.9860 0.9960 - 0.0037 0.0037 -
D 0.0181 0.0170 0.0133 0.7694 0.7829 0.8288 0.1945 0.2001 0.1579
F 0.0163 0.0153 - 0.7826 0.8039 - 0.1928 0.1808 -
G 0.0189 00178 - 0.7590 0.7728 - 0.2221 0.2094 -
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CAPITULO IV
DISCUSION GENERAL

Los desiertos han sido entendidos como sistemas regulados por la entrada
de agua (Noy-Meir 1973). En este sentido variaciones en los patrones espaciales y
temporales en las precipitaciones han sido indicados como la causa principal que
explica patrones y procesos ecclogicos en ambientes aridos. Bajo esta idea,
algunos estudios han sugerido una relacidn estrecha entre variaciones en las
precipitaciones y patrones de mortalidad y establecimiento en plantas (Turner
1990, Johnson et al. 1992, Pierson & Turner 1998). Particularmente, se ha
sugerido que las variaciones en los patrones de reclutamiente detectadas para
Camegiea gigantea pueden explicarse con base en eventos de precipitaciones
abundantes que ocurren aproximadamente cada diez afos (Pierson & Turner
1998).

Sin embargo, la efectividad de la precipitacion estacional no depende
solamente del clima, sino fundamentalmente de la heterogeneidad edéafica sobre la
que la precipitacion ocurre. Asl, los desiertos no so6lo se ven afectados por las
v'a‘riaciones. espaciales y temporales en las precipitaciones (McAuliffe 1994,
Hamerlynck et al. 2000). Como resultado de las diferencias en los suelos se
expresan comportamientos hidricos diferentes que parecen ser una de las causas
principales de los patrones de distribucion y abundancia de las especies de
plantas en estos ambientes (McAuliffe 1994, Fernandez 1999, Medina-Sanchez
2000).

Las cactaceas columnares han sido asociadas a sueios con texturas
gruesas, una caracteristica de suelos con poco desarrollo pedogénico (Parker
1688, Valiente-Banuet et al. 1995, Pavon ef al. 2000} y con potenciales hidricos
altos necesarios para estas especies (Smith & Nobel 1986, Medina-Sanchez
2000).

En la barranca de Muchil, las caracteristicas de los suelos de las cuatro
superficies indican que los mismos han alcanzado tal diferenciacién que deben

entenderse como ambientes contrastantes debido a su comportamiento frenta a
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procesos como infiltracién, movimiento y almacenaje de agua. Asi, los suelos de
edad reiativa menor poseen una mayor capacidad de infiltracién de agua, menor
velocidad de pérdida de humedad y mayores potenciales hidricos que las

superficies mas antiguas (Medina-Sanchez 2000).

Coincidente con estas caracteristicas diferenciales entre ias cuatro
superficies, las cactaceas estan ascciadas a las superficies con menor desarrollo
edafico (Fernandez 1999). En estas superficies Escontria chiotilla es una especie
comin, mientras que en las superficies con desarrollo edafico mayor es una
especie rara. Se asocio esta variacién con el comportamiento hidrico de los suelos
y en este contexto se evalud fa importancia de este factor en el establecimiento de
E. chioftifla. Asumimos que variaciones en los patrones de establecimiento podian
explicar la abundancia diferencial. Los resultados confirman esta idea. Ei
establecimiento varié significativamente con el tipo de superficie edafica, Otros
factores importantes fueron el microambiente (copa de la planta nodriza), la
depredacion y la adicidn de agua.

Como se indico para otras especies de cactaceas (Valiente-Banuet 1991,
Valiente-Banuet ef a/. 1991, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991, Callaway 1995), E.
chiotifa es una especie que necesita de una planta nodriza para poder
establecerse. Sin embargo, a pesar de que existen plantas nodrizas disponibles
en las cuatro superficies edaficas, E. chiotila es una especte rara en las

superficies edéficas con mayor desarrolle pedogénico.

La dinamica poblacional de E. chiotilla fue proyectada en dos superficies
edaficas modificando las entradas de la matriz en las fecundidades. Estos cambios
en las entradas son consecuencia de los resultados obtenidos en los experimentos
de establecimienta. Como ha sido reportado por Silvertown et al. (1993), para
Camegiea gigantea y par Godinez-Alvarez et al. (1999) para Neobuxbaumia
tetetzo, |la supervivencia en el mismo estadio fue el proceso demografico al cual la
tasa finita de incremento fue relativamente mas sensible. La elasticidades fueron

altas para individuos de clases juveniles, mientras que las mas bajas se
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registraron para las clases de tamafio asociadas a estadios inferiores (Godinez-
Alvarez et al. 1999).

De acuerdo con los resultados presentados en el presente estudio, la alta
variacion existente en los procesos asociados al establecimiento, como
consecuencia de la variacion en los factores que io afectan, pueden ser importante

cuando se intenta explicar la dinAmica poblacional de esta especie.

En sintesis, E. chiofilla al igual que otros cactus, se encuentra asociada a
suelos con texturas gruesas, los que se espera presenten pofenciales hidricos
mas altos (Parker 1988, Valiente-Banuet ef al. 1995, Fernandez 1999, Medina-
Sanchez 2000, Pavon et al. 2000). Se presenta evidencia de que la distribucion
diferencial puede explicarse por las variaciones en el establecimiento, que a su
vez esta relacionado con los requerimientos hidricos necesarios para procesos
como germinacién de semillas y supervivencia de plantulas. Si bien los primeros
estadios del ciclo de vida y sus procesos asociados explican poco de la dinamica
poblacional de E. chiotilla, la variacion asociada a estos procesos por efecto de
factores ambientales como la depredacidn, la planta nodriza y la adicién de agua
son importantes cuande se desea conocer las limitantes del crecimiento

poblacional de cactaceas columnares en [os desiertos.
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