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Resumen

Los arbustos son elementos importantes en las zonas semiiridas, ya que proveen
micrositios adecuados para el establecimiento de otras especies y contribuyen a mantener la
estructura y diversidad de las comunidades. Hasta la fecha existen pocos estudios sobre el
comportamiento demografico de las poblaciones de arboles y arbustos de zonas semidridas,
tanto en sitios conservados como en sitios perturbados. El presente trabajo busca contribuir
al conocimiento de la diniamica poblacional del arbusto Acacia bilimekii Macbr. bajo
diferentes contextos ecolégicos en Zapotitlan Salinas, Puebla. Para ello, se elaboraron
matrices de proyeccion poblacional (2001-2002), clasificando a los individuos en
categorias de tamafio considerando dos variables distintas (i.e. volumen y perfmetro del
tronco). Ademds, se llevaron a cabo experimentos de germinacion y establecimiento de
plantulas en dos zonas con diferente grado de conservacién y en sitios con presencia y
ausencia de nodrizas. Con estos resultados se calcularon las entradas de la fecundidad de
las matrices, proyectando la dindmica poblacional bajo diferentes escenarios ecoldgicos y
considerando o no a la propagacion clonal. La germinacion no difirié significativamente
entre la zona conservada y la perturbada, y tampoco se vio afectada por la presencia de una
nodriza. La sobrevivencia de las plantulas a corto plazo fue mayor en la zona perturbada
que en la conservada, aunque a mediano plazo se vio favorecida por la presencia de
nodrizas en ambas zonas. Las tasas de crecimiento poblacional en todos los casos
estuvieron por encima de la unidad, y fueron mayores en la zona conservada y cuando se
consideré la propagacion clonal, aunque no difirieron significativamente entre si. Se
comparan los resultados obtenidos con los reportados en otros estudios y se discuten sus

implicaciones demogréficas en el contexto de la biojogia de la conservacion.
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Capitulo 1

L1 - Introduccién

Las zonas éridas y semidridas del mundo abarcan aproximadamente ¢l 34 % de la
superficie terrestre emergida y en México alcanzan cerca del 60 % de todo el territorio
(Challenger 1995). La evolucion de diferentes adaptaciones de las plantas a las condiciones
de aridez propia de estos lugares ha propiciado una alta diversidad de formas de vida que
coexisten en estos sistemas (Evenari 1985).

Muchos arbustos y drboles de las regiones aridas y semidridas presentan una serie
de atributos morfologicos y fisiologicos que les permiten sobrevivir ante condiciones de
aridez, como la microfilia, presencia de espinas en los tallos, sistemas radiculares
profundos, crecimiemto lento y propagacion clonal. Entre sus caracteristicas ecolégicas
destaca su capacidad para establecerse bajo condiciones ambientales extremas, tales como
la elevada aridez ¢ insolacion caracteristicas de las zonas desérticas. Esto los convierte en
elementos colonizadores de espacios abiertos, por lo que se les ha considerado como
especies importantes en las dindmicas comunitarias y ecosistémicas de estas regiones
(Evenari 1985; Noy-Meir 1985; Challenger 1995).

Lo anterior da lugar a un proceso de “facilitacion” en la dinamica de las
comunidades semi-dridas, en el que los arbustos fungen como especies pioneras que
generan parches colonizables para otras especies. Esto se debe a que estas plantas

promueven una mayor acumulacién de agua y nutrientes bajo su follaje, asi como una



disminucién de la temperatura y la radiacion solar, creando micrositios adecuados para el
establecimiento de otras especies, fendmeno conocido como nodricismo (McAuliffe 1984;
Smith y Goodman 1987; Nobel y Franco 1989; Valiente-Banuet y Ezcurra 1991; Pugnaire
et al. 1996a, 1996b). Los elementos arbustivos y arbéreos también se han reconocido como
componentes importantes en ¢l control de la erosion del suelo, debido a la profundidad de
sus sistemas radiculares que, a su vez, permiten el aprovechamiento del agua que se
encuentra en las capas mas profundas del suelo (Noy-Meir 1985; Nobel y Franco 1989;
Pugnaire et al. 1996a, 1996b). Una caracteristica comin en las especies de leguminosas es
su capacidad para fijar nitrégeno atmosférico en sus tejidos, haciéndolo disponible para las
demas formas de vida (Garcia-Moya y McKell 1970). De esta manera, determinan la
estructura y la composicion de la comunidad, a la vez que contribuyen a mantener su
diversidad (Went 1949; Shreve 1951; McAuliffe 1984; Evenari 1985; Noy-Meir 1985;
Smith y Goodman 1987; Nobel y Franco 1989; Valiente-Banuet y Ezcurra 1991; Pugnaire
et al. 1996a, 1996b). Sin embargo, en sitios en donde no son especies nativas, pueden llegar
a considerarse como maleza, causando efectos negativos como la disminucion de la
diversidad local (Fagg y Stewart 1994).

En general, se sabe poco sobre la ecologia poblacional de las especies arbéreas y
arbustivas de zonas semiaridas y sobre los procesos demograficos de mayor importancia en
sus historias de vida. Se ha sugerido que la permanencia y el crecimiento de los individuos
son los parametros demograficos que mas contribuyen al crecimiento de sus poblaciones
(Silvertown et al. 1996; Golubov 1999; Midgley y Bond 2001), sin embargo, las
investigaciones de campo que se han publicado se reducen, en su mayoria, al andlisis de las
primeras etapas del ciclo de vida de las plantas y sus requerimientos para germinar y

establecerse (Midgley y Bond 2001).



El presente trabajo busca contribuir al conocimiento de la dinamica poblacional de
una especie arbustiva de las zonas semiaridas del centro de México, Acacia bilimekii
Macbr. (Mimosoideae), a través de un anilisis matricial que proyecte el comportamiento de
la poblacién bajo diferentes escenarios ecolégicos potenciales. El andlisis se llevé a cabo
con datos de un aflo (agosto 2001-agosto 2002) y la poblacion fue subdividida en categorias
de tamafio (volumen y perimetro del tronco) de los individuos. El trabajo de campo se
realizé en Zapotitlan Salinas, Puebla, en la region de Tehuacan-Cuicatlan. Esta region se
considera como el centro de diversificacién més importante de Cactaceae y Agavacea en el
mundo, alcanzando la mayor diversidad de cacticeas endémicas a nivel mundial (Arriaga et
al. 2000), por lo que su conservacion es de gran importancia. Sin embargo, esta zona desde
hace muchos aflos ha estado sometida a diversas presiones antropogénicas, las cuales,
altimamente se han detectado como posibles causas de los procesos de desertificacion y
erosion del suelo (Arriaga et al. 2000; Arias et al. 2001).

Con ¢l fin de evaluar el comportamiento potencial de la poblacion de Acacia
bilimekii en sitios con diferentes niveles de conservacion, se llevaron a cabo experimentos
de germinacion y establecimiento de pliantulas en el campo en un sitio conservado y otro
relativamente mas erosionado, asi como bajo diferentes condiciones de luz. Estos datos se
incorporaron en las entradas correspondientes a las fecundidades en la matriz de
proyeccion. También se llevaron a cabo simulaciones que permitieron evaluar la
importancia de la propagacién clonal en el crecimiento poblacional.

En el primer capitulo se desarrolla un marco tedrico que abarca temas de la ecologia
de poblaciones, profundizando en aspectos de los modelos demogrificos y su importancia
como herramientas en la conservacion, asi como en la biologia de arbustos de zonas aridas

y semiaridas, En el capitulo 2 se detallan los métodos de campo y se incluye una
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descripcion de la especie y el sitio de estudio. En el capitulo 3 se muestran los resultados de
los analisis demogréaficos y de las simulaciones bajo los diferentes escenarios ecolégicos

considerados y, finalmente, en el capitulo 4 se discute acerca de los resultados obtenidos.

1.2 - Antecedentes

1.2.1 - Ecologia de poblaciones.

La distribucion y abundancia de los organismos sobre la superficie terrestre es
resultado de las interacciones tanto entre ellos, como entre éstos y su ambiente, y su
descripcion, explicacion y comprension son el objeto de estudio de la ecologia (Begon et al.
1986).

La ecologia poblacional concentra su atencion en los aspectos cuantitativos de las
poblaciones, es decir, estudia el comportamiento numérico de conjuntos de individuos de la
misma especie que coexisten en tiempo y espacio. Sus objetivos son reconocer los
principales factores que afectan a los diversos parametros poblacionales en un tiempo y
espacios determinados. Sin embargo, las poblaciones son dificiles de identificar y
reconocer en condiciones naturales. Sus limites dependen de muchos factores que la
mayoria de las veces somos incapaces de reconocer y menos aun de controlar. Aun asf, el
concepto poblacional es de gran utilidad, pues nos permite abordar el estudio de grupos de
organismos conespecificos en la naturaleza concibiéndolos como poblaciones, las cuales
deben considerarse mas bien como abstracciones ecologicas que forman parte de la
complcja red que da lugar a las comunidades ecologicas (Krebs 1994; Barbour et al. 1999),

La herramienta mds importante para la descripcion numérica de las poblaciones es
la demografia. Esta nos permite estimar cuantitativamente la importancia relativa de

diferentes parametros (tasas de natalidad, de mortalidad, de fecundidad, de sobrevivencia,



migracion, crecimiento, reclutamiento) y evaluar su efecto sobre la dinimica y estructura de
una poblacién. Las técnicas demogréficas también nos permiten determinar si la poblacion
esta creciendo, declinando o si se mantiene constante a través del tiempo, ademids de que
nos ayudan a identificar las etapas del ciclo de vida (o categorias de edad o tamailo) que
ejercen un mayor efecto sobre la dindmica poblacional, asi{ como aquellas que presentan
mayor vulnerabilidad. Con todo esto, es posible inferir las probabilidades de persistencia de
las poblaciones a largo plazo (andlisis de viabilidad poblacional) y realizar simulaciones y
proyecciones en escenarios espacio-temporales distintos a aquellos en los cuales se
realizaron las investigaciones (Crouse et al. 1987; Caswell 1989; Schemske et al. 1994;
Alvarez-Buylla y Olmsted 1995; Silvertown et al. 1996; Lépez 1999; Mandujano et al,
2001; Esparza-Olguin et al. 2002).

El valor de la demografia radica en la posibilidad de utilizar modelos numéricos
capaces de representar la gran variedad y complejidad de ciclos de vida que presentan los
diferentes organismos en la naturaleza. A pesar de que existe poca claridad sobre como
hacer inferencias sobre el efecto de la variacion espacio-temporal del comportamiento de la
poblacion sobre el grado de estabilidad de la estructura poblacional y sobre los factores que
regulan su dinamica, los modelos demogréficos nos permiten tener una buena aproximaciéon
al estudio de las poblaciones como unidades ecologicas (Bierzychudek 1982a; Crouse et al.
1987). Algunos modelos demograficos que han logrado incluir esta variacion espacio-
temporal han sido las matrices estocasticas y ciclicas (Tuljapurkar y Caswell 1997).

Los diversos parametros demogréficos que determinan el crecimiento poblacional
dependeran, entre otras cosas, de la estructura y composicion de la poblacién (Caswell y
Werner 1977; Begon et al. 1986). La importancia de conocer la estructura de una poblacién

radica en que cada una de las categorias de tamailo, edad o estado que la componen

6



contribuye diferencialmente a los diversos parametros que afectan la dinamica poblacional
en su conjunto. Para analizar el comportamiento de una poblacién, entonces, es necesario
comprender su composicion, asi como las caracteristicas biologicas de los individuos que la
conforman (Caswell 1989).

En el caso de las poblaciones de plantas, es necesario tomar en cuenta que son
organismos modulares que con frecuencia presentan ciclos de vida complejos. “La
complejidad morfolégica y plasticidad de las plantas hace que éstas tomen diferentes vias
dependiendo de las circunstancias” (Barbour et al. 1999). Cuando las plantas se reproducen
sexualmente, a través de la produccidon de semillas, forman “genets”. Ademas, muchas
plantas son capaces de producir “ramets” por propagacion vegetativa, lo que da lugar a un
incremento en el tamafo de la poblacion de “individuos ecologicos”, pues estos ramets,
muchas veces tienen la potencialidad de separarse y sobrevivir como individuos
fisiologicamente independientes de la planta que los produjo (Harper y White 1974;
Silvertown 1987).

La gran plasticidad que presentan muchas plantas en relacién con su crecimiento
hace que la identificacion de los individuos y la descripeién de la composicion y estructura
de una poblacion sea una tarea relativamente compleja. En las plantas, el uso de la edad
como variable para subdividir a una poblacién en categorias puede ser complicado y poco
conveniente, pues ésta puede ser poco informativa de los destinos demograficos potenciales
de los individuos, los cuales frecuentemente estdan mas estrechamente relacionados con su
tamafio y otros factores (Caswell y Werner 1977; Caswell 1989). Para estudiar la
demografia de poblaciones vegetales se han utilizado diferentes variables para categorizar a
los individuos y describir la estructura poblacional, como su tamafio (alturas, coberturas,

DAP) y sus estadios morfolégicos y/o reproductivos. Sea cual fuere la variable que se



utilice para categorizar a los individuos de una poblacion, el conocimiento de la estructura
poblacional (i.e. el namero o la proporcion de individuos en cada categoria) nos brinda
informacién demografica muy valiosa; al conocer la estructura de una poblacion podemos
inferir los eventos histéricos que pudieron haber dado origen a la poblacion actual, asi

como especular sobre su futuro cercano (Silvertown 1987).

1.2.2 Modelos demogrificos y de crecimiento poblacional

Los modelos demograficos constituyen herramientas tedricas y conceptuales que
buscan describir la forma en la que se comportan las poblaciones a través del tiempo
mediante la incorporacion de los diversos parametros demograficos de los que depende el
crecimiento poblacional. Ademas parten de la base de que la abundancia de una especie es
reflejo del tamafio y dindmica de sus poblaciones. El modelo basico que describe los
cambios numéricos en una poblacion plantea que éste depende de los nacimientos (B), las
muertes (D), las inmigraciones (I) y las emigraciones (E) (Begon et al. 1986):

N =Ni+B+I1-D-E Q)

Sin embargo, en los modelos demograficos ha sido dificil integrar a los dos ultimos
parametros (E e 1), debido a la complejidad metodolégica y de disefio experimental que su
analisis representa (Goodman 1969; Bierzychudek 1982a; Caswell 1989). Ademas, como
los organismos presentan diferentes patrones de crecimiento, sobrevivencia, diferenciacion
y reproduccion durante su vida, se han desarrollado distintos modelos que incorporan las
particularidades de cada historia de vida.

Las primeras herramientas demograficas fueron disefladas en funciéon del ser
humano (desde las épocas de Platén y Aristoteles) con fines econdmicos y de planificacion

social (Overbeek 1974) y poco a poco su uso se fue extendiendo hacia el estudio de los



animales y a las plantas. En 1798 Malthus propuso el modelo exponencial de crecimiento
para describir el cambio numérico de los individuos de una poblacion a través del tiempo.

Este modelo asume que los cambios numéricos de la poblaciéon se dan con base en
una tasa de crecimiento constante y, por lo tanto, son denso-independientes, pues se parte
de la base de que los recursos son ilimitados y por consiguiente el crecimiento poblacional
también. Este modelo también asume que la poblacién es un sistema cerrado, es decir, que
no hay emigraciones ni inmigraciones, ¢ ignhora el efecto de la estructura genética y
poblacional, asumiendo que todas las etapas del ciclo de vida tienen las mismas
probabilidades de sobrevivencia y reproduccion.

Seguan el modelo exponencial, el cambio en el tamafio de una poblacién por unidad
de tiempo es proporcional al tamafio poblacional (N) y a la tasa intrinseca de crecimiento
(r), también conocida como “parametro malthusiano™:

dN/dt = Nr 2)

Si r es igual a cero, la poblacion se mantiene constante; si es mayor que cero, la
poblacion crece y si es menor que cero la poblacion decrece. Si se proyecta el crecimiento
de una poblacién que crece de esta forma a través del tiempo, se obtendra una curva
exponencial definida por la funcién:

Ni=Nge" 3)
donde N es el tamafio de la poblacion al tiempo t, e es la constante del logaritmo natural y
Ny es el niimero inicial de individuos.

En 1838, Verhulst propuso el modelo logistico de crecimiento poblacional que
supone denso-dependencia en la tasa de crecimiento poblacional. Un elemento novedoso en
este modelo es la variable K o capacidad de carga, entendida como el nimero miaximo de

individuos que puede soportar un ambiente dada la limitacion de recursos; es la densidad
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poblacional a la que la tasa de nacimientos es igual a la tasa de muertes (Barbour et al.
1999). Segtin el modelo logistico, el cambio numérico en la poblacién a través del tiempo
se puede representar de la siguiente forma:

dN/dt =N [1- N/K] “@

Ademas de los modelos de crecimiento poblacional mencionados, que conciben a la
poblacion como un todo, sin subdividirla en categorias, otra herramienta demogrifica
importante son las tablas de vida que se utilizan para analizar las dindmicas poblacionales.
Las tablas de vida se basan en los registros de las probabilidades de mortalidad y
reproducciéon de los individuos de una poblacion (Begon et al. 1986; Barbour et al. 1999;
Contreras 2000). Son modelos que consideran la estructura poblacional, asumiendo que
ésta tiene efectos sobre el comportamiento de la poblacién. Esta estructura depende del
ciclo de vida de los organismos y de los criterios que utilice el investigador para subdividir
a la poblacion en estudio. Las categorias pueden definirse de acuerdo a la edad, tamafio,
estadio fisiologico o estado de los individuos (Lefkovitch 1965; Goodman 1969; Caswell y
Werner 1977; Law 1983).

