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Resumen

La cacticea Lophophora williamsii, cominmente conocida como “peyote”, presenta una
amplia distribucion en Meéxico, aunque algunas de sus poblaciones se encuentran
amenazadas por la sobrecolecta. El objetivo de este trabajo fue identificar algunos de los
posibles factores ecolégicos que determinan la estructura poblacional y los sitios de
establecimiento de L. williamsii en la regién de Cuatrociénegas. Se explor¢ si L. williamsii
se establece en microhabitats protegidos por el dosel de otras especies conocidas como
“plantas nodriza”. También se realizaron experimentos de germinacion de semillas de
distintas edades y en tres condiciones de luz. Por dltimo, se construyeron tres tablas de vida
estdticas por edades para la poblacion en estudio. Para esto se establecieron tres parcelas de
100 m? en las Sierras de San Marcos y Pinos (SMP) y Sierra La Madera (SLM). En cada
parcela se mapearon todos los individuos y sus nodrizas. De cada individuo se cont6 el
nimero de cabezas (tallos), se midié su diametro, se registré si eran reproductivos, se
identificé la especie nodriza asociada y se midié el tamafio de la misma. La poblacion se
subdividié en nueve clases de tamafio y 12 clases de edad; se calcul6 la edad de los
individuos de acuerdo al aumento anual en didmetro de las plantulas germinadas en un

vivero y se estimo la tasa reproductiva neta clonal.

Lophophora williamsii presentd un patron de distribucion de tipo agregado alrededor de los
manchones de vegetacion. El 91% de los individuos se encontré asociado a alguna nodriza
y el andlisis de residuos ajustados indicé que hay preferencia por la sombra de Agave
lechuguilla, Hechtia sp. y Opuntia leptocaulis. En SMP los individuos presentaron
preferencias de orientacion debajo de la nodriza hacia el Sur. La densidad poblacional
promedio de Lophophora williamsii de los tres sitios fue de 0.35 ind/m”. Los individuos
presentaron de (1-35 cabezas x =3 + 1.7). El analisis de la distribucién de frecuencias
indicé que el 37% de los individuos estan en la clase 2 (3- 6 cm en didmetro), mientras que
el 7.5% son menores a 3 cm de didmetro y presentan sélo una cabeza. El 59% de los
individuos son reproductivos y comienzan a reproducirse al pasar a la clase 2. El tamaiio de
las cabezas varia entre 2 y 12 cm ( X=5+16 cm) y el tamafio minimo de los individuos
reproductivos fue de 3.5 cm de didmetro. La ausencia de plantas menores a 2 cm sugiere

que, al menos en dos afios, no ha habido reclutamiento y la estructura poblacional indica un



reclutamiento en pulsos. La estimacion del crecimiento anual en el didmetro de las
plantulas resulté de 1.05 cm por afio. La tasa reproductiva neta (clonal) indica que cada
planta da lugar al surgimiento de 0.21 cabezas al afio, en promedio. Las semillas germinan
mejor bajo la sombra que bajo el sol y hay una disminucién en la capacidad germinativa
conforme envejecen, aunque éstas permanecen viables durante varios afios. Las tablas de
vida estéticas nos sugieren que la poblacion se encuentra cerca del equilibrio numérico, con

un ligero aumento (A=1.08).

Abstract

We studied the population ecology and spatial distribution pattern of Lophophora
williamsii in Cuatrocienegas, Mexico. In addition, the nurse plant association, germination
of different aged seeds and seedling growth rates were determined. Static life tables were
constructed using field and controlled experiments that allowed us to convert plant size into
age. This species showed a clumpped distribution pattern, as a consequence of clonal
growth and nurse plant preferences. Plant density is low (0.35 ind/m?) and individual plants
can be composed of 1-34 stems. Similar to other cacti species, 91% of individuals were
associated to nurse plants with preference towards Agave lechuguilla, O. leptocaulis y
Hechtia sp. Distribution frequencies of the population indicate that 37% of individuals are
between 3-6 cm, and only 7.5% ét’ individuals are smaller than 3 cm in diameter,
suggesting infrequent seedling establishment. Mean seed germination percentage was 64%
and decreased with age. Plant diameter growth rate was 1.05 cm/yr, indicating that
individual plant age ranged from 5.7 to 163.9 years. Life table analyses suggest the
population is in numeric equilibrium (A=1.08) and clonal growth is necessary to maintain
population stability. In order to protect and maintain L. williamsii it is important to preserve

the Cuatrocienegas region.