Las tablas de vida se clasifican en estéticas o verticales, y dinamicas o de cohorte,
éstas Gitimas también llamadas horizontales. Las primeras se basan en la descripcion de la
estructura poblacional a un tiempo dado, a partir de la cual se estiman las probabilidades de
sobrevivencia de los individuos de cada una de las categorias definidas. Normalmente estas
tablas de vida se utilizan para especies con ciclos de vida largos, en las que es dificil seguir
a toda una cohorte a lo largo de su existencia. Las tablas de vida dinamicas o de cohorte,
por el contrario, brindan la posibilidad de estudiar a un grupo de individuos nacidos en un
mismo intervalo corto de tiempo (i.e. una cohorte), desde su nacimiento hasta la muerte del

altimo sobreviviente (Begon et al. 1986).
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A partir de una tabla de vida, que incluye una parte que describe los patrones de
sobrevivencia y otra que describe la reproduccién, se puede calcular la tasa reproductiva
neta (Ry), que representa el nimero promedio de descendientes que se espera que produzca
cada individuo de la cohorte original durante toda su vida. Ademas, se puede obtener una
aproximacion de la tasa intrinseca de crecimiento (r) de la poblacion.

Los modelos mas utilizados actualmente para estudiar la dinimica de las
poblaciones vegetales son las matrices de proyeccion poblacional (Silvertown 1987). Estas
describen la fecundidad, la sobrevivencia y el crecimiento de los organismos de cada
categoria en una poblacion y se construyen partiendo del conocimiento de los posibles
destinos que puedan tener los organismos en un lapso de tiempo determinado, a partir de lo
cual se calculan las probebilidades de sobrevivencia y crecimiento asi como la
reproduccion (Caswell 1989).

Las poblaciones en las que los individuos son clasificados por edades se pueden
estudiar a través de una matriz de Leslie. Cuando se toman en cuenta otras variables para
subdividir a la poblacion, como los estadios fisiolégicos o el tamafio de los organismos, se
utiliza la matriz de Lefkovitch. Existen también modificaciones y extensiones de dichos
modelos matriciales bdsicos (Law 1983). En todos los casos, uno de los objetivos de este
tipo de modelos ¢s conocer la tasa de incremento poblacional y la estructura estable de
edades o tamafios, a la que se espera que converja la poblacion al cabo de un tiempo de
repetir el mismo comportamiento demogréafico, plasmado en la matriz de transiciones
(Lefkovitch 1965).

Una matriz de proyeccién poblacional representa las diferentes fases por las que
pasan los organismos de una poblacion durante su vida. Su representacion grafica se puede

integrar en lo que se conoce como un diagrama del ciclo de vida (Fig.1), en donde cada
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nodo representa una categoria de estado y cada flecha indica las probabilidades de
transicion entre categorias, dadas por la permanencia (S), el crecimiento (G), la retrogresion
hacia categorias previas o de menor tamafio (R) y la fecundidad (F) de los individuos de

cada clase entre el tiempo t y el tiempo t+1 (Fig.1).

sy 2o g o pows sl |
¥ ¥ ¥ ¥
‘Q§.—£j
F—J

Figura 1. Grifica del ciclo de vida de una especie de planta hipotética. G = crecimiento, S = estasis
o permanencia, R = retrogresion y F = fecundidad.

\kﬁ-—*

Para la construccién de una matriz de proyeccion poblacional es necesario tomar en
cuenta el niimero de individuos existentes en cada categoria y el destino de cada uno de
ellos entre t y 1+1. Cada entrada de la matriz, a;;, representa la contribucion promedio de
cada individuo de la categoria j en el tiempo t a la categoria i en el tiempo t+1 (Caswell y
Werner 1977). La ecuacion general en la que se basa la demografia matricial es la
siguiente:

An = gy )
donde A es la matriz de transiciones y n es un vector que contiene la abundancia de los
individuos de cada categoria al tiempo t y al tiempo t+1 y que representa la estructura de la
poblacion (Fig.2). De la multiplicacion de A por i resulta ny.1, que describe la estructura de

la poblacién al cabo de una unidad de tiempo (Silvertown 1987).
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Figura 2. Diagrama de un modelo matricial, donde A es la matriz de transiciones y n, y n,; son los
vectores que representan el nimero de individuos al tiempo t y t+1 respectivamente en cada

categoria.

Cuando la multiplicacion entre la matriz de transiciones y el vector resultante se
repite un numero de veces, la proporcionalidad interna de los vectores resultantes se
mantiene constante; en este momento se alcanza la estructura estable de edades o estadios
(EEE), que es la estructura poblacional a la que la poblacién va a converger si el
comportamiento demogréafico representado por la matriz A se mantiene constante. En este
momento la poblacion estard cambiando a una tasa constante, A, que representa la tasa finita
de crecimiento de la poblacién (Caswell 1989).

Algunas de las limitaciones de los modelos matriciales de proyeccion poblacional es
que suponen que las tasas vitales (S,G,R y F) se mantienen constantes a través del tiempo y,
por lo tanto, no consideran que las fluctuaciones ambientales tienen efectos sobre el
comportamiento demogréfico de la poblacién; tampoco toman en cuenta los efectos de la
densidad poblacional ni los eventos de migracion, ademas de que consideran a todos los
individuos de cada categoria de manera homogénea, suponiendo que sus probabilidades de
transicién y supervivencia son exactamente las mismas. Se han propuesto diversos modelos
que integran la variabilidad temporal en el comportamiento demografico y proyectan el

destino de las poblaciones a mediano y largo plazo en un escenario ecolégico mds realista
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(Tuljapurkar 1989). Las matrices promedio, las periodicas y las simulaciones estocasticas
son ejemplos de este tipo de gjercicios (Golubov et al. 1999; Valverde et al. 2003). Asi
mismo, dependiendo las caracteristicas de la historia de vida de los organismos en estudio,
se puede enfocar el analisis demografico a los médulos, los genets o los ramets. Cada una
de estas posibilidades tiene sus implicaciones metodologicas y demograficas propias
(Golubov et al. 1999; Mandujano et al. 2001),

Como ya se vio, el valor de A depende de todas las entradas de la matriz; las
modificaciones que ocurran en las diferentes entradas tendran un efecto distinto sobre A.
Este “peso especifico” diferencial de las diversas entradas de la matriz se puede medir a
partir de los andlisis de sensibilidad y elasticidad.

La sensibilidad calcula el efecto de pequefios cambios absolutos en los valores de
cada entrada de la matriz (a;) sobre lambda (de Kroon et al 1986; Silvertown 1987) y
puede interpretarse como una medida de la intensidad de la seleccion natural sobre cada
transicion del ciclo de vida (Caswell 1989). Cada entrada de la matriz de sensibilidades se
calcula de la siguiente mancra:

sij = vi wj/ <w, v> = 5)/Ba; (6)
donde s;; es el elemento i,j de la matriz de sensibilidades, aj; son los elementos de la matriz
A, v y w son los eigenvectores izquierdo (valores reproductivos) y derecho (estructura
estable de edades) de la matriz y <w, v> es el producto escalar (de Kroon et al. 1986).

Puesto que en una matriz de proyeccion poblacional las probabilidades de transicion
y las de fecundidad son medidas en diferentes escalas, no es posible comparar entre las
sensibilidades de una misma matriz, o de poblaciones o especies distintas (Caswell 1989).

Ademas, una matriz de sensibilidades presenta valores positivos en todas sus entradas,
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aunque algunas de ellas correspondan a transiciones bioldgicamente improbables. Por esta
razon, de Kroon y colaboradores (1986) propusieron una medida analftica de sensibilidad
proporcional que evalua el cambio proporcional en lambda como resultado de cambios
proporcionales en cada entrada de la matriz. La elasticidad o sensibilidad proporcional de A
a cambios en cada entrada de la matriz A esta dada por:
e;j = sij (ai/A) )

Las elasticidades de toda la matriz suman la unidad, por lo que constituyen una
medida de la contribucion de cada a;; al valor de lambda y permiten la comparacion entre
distintas poblaciones y especies. Ademds, como las elasticidades evalian el peso relativo
que tienen las diferentes transiciones del ciclo de vida del organismo en estudio sobre

lambda, pueden ser interpretadas como una medida de la vulnerabilidad de cada fase del

ciclo de vida (Caswell y Werner 1977).

L1.2.3 La demografis como herramienta de manejo y conservacion

El impacto de las poblaciones humanas sobre la naturaleza ha sido un proceso
acumulativo que se ha ido agravando con el tiempo. Como resultado, de todas las especies
que conocemos en la actualidad, muchas se encuentran amenazadas o en peligro de
extincion, y de otras ain no se sabe nada (Schemske et al. 1994). Las politicas de
conservacion y practicas de manejo que se utilizan para la proteccion de estas especies
parccen basarse en las acciones mas accesibles y alcanzables para nosotros, en lugar de en
estudios numéricos realizados en las poblaciones naturales (Crouse et al. 1987).

Dado que las causas que provocan la extincion de especies a nivel global se dan

localmente a nivel poblacional (demografia y genética), el conocimiento de la variacién
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numérica de los nacimientos, muertes y la reproduccion en las poblaciones de especies
vulnerables y/o sujetas a explotacion pueden ser un fundamento importante para la
planeacién de los programas de manejo, explotacion y conservacion de estas especies
(Alvarez-Buylla y Olmsted 1995).

Especificamente, tanto la elasticidad como la sensibilidad miden el efecto de
cambios potenciales en las diferentes transiciones de la matriz sobre la dindmica
poblacional. Estos cambios podrian representar modificaciones en las condiciones
ambientales o, en el caso de las especies que constituyen recursos bidticos para el ser
humano, en las tasas de explotacion. De aqui se deriva la importancia de estos analisis
como herramienta de proyeccién demografica bajo diferentes condiciones ambientales y de
manejo. En particular, los andlisis de eclasticidad pueden ser utilizados con fines de
conservacion y proteccion de especies amenazadas o en peligro de extincion (Bierzychudek
1982a; Law 1983; Crouse et al. 1987; Silvertown et al. 1996; Golubov et al. 1999).

Cabe mencionar que la interpretacion y uso de las elasticidades con fines practicos
debe llevarse a cabo con suma cautela ya que, aunque estas proyecciones puedan estimar
las trayectorias de las poblaciones bajo las condiciones actuales, no identifican las causas
de su comportamiento. Muchas veces, aunque aparentemente un parametro demografico
sea el que mas efecto tenga sobre A en un momento determinado, es posible que sea poco
susceptible a los cambios ambicentales, mientras que otro pardmetro con menor injerencia
sobre A, podria ser mas susceptible a los cambios externos y por lo tanto seria éste el que
limitaria el crecimiento de la poblacién (Schemske et al. 1994; de Kroon et al. 2000).
Asimismo, muchos analisis cldsicos de demografia no incorporan otros elementos

importantes en la dinamica poblacional tales como las tasas de dispersion, la variacién
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ambiental espacio-temporal, las catastrofes, las interacciones con otras especies y la denso-
dependencia, que pueden afectar significativamente el comportamiento demogréfico de las

poblaciones (Alvarez-Buylla et al. 1996; Barbour et al. 1999).

1.2.4 Biologia de arbustos de zonas semidridas

Las zonas 4ridas o semiaridas del mundo abarcan aproximadamente el 34 % de la
superficie terrestre emergida y se concentran basicamente alrededor de las latitudes de 30°
en ambos hemisferios. Sus caracteristicas particulares de latitud, altitud, cercanfa con el
mar y con las barreras montafiosas determinan en gran medida lo extremoso del clima de
cada localidad, asi como su grado de aridez (Challenger 1995).

La principal caracteristica de las zonas aridas y semidridas es la baja disponibilidad
de agua, que se refleja en una baja humedad atmosférica y edafica. Las temperaturas
frecuentemente son extremas; las altas temperaturas del aire que se presentan durante el dia
son producto del alto grado de insolacién, determinado por la escasa cobertura de la
vegetacion; a su vez, la resequedad del suelo no permite que sus capas mis profundas
conserven el calor durante la noche, por lo que las temperaturas nocturnas suelen ser muy
bajas. Es frecuente que exista cierta estacionalidad en la temporada de lluvias en este tipo
de sistemas. Generalmente se presentan temporadas de lluvias cortas, intensas y marcadas,
alternadas con prolongados periodos de sequia. La alta velocidad del viento, asi como la
fuerza con la que caen las luvias, ocasionan una violenta erosién del suelo cuya intensidad
depende del tipo de roca de cada localidad y su resistencia a estos factores. A su vez, la
erosion provoca el arrastre y drenaje de muchos de los principales elementos nutritivos para
las plantas y una elevada acumulacion de sales minerales, originando un suelo

relativamente pobre en nutrientes. En general, los suelos tienen un bajo contenido de
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materia orgdnica, lo cual, aunado a la baja disponibilidad de agua, determina que los
procesos de descomposicién sean lentos (Noy-Meir 1973; Mott 1972; Evenari 198S;
Challenger 1995; Wilson y Witkowsky 1998).

Los organismos que han evolucionado en este tipo de sistemas han desarrollado
distintas adaptaciones que les permiten hacer frente a las diversas limitaciones y a la
variabilidad ambiental propia de estos lugares, originando un alto nimero de formas de
vida (Pake y Venable 1996). Las principales formas de vida que dominan los ecosistemas
aridos y semiaridos y que definen los estratos predominantes son las arboreas, las
arbustivas, las sub-arbustivas (entre las que se cuentan algunas suculentas como los agaves,
las opuntias y cactos de gran tamailo), las herbiceas (entre las que encontramos
basicamente pastos y plantas anuales), y las rasantes (dominadas por cactos y otras
crasulaceas pequeifias, asi como por hongos y liquenes). Cominmente el estrato epifito se
relaciona con la presencia de elementos lefiosos (Went 1949; Noy-Meir 1973; Leishman y
Westoby 1992; Challenger 1995; Pavén et al. 2000).

Entre los procesos biolégicos mas importantes que varian entre las distintas formas
de vida mencionadas, ademas del crecimiento, estan los eventos reproductivos, asi como la
germinaciéon de semillas y el establecimiento de plintulas (Flores 2001), los cuales estén
asociados de manera muy estrecha con los ciclos anuales de disponibilidad del agua, asf
como con las variaciones en la temperatura. El orden en que se presentan cada uno de estos
procesos y su duracién en cada poblacién, asi como los requerimientos especificos de
humedad y temperatura para cada uno, revelan la existencia de distintos patrones
fenolégicos de acuerdo a la historia de vida de las plantas (Guevara 1991). Por ejemplo, el
éxito de las plantas anuales de zonas desérticas y semidesérticas depende de su habilidad

para germinar y establecerse ripidamente después de las primeras luvias, aunque las
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cantidades minimas de lluvia requeridas para cada especie varfan, determinando su
aparicién temporal y espacial diferencial en la comunidad anual (Went 1949; Mott 1972).

Las plantas de zonas dridas y semidridas presentan una capacidad diferencial, segin
su forma de vida, para capturar recursos a partir de distintos tipos de sistemas radiculares.
Ciertos tipos de sistemas radiculares permiten aprovechar las pequeiias acumulaciones de
agua y nutrientes que se dan en las capas mds superficiales del suelo (e.g. plantas anuales),
mientras que otros logran acceder a las que se presentan en las capas mas profundas (e.g.
arboles y arbustos) las cuales, ofrecen una mayor constancia en la disponibilidad de agua y
nutrientes a lo largo de todo el ailo.

Otro rasgo fundamental que presentan algunas formas de vida como las plantas
herbaceas anuales, las arbustivas y las arbdreas, es el tipo de latencia de las semillas y la
formacion de bancos de semillas en el suelo a corto y mediano plazo, lo que determinara la
abundancia y persistencia de sus poblaciones a través del tiempo (Noy-Meir 1973; Pake y
Venable 1996; Pugnaire et al. 1996a; Teketay 1998; Wilson y Witkowsky 1998). El
metabolismo CAM en cacticeas, agavaceas y algunas epifitas, asi como la suculencia y la
microfilia, son otras adaptaciones importantes a los ambientes aridos, al igual que la
capacidad que presentan muchos arbustos y plantas efimeras de tolerar un amplio rango de
temperaturas durante los primeros estadios de vida; esto hGltimo no solamente les permite
soportar las bajas temperaturas nocturnas, sino también sobrevivir a las condiciones de altas
temperaturas caracteristicas de los espacios abiertos (Went 1949; Grime et al. 1981).

El estrato arbustivo es de particular relevancia ecolégica en los sistemas dridos y
semidridos, pues determina una serie de caracteristicas a nivel de la estructura de las

comunidades y del funcionamiento ecosistémico, ya que de él depende el establecimiento
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de muchas de las especies suculentas y semisuculentas, a la vez que tiene un marcado
efecto sobre los ciclos del agua y los nutrientes, como se detallara mas adelante,

Los eventos reproductivos de los arbustos de zonas dridas y semidridas se llevan a
cabo tipicamente antes (floracidn), al inicio (fructificacion) y durante (germinacién) la
época de lluvias (Guevara 1991), lo que indica que existe un alto grado de coordinacion
entre los ciclos climaticos y los mecanismos de regulacion de las diferentes fases de la
reproduccion (Noy-Meir 1973). Entre estos mecanismos, la latencia de las semillas tiene un
papel determinante. Se piensa que la testa dura de las semillas de muchos arbustos de zonas
aridas y semiaridas es una forma de latencia que permite a las semillas sobrevivir ante las
condiciones adversas a las que se ven sometidas desde que se desprenden de la planta
madre hasta que Hegan las lluvias, asi como evitar la germinacién en momentos o lugares
en los que el establecimiento de la plantula seria poco probable (Went 1949; Guevara
1991). Entre los factores que pueden romper la latencia estan el dafio mecdnico por
golpeteo o arrastre, las mordeduras y abrasién por sustancias quimicas al pasar por el tracto
digestivo de sus dispersores, asf como las altas temperaturas ambientales que
frecuentemente experimentan las semillas antes de a la imbibicién (Teketay 1998). Otro
resultado de la latencia es evitar que todas las semillas germinen rapida y homogéneamente
ante cualquier pulso de agua, aumentando asi la probabilidad de establecimiento de las
plantulas al permitir la germinacion sélo cuando la humedad es suficientemente elevada
(Grime et al. 1981; Teketay 1998; Wilson y Witkowsky 1998).

Para romper la latencia, las semillas deben pasar por un proceso de escarificacion
que rompa la testa. Después se da la imbibicion de las semillas, lo cual exige un periodo
minimo de contacto con la humedad del suelo (Noy-Meir 1973; Wilson y Witkowsky

1998). Se ha reportado que las diferentes especies de leguminosas tienen requerimientos
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diferenciales con respecto a la cantidad de agua necesaria para la imbibicion y germinacion
de las semillas, asi como para el establecimiento de las plantulas, pero generalmente la
germinacion se da de manera méas o menos rapida y las semillas no permanecen por mucho
tiempo en el suelo (Teketay 1998; Wilson y Witkowsky 1998). Las especies arbustivas en
general y las leguminosas en particular presentan altos porcentajes de germinacion una vez
que las semillas han sido escarificadas (Grime et al. 1981). Ademas de germinar en un
amplio rango de temperaturas, la mayoria de estas especies no requieren de luz para
disparar ¢l proceso germinativo. Estas caracteristicas permiten que tengan mas
probabilidades de establecerse en un rango amplio de condiciones ecoldgicas, incluso bajo
condiciones de alta insolacidn a las que pocas especies lograﬁ sobrevivir (Noy-Meir 1973;
Grime et al. 1981; Teketay 1998; Wilson y Witkowsky 1998). Por ejemplo, algunos
ensayos de germinacion realizados con semillas de A. bilimekii reafirman estas
caracteristicas: su tasa de germinacidn es rdpida y aun, sin procesos de escarificacion, esta
especie alcanza altos porcentajes de germinaciéon (Martinez y Garcia 2001). Otro caso se ha
reportado para Mimosa luisana, en el que tanto la sobrevivencia de las plantulas como su
tamafio fueron ligeramente mayores en sitios expuestos que en sitios sombreados (Flores
1994). Lo mismo se ha encontrado en Acacia nilotica, en la que, a pesar de alcanzar altas
tasas de germinacion bajo el follaje, sus tasas de mortalidad son mucho mayores en estos
micrositios que en sitios mas expuestos al sol (Smith y Goodman 1987).

Un factor importante en la dinamica de regeneracion de arbustos de zonas semi-
aridas es la depredacion de semillas, que puede tener un fuerte impacto sobre su demografia
al abatir sus tasas de reclutamiento. Esto puede tener consecuencias sobre el potencial
regenerativo de las poblaciones y eventualmente sobre su variabilidad genética (Harper

1977, en Armella 1990). Los grupos de animales que se han reportado como depredadores
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importantes de semillas de este tipo de plantas son las hormigas, los roedores y los
coledpteros de las familias Bruchidae y Curculionida¢ y, en menor grado, las aves (Armella
1990).

Un rasgo importante que presentan muchos arbustos de zonas édridas y semiaridas es
su alta capacidad para almacenar sustancias de reserva a largo plazo, frecuentemente a
través de Organos especializados, como bulbos y rizomas, a partir de los cuales les es
posible mantener la actividad metabélica durante la temporada de sequia (Noy-Meir 1973).
En algunas especies, como en las de los géneros Acacia y Prosopis (Fagg y Stewart 1994),
el control de la transpiracion por los estomas ayuda a mantener este metabolismo casi
constante durante todo el afio, sin embargo, en otras especies, la transpiracion y
consecuentemente la actividad fotosintética se reducen considerablemente durante la época
de secas a causa de la pérdida de hojas o de la reduccion en el tamaiio de los foliolos o la
modificacion de la disposicion de las hojas en el tallo, con lo cual se logra dar sombra tanto
a otras hojas como a los tallos, disminuyendo asi la transpiracion (Noy-Meir 1973). La
microfilia también es una caracteristica comiin en este tipo de arbustos. Esto tiene ¢l efecto
de reducir los niveles de transpiracion durante las épocas de menor disponibilidad de agua
(Challenger 1995).

Los arbustos de zonas aridas se caracterizan por poseer un sistema radicular mas
largo y profundo que el de plantas con otras formas de vida. Estas caracteristicas los hacen
menos vulnerables a los periodos de baja precipitacion y a la baja movilidad de nutrientes
asociada con la baja disponibilidad de agua que se presenta en la parte superior del suelo de
estos habitats (Noy-Meir 1973; Silvertown 1987; Challenger 1995). Las caracteristicas del
sistema radicular arriba mencionadas les facilitan una mayor capacidad de colonizacion y

ocupaciéon del espacio en comparaciéon con otras formas de vida, las cuales presentan una
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disminucion en su crecimiento y sufren de una mayor mortalidad durante los periodos de
sequia (Silvertown 1987). Ademas de poseer este sistema radicular profundo, muchos
arbustos son capaces de producir raices secundarias superficiales durante la época de
lluvias, lo cual aumenta el drea de captura de recursos y estimula el crecimiento (Noy-Meir
1973).

Una caracteristica de gran importancia ecologica en los arbustos de zonas aridas y
semiaridas y, que se presenta en los individuos de A. bilimekii, es su capacidad de
propagacion clonal por medio de la produccion de ramets, formando individuos que tienen
la capacidad de ser fisiologicamente independientes. Los organismos que pueden
expandirse a través de la produccién de ramets presentan una gran capacidad para distribuir
los nutrientes almacenados en diferentes partes de la planta (i.e. en los distintos ramets), Io
cual les permite aprovechar la heterogenecidad del ambiente, asf como tolerar la
competencia intra ¢ interespecifica (Silvertown 1987; Silvertown et al. 1996). Sin embargo,
una posible desventaja de que una poblacion se mantenga por expansion clonal es que
frecuentemente presenta una baja variabilidad genética, pues al no haber un reclutamiento
frecuente de nuevos individuos genéticos, la capacidad de respuesta de la poblacion ante
cambios ambientales o enfermedades se ve limitada.

La alta tolerancia de muchos arboles y arbustos de zonas aridas y semi-dridas a la
escasez de humedad los convierte en plantas pioneras, bajo cuya sombra s¢ da el
establecimiento de muchas otras especies que son mas vulnerables a la aridez. Este
fenémeno, conocido como nodricismo, determina en gran medida la dindmica, estructura y
composicion de las comunidades desérticas, ademais de mantener una alta diversidad de
formas de vida (Garcia-Moya y McKell 1970; Valiente-Banuet et al. 1991; Challenger

1995). Entre las modificaciones ambientales que se dan bajo su follaje estan la disminucion
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de la intensidad de la radiacion solar y, por lo tanto, de la temperatura y de la aridez del
suelo, la proteccién contra los depredadores y el amortiguamiento de las bajas temperaturas
nocturnas. Los arbustos pueden modificar el suelo bajo su copa, evitando su erosion y
favoreciendo una mayor acumulacién de humedad y materia organica que hacen que
funcionen como “islas de fertilidad” (Garcia-Moya y McKell 1970; Valiente-Banuet et al.
1991). Ademas, como muchos de estos arbustos son utilizados como perchas por muchos
animales dispersores de semillas, la cantidad de propagulos que se acumulan bajo sus copas
puede ser considerablemente mayor que en otros sitios (Godinez-Alvarez 2000).

Se ha discutido sobre el papel facilitador de los procesos sucesionales que tienen
algunos arbustos de géneros como Larrea, Mimosa, Prosopis, Acacia y Retama (Pugnaire
et al. 1996a, 1996b), que favorecen el establecimiento de otras plantas bajo sus copas
(Valiente-Banuet et al. 1991). Sin embargo, existen también beneficios que proporcionan a
su vez las plantas establecidas bajo sus copas a los arbustos mismos, tales como la
disminucion de la temperatura del suelo y mayor acumulacion de materia organica que se
libera cuando éstas mueren.

Por todo lo anterior, para entender la estructura y composicion de las comunidades
de zonas dridas y semidridas, es de vital importancia conocer las dindmicas poblacionales
de los arboles y arbustos que funcionan como pioneros en el proceso de colonizacion. La
informacion poblacional disponible para los arbustos de estos sistemas es ain bastante
reducida; la mayoria de las publicaciones sobre el tema se concentran en especies de la
parte noreste de Africa y en menor grado de Australia y Sudifrica. Por otra parte, la
mayoria de estos estudios se enfocan basicamente al estudio de las primeras etapas del ciclo
de vida de las plantas, principalmente sobre los requerimientos para la germinacion y el

establecimiento de las plantulas (Midgley y Bond 2001).
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De acuerdo a las tendencias demograficas generales reportadas para los arbustos de
zonas 4ridas y semidridas, se les puede considerar como especies con altas tasas de
crecimiento poblacional. Para Prosopis glandulosa en el desierto de Chihuahua, Golubov et
al. (1999) reportaron tasas anuales de crecimiento poblacional (A) que oscilan entre 0.99 y
1.44. Estos valores son relativamente comprensibles si consideramos algunos de los
atributos ecologicos de este tipo de plantas. Por ejemplo, Smith y Goodman (1986, 1987),
Kennenni et al. (1990) y Flores y Jurado (1998), han reportado altas tasas de germinacion,
asi como velocidades répidas de germinacion en intervalos amplios de temperatura y
humedad para diferentes especies de arbustos de zonas desérticas, lo cual aparentemente les
permite colonizar tanto sitios cerrados como expuestos. Sin embargo, se ha encontrado que
sus plantulas presentan altas tasas de mortalidad durante el periodo de establecimiento,
principalmente bajo el follaje de otras plantas o de los arboles madre, como es el caso de
Acacia nilotica (Smith y Goodman 1987; Radford et al. 2002) y Acacia tortilis (Kennenni
et al. 1990). Esta preferencia por colonizar sitios expuestos se podria deber a que, de
acuerdo con algunos autores, las altas intensidades luminicas influyen positivamente en la
biomasa, longitud aérea y radicular y en la acumulacion de moédulos de los individuos, lo
que aumenta sus probabilidades de sobrevivencia (Radford et al. 2002). Otros factores
como la competencia inter e intraespecifica, asi como la depredacion o las caracteristicas
edéficas particulares de cada sitio también deben de tomarse en cuenta. Por lo anterior,
Smith y Shakleton (1988) han clasificado a las especies del género Acacia como
intolerantes a la sombra ademis de que se les asocia muy frecuentemente con la

colonizacion de sitios perturbados.
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A pesar de su elevada plasticidad fisiologica y morfolégica, la fase de plintula
resulta critica en el ciclo de vida de los arbustos de zonas dridas y semiéridas, al igual que
para la mayoria de las plantas, mientras que las tasas de mortalidad de las plantas de mayor
tamaiio disminuyen al aumentar la edad y el tamaito (Golubov et al. 1999; Radford et al.
2002). Sin embargo, la mortalidad también depende de los regimenes de perturbacién a los
cuales se ven sometidas las poblaciones. En un estudio realizado en Sudin con una
poblacién de Acacia tortilis, las tasas de mortalidad de los drboles adultos variaron entre el
44 y 56 %, debido a los cortes letales provocados por los pobladores que utilizan las plantas
para leila, material de construccion y forraje para cabras y camellos (Kennenni et al. 1990).
La capacidad de rebrote que tienen muchos arbustos de zonas aridas y semidridas, como es
el caso de A. bilimekii, les permite tolerar distintos niveles de perturbacion (e.g. fuego y
herbivoria), por lo cual se ha llegado a plantear la hipotesis de que su demografia depende
mas del éxito de estos rebrotes (i.e. estasis y crecimiento) que del establecimiento de
nuevos individuos (i.e. fecundidad) (Midgley y Bond 2001). Los resultados de los analisis
de elasticidad en una poblacion de Prosopis glandulosa muestran que el proceso
demografico de mayor importancia para A corresponde, efectivamente, a la estasis, con mas
del 40%, seguido del crecimiento, con mas del 25 % (Golubov et al. 1999). Un patrén
similar se ha encontrado en Prosopis laevigata en la region de Tehuacin (Bernal, en
preparacion).

Golubov et al. (1999) enfatizan que para especies de vida larga en ambientes
heterogéneos, como ¢s el caso de los arboles y arbustos de zonas aridas y semidridas, es
importante realizar estudios que abarquen largos periodos de tiempo, que sean capaces de

evaluar la influencia de la variacion ambiental en la dindmica poblacional, pues es en estos
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ambientes donde claramente los procesos biolégicos dependen de las oportunidades que
cada afio se presenten. Aan asi, la informacién proporcionada por estudios anuales adquiere
relevancia, en el sentido de que nos permiten hacer estimaciones del comportamiento de las
poblaciones en periodos cortos de tiempo y con pocos recursos, ademas de que son un
registro de las condiciones tanto ambientales como demogréficas de la poblacion en un aiio

determinado (Golubov et al.1999).

L1.3 Objetivos

El presente trabajo busca contribuir a la comprension de la dindmica poblacional de
arbustos de zonas 4ridas y semigridas mediante el analisis matricial de una especie
arbustiva - Acacia bilimekii Macbr. (Mimosoideae) - que se presenta como dominante en un
matorral xer6filo en Zapotitlan Salinas, Puebla. Dado que este sitio actualmente presenta
altos niveles de perturbacion antropogénica (i.e. erosién), principalmente relacionado con la
presencia de ganado caprino, se realizaron cxperimentos de germinacion y establecimiento
de plantulas en dos sitios con diferentes grados de conservacion con el fin de incorporar
estos resultados en el analisis matricial y simular la dinamica poblacional bajo diferentes
escenarios ecologicos. Ademds, se llevaron a cabo simulaciones numéricas utilizando el
modelo matricial para evaluar la impontancia de la propagacion clonal en ¢l crecimiento
poblacional. El tipo de informacion que se presenta en esta tesis puede brindar apoyo en el

diseiio de practicas de manejo, recuperaciéon y conservacion de los habitat semidesérticos.
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Capitulo 11

I1.1 Especie de estudio

El género Acacia pertenece a la subfamilia Mimosoideae y se distribuye en regiones
tropicales y subtropicales, donde se conocen alrededor de BOO especies (Rzedowski y
Rzedowski 2001). En general, las especies de este género se han considerado como
intolerante a la sombra (Smith y Shackleton 1988).

Acacia bilimekii Macbr. es un arbol o arbusto también conocido como Acacia
ambigua Rose o Acacia sericocarpa Rose; su nombre comun en México es “Tehuixtle™.
Los individuos de esta especie alcanzan hasta 6 m de altura y hasta 20 cm de diametro del
tronco a la altura del pecho (DAP) (Cervantes et al. 2001). Sus troncos no forman anillos de
crecimiento claros. Cominmente un individuo adulto presenta dos o mds troncos
principales, generalmente como resultado de alguna perturbacion (por ejemplo, fuego o
ramoneo) que induce al rebrote (Midgley y Bond 2001), aunque también se llegan a
encontrar individuos de un solo tronco. Su corteza externa es ligeramente exfoliante y varia
de color desde el gris claro al gris oscuro; a lo largo de las ramas se presentan espinas
parcadas que son robustas y largas (hasta 3 cm). Sus hojas son bipinadas y estin dispuestas
en espiral, aglutinandose en cada par de espinas. La base de los foliolos es redondeada, de
color verde oscuro brillante en el haz y verde amarillento en el envés (Cervantes et al.
2001) (Fig.3).

Acacia bilimekii puede propagarse vegetativamente a través de la produccion de
ramets. Estos tltimos frecuentemente brotan de las raices o de los tallos subterrancos. Los
ramets recién emergidos pueden distinguirse de las plantulas surgidas a partir de semillas

porque nunca presentan cotiledones y porque su tallo se engrosa rapidamente. Sin embargo,
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en individuos de mayor tamafio es practicamente imposible definir a simple vista si son de

origen sexual o vegetativo.

Figura 3. Acacia bilimekii Macbr.

A pesar de ser una especie perenifolia, 4. bilimekii presenta pérdida en la cobertura
de algunas de sus hojas de enero a abril, periodo en que se da la floracion. Las
inflorescencias son racimos que contienen alrededor de 80 flores de color amarillo; éstas
son actinomérficas y en la zona de estudio se inicia su produccion a mediados de enero. La
fructificacion comienza desde la segunda mitad de febrero y dura hasta julio. Los frutos
maduros son vainas dehiscentes de color café oscuro, de hasta 10 cm de largo. En
promedio, cada fruto contiene siete semillas, variando en un rango que vadesde 1 a 11. Las
semillas son ovaladas, planas y de color verde oscuro. A pesar de que se considera que esta
especic no presenta latencia, las semillas poseen una testa dura que inicialmente impide el
paso del agua. En general, sus porcentajes de germinaciéon son altos, entre 89 % y 99 %
(Martinez y Garcia 2001).

Acacia bilimekii es una de las principales especies arboreas asociadas a selvas bajas
caducifolias y matorrales xer6filos de nuestro pais. En México se distribuye desde OQaxaca

hasta Sinaloa, en donde ocupa sitios abiertos y de pendiente pronunciada. Tolera suelos
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arcillosos y ligeramente alcalinos. Tradicionalmente su madera se utiliza como lefia para
combustible y para hacer postes en la construccién de cercas. Su corteza es utilizada en el
proceso de curtido de pieles, sus ramas se utilizan en el cercado rustico de parcelas
agricolas y su follaje es de gran importancia como alimento para el ganado caprino (Fagg y

Stewart 1994; Martinez y Garcia 2001).