I. INTRODUCCION

1.1 Antecedentes

Los desiertos de México cubren la mayor parte del Altiplano Mexicano y de la Planicie
Costera de los estados de Baja California y Sonora (Briones 1994). Las zonas éaridas y
semiaridas abarcan el 40% del territorio nacional y albergan el 20% de la flora del pais
(Rzedowski 1986). Entre las plantas mas notables que caracterizan el paisaje de las zonas
aridas de México se distingue, junto con los magueyes, los mezquites, las yucas y los

agaves, al grupo de las cactaceas (Bravo-Hollis y Sanchez Mejorada 1991).

En general, las regiones desérticas se caracterizan por presentar temperaturas extremas, una
humedad relativa baja, vientos secos y lluvias esporadicas, lo que ocasiona que las plantas
que habitan estos sitios sufran problemas de sobrecalentamiento y deshidratacion debido a
las altas temperaturas y baja disponibilidad de humedad. La adaptacion de las plantas a
condiciones desérticas requiere de ajustes constantes para evitar que alcancen temperaturas
internas letales y restringir al maximo la pérdida de agua (Hadley 1972, Nobel 1984). Estas
adaptaciones pueden concebirse como estrategias adaptativas por el hecho de que son
combinaciones de diferentes rasgos en diferentes niveles de organizacién y funcién
biolégica. Pueden ser rasgos bioquimicos, fisioldgicos, de desarrollo, genéticos o
demograficos. Cada uno de estos rasgos contribuye de una manera balanceada y coordinada

a la adaptacion de los organismos (Kigel 1995).

El desierto Chihuahuense es una de las regiones bioldgicamente mas importantes del pais y
abarca el 26.4% del territorio nacional. Este desierto esta caracterizado por la presencia de
arbustos perennes, como Larrea tridentata, y varias especies de Agave y Yucca (Briones
1994). Es considerado el centro mas importante de diversidad de cactaceas y la region mas
rica en este grupo de plantas, presentando el 21.2% de las especies de cactaceas del mundo
y el 56% de las especies mexicanas (Mittermeier et al. 2002). La proporcion mas
significativa de este desierto estd distribuida principalmente en los Estados de Coahuila,
Nuevo Leon, Tamaulipas y San Luis Potosi (Hemandez y Barcenas 1995). Cuatrociénegas

es una region importante del desierto Chihuahuense, localizada en el Estado de Coahuila,



pues en ella se distribuye un alto nimero de especies amenazadas (Gomez-Hinostrosa y

Hernandez 2000, Rosas-Barrera y Mandujano 2001).

Las cacticeas son endémicas del continente americano, encontrandose desde el norte de
Canada hasta la Patagonia. Se reconocen 913 taxones entre especies (669) y subespecies
(244) que se encuentran agrupadas en 63 géneros. México es el principal centro de
diversificacion de la familia con un alto indice de endemismos a nivel genérico (73%) vy
especifico (78%), cuenta con 25 géneros, 518 especies y 206 subespecies endémicas
(Guzman et al. 2003).

La familia Cactaceae es un grupo de plantas altamente amenazado. La familia entera se
encuentra incluida en el Apéndice II de CITES, que establece las restricciones de comercio
para las especies con bajo grado de amenaza. Aunque se conoce poco de las poblaciones
naturales de especies de cacticeas, sabemos que éstas se han visto afectadas por la colecta
ilicita. Ademas, las zonas 4ridas y semiéridas han sido dramaticamente modificadas por la
agricultura, mineria, pastoreo y otras actividades productivas. Estas formas de disturbio han
tenido un tremendo impacto en las poblaciones de cactaceas debido a que las especies que
pertenecen a este grupo presentan lento crecimiento individual y poblacional (Hernandez y
Barcenas 1995).