I1.2 Sitio de estudio

Este estudio se llevé a cabo en una localidad conocida como “El Volcancillo™, en el
municipio de Zapotitlin Salinas, al sureste del estado de Puebla, que forma parte de la
Reserva de la Biosfera Tehuacdn-Cuicatlan (Arriaga et al. 2000). La localidad del
Volcancillo se encuentra a 14 Km al sur de Zapotitlan Salinas, sobre la carretera Tehuacan
—~ Huajuapan.

Zapotitlan Salinas se ubica en los 18° 20' N y los 97° 28’ O (Valiente-Banuet y
Ezcurra 1991; Arias et al. 2001; Esparza-Olguin et al. 2002). El clima de esta zona es
semiarido debido al efecto de sombra orografica que produce la Sierra Madre Oriental;
presenta un régimen de lluvias de verano que va de los meses de junio a septiembre, con un
periodo de sequia intraestival (Arias et al. 2001). La precipitacion media anual oscila entre
400 y 500 mm, y la temperatura media anual fluctiia entre 18 y 22° C (Valiente-Banuet y
Ezcurra 1991; Arias et al. 2001). El suelo de esta zona es calcdreo, rocoso y poco profundo;
la vegetaciéon ha sido clasificada como matorral xerofilo o espinoso (Rzedowski 1978),
aunque también se le ha caracterizado como tetechera (Valiente-Banuet et al. 2000),
dominada por cactos columnares como Cephalocereus columna-trajani, Neobuxbaumia
tetetzo, N. macrocephala, Pachycereus hollianus y Myrtillocatus geometrizans, por cactos

globosos como Mammillaria sp., Echinocactos sp. y Ferocactos sp., por elementos
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arbustivos o arbdreos de baja estatura como Mimosa luisana, Acacia sp., Cercidium
praecox y Prosopis laevigata, y otras plantas suculentas y semisuculentas como Agave sp.,
Opuntia sp., Yucca periculosa., Hechtia podantha y Beucarnea gracilis, entre otras
(Valiente-Banuet et al. 1991, 2000; Arriaga et al. 2000).

La region de Tehuacan — Cuicatlin se caracteriza por poseer una alta concentracion
de endemismos, principalmente en lo que respecta a plantas vasculares (e.g. Polaskia
chende y P. chichipe, M. pectinifera, M. crucigera, Neobuxbaumia tetetzo, N,
macrocephala, Beaucarnea gracilis, B. purpusii, Cephalocereus columna-trajani) y
algunos vertebrados (Arriaga et al.2000; Valiente-Banuet et al. 2000). Por esta razon, esta
region se considera como el centro de diversificacion mis importante de cactos y agaves en
el mundo. Debido a que la vegetacion natural de gran parte de esta regién se encuentra
rodeada por terrenos de agricultura de riego y de temporal, algunos de sus procesos
ecosistémicos naturales s¢ han visto seriamente afectados, en particular la recarga de los
mantos acuiferos, dada la extraccion de agua de los pozos y la aceleracion de la erosion del
suelo, ocasionada por el sobrepastoreo del ganado caprino. A su vez, la cercania de algunas
ciudades relativamente grandes como la de Tehuacan, ha influido en la aparicién de un
numero cada vez mayor de basureros clandestinos donde se deposita la basura de éste y
otros poblados cercanos. Estos basureros promueven la llegada y proliferaciéon de especies
exoéticas, que pueden llegar a convertirse en plagas, alterando también la dindmica natural
de los ecosistemas. Otros problemas que en aflos recientes también han alterado los
procesos naturales de estos sistemas han sido la extraccion ilicita de especies de flora y de
fauna, el sagqueo dec zonas arqueologicas y paleontologicas, asf como problemas en la

tenencia de la tierra con respecto a los terrenos ejidales, comunales y urbanos (Arriaga et al.

2000).
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I1.3 Métodos de campo

El trabajo de campo se llevo a cabo en el periodo comprendido de agosto del 2001 a

septicmbre del 2002 y consistié en varias etapas que s¢ detallan a continuacién.

11.3.1 Experimentos de germinacién y establecimiento de plintulas en el campo

Para obtener una aproximacion mas o menos rcalista sobre los porcentajes de
germinacion de las semillas de A. bilimekii en un contexto natural y bajo diferentes
condiciones ecolégicas, se realizaron experimentos de germinacion en el campo durante la
época de lluvias, de julio a septiembre del 2002. Se eligieron dos sitios: uno relativamente
bien conservado y otro con un nivel mayor de perturbacion. El sitio perturbado presentaba
una menor densidad de la cobertura vegetal y, por lo tanto, una mayor frecuencia de dreas
abiertas que el sitio conservado. De acuerdo al tipo de perturbacién observada en el terreno,
estas diferencias podrian deberse a una mayor erosién en el sitio perturbado, lo que
aparentemente ha llevado a una menor densidad de arbustos, cacticeas y otras suculentas.

En cada sitio (conservado y perturbado) se eligieron tres arboles de la misma
especie (Prosopis laevigata) y de tamafio similar. Para comparar ¢l efecto de las
condiciones de sombra o de sol sobre la germinacion, en julio del 2002 se colocaron cinco
cajas, con 20 semillas cada una, bajo el follaje de cada arbol y otras cinco en un espacio
abierto, a un lado de cada arbol. Las cajas eran cilindros de malla metalica, de 20 cm de
didmetro y 10 cm de alto, ligeramente enterrados en el suelo y abiertos por la parte
superior. El registro de la germinacion se llevo a cabo a los 15 dias después de la siembra y
posteriormente cada mes durante dos meses. Los resultados de este experimento se
utilizaron para estimar las probabilidades de germinacion de las semillas en el campo para

integrarlos al modelo demografico que s¢ presentard mas adelante.
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Se consideraron como germinadas unicamente a aquellas semillas que
aparentemente habfan desarrollado una radicula, a pesar de que algunas de ellas se
encontraban muertas en ¢l momento del registro. Estas semillas se retiraron de las cajas una
vez registradas. Las semillas que no se encontraron se consideraron como muertas. Las
plantulas vivas que sc¢ obtuvieron de la germinacion de estas semillas se marcaron con una
etiqueta enterrada en el suelo a un costado de ellas y se siguid su sobrevivencia
mensualmente hasta febrero del 2003. Estos datos de sobrevivencia se utilizaron para
estimar las probabilidades de establecimiento de las plantulas en el campo e incorporarlas
en el modelo matricial.

Para analizar ¢l efecto del grado de conservacion del sitio, asi como el de la
presencia o ausencia de nodriza sobre la germinaciéon de las semillas, se llevé a cabo un
analisis de varianza de dos vias sobre el porcentaje final de germinacién (transformado a
arcoscno).

Durante esta misma temporada se realizé un experimento de introduccién de
plintulas al campo. Las plantulas se¢ obtuvieron de la germinacion de semillas en
condiciones controladas (invernadero de la Facultad de Ciencias), que fueron trasplantadas
a macetas tipo “jiffy pots”. Las plantulas se mantuvieron en condiciones controladas
(invernadero de la Facultad de Ciencias) durante 15 dias antes de ser trasplantadas al
campo. Debido a la naturaleza biodegradable de las jiffy pots, las plantulas fueron
trasplantadas al campo con todo y macetas. El disefio del experimento fue muy similar al de
germinacion: se localizaron cuatro arboles de la misma especie (Prosopis laevigata) y de
tamafio similar en cada zona (conservada y perturbada), y se plantaron 15 plantulas bajo el
follaje de cada uno, asi como otras 15 en un drea abierta al lado de cada arbol. Se llevé a

cabo el registro de la sobrevivencia de estas plantulas cada mes durante tres meses. Estos
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resultados se pretendian utilizar para la construccion del modelo matricial en el caso de que

no se obtuvieran plantulas sobrevivientes de los experimentos de germinacion.

11.3.2 Demografia matricial

11.3.2.1 Marcaje, seguimiento y categorizacién de los individuos

Se marcé una hectdrea en la zona conocida como “El Volcancillo™, en el municipio
de Zapotitlan Salinas, Puebla. La hectérea se subdividié en cuadros de 20 x 20 m. Ademis,
se marcaron dos transectos permanentes de 100 x 10 m perpendiculares a la hectarea. El
drea total muestreada comprendié 12,000 m’. Se marcaron con pintura y/o etiquetas
metalicas o plasticas todos los individuos de Acacia bilimekii que se encontraron dentro del
area muestreada. A cada individuo se le registro su ubicacion a través de coordenadas (x, y)
para su posterior localizacion; ademas, se midio la altura, el diametro de el o los troncos a
30 cm del suelo, y el didmetro mayor de la copa, asi como uno perpendicular a éste. Estas
medidas fueron tomadas en agosto y septiembre del 2001 y, posteriormente durante los
mismos meses del 2002. A partir de estos datos se subdividié a la poblacion en categorias
de tamailo y se calcularon las probabilidades de sobrevivencia, transicion y mortalidad de
los individuos del 2001 al 2002 para construir las matrices de proyeccion poblacional. Para
subdividir a la poblacién en categorias de tamafio, se compar6 la forma de los arboles a la

de un cono invertido (Fig. 4) y se calcul6 su volumen a partir de la siguiente formula:

volumen=1/3n(r; *r)h (t)]
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Figura 4. Esquema de un arbol de A. bilimekii, indicando las diversas medidas a partir de las cuales
se calculé su volumen.

donde r; y r2 son los radios de la elipse construida a partir de las coberturas mayor y
perpendicular de la copa, y h es la altura del individuo. Se consideraron seis categorias de
tamafio a partir de la variable “volumen’™ como se muestra en la tabla 1.

Tabla 1. Categorias de tamaifio consideradas a partir del volumen de los individuos de A. bilimekii,
utilizadas para el andlisis demografico.

Categoria Numero de Volumen Estadio de
por volumen individuos (dm?) desarrollo
por categoria
! 39 0.0001-0.036 Plantulas
2 0.037-0.2 Infantil
3 0.201-16 Juvenil
4 16.001-200 Adulto 1
5 201-800 Adulto 2
6 801< Adulto 3

Ademss, se realiz6 también una categorizacion de la poblacién basada en el
perimetro del tronco de los individuos a una altura de 30 cm del suelo (o a la altura de la
base, en plantas menores a 50 cm de altura), con el fin de evaluar las diferencias entre
ambas formas de categorizar y evaluar sus posibles implicaciones demogrificas. En los

casos en que los individuos presentaron mas de un tronco, el perimetro total se calculd
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sumando el perimetro de todos sus troncos. A partir de esta categorizacion se definieron

seis categorias, que se muestran en la Tabla 2.

Tabla 2. Categorias de tamafio definidas a partir del perimetro del tronco de los individuos de 4.
bilimekii, utilizadas para el analisis demografico.

Categoria Namero de Perimetro Estadio de
por perimetro individuos acumulado Desarrollo
por categoria (cm)

I 24 0.001-0.5 Plantulas
2 .32 | 05011 Infantil
3 82, | 100145 | Juvend
3 90 | 450120 | Aduiio |
5 52 20.001-40 Adulto 2
6 37 40< Adulto 3

En ambas categorizaciones, el limite entre la categoria de Juvenil y la categoria de
Adulto 1 se definié a partir del tamafio minimo de los individuos que se observaron en

reproduccion.

11.3.2.2 Fenologia reproductiva

Se realizé un seguimiento de la fenologia de A. bilimekii a partir del registro
mensual del estado reproductivo de todos los individuos incluidos en la muestra. Esta
evaluaciéon se bas6é unicamente en la presencia-ausencia de estructuras reproductivas en
cada individuo. Las estructuras reproductivas consideradas fueron: bot6n, inflorescencia
joven, inflorescencia madura, inflorescencia senil, fruto joven y fruto maduro. Se considerd
como inflorescencia joven a aquellas que presentaran al menos una flor cerrada. Se
consideré6 como inflorescencia madura a aquellas donde Gnicamente se registraron flores

abiertas; y las inflorescencias seniles fueron aquellas que presentaron al menos una flor ya
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marchita. Los frutos se contaron individualmente (i.e. no por infrutescencia) y la mayoria se
consideraron jévenes; unicamente cuando la vaina alcanzdé su color café oscuro
caracteristico se le consideré como fruto maduro.

Ademas, se llevé a cabo un seguimiento mas detallado de la fenologia de algunos
individuos de la muestra, con el objeto de contabilizar la produccion de flores y frutos por
parte de los individuos de las diferentes categorias de tamafio. Este seguimiento detallado
consistio en la eleccion de tres a cuatro individuos de cada categoria reproductiva (i.e.
Adulto 1, Adulto 2 y Adulto 3), a los cuales se les conté el nimero de cada tipo de
estructuras reproductivas presentes cada mes, hasta que concluyé el periodo reproductor
(julio). A los individuos que eran demasiado altos o grandes, se les fraccioné la copa en dos
o tres partes iguales y solo una de ellas se utiliz6 para el conteo; posteriormente, esos datos
se extrapolaron a toda la copa, multiplicandolos por el factor adecuado.

Durante la temporada de fructificacion se recolectaron frutos maduros, a partir de
los cuales se cont6 el nimero de semillas potencialmente viables por fruto (i.e., excluyendo
las depredadas o agujereadas por curculionidos o braquidos, infestadas por hongos o
abortivas). Estas scmillas se utilizaron posteriormente para los experimentos de
germinacion y seguimiento de plantulas bajo diferentes condiciones ambientales, segun se

detallé en la seccién 11.3.1.

11.3.2.3 Construccién de la matriz

a. Probabilidades de transiciéon

Inicialmente, se construyeron cuatro matrices de proyeccién poblacional: dos de
ellas en las que los individuos fueron categorizados por volumen y dos por perimetro del

tronco. Para cada forma de categorizar se construyé una matriz para el sitio conservado y
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otra para el sitio perturbado; la dnica diferencia entre éstas altimas fueron los valores de las
entradas de fecundidad, que variaron segin los resultados de los experimentos de
germinacion de semillas y de sobrevivencia de plantulas obtenidos en cada sitio. Ademis,
se construyeron otras dos matrices basadas en la categorizacién por volumen, en las que se
incorpor6 la clonalidad, como sec detalla mds adelante.

Para cada matriz, el calculo de las probabilidades de transicion de los individuos se
llevé a cabo registrando la categoria de tamafio de cada individuo en el muestreo inicial
(2001) y en el final (2002), a partir de lo cual se calculé la proporcién de individuos de
cada categoria que tuvo cada uno de los destinos posibles, es decir, la proporcién de
individuos que pasé a categorias mayores (i.e. crecimiento), que permanecité en la misma
categoria (i.e. estasis), que retrocedid a categorias menores (i.e. retrogresion) o que murié.

La tasa de mortalidad de los individuos de la categoria de Adultos 3 se calcul6
arbitrariamente suponiendo que un individuo de cada mil se muere anualmente. Esto se
hizo debido a que no se registré ningin individuo muerto de esta categoria durante el

periodo de estudio.

b. Fecundidad

La fecundidad de cada categoria (i.e. el niimero de pldntulas con las que contribuyé
un individuo promedio de cada categoria adulta a la siguiente generacion) fue calculada a
partir del nimero promedio de semillas potencialmente viables por fruto (Ns) multiplicado
por el nimero promedio de frutos producidos por un individuo reproductivo de la poblacién
en cada categoria (Ng). Este valor fue multiplicado a su vez por la probabilidad de
reproducirse de los individuos de cada categoria (P) (i.e. proporcion de individuos

reproductivos por categoria). Finalmente, estos valores se multiplicaron por la probabilidad
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de germinacion y sobrevivencia de las plintulas (P;) (al momento del dltimo muestreo —

febrero del 2003) segin los resultados de los experimentos de germinacion y seguimiento

de plintulas descritos con anterioridad. Entonces, la entrada de la matriz correspondiente a
la fecundidad de la categoria x (Fx) se calculé como:

Fx = (Ns) (N&) (Pr) (P5) ®

Como se detall6 en la seccion 11.3.1, la probabilidad de germinacion y sobrevivencia

de plantulas (P;) se evalué para cada condicion ecolégica, esto es, para el sitio conservado y

para el perturbado.

¢. Incorporacién de la propagacién clonal

Debido a las limitaciones metodologicas que representa el estudio de especies
clonales, en este caso no fue posible distinguir entre los genets y los ramets,
particularmente en individuos juveniles y adultos. Por lo tanto, las matrices que se
describen en las secciones anteriores consideraron como unidades a los “individuos
ecologicos”, independientemente de su origen.

Sin embargo, si sc logré observar algunas diferencias entre las plantulas de origen
sexual y las de origen clonal. Las primeras presentaron un tallo nico y muy delgado, sin
corteza, ademis de espinas pequefias, mientras que las segundas comtinmente exhibieron
tallos multiples y mas gruesos, y en algunas ya habia una corteza bien formada, ademas de
presentar espinas mucho miés grandes. Gracias a estas diferencias fue posible evaluar qué
proporcion de aquellos individuos que se encontraron en la categoria de plantulas en verano
de 2001 eran aparentemente de origen clonal (P, = 0.36) y qué proporcion provenia de

reproduccion sexual (Py, = 0.64).
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La contribucién de los individuos de las diferentes categorias reproductivas a la
produccion de individuos de origen clonal se estimo a partir de la proporcién de plantulas
de origen clonal observada en 2001 (Py) multiplicada por el valor de la fecundidad de cada
categoria reproductiva (Fy). El valor resultante se consideré como el nimero promedio de
individuos de origen clonal que cada individuo adulto es capaz de producir y aportar a la
poblacion:

Contribucion a la propagacion = (Py) (Fx)
clonal de la categoria x (10)

Por ejemplo, si los resultados de las observaciones de fenologia (probabilidad
reproductiva), germinacion y sobrevivencia indican que los individuos de la categoria de
Adulto 1 contribuyeron con 2 plantulas cada uno en promedio, en ¢l periodo comprendido
entre el verano de 2001 y el verano de 2002 y ademds, se sabe que de todas las plantulas
presentes en el 2001 el 36% provenian de origen clonal, podemos suponer entonces que
cada individuo de la categoria Adulto 1 habria producido 0.72 (2 x 0.36) ramets que se
encontrarian en 2002 en la categoria Infantil. Se utilizd esta logica para realizar una
estimacion de la posible aportacion de la clonalidad a la dinamica poblacional,
incorporando estos valores en las entradas pertinentes de la matriz para simular un

escenario demografico en el que este fendmeno fuera tomado en cuenta.

1.4 Métodos numéricos
11.4.1 Anilisis matricial

Cada matriz de transiciones se multiplicé por el vector que representd la estructura
poblacional observada inicialmente (verano de 2001); los vectores resultantes se utilizaron

para iterar esta multiplicacion hasta 30 veces. A partir de este ejercicio, realizado en una
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hoja de célculo (Excel 2002), se obtuvieron los siguientes parametros demograficos: el
eigen-valor dominante de la matriz, que corresponde a la tasa de crecimiento poblacional
(M), el cigen-vector derecho que representa la estructura estable de tamanos (w), el eigen-
veclor izquierdo que se reficre al vector de los valores reproductivos por categoria (v) y el
producto escalar <w,v>, calculado a partir de la multiplicacion de w y v (Caswell 1989).

Una vez obtenidos estos parametros, s¢ compard por medio de una prueba x>, el
vector de la estructura estable de tamailos obtenida para cada matriz con el vector de la
estructura poblacional observada en verano de 2001, También se compararon las diferentes
tasas de crecimiento poblacional (1) obtenidas a partir de cada matriz, para lo cual, se
estimaron sus intervalos de confianza al 95%. Para calcular estos intervalos de confianza se
utilizé el método analitico basado en el calculo de la varianza de A, asumiendo que esta
variable presenta una distribucién normal. Para conocer la varianza de A, se parte de la
varianza de las entradas de la matriz, y de sus sensibilidades (Caswell 1989):

Vo, = Z; ( 5 /8a;j)” V(ai) an

donde 8A /5a; representa la sensibilidad de A con respecto a cada entrada de la matriz y
V(ay) es la varianza de cada a;, calculada a partir de la distribucion binomial caracteristica
de los valores de proporciones (Alvarez-Buylla y Slatkin 1994; Valverde 1995). Las
varianzas de las fecundidades se calcularon a partir de la variacion observada entre los
individuos reproductivos de cada categoria con respecto al nimero de frutos maduros
producidos por cada uno. A partir de la varianza se calculo el error standard (o = VV (1)) v,
los intervalos de confianza de A al 95% se calcularon como:

Ax20 (12)
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11.4.2 Anilisis de sensibilidad y elasticidad

A partir de las matrices de proyeccion, se calcularon las matrices de sensibilidad y
elasticidad correspondientes de acuerdo a las férmulas tradicionales, segin se¢ detallaron en
la seccion de la Introduccion. Esto se hizo para evaluar la importancia relativa de los

diferentes componentes del ciclo de vida de esta especie sobre su dindmica poblacional.

11.4.3 Tasas de crecimiento relativo y absoluto
A partir del crecimiento del tronco y el volumen de los individuos obtenido

al inicio (2001) y al final (2002) del estudio, se calcularon las tasas de crecimiento relativo

y absoluto para cada una de las categorias de tamafio.
La tasa absoluta de crecimiento (TAC) se calculé como la diferencia entre el valor
de la talla final y la talla inicial del perimetro del tronco o del volumen de los individuos:

TAC = (talla final) — (talla inicial) 13)

Mientras que la tasa relativa de crecimiento (TRC) se calculé como la diferencia de

crecimiento entre los dos ailos con respecto a la talla inicial de los individuos:

TRC = (talla final) — (talla inicial) / (talla inicial) (14)
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Capitulo I11. Resultados
1111 Experimentos de germinacién

Los resultados de los cxperimentos de germinacion bajo diferentes escenarios
ecologicos (i.e. en la zona conservada y en la perturbada, con y sin la proteccion de una
nodriza) muestran que en la zona conservada el porcentaje de germinacion fue ligeramente
menor que en la zona perturbada, aunque el efecto de la zona sobre esta variable no fue
significativo (Tabla 3). El porcentaje de germinacion de las semillas colocadas bajo una
nodriza fue, en ambas zonas, ligeramente mayor que el de las que se colocaron a cielo
abierto. Sin embargo, esta diferencia tampoco fue significativa (Tabla 3).

‘Tabla 3. Porcentajes de germinacion de las semillas de Acacia bilimekii sembradas bajo diferentes

condiciones ecologicas, al cabo de dos meses posteriores de la siembra. Los datos de la parte
inferior de la tabla se refieren a los resultados del ANOVA.

Zona Zona
Conservada Perturbada

Con nodriza 19 21
Sin nodriza 11 14
Total - 15 17.5
Efecto de la zona F=0.306 p=0.582
Efecto de la nodriza F=2.555 p=0.115
Interaccién zx n F = 0.000 p =0.983

Los porcentajes de germinacion en campo fueron mucho menores que los que se
obtuvieron en condiciones controladas (98 % de germinacion), en los cuales fue evidente la

alta viabilidad de las semillas de esta especie.

111.2. Experimentos de sobrevivencia
La estimacion de las probabilidades de sobrevivencia de las plintulas en

condiciones naturales bajo distintos escenarios ecologicos se llevo a cabo a partir de las
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plantulas quec emergieron de los experimentos de germinacion in situ detallados
anteriormente. La sobrevivencia de dichas plantulas se evalu6 en septiembre del 2002, dos
meses después de la siembra de las semillas, y posteriormente en febrero del 2003, sicte
meses después de la siembra. Esto nos permitio evaluar la dindmica de los primeros
estadios del ciclo de vida de esta especie tanto a corto como a mediano plazo.

Tabla 4. Proporcion de plantulas (y desviacion estandar) de A. bilimekii que sobrevivieron al cabo
de 2 y 7 meses a partir de semillas que germinaron en el campo bajo diferentes condiciones

ecoldgicas. Los datos en la parte inferior de cada tabla se reficren a los resultados del ANOVA
realizado sobre la proporcion de sobrevivientes (transformados a arcoseno).

2 mes 7 meses
zCc zp ZC zp
0.063 0.113 0.033 0.020
Con nodriza (0.083) (0.101) (0.056) (0.053)
0.057 0.107 0.003
Sin nodriza (0.082) (0.088) {0.013) 0
Efecto de la zona F =0.285 p=0.595
Efecto de la nodriza F =0.255 p=0.616
Efecto del tiempo F=571.957 p = 0.000
Interaccion z x n F =0.056 p=0.813
Interaccionzx t F=0.144 p =0.705
Interaccionn x t F=0.127 p=0.722
Interaccibnzxn x t F =0.028 p = 0.866

El ANOVA de medidas repetidas mostré que la proporcion de sobrevivencia de las

plantulas de A. bilimekii tuvo un efecto significativo del tiempo de observacion (Tabla 4).
En vista de que la sobrevivencia global fue diferente a los dos y a los siete meses, se
llevaron a cabo ANOV As para probar el efecto de los factores nodriza y zona en cada una
de las fechas de observacion. Con respecto a la proporcion de plantulas que sobrevivieron
al cabo de dos meses, se observé un efecto significativo del factor zona (F= 6.425,
p=0.014), pero no de la presencia o ausencia de una nodriza (F=0.015, p=0.903); para esta

fecha, la proporcion de sobrevivencia de plantulas fue mas elevada en la zona perturbada



que en la conservada. A diferencia de los resultados a corto plazo, los resultados a mediano
plazo (7 meses) mostraron un claro efecto de la presencia o ausencia de la nodriza sobre la
sobrevivencia de las plantulas (F=7.275, p=0.009), micntras que el factor zona perdié
importancia y no fue significativo (F=1.783, p=0.187).

Con relacion a la sobrevivencia de las plantulas que fueron introducidas al campo
después de 15 dias de permanecer en el invernadero, se encontrd que désta no se vio afectada
significativamente por ninguno de los dos factores evaluados (Tabla 5); sin embargo, en la
evaluacion realizada al cabo de dos meses del trasplante se observé una tendencia hacia una
mayor sobrevivencia en la zona perturbada, asi como en los sitios con exposicion directa al
sol, es decir, sin nodriza.

Tabla 8. Proporcion de sobrevivencia de plantulas de A. dilimekii (y desviacién estandar)

provenientes de invernadero que sobrevivieron al cabo de dos meses de ser trasplantadas al campo
bajo diferentes condiciones ecolégicas. Los datos en la parte inferior de la tabla se refieren a los
resultados del ANOVA realizado sobre la proporcion de sobrevivientes (transformados a arcoseno).

Zona Zona
Conservada perturbada
. 0.184 0.216
Con nodriza (0213) (0.155)

. R 0.373 0.497
Sin nodriza (0.148) (0.553)
Efecto de la zona F=0.242 p=0.632
Efecto de la nodriza F=2223 p=0.162
Interaccion zx n F = 0.085 p=0.775

H1.3. Demografia matricial

La construccion de las matrices utilizadas para el analisis demografico se llevo a
cabo a partir dei seguimiento de un total de 314 individuos, en el caso de las matrices
basadas en la categorizacion por perimetro del tronco de los individuos, y 317 individuos

en el caso de aquellas que se basaron en la categorizacion de los individuos de acuerdo su
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volumen (ver Métodos). Para la construccion de las matrices, se utilizaron las
observaciones de germinacién y sobrevivencia de pléantulas, de produccién de frutos

(fenologia), y de crecimiento y mortalidad de los individuos.

11L.3.1 Fenologia reproductiva

Los primeros eventos reproductivos de la poblacion muestreada de A. bilimekii
comenzaron en enero. El registro de este estudio comenz6 en febrero, mes durante el cual
las estructuras reproductivas mas abundantes fueron las flores jovenes y los botones,
aunque también se encontraron flores maduras, seniles y frutos jovenes (Fig. S). En marzo,
los porcentajes de botones, flores jovenes, maduras y seniles alcanzaron su maximo,
reduciéndose su proporcion en el mes de abril, cuando se registr6 la primera presencia de
frutos maduros, asi como ¢! maximo de frutos jovenes. Mayo fue el mes con mayor
proporcion de frutos maduros, la cual disminuyd en junio y cesé completamente en julio
(Fig. 5). La reproduccion en esta poblacion fue relativamente sincrénica, con un periodo

marcado de floracion (de enero a abril) y uno de fructificacion (de marzo a julio).
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Figura 8. Porcemtaje mensual de los individuos muestreados de A. bilimekii que presentaron
diferentes estructuras reproductivas a lo largo de seis meses con respecto al total de individuos
reproductivos en la muestra (n = 159). b = botén; fl-j = flor joven; fl-m = flor madura; fl-s = flor
senil; fr-j = fruto joven; fr-s = fruto maduro.

Con respecto a los resultados obtenidos del seguimiento fenologico detallado de los
individuos de A. bilimekii (3 6 4 por categoria reproductiva), se puede ver que la
temporalidad en la produccion de flores y frutos fue similar para las tres categorias (Fig. 6).
Sin embargo, se notaron algunas diferencias entre ellas. Por ejemplo, los Adultos 1
mostraron el mayor nimero de flores seniles en el mes de febrero (Fig. 6a); este nimero
disminuyé hacia marzo y abril, elevindose al mismo tiempo la presencia de los frutos
jovenes. Sin embargo, en esta categoria fue notable la baja produccion de frutos en relacién
con la gran cantidad de flores producidas inicialmente. Por su parte, los adultos de la
categoria 2, a pesar de presentar la menor cantidad de flores (jévenes, maduras y seniles) en
comparacion con las otras dos categorias, fueron los que produjeron el niimero mas elevado
de frutos maduros (Fig. 6b). La categoria de Adulto 3 en ¢l mes de febrero presento el
niumero mads elevado de botones con respecto a las otras dos categorias, asi como el de
flores seniles y frutos jovenes en el mes de marzo; sin embargo, la produccién de frutos

maduros fue baja con relacion a la cantidad de flores y frutos jévenes iniciales (Fig. 6¢).
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Figura 6. Namero promedio de estructuras reproductivas producidas por los individuos de
diferentes categorias de tamafios de una poblacion de A. bilimekii a lo largo de seis meses. El
nimero promedio de individuos seguidos por categoria se indica entre paréntesis (n): a) Adulto |
(de 16 — 200 dm’ de volumen) (n = 3) ; b) Aduho 2 (de 201 — 800 dm® de volumen) (n =4 )y ¢)
Adulto 3 (801> de volumen) (n = 3 ). b = botén; fl-j = flor joven; fl-m = flor madura; fl-s = flor
senil; fr-j = fruto joven; fr-s = fruto maduro.
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I11.3.2 Fecundidad

Durante el periodo de estudio se colectaron un total de 257 frutos que presentaron
un promedio de 6.79 + 2.38 scmillas por fruto; sin embargo, las semillas que presemtaron
algiin tipo de dafio o que eran abortivas sc descartaron, quedando un total de 5.25 semillas
potencialmente viables por fruto. Este valor se utilizé para estimar el nimero de semillas
producidas por los individuos de cada categoria reproductiva a partir de su nimero de
frutos.

El calculo de la fecundidad para cada categoria reproductiva de las matrices se bas6
en diferentes parametros (ver Métodos): probabilidad de germinacion de las semillas y
sobrevivencia de plantulas obtenida en cada condicion ecologica (zona conservada y zona
perturbada), probabilidad reproductiva de cada categoria de tamaiio, nimero promedio de
frutos producidos por individuo de cada categorfia de tamafio y nimero promedio de
semillas por fruto (Tabla 6). Para ambas categorizaciones (i. e. por volumen y por
perimetro) la probabilidad de reproduccion aumento hacia las categorias mayores (Tabla 6).
En los individuos categorizados a partir del volumen, el nimero de semillas producidas por
cada individuo se incrementd conforme aument6 la categoria de tamafio (Tabla 6a), lo cual
no sucedié con los individuos categorizados por perimetro, en los que el mayor nimero de

semillas fue producido por la categoria de Adulto 2 (Tabla 6b).
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Tabla 6. Desglose del cilculo de Ia fecundidad de los individuos de A. bilimekii de diferentes
categorias de tamaiio bajo diferentes categorizaciones: a) categorizacion por volumen y b)
categorizacién por perimetro. E! numero promedio de semillas por fruto fue de 5.25. Las
probabilidades de germinacion y sobrevivencia para cada zona se obtuvieron a partir del promedio
de la proporcién de plantulas que sobrevivieron con y sin nodriza al cabo de siete meses de haber
sembrado las semillas cn cada zona (Tabla 4).

Probabilidad de germinacion No. de pléntulas
categoria | y sobrevivencia de plintulas por Planta
No. promedio | No. promedio

Zona Zona Probabilidad | de frutos por | de semillas por | (Fecundidad)

conservads perturbads reproductiva planta planta z.C. p.
a) | Adulto 1 0.018 0.010 0.31 118 619.5 3.457 1.920
Adulto 2 0.018 0.010 0.94 238 1250.2 21.175 | 11.764
Adulto 3 0.018 0.010 1 255 1338.8 24.098 | 13.388
b) | Adulto 1 0.018 0.010 0.29 70.33 369.3 1.921 1.067
Adulto 2 0.018 0.010 0.87 276 1449 22.561 | 12.534
Adulto 3 0.018 0.010 1 202 1061.2 19.101 | 10.612

II1.3.3 Estructura poblacional

La estructura de tamafios de la poblacion obtenida a partir de la categorizacion
basada en ¢l volumen de los individuos, no difiri6 marcadamente de la obtenida a partir de
la categorizacién por el perimetro del tronco de los individuos (Figura 7). En ambas
estructuras se observa que la mayor proporcién de los individuos de la poblacién se
concentra en las categorias Juvenil y Adulto 1. En la primera categorizacion, la categoria de

Infantiles fue la menos frecuente, mientras en la segunda, fue la categoria de Plantulas.
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Figura 7. Estructuras de tamafio obtenidas para la poblacion de A. bilimekii segin datos tomados en
el 2001. Las barras grises corresponden a la categorizacion basada en el volumen de los individuos,
mientras que las barras blancas se basaron en el perimetro del tronco de éstos a 30 cm del suelo.
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111.3.4 Matrices de proyeccién poblacional

Las matrices obtenidas a partir de los datos de campo durante el periodo de estudio
se muestran en la Tabla 7. En cada una de ellas se sefala la tasa finita de crecimiento
poblacional (1), el vector de la estructura estable de tamafios (w), ¢l vector de los valores
reproductivos (v) y los indices de mortalidad de cada categoria. La diferencia entre las
matrices a y b con respecto a las ¢ y d radica, en la variable utilizada para subdividir a la
poblacién en categorias (i.e, volumen o perimetro). Entre las matrices con la misma
categorizacion, se presenta una para la zona conservada y otra para la perturbada, cuya
unica diferencia radica en los valores de fecundidad registrados para cada sitio (i.e. sitio
conservado y sitio perturbado). Ademas, utilizando la categorizacidon por volumen se
muestran dos matrices adicionales (e y f) en las que se incorporaron los valores estimados
de la contribucién a la propagacion clonal.

Con respecto a las diferencias entre la zona conservada y la perturbada, los valores
de las fecundidades fueron mayores - casi del doble - en la primera que en la segunda (ver
también Tabla 6). Esto determiné que las tasas finitas de crecimiento poblacional (L) fueran
mayores en la zona conservada que en la perturbada aunque, de acuerdo a los intervalos de
confianza obtenidos para A, €stas no resultaron ser significativamente diferentes (Fig. 8). El
calculo de los intervalos de confianza de A para todas las matrices nos permitieron

identificar que, en todos los casos, A fue significativamente mayor que la unidad (Fig. 8).



pliatuiz infantit juvesid adutol adekal adaited 'y ‘W v
pléntala 0.718 0.208 3.457 21178 24.008 0.124 0,008 0.004
iafanti) 0.128 0.589 0.085 0.108 - 0,148 0.011
Juventt 0.0268 0.208 0829 0.056 0.261 0123 0.031
adaltol 0.073 0.778 0.078 0.226 _ 0.020 0.181
adalto2 0.141 0728 0.027 0.162 . 0.008 0.308
aduited 0.014 0.198 0.972 0.118 0.008 0.427 |
gx 0.128 0.029 0.012 0.014 0.000 0.001 :
n 39 34 82 71 S 37
Vol/zp pldntula or1s 0.208 1.920 11.764 13.388 0.12¢ 0.662 0.008
infanti) 0.128 0.589 0.085 3
A=1,188 juvesil 0.026 0.208 0.828 0.058 =
0,152 adultol 0.073 0.778 0.078
adslto2 0.141 0.72¢ 0.027
adaultod 0.014 0.196 0.972
qx 0.128 0.029 0.0/12 0.014 0.000 0.001
n 39 34 82 74 51 37
€)
Per/zc plintula 0.378 1.921 22.561 19.101
infantil 0.202 0.408 0.073
A=1338 juvenil 0.125 0.563 0.695 0.022
0,179 adsitol 0.232 0.93¢ 0.038
adnlto2 0.022 0.924 0.108
aduite3 0.038 0.891
gx 0.208 0.031 0.000 0.022 0.000 0.001
n 24 32 82 90 52 37
Per/mp plintula 0378 1.087 12.534 10.812 0.076 0.399 0.011
infanti) 0.202 0.408 0.073 0.101 0.158 0.019
A= 1,262 Juvesil 0.125 0.583 0.698 0.022 0.259 0.254 0.029
40.161 sdaltol 0.232 0.934 0.038 0.284 0.179 0.068
adulto2 0.022 0.924 0.108 0.164 0.012 0.445
adaltad 0038 0.891 0.117 0.001 0.430
qx 0.208 0.031 0.000 0.022 0.000 0.001
n 24 32 82 90 52 37
vol/zc/el plistula 0.718 0.208 3.457 21.175 24.098 0.124 0.573 0.003
‘ fafantl) 0.128 0.559 0.085 0.889 7.802 8.851 0.108 0.252 0.008
A= 1301 juvenaid 0.026 0.208 0.029 0.056 0.261 0.144 0.025
10,160 adultol 0.073 0.778 0.078 0.228 0.021 0.151
adslito2 0.141 0.72¢ 0.027 0.162 0.005 0.375
adulto) 0.014 0.196 0.972 0.118 0.004 0.438
qx 0.128 0.029 0.012 0.014 0.000 0.001
n 39 34 82 71 31 37
vol/zp/cl pléntata 0.718 0.208 1.920 11.764 13.308 0.124 0.549 0.004
infantit 0.128 0.889 0.085 1.241 4.223 4.808 0.108 0.248 0.010
A= 1241 javeni) 0.026 0.208 (17 ] 0.058 0.261 0.182 0.031
0,139 adultol 0.073 0778 0.078 0.226 0.027 0.160
adulto2 0.141 0.728 0.027 0.162 0.008 0.367
aduite3 0.014 0.196 0.972 0.118 0.007 0.428
qx 0.128 0.029 0.012 0.014 0.000 0.001
n 39 34 82 71 51 37

Tabla 7. Matrices de proyeccion poblacional obtenidas para la poblacion de A. bilimekii para el periodo 2001 - 2002
categorizadas segin diferentes variables de tamafio y bajo distintos escenarios ecolégicos. La primera abreviatura se
refiere al tipo de categorizacién: vol = volumen y per = perimetro; la segunda al tipo de zona: zc = zona conservada y
Zp = zona perturbada y, la tercera se refiere a las matrices que incorporaron la clonalidad (cl). En cada matriz Ia
diagonal principal se muestra en negritas, la primera columna indica el valor de A + su intervalo de confianza, n,se
refiere al vector de la estructura poblacional observada, w indica el vector de la estructura estable de tamafios y v el
vector de los valores reproductivos, gx representa la tasa de mortalidad y n el nimero de individuos observados en

cada categoria de tamafio. Unicamente se presentan los valores positivos de las entradas de cada

matriz para facilitar su lectura.



Figura 8. Tasas finitas de crecimiento poblacional (1) con sus intervalos de confianza (95%)
obtenidas a partir de las matrices construidas de la poblacion de A. bilimekii: a) volumen —
conservada; b) volumen — perturbada; ¢) perimetro — conservada; d) perimetro — perturbada; )
volumen — conservada — con clonalidad y ) volumen — perturbada con clonalidad.
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Las matrices categorizadas por perimetro presentaron mayores valores de A que las
matrices categorizadas por volumen, aunque no difirieron significativamente (Fig. 8). En
ambas categorizaciones los valores de permanencia (S) fueron los mas altos, seguidos por
los de crecimiento (G) y por Gltimo por los de la retrogresion (R) (Tabla 7). En las matrices
categorizadas por perimetro, se observd un crecimiento relativamente rdpido en las
primeras tres categorias del ciclo de vida, que disminuyé hacia las categorias mayores. En
las matrices categorizadas por volumen se observd lo contrario. En todos los casos la
mortalidad disminuy6 conforme el tamafio de los individuos fue mayor (Tabla 7).

Los vectores de los valores reproductivos que se obtuvieron a partir de todas las
matrices mostraron una tendencia creciente hacia las categorias mas grandes. En las
matrices ¢ y d, las Gltimas dos categorias reproductivas alcanzaron cerca del 90% del total
del valor reproductivo, mientras que en las matrices a y b este 90% fue abarcado por las tres

categorias reproductivas (Tabla 7). En todas las matrices, el vector de la estructura estable
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de tamafos (w) difirio significativamente del vector de la estructura poblacional observado
(ny) (a: 7 = 890.6, p< 0.0001; b: > = 586.1, p< 0.0001; c: * = 1748.2, p< 0.0001; d: * =
1572.5, p< 0.0001; e: ¥ = 1070.9, p< 0.0001; f: ¥ = 665.9, p< 0.0001). En las matrices que
incorporaron la clonalidad (7¢ y 7f), el valor de A fue mayor que en las matrices que no la

incorporaron, aunque de acuerdo a los intervalos de confianza de A, esta diferencia no fue

significativa.

111.3.5 Matrices de sensibilidad y elasticidad

En general, los valores de sensibilidad de las matrices correspondientes a la zona
conservada fueron mas altos que las de la zona perturbada (Tabla 8). Los valores mds altos
se concentraron invariablemente en las entradas que representan crecimiento (G), seguidas
de las de la permanencia (S). Los valores de sensibilidad mds bajos correspondieron a las
fecundidades. Al considerar Unicamente los valores que representan transiciones reales en
las matrices 8a, 8b, 8¢ y 8f, los valores mas altos de sensibilidad correspondieron a las
categorias de Plantulas y Juvenil, mientras que en las matrices 8c y 8d a las categorias de
Juvenil y Adulto 1. Estos valores fueron mis altos en las matrices donde se incorporo la
clonalidad que en aquellas donde ésta no se incluyé (Tabla 8).

En todos los casos los valores de elasticidad fueron muy similares entre la zona
conservada y la perturbada (Tabla 8 y Fig. 9). El anilisis mostré que el proceso
demografico que mds afecta a A fue la permanencia (S), que contribuyé con cerca del 60%
de la elasticidad total, seguida del crecimiento (G) con cerca del 30% y la fecundidad con

menos del 10%. La retrogresion (R) fue ¢l parametro
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sensibdided elasticidad
pldntuta infentl  juveni! adulto?  ad plé infantl  juvenit adukol aduio2 eduMo3
0483 0039 0032 0005 0002 0001 | 0.108 0008 0015 0027 0028
0465 008 0082 0014 0004 0004 | 0048 0048 0006
1344 0284 023 0039 0011 0011 | 0028 0047 O0.158 0.002
8008 1481 1.213 0203 0059 0055 0.072 0127 0.004
15.722 3325 2761 0462 0.134  0.125 0053 0.07% 0.003
18356 3882 3223 0539 0.157__ 0.148 0008 0.025  6.113
b) pidntula 0173  0.040 0037 0007 0002 0002 | 0.104 0007 0011 0022 0028 .
volzp | infartl 0413 00N 0088 0017 0005 0008 | 0.045 0048 0.008 F= 0061
juveni  1.080 0253 0231 0.044 0014 0016 | 0024 0044 0781 0.002 G= = 0.256
A=1188 |adutol 4863 1120 1.031 0.1%4 0.063 0070 0063 07127 0.004 S= 0.66
£0.152 adulio2 10.202 2300 2181 0411 0.134 0.148 0048 0.082 0.003
aduto3  11.080 2782 2538 0479  0.1%8 _ 0.172 0.008 0026 0141
c) plsntula 0148 0052 0075 0044 0002 0 0.041 0062 004 0.003 R= 0.012
perizc infanti! 0282 0t 0145 0084 0.005 0 0.062 003 0.008 F= 0.105
juvenil 0467 0.165 ©0.24 0.139 0008 0001 | 0.044 007 0.7125 0.002 G= 0.331
A=1338 [adufiol 1205 0426 062 038 0019 0.002 0108 0230 0.001 S= 0.563
40,179 aduitoz 8864 3.138 4582 2638 0.143 0012 0043 0098 0001
adultod 8402 2972 4324 2489 0136 0012 0.004 __ 0.008
d) plantula  0.43 005 0082 0058 0.004 0 0.039 0.049 0038 0.003 R= 0.014
perizp infantii  023% 008 015 0.107 0.007 000t | 0055 0.03 0.009 F= 0.091
juvenii 0364 0144 023 0163 0.011 0001 | 0036 0064 0726 0.003 G= 0.297
A=1262 |adultol 0815 0322 0513 037 0025 0003 0.084 0270 0.001 S= 0.598
£0.161 adulto2 65 217 348 2483 0.465 0017 0.043 0727  0.00%
adullod 5312 2098 3341 2378  0.46 _ 0.016 0.005 0012
°) . plantuta  0.114 0050 0029 0.004 0.00t 0001 | 0.083 0008 0.011 0017 0.015 R= 0.020
volizcicl | infantil 0314  0.438 0079 0011 0.003 0002 | 0.031 0.058 0005 001t 0017 0015 F= 0.043
: Juvenii 1,015 0446 0285 0037 0.009 0007 | 0020 0071 0763 0002 G= 0.301
A=1301 |aduttol 6171 2713 1553 0228 0.057 0.044 0.087 0.134 0.003 S= 0.592
'£0.160 adulto2 15286 6722 3.847 0556 0.149 0.108 0060 0079 0002 C= 0.043
adulto3 17.882 7.863  4.500 0651 0.165  0.127 0.007___0.025 _ 0.083
f) piantula 0113 005t 0033 0008 0002 000t | 0085 0008 0.009 0015 D0p.018 R= 0.023
voWzpicl | infantl 0289 O0.130 0085 0014 0004 0004 | 0030 0080 00068 0008 0014 0014 F= 0.039
juvenii 0843 0381 0.249 0041 0012 0011 | 0018 0063 0767 0002 G= 0.276
A=1241 | adulto1l 4404 1,987 1303 0216 0062 0.056 0077 0.13¢ 0.004 S= 0.626
40.139 | adulto2 10,104 4.558 2989 0463 0.942 0.129 0.056 0.083 0.003 C= 0.036
aduto3  11.800 5323 34080 0576  0.165  0.18% 0007 0028 0118

Tabla 8. Matrices de sensibilidad y elasticidad obtenidas para la poblacion de A. bilimekii para el periodo 200 1— 2002
categorizadas segin diferentes variables de tamafio y bajo distintos escenarios ecologicos. La primera abreviatura se refiere al
Al tipo de categorizacion: vol = volumen y per = perimetro; la segunda al tipo de zona: zc = zona conservada y zp = zona
perturbada y, la tercera se refiere a las matrices que incorporaron la clonalidad (cl). En cada matriz la diagonal principal se
muestra en negritas y los tres valores mds altos de elasticidad se muestran en cursivas. La dltima columna representa la
proporcion total de los valores de elasticidad con la que cada proceso demogrifico contribuye a cada matriz. R = retrogresion,
F = fecundidad, G = crecimiento, S = estasis y C = clonalidad.
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demografico con menos influencia sobre A (Fig. 9). A su vez, las categorias de tamafio que
concentraron los valores mas altos de elasticidad fueron los Juvenil y los Adulto 1 con

valores de entre 20 y 30% cada uno con respecto a la elasticidad total (Fig. 10).
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Figura 9. Importancia relativa de los diferentes procesos demogrificos para la poblacion de 4.
bilimekii:a) matrices categorizadas por volumen; b) matrices categorizadas por perimetro y c)
matrices categorizadas por volumen que incorporan la propagacion clonal. Las barras grises
representan la zona conservada y las blancas la zona perturbada. R = retrogresion, F = fecundidad,
G = crecimiento, S = estasis y C = clonalidad.
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Figura 10. Contribucion relativa de las diferentes categorias de tamaiio al valor de A para la
poblacion de A.bilimekii: a) matrices categorizadas por volumen; b) matrices categorizadas por
perimetro y c) matrices categorizadas por volumen que incorporan la propagacion clonal. Las barras
grises representan la zona conservada y las blancas la zona perturbada.

111.4 Anilisis de las variables de tamaiio utilizadas para categorizar a la poblacién

Al correlacionar las dos variables que se utilizaron para categorizar a la poblacion
(i.e. volumen y perimetro), se encontré que el perimetro inicial del tronco de los individuos
muestreados presenté una correlacion significativa con su volumen (R = 0.723, R? = 0.521,
F(1302)= 328.47, p<0.0001). Por el contrario, no hubo una correlacion significativa entre los

cambios en el volumen que experimentaron los individuos estudiados a lo largo de un aiio
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con los cambios en el perimetro del tronco de los mismos (R = 0.009; R? = 0.0001, F(;30=

0.02337, p<.87860). :
Se calcularon las tasas relativas (TRC) y. absolutas (TAC) de crecimiento (con
respecto al perimetro de los troncos) para cada uno de los individuos muestreados, segiin su
tamaiio inicial (en agosto de 2001) y su tamaiio final (en agosto de 2002). Estas tasas de
crecimiento resultaron ser significativamente diferentes segin la categoria de tamaiio
(Kruskal-Wallis: TRC: o = 97.1136, df = 5, p = 0.0000; TAC: ¥ = 17.201, df = S, p =
0.0041). Posteriormente se realizaron pruebas pareadas (U de Mann-Whitney) para conocer
cuiles eran las categorias que diferian entre si. Cuando se evalué el crecimiento por
perimetro, las tasas relativas de crecimiento fueron significativamente diferentes entre todas
las categorias, con excepcion de las categorias Infantil y Juvenil, que no difirieron entre si;
la tasas relativas de crecimicento fueron menores conforme aument6 el tamafio de los
individuos (Tabla 9). Por otro lado, el crecimiento medido en términos absolutos (con
respecto al perimetro de los troncos) fue menor para los individuos mas pequeiios (i.e.
Plantulas e Infantiles) que para los de mayor tamaiio (Tabla 9), aunque este crecimiento se
vio disminuido en los individuos de la tiltima categoria (Tabla 9).
Tabla 9. Promedio de las tasas relativas de crecimiento (TRC) y del crecimiento medido en
términos absolutos (TAC) para los individuos de las diferentes categorias de tamafio (por
perimetro de los troncos). Las diferentes letras junto a los promedios representan la

existencia de diferencias significativas entre las categorias (p<0.05) segun las pruebas
pareadas de U de Mann-Whitney.

TRC TAC
categoria (cm) (cm) n
Plantulas 2245 a 0.427 a 24
Infantil 0.765 b 0.550 a 32
Juvenil 0469 b 1.144 b 82
Adultosl 0.164 ¢ 1.400 b 90
Adultos2 0073 d| 2.006 b 52
Adultos3 0.015 [ 0.955 b 37
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‘Cuando se utiliz6 el volumen; co’h)‘o:‘éri}léfijé para evaluar el crecimiento de los
individuos, las diferentes categorias de tamaﬁo re;uliaron ser significativamente diferentes
entre si (Kruskal-Wallis: -TRC: 2= 16.6205, df = 5, p = 0.0053; TAC: ¢* = 153.8022, df =
5, p = 0.005). Las tasas absolutas y relativas de crecimiento mostraron un comportamiento
similar al observado al utilizar el perimetro del tronco como variable para evaluar el
crecimiento: las tasas absolutas de crecimiento aumentaron conforme los individuos eran de
mayor tamafio (Tabla 10). Cuando el crecimiento se midié en términos relativos, el
crecimiento de los individuos de las primeras cuatro categorias difirio del crecimiento de
los individuos mas grandes; el crecimiento relativo de los individuos disminuyé conforme
su tamafio aumento (Tabla 10).

Tabla 10. Promedio de las tasas relativas de crecimiento (TRC) y del crecimiento medido
en términos absolutos (TAC) para los individuos de las diferentes categorias de tamafio
(por volumen). Las diferentes letras junto a los promedios representan la existencia de

diferencias significativas entre las categorias (p<0.05) segun las pruebas pareadas de U de
Mann-Whitney.

TRC TAC
categoria | (dm?) dm’) n
Plantulas 1431 al 0024 a 39
Infantil 1.539 a| 0.153 b 34
Juvenil 1245 a cl . 8
Adultosl 2005 a d|-m
Adultos2 0814 ¢ els)
Adultos3 0.352  c| 5155255 f| .37
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Capitulo IV, Discusién

IV.1 Germinacién y sobrevivencia

Los periodos reproductivos de las plantas generalmente estin asociados a los ciclos de
disponibilidad de agua y nutrientes particulares de cada sitio, asi como a otros factores
climaticos, eddficos y bidticos. En los desiertos es comiin observar que la disponibilidad de
recursos, asi como el efecto de otros factores bidticos y abidticos, se presenta de manera
discontinua en el espacio, provocando la formacion de las llamadas “islas de fertilidad” o
microambientes que funcionan como sitios seguros para la germinacion y establecimiento
de los individuos de muchas especies (Garcia-Moya y Mckell 1970).

Las probabilidades de germinacion de las semillas, asi como su destino dependen,
en gran parte, de las condiciones en las que éstas se desarrollen. Los resultados obtenidos
de los experimentos de germinacion de las semillas de A. bilimekii en condiciones naturales
mostraron una tendencia hacia a una mayor germinacion en la zona perturbada que en la
conservada, aunque las diferencias entre ambas no fueron significativa. Esto refleja que las
diferencias entre las dos zonas quiza no eran tan relevantes con respecto a sus efectos sobre
la germinacion. Por otro lado, es posible que la variacién en la respuesta germinativa,
aunada a un tamafio de muestra limitado, no haya permitido observar diferencias més claras
en el éxito de la germinacion entre las dos zonas. Otros autores que han llevado a cabo
experimentos de germinacion con especies de este mismo género, las han clasificado como
especies tolerantes a las condiciones que imperan en zonas perturbadas (Vargas 1991), pues
presentan una alta velocidad en la respuesta germinativa, lo cual les confiere una ventaja en
la competencia por los recursos y el espacio; ademas, muestran una correlacion positiva

entre la tasa de crecimiento y la intensidad luminica, y cierta tolerancia para germinar en
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amplios'réngos de temperatura (Smith y Goodman 1986; Bush y Auken 1990; Teketay
1998; Flores 2001).

La probabilidad de germinacion de las semillas de A. bilimekii fue ligeramente
(aunque no significativamente) mas alta bajo nodrizas que en ecspacios abiertos. Estas
tendencias concuerdan con las reportadas para algunas Acacia africanas (e.g. 4. nilotica, A.
tortilis) en las cuales las tasas de germinacion bajo el follaje de otras plantas fueron
mayores que en los sitios expuestos (Smith y Goodman 1986; Kennenni et al. 1990). Esto
sc puede explicar por la mayor humedad y la menor insolacién que genecralmente se
concentra bajo el follaje de los drboles y arbustos que fungen como nodrizas (Garcia-Moya
y Mckell 1970; Valiente-Banuet et al. 1991), asi como por la acumulacién de nutrientes
bajo sus copas, lo cual debe favorecer el posterior establecimiento de las plantulas
(Munzbergova y Ward 2002). Sin embargo, es claro que A. bilimekii es una especie
altamente resistente a las condiciones de los espacios abiertos, pucs aiin en éstos se observd
germinacion de semillas, cosa que no ocurre e¢n otras especies de zonas semidesérticas,
como las cacticeas columnares (Valiente-Banuet et al. 1991; Esparza-Olguin et al. 2002).

Dado que la germinacion de semillas de A. bilimekii bajo condiciones controladas
fue tan alta (98%), se puede suponer que la viabilidad de las semillas no es un aspecto que
limite la entrada de nuevos individuos a la poblacion. En otras Acacias, se reportan también
viabilidades altas: 100% de germinacion en 4. origena y A. pilispina después de un
tratamiento de escarificacion (Teketay 1998), entre 88 y 99% para A. bilimekii (Martinez y
Garcia 2001); hasta el 90% para A. karroo, 50% para A. nilotica y 75% para A. tortilis
(Wilson y Witkowski 1998); 97% para Acacia farnesiana (huizache) y 91% para Acucia
schaffnerii (huizache chino) (Flores y Jurado 1998); y para otras leguminosas de zonas

aridas de México, se han reportado viabilidades del 99% para Prosopis laevigata
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(mezquite), 85% para Cercidium macrum (palo verde) y 99% para Ebenopsis ebano
(ébano) (Flores y Jurado 1998). Por otra parte, la geminacion de las semillas de 4. bilimekii
en el campo fue mas restringida (11— 21%). lo cual también ocurre cn otras especies de esta
familia (Ward y Rohner 1997), pues en este caso se pueden presentar eventos como la
depredacion. o condiciones cambiantes de humedad y temperatura que limitan la
germinacion de las semillas (Wiegand et al. 1999). Sin embargo. esto no se ha considerado
como un factor limitante en el reclutamiento de plantulas de estas especies (Kennenni et al
1990; Midgley y Bond 2001 ; Radford et al. 2002), por lo que tal vez no sea la germinacion,
sino el establecimiento de las nuevas plantulas. lo que determine en mayor medida el
ingreso de nuevos individuos a la poblacion.

Radford et al. (2002) mostraron que la disponibilidad del agua es el factor mis
importante para la germinacion de las semillas v el establecimiento de las plantulas de
especies de Acacia. Asi. la germinacidn y sobrevivencia de las plantulas dependera de que
la disponibilidad del agua durante la temporada de lluvias, asi como la temperatura,
alcancen niveles 6ptimos. Como resultado. es posible que el reclutamiento de gran cantidad
de plantulas sea un evento mas bien raro, asociado a temporadas particularmente favorables
(Wiegand et al. 2000). La probabilidad de sobrevivencia al cabo de siete meses de las
plantulas emergidas a partir de las semillas sembradas, fue de 0.018 para la zona
conservada v de 0.010 para la perturbada (con respecto al nimero inicial de semillas
introducidas en cada zona). Estos valores. de acuerdo a los reportados en otros estudios,
corresponden a los que se alcanzarian con una precipitacion media (Kennenni et al. 1990;
Wiegand et al. 2000; Radford et al. 2002). ya que en afios muy secos la montalidad de las

plantulas puede alcanzar hasta el 100%, mientras que en afios favorables podria alcanzar

valores hasta del 40% (Wiegand et al. 2000).



Los resultados de la sobrevivencia de plantulas de A. hilimekii mostraron que a corto
plazo (dos meses) el.grado.de conservacion del sitio tuvo un efecto significativo,
presentandose una mayor sbbrgyivcncia en la zona perturbada que cn la conservada; sin
embargo, a mediano plazo(su:te .meses) el efecto de la nodriza fue ¢l que resultd
determinante, siendo- las plénuvllas"fbajjor.nddrim las que resultaron mas favorecidas. Lo
anterior podria deberse a que el efecto de la sombra influencia negativamente a las
plantulas durante sus primeros meses de vida, que corresponden a la temporada de lluvias
(Bush y Auken 1990), cuando el agua no resulta tan limitante; posteriormente, cuando
inicia la temporada de secas, la sombra de la nodriza es un microambiente claramente mas
favorable para la sobrevivencia de las pliantulas en comparacion con los espacios abiertos.
Flores y Jurado (1998) encontraron que la mayoria de las especies vegetales de zonas aridas
con las que trabajaron, entre e¢llas leguminosas, mostraron una tendencia hacia un mayor
cstablecimiento de plintulas en condiciones de sombra. Estos resultados contrastan con las
observaciones sobre otras especies de Acacia africanas y australianas, en las cuales no se
observa regeneracion y establecimiento de plintulas bajo la copa de los drboles, aunque en
estos micrositios si se observa una mayor germinaciéon (Smith y Goodman 1986, 1987;
Kennenni et al. 1990). Los dispersores y los depredadores podrian estar determinando este
comportamicnto. En este sentido, se ha observado que las condiciones ambientales que
resultan propicias para la germinacion de las semillas de una especie, no necesariamente
son las mismas que se requicren para que se dé el establecimiento exitoso de sus plantulas
(Schupp 1995). Este conflicto semilla ~ plantula se ha reconocido en diferentes especies y
puede tener diversas causas. Por ejemplo, en los micrositios donde la germinacion es
favorccida se puede dar una alta depredacion de semillas o herbivoria de las plantulas;

ademas, la competencia intra e interespecifica puede ser determinante (Bush y Auken
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1990), limitando el establecimicnto de las plantulas en ciertos microambientes (Schupp
1995). En el caso de especies de zonas semiaridas, se ha encontrado que las altas
concentraciones de nitrégeno y la elevada salinidad que se presenta bajo la copa de muchas
leguminosas, en particular de las Acacias, pucde tener efectos negativos sobre el
establecimiento de plantulas bajo su sombra, disminuyendo los efectos positivos que estos
microambientcs podrian tener sobre el reclutamiento de nuevos individuos (Munzbergova y
Ward 2002). De aqui que los patrones espaciales encontrados en la germinacion,
establecimiento y crecimiento temprano de las plantulas sean frecuentemente diferentes
entre si y distintos a los observados en individuos ya establecidos (Schupp 1995; Barnes y
Archer 1996; Mendoza 2002). Por otro lado, es posible que las probabilidades de
sobrevivencia en los micrositios evaluados cambien en el tiempo, pues la escala de tiempo
en la cual estamos registrando este proceso no nos permite confirmar que los individuos se

hayan establecido completamente.

IV.2 Fenologia reproductiva

Las especies de plantas de zonas dridas y semiaridas han desarrollado diferentes
estrategias de reproduccion, que dan lugar a un aprovechamiento diferencial de los pulsos
de humedad que se presentan en estos ambientes. La floracién y fructificacion de estas
especics puede llevarse a cabo antes, durante o después del periodo de lluvias (Noy-Meir
1973). Solbrig et al. (1977) han identificado dos patrones de floracion y fructificacion que
sc aplican a las formas de vida de zonas semidridas: 1) la floracion y fructificacion se dan
en la temporada de luvias, lo que implica que las semillas maduren en la temporada de
secas y puedan germinar posiblemente hasta el proximo periodo lluvioso, lo cual involucra

un alto riesgo de depredacidn; 2) la floracion y Ia fructificacion se llevan a cabo antes de la
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época de lluvias, originando que las semillas estén maduras inmediatamente antes de la
llegada de las lluvias. La fenologia reproductiva de A. bilimekii claramente pertenece a esta
altima estrategia. Las primeras yemas florales se observaron en el mes de enero, cinco
meses antes de la llegada de ‘las lluvias. Los frutos maduros se empezaron a registrar en
abril y alcanzaron su produccién maxima en mayo, al inicio de las primeras Huvias del afio.
Las semillas germinan al inicio de la temporada de lluvias y el establecimiento de las
plantulas dependera de la cantidad de agua disponible durante dicha temporada (Wilson y
Witkowski 1998; Kennenni et al. 1990). Estc patron fenolégico es bastante comun en
especies arbustivas de zonas desérticas y semidesérticas como A. constricta, Caesalpinia
melanadenia, Prosopis laevigata, Cercidium praccox y Mimosa luisana en la region
estudiada (Guevara 1991).

La floracién de A. bilimekii fue relativamente sincrénica, lo que puede aumentar la
probabilidad y éxito de la polinizacion, dando como resultado, ademads, que las semillas
germinen mas o menos sincronicamente, al inicio de las lluvias. Sin embargo, la baja
produccion de frutos maduros, comparada con el alto ndmero inicial de inflorescencias
producidas por los individuos reproductivos podria sugerir una polinizacion ineficiente
(Bierzychudek 1982a), o la existencia de algun tipo de competencia entre los polinizadores
(Wiegand et al. 2000); también es comin que se pierdan frutos por depredacion, o por una
cuestion simplemente mecanica, relacionada con una capacidad limitada de la
infrutescencia para contener fisicamente un nimero alto de frutos, o que se produzcan
semillas vanas por causas intrinsecas a los individuos (Armella 1990). Este pequefio
porcentaje de produccion de frutos es coman en especies del género Acacia y Prosopis

(Fagg y Stewart 1994).
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Los resultados obtenidos en este estudio en lo referente a la reproduccion de .
bilimekii corresponden al periodo de 2002, y no deben generalizarse, pues es comun que las
variaciones climaticas que se pfesenlan entre afios den lugar a un mayor o menor éxito en la
reproduccion. Parece ser que el afio en el que se realizé este muestreo (2002) fue
particularmente favorable, ya que se observé una alta producciéon de flores y frutos,
mientras que el afio siguiente (2003), la produccion de estructuras reproductivas en ésta y

otras especies de leguminosas fue muy escasa (obs. pers.).

IV.3 Aniilisis de Ia estructura poblacional observada
El andlisis de la estructura de una poblacion nos ayuda a comprender los procesos
histéricos y posiblemente actuales que determinan la dinimica poblacional de las especies.
La estructura de la poblacion de A. bilimekii, segiin los datos de verano de 2001,
presenta dominancia de los individuos de las categorias intermedias (i.e. Juvenil y Adulto
1), siendo las categorias de Plintulas ¢ Infantiles las menos representadas. Esto podria
sugerir que en aiios anteriores se presentaron eventos de establecimiento muy numerosos y
que en los aifios subsecuentes ya no se han dado, lo cual sc ve reflejado en la estructura
poblacional actual. Wiegand et al. (2000) sugieren que bajo un escenario de establecimiento
poco frecuente, como es comin en las Acacia, algunos afios puede haber un aumento
explosivo de las categorias pequeiias; con el paso del tiempo, las plintulas que logran
sobrevivir, crecen y provocan una disminuciéon en el namero de individuos que se
encuentran en esta categoria a la vez que incrementa la frecuencia de los individuos de
clases de tamaiio posteriores. Es posible también que, el reclutamiento sea esporadico pero

continuo, lo que sugeriria que los individuos de las categorias intermedias se mantienen por
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maés tiempo en el mismo tamafio antes de pasar a categorias de tamaiio superior, ademis de
que los individuos no necesariamente corresponderian a la misma cohorte.

En otras Acacia se han encontrado estructuras poblacionales muy irregulares
(Wiegand et al 2000), ante lo cual se han formulado diferentes hipotesis. Flores (2001)
sugiere que las plantulas de los arbustos que viven en ambientes caracterizados por
periodos cortos de lluvia presentan un crecimiento relativamente rapido, lo que provoca que
las primeras categorias se encuentren escasamente representadas en la poblacion. Este
crecimiento rdpido representa, ademas una ventaja para su sobrevivencia, pues acelera el
proceso de establecimiento. Flores (2001) observa que dicha tasa de crecimiento disminuye
conforme los individuos alcanzan un mayor tamafo. Este comportamiento también se
encontré en A. bilimekii, pues las tasas relativas de crecimiento (respecto a los individuos
de ambas categorizaciones: volumen y perimetro) variaron significativamente segin la
categoria de tamaio: los individuos de mayor tamafio mostraron tasas relativas de
crecimiento menores. Sin embargo, la transicion hacia categorias de mayor tamaiio tiene
que ver mds con el crecimiento absoluto de los individuos (y no con la tasa relativa de
crecimiento), que en nuestro caso fue menor en las categorias mds pequeiias en
comparacion con las grandes. Por lo tanto, el efecto de la velocidad de crecimiento sobre la
estructura poblacional no es claro en este caso, pues ademads, las probabilidades de transitar
a categorias superiores también se ven afectadas por el intervalo de categoria elegido en
cada caso particular.

Por otro lado, los individuos de tamaifio intermedio frecuentemente estin sujetos a
perturbaciones (como ramoneo, fuego o corta) que limitan su crecimiento y su transicién

hacia categorias mayores (Ward y Rohner 1997; Wiegand et al. 2000). provocando que las
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categorias intermedias en la estructura de tamafios de la poblacion estén mejor
representadas.

Por altimo, la capacidad de formacion de ramcets por parte de los individuos de 4.
bilimekii debe estar afectando de alguna manera la estructura poblacional; sin embargo,

actualmente no tenemos los elementos para comprender el efecto de este fendomeno sobre la

estructura y dindmica de la poblacion.

IV.4 Anilisis matricial

El analisis demografico de A. bilimekii mostré6 que la mortalidad de los individuos
disminuyé hacia las categorias de mayor tamafio. Fue notable la alta mortalidad de las
plantulas provenientes de los experimentos de germinacion (98.2% para la zona conservada
y 99% para la perturbada); en las plantulas ya establecidas esta mortalidad disminuyé hasta
el 12.8%, mientras que en los adultos no se observé mortalidad (0%). Esta misma tendencia
se ha reportado para otras especies arbustivas (4. tortilis, A. farnesiana, A. nilotica) asi
como para otras plantas perennes (Enright y Orden 1979; Pifiero et al. 1984; Alvarez-
Buylla y Olmsted 1995; Horvitz y Schemske 1995; Mendoza 2002). Algunos autores
sugieren que los factores mis comunes de mortalidad pueden ser la competencia inter e
intraespecifica, las condiciones ambientales (Vargas 1991) y la depredacion (Wiegand et al.
1999). En A. bilimekii, la muerte de los individuos fue causada por ramoneo y desecacion, y
la probabilidad de morir estuvo relacionada con el tamaiio. La mortalidad de los individuos
en ambientes dridos depende de su capacidad de respuesta frente a los cambios ambientales,
especificamente a las condiciones de sequia; las plantulas, al no tener un sistema radicular
lo suficientemente desarrollado, asi como tampoco estructuras de reserva como las que

presentan los adultos, se vuelven mas vulnerables ante los factores de mortalidad.
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Los valores de fecundidad de los individuos de A. bilimekii, asi como su probabilidad
de reproducirse, se incrementaron hacia las categorias de mayor tamaiio. Algunos reportes
sobre especies lefiosas de zonas semidridas sugieren que la cantidad de flores y frutos que
se producen cada afio depende de las condiciones de humedad disponibles: un afio con

- extrema sequia, se refleja en una escasa reproduccion sexual (Cervantes et al. 2001;
Radford et al. 2002). Sin embargo, este efecto puede llegar a ser mayor en individuos
pequeiios y con un sistema radicular menos desarrollado que, al tener menos acceso a otras
fuentes de agua ademis de la de lluvia, ven reducida su capacidad reproductiva. En 4.
bilimekii, el hecho de que la floracién y la fructificacién se den antes de las Huvias, sugiere
que cstos procesos pucden estar relacionados con los niveles de precipitacion del anio
anterior mas que del actual. Los individuos mas grandes a su vez, ticnen una mayor
capacidad para almacenar sustancias de reserva a largo plazo a través de organos
especializados, como bulbos y rizomas (Noy-Meir 1973), lo cual podria reflejarse en un
aumento de su vigor reproductivo.

La estructura estable de tamafios (w) obtenida a partir de las diversas matrices fue
significativamente diferente de la estructura poblacional observada. La proporcion
observada de individuos adultos fue mayor y la de plintulas fue menor con respecto a la
esperada al equiltbrio. Esta diferencia es predecible en el sentido de que en ambientes con
una elevada variacién ambiental espacio-temporal como son las zonas semidridas, no es
factible pensar que los parametros poblacionales evaluados en un afio permanezcan
constantes en el tiempo (Caswell 1989).

Con respecto a las diferentes formas de categorizar a los individuos, se observé que
cuando se utilizé el perimetro las transiciones de las Plintulas, Infantiles y Juveniles a

categorias mayores fueron mis rapidas que cuando se utilizé el volumen; ademas, el valor
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de A fue mas alto cuando sc categorizé por perimetro. Esto en un principio sugiere que el
crecimiento ripido de los individuos jovenes y su transicion hacia categorias superiores es
un parametro que influye positivamente en A, Sin embargo, las tasas absolutas de
crecimiento por perimetro, a diferencia de las relativas, fucron mayores para las ultimas
cuatro categorias, en comparacion con las de las Plantulas e Infantiles. A pesar de esto, las
matrices de transicibn muestran que las probabilidades de permanencia (stasis) fueron
mayores que las de crecimiento en las cuatro categorias de mayor tamafio. Esto se¢ puede
explicar si tomamos en cuenta que los intervalos de categorizacion que se utilizaron fueron
mdis amplios conforme aumenté el tamafio de los individuos, por lo que las mayores
probabilidades de transicion de los individuos de las primeras categorias pueden estar
relacionas con la forma en la que se definieron dichos intervalos.

Por otro lado, ¢l hecho de que las transiciones de las categorias de Plantulas, Infantil y
Juvenil sean mayores en las matrices categorizadas por perimetro que en las categorizadas
por volumen muestra que en los primeros estadios de vida, A. bilimekii destina mayor
cantidad de recursos al crecimiento del tronco, y que una vez asegurado el establecimiento
de los individuos, distribuye los recursos a la produccion de ramas y follaje.

Los valores reproductivos para cada categoria de tamaifio (v) aumentaron con el tamafio
de los individuos. Esto es comprensible si consideramos que los individuos mis pequeiios
tienen una mayor probabilidad de morir antes de alcanzar un tamafo reproductivo, mientras
que los mas grandes, ademas de tener fecundidades mas altas, tienen menos probabilidad de
morir (Horvitz y Schemske 1995). En general, la mayor parte de las especies de plantas se

comportan de esta manera.
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Los valores obtenidos para las tasas finitas de crecimiento poblacional en todas las
matrices fueron significativamente mayores a la unidad, lo que indica que, de mantenerse
constantes las condiciones representadas por las matrices, la poblacion de A. bilimekii en
ambas zonas estaria aumentando. Este mismo tipo de comportamiento poblacional se ha
reportado para otros arboles y arbustos y, es caracteristico de especies pioneras
(Bierzychudek 1982b; Pifiero et al. 1984; Silvertown et al. 1993; Horvitz y Schemske 1995;
Pascarella y Horvitz 1998; Golubov et al. 1999). Dadas las tasas de crecimiento poblacional
tan elevadas encontradas en la poblacion estudiada de A. hilimekii, es paradéjico que la
distribucion de esta especie en la zona de estudio sea tan limitada, pues no se presenta en
las zonas aledaiias, lo que hace pensar que probablemente existen otros factores externos
que estdn regulando su distribucién actual y quizds su crecimiento poblacional. Por otro
lado, las altas tasas de crecimiento poblacional obtenidas pudieron haber estado
relacionadas con una elevada fecundidad o con un crecimiento relativamente rapido de los
individuos durante el afo de estudio.

De acuerdo a la estimacion de la contribucion a la propagacion clonal por parte de los
individuos reproductivos, se asumié que este proceso contribuye con el 36% de los
individuos nuevos que ingresan a la poblacion, de acuerdo a nuestras observaciones de
campo. En los afios de bajo establecimiento de plantulas a partir de semillas, esta especie
podria mantener a sus poblaciones gracias a la propagacion clonal. En Alnus incana y
Betula nana, especies de arboles clonales, ¢l crecimiento clonal se observé ain cuando no
hubo reclutamiento de plintulas, aunque no fue muy relevante para el crecimiento

poblacional (Silvertown et al. 1993).
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El hecho de que los valores de A de la zona conservada no fueron significativamente
distintos de los de la zona perturbada, podria sugerir que esta cspecie presenta el mismo
comportamiento demografico independientemente del grado de conservacion del sitio.
Aunque hay que recordar que en este caso no se realizd una evaluaciéon cuantitativa y
cuidadosa del estado de conservacién de los sitios de trabajo, sino que se utiliz6 un criterio
un tanto apreciativo. Ademas, no se tuvieron réplicas (i.e varios sitios conservados y varios
perturbados) y sélo se variaron los elementos de la matriz correspondientes a la fecundidad
para simular los diferentes escenarios de conservacion, lo cual no quiere decir que otros
parametros como el crecimiento o la mortalidad, por ejemplo, no sean susceptibles de
variacion de acuerdo al estado de conservacién. Por otro lado, existe evidencia en especies
del género Acacia, que sugieren que ticne una alta capacidad regenerativa después de una
perturbacion, por lo que se describen como especies que se desarrollan mejor en sitios
perturbados que en sitios conservados (Smith y Goodman 1987; Smith y Shakleton 1988;
Radford et al. 2002). Esta capacidad regenerativa de las Acacias, probablemente se deba
entre otras cosas a que, gran parte de los eventos de perturbacion se relacionan con la
erosion del suelo, que deja al descubierto las raices de las plantas. Es posible que las altas
intensidades luminicas sobre las raices estimulen su desarrollo, lo que favoreceria a su vez
la produccion de ramets ademds de incrementar la sobrevivencia de los individuos en las
zonas perturbadas (Radford et al. 2002). El analisis de las elasticidades mostro que la tasa
de crecimicnto poblacional fue mas sensible al destino de los individuos de la categoria
Juvenil y Adulto 1 que a cualquier otra fase del ciclo de vida. En otros estudios

demograficos de arboles y arbustos, también se ha encontrado una mayor sensibilidad de A
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a cambios en las transiciones de estas categorias v se han identificado como vulnerables
frente a los cambios ambientales que se dan anualmente (Horvitz y Schemske 1995).

En todos los casos el proceso demografico que mas influyd sobre A fue la permanencia
de los individuos en su misma categoria, seguida del crecimiento, la fecundidad v la
retrogresion. Este patron es consistente con otros resultados reportados para arboles y
arbustos que habitan sitios perturbados. o para especies tolerantes al estrés (Silvertown et
al. 1993, 1996: Golubov et al. 1999). Puede notarse que en las matrices categorizadas por
perimetro. que presentan valores de A mavores comparados con los de las matrices
categorizadas por volumen. la importancia del crecimiento aumentdé a expensas de la
permanencia. asi como también aumenté ¢l valor de elasticidad de la fecundidad. Lo mismo
sucede al comparar las matrices de la zona conservada v la perturbada. De acuerdo a las
caracteristicas demograficas de diferentes especies arboreas v arbustivas. Silvertown et al.
(1993) observaron que la tasa de crecimiento poblacional se relaciona positivamente con
los valores de elasticidad de la fecundidad v el crecimiento, mientras que con la
permanencia. la correlacion fue negativa. Esto sugiere entonces. que en afios poco
favorables para el establecimiento v crecimiento de los individuos de A. bilimekii. cuando
los valores de A son mas bajos. la sobrevivencia de los individuos mas grandes es el
proceso de mavor importancia para la poblacion. mientras que en afios mas favorables, son
el crecimiento y la fecundidad los procesos que permiten que la poblacion crezca. Esto
concuerda con lo que se plante6 anteriormente en relacion a que la tasa de crecimiento
poblacional fue mas alta cuando las transiciones de los individuos jOvenes a las categorias
superiores fueron mas rapidas. En general. cuando el crecimiento se relaciona

positivamente con la fecundidad. es porque ésta (ltima depende del tamaiio de los
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organfsmos tHorvitz y Schemske 1995) como es el caso de A. bilimekii. Ademas, estos
autores también muestran una correlacién positiva entre ¢l valor de A y el valor de
elasticidad de la fecundidad, lo cual se observo en los resultados de esta tesis al comparar
las matrices obtenidas en la zona conservada y en la perturbada.

La retrogresion de los individuos a categorias menores, en el caso de la categorizacion
por perimetro, s¢ debi6 a la caida de la corteza o a la pérdida de algin tronco por causas
naturales o antropogénicas.

En las matrices que incorporaron la clonalidad se observo una correlacion negativa
entre la elasticidad de este proceso con la elasticidad de la fecundidad, lo cual también se
ha reportado para otras espccies clonales (Silvetrown et al.1993). Estos autores sugieren
que existe una disyuntiva entre los dos modos de reproduccion en cuanto a su contribucion

ka la adecuacion, pero lampoco encuentran evidencia demografica de que la propagacion
clonal confiera algiin tipo de ventaja. En nuestro caso, la diferenciacion entre los individuos
clonales y los de origen sexual fue posible Gnicamente para la categoria de Plantulas, y ain
este dato se debe tomar con cautela. El hecho de que no se tengan los datos sobre la
proporcion de individuos clonales de las categorias mas grandes nos impide interpretar las
tendencias de las matrices obtenidas. Smith y Goodman (1987) sugieren que la propagacion
clonal puede estar relacionada positivamente con la longevidad de los individuos. Esto
podria influir en la probabilidad de permanencia de los individuos en su misma categoria y,
por lo tanto, en ¢l valor de su contribucion a A (Horvitz y Shemske 1995). Schmid y Bazzaz
(1987) sugicren que la propagacion clonal también puede tener efectos sobre la distribuciéon

y forma de crecimiento de la especie, refiriéndose a los conceptos de crecimiento en forma
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de “falange” o “guerrilla” usados por Schmid y Harper (1985) lo cual, a su vez, sc relaciona

con la capacidad competitiva de los organismos y la manera en la que explotan los recursos.

IV.S Implicaciones demogrificas en la conservacion

En el contexto de la biologia de la conservacion, las especies han sido clasificadas de
acuerdo a sus caracteristicas ecoldgicas. Aquellas consideradas como “claves™ para la
conservacion de la diversidad biologica, son las que tienen efectos determinantes sobre la
estructura y composicion de las comunidades (Rozzi et al. en Primack et al. 2001). Estas
especies pueden actuar a diferentes niveles y tener diversos efectos, desde el ingreso de
nutrientes al sistema, hasta la promocion de diversas interacciones bidticas. De acuerdo a
las caracteristicas ecologicas (germinacion y establecimiento) y demograficas evaluadas en
este trabajo, podria suponerse, a manera de hipotesis, que A. bilimekii funge como especie
“clave” para ¢l mantenimicnto de la diversidad biologica de la zona cstudiada. Se ha
considerado que otras especies de este mismo género son especies “clave” en los sistemas
desérticos de Africa, pues mantienen la heterogeneidad espacial creando parches favorables
para la colonizacidn de otras especies (Barnes y Archer 1996; Ward y Rohner 1997;
Munzbergova y Ward 2002). Sin embargo ain falta informacién referente al efecto de las
interacciones que establece A. bilimekii con otras especies, asi como con respecto al grado
de la modificacion de la calidad del suclo que se da bajo su follaje (nutrientes, luz, agua), lo
cual influye en la diversidad y riqueza de especies que pueden establecerse bajo su copa.
También seria importante documentar cuidadosamente sus respuestas fisiologicas y
demogrificas bajo diversos niveles de perturbacion. A pesar de que las primeras fases de
su ciclo de vida sean muy vulnerables, como lo demuestra este estudio, las tasas de

crecimiento poblacional sugieren un crecimiento positivo. Atn suponiendo que el afio de
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muestreo haya sido atipico, los estadios que aparcntemente mantiencn esta lasa de
crecimiento poblacional son los juveniles y los adultos jovenes, mismos que presentan una
baja probabilidad de morir. Esta caracteristica poblacional, aunada a la capacidad de rebrote
de los individuos después de una perturbacion, nos permitc suponer que A. hilimekii es una
especie potencialmente Util para la restauracion y colonizaciéon de sitios que han sufrido
algin tipo de alteracion en esta zona.

Midgley y Bond (2001) han sugerido que la alteracion en los regimenes de
perturbacion podria afectar drasticamente a las poblaciones de Acacias, pues son los que de
alguna manera han moldeado sus dinamicas. En el valle de Zapotitlin muy probablemente
las cabras han sido un factor de perturbacién importante que podria estar determinando que
se mantengan los individuos en los estadios juveniles y adultos jovenes, pues se ha
observado que el ramoneo de estos animales los induce al rebrote, aunque seguramente
también afectan su reclutamiento. Ademas, la actividad de las cabras altera los ciclos
biologicos y climaticos de la zona, ya que al mismo tiempo afectan la dindmica de otras
poblaciones, tanto de arbustos como de otras formas de vida. Todo esto, aunado a los
procesos de erosién por vienlo y agua caracteristicos de estas zonas, asi como a las
perturbaciones antropogénicas (cultivos y extraccion de agua de mantos freaticos) estan
amenazando la biodiversidad de la region, pues afectan a los individuos de especies
arbustivas que de alguna manera mantienen la diversidad del sitio. El valor ecologico de 4.
bilimekii, asi como el de otras leguminosas, radica principalmente en su capacidad de
formar asociaciones con microorganismos fijadores de nitrogeno, de retencr nutrientes, y de
modificar las condiciones microambientales debajo de su follaje, lo que permite el
establecimiento de otras especies bajo su copa. Ademds, su presencia evita la erosion del

suelo gracias a su extenso sistema de raices.
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Un aspecto importante en esta especie es que su distribucion esta bastante restringida
en la zona de estudio. Es posible que presente algin tipo de requerimiento de habitat muy
especifico que esté limitando su expansién en la zona. En particular, quizds requiera de
condiciones de mayor humedad, pues es una especie mds bien caracteristica de selvas bajas
y no de matorrales xeréfilos. Por otro lado, el matorral xerofilo de la region del
“Volcancillo” es de los mas humedos de la zona (Ruedas, en preparacion). Sin embargo, se
requiere de informacion ecologica y fisiologica detallada antes de llegar a una conclusion a
este respecto

La pérdida de habitat, la contaminaciéon ambiental, el cambio climatico y la explotacion
desmedida de los recursos naturales representan una gran amenaza para la diversidad
biologica. Los planes de manejo y las medidas de conservacion y restauracion deben estar
basados en estudios que deriven informacion sobre el estado de conservacion, asi como de
las caracteristicas particulares de la estructura, funcionamiento y composicion del habitat y
de las especies que los conforman. La proteccién y manejo de las especies “clave” pueden
ayudar a mantener la biodiversidad biolégica de los ecosistemas asi como a evitar

extinciones en cascada.
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Conclusiones

Los porcentaje de germinacion de las semillas de A. bilimekii no difirieron
significativamente entre una zona conservada y una perturbada, as{ como tampoco
entre las semillas con y sin nodriza,

En condiciones controladas, las semillas de A. bilimekii presentaron una alta
viabilidad.

A. bilemekii presenté bajas tasas de establecimiento de plantulas en condiciones
naturales. La probabilidad de sobrevivencia de las plantulas fue, a corto plazo,
dependiente del grado de conservacién del sitio, mientras que a mediano plazo
influyé la presencia de una nodriza. Esto sugiere un conflicto semilla-plantula en el
proceso de establecimiento de A. bilimekii.

El periodo reproductivo de A. bilimekii en la zona de estudio tuvo una duracion de
seis meses y fue relativamente sincrénico, con un periodo marcado de floracién (de
encro a abril) y uno de fructificacién (de marzo a julio).

Las tasas de crecimiento poblacional (L) de A. bilimekii fueron mayores a la unidad
en ambas zonas y no resultaron ser significativamente diferentes entre cllas.

Las matrices en las que se incorpor6 la clonalidad obtuvieron un valor de A mayor
que las que no tomaron en cuenta este proceso.

El proceso demografico con una mayor contribucion a la tasa de crecimiento
poblacional fue la permanencia (S), que contribuyé con cerca del 60% del total de la
elasticidad, seguida del crecimiento (G) con cerca del 30% y de la fecundidad con

menos del 10%. La retrogresion (R) fuc el parametro demografico con menos

influencia sobre A.
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8. Acacia bilimekii es una especie con un gran valor ccoldgico que probablemente esté
fungicndo como especie “clave” en el sitio de estudio, por su importancia en el
mantenimiento de la diversidad biolégica de la zona. Ademas, presenta una alta
capacidad potencial para scr utilizada en la restauracion de zonas con algin tipo de
perturbacion, gracias a su capacidad de propagarse a través de la produccion de

ramets y de reproducirse sexualmentc dec manera exitosa.
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