Las especies de la familia Cactaceae tienen ciclos de vida muy largos, desde décadas hasta
cientos de afios. A lo largo de su ciclo de vida los individuos estdn expuestos a diferentes
factores de mortalidad relacionados con los altos niveles de radiacién solar y con el estrés
hidrico caracteristicos de sus habitats; ademas de las multiples interacciones bidticas a las
que estan expuestas, tales como la herbivoria y la competencia (Mandujano et al. 1998). Se
han realizado esfuerzos para la proteccién de algunas especies de cactaceas, pero muchas
de ellas contindan siendo altamente vulnerables debido a que los planes de conservacién y
manejo carecen de informacion sobre la biologia de sus poblaciones (Mandujano er al.

2001, Esparza-Olguin er al. 2002).



Dada la escasez de informacién ecoldgica relevante para la mayoria de las especies de
cacticeas la toma de decisiones acerca de su conservacién es limitada. Por esto, es
importante generar informacidn sobre la biologia de las especies de zonas 4ridas y de los
sistemas que se quiere conservar; se requiere informacion sobre aspectos particulares de su
ecologia para saber qué factores determinan la distribucién y abundancia de las especies a
conservar (Krebs 1985). Entre la informacién necesaria para la evaluacion del estado de
riesgo y planeacién de la conservacién de las especies de esta familia, los estudios de
ecologia de poblaciones son fundamentales, ya que proveen de una herramienta muy util
para evaluar la situacion actual de las poblaciones existentes, para detectar los estadios
vulnerables en el ciclo de vida de las especies en cuestién y para hacer estimaciones del
futuro de la poblacion bajo diferentes escenarios ecoldégicos potenciales (Esparza-Olguin et
al. 2002). Uno de los primeros aspectos que se pueden estudiar de las poblaciones de
plantas es su patrén de distribucién, que nos habla de la relacion entre éstas y su ambiente
(Krebs 1985).

1.2 Patrones de distribucion

Las zonas aridas y semiaridas pueden concebirse como un mosaico espacial compuesto por
dos tipos de unidades. El primero son los parches de vegetacion en los cuales varias
especies de plantas coexisten como resultado de los procesos de colonizaciéon y
establecimiento de los individuos que los forman. Estos parches estin inmersos en la
segunda unidad del mosaico, constituida por los espacios abiertos, sin cobertura vegetal.
Los espacios abiertos presentan condiciones abioticas extremas en comparacién con las
condiciones que se presentan dentro de los parches de vegetacion (Nobel 1980, Nobel et
al. 1986, De Villiers et al. 2001). La manera en que las diferentes especies ocupan estos dos
tipos de unidades, dependera de la capacidad que tengan los individuos para colonizar y
sobrevivir en cada uno de estos sitios, segun las condiciones que imperen en ellos
(Rodriguez-Ortega y Ezcurra 2000). Segun sus tolerancias y requerimientos, las especies

van ocupando el espacio dando lugar a diferentes patrones de distribucion.

El estudio de los patrones de distribucion de las plantas en el espacio nos permite

comprender cuales son los factores que determinan la presencia o ausencia de cada especie



en los diferentes microambientes que componen a los ecosistemas (Pifiero 1976). La
distribucion espacial y la abundancia de las diferentes especies de plantas esta determinada
por una gran variedad de factores bidticos y abiéticos. Entre los principales factores que
afectan los patrones de distribuciéon encontramos a la competencia, la herbivoria, la
dispersion de semillas y la variacién de los factores abidticos, principalmente la
temperatura, la humedad y la radiacién luminica. Estos factores determinan la abundancia
de las poblaciones y la ocupacion del espacio por parte de los organismos a través del
tiempo (Krebs 1985).

En organismos sésiles se han descrito tres tipos de patrones de distribucién espacial
(Kershaw 1973): aleatorio, agregado y regular. La distribucion aleatoria se presenta cuando
la probabilidad de que un organismo ocupe cualquier punto en el espacio es siempre la
misma (Kershaw 1973) y generalmente se da en ambientes homogéneos; la distribucién
regular, uniforme, homogénea o hiperdispersa se produce cuando cada individuo “evita” a
todos los demas individuos, de tal manera que la distancia entre los individuos tiende a ser
semejante y se genera como resultado de la competencia. Por iltimo, la distribucion
agregada, agrupada, contagiosa o subdispersa consiste en que los individuos se presentan a
manera de cimulos en el espacio (Krebs 1985). Ese tipo de distribucién ocurre cuando los
organismos sobreviven mejor en sitios especificos del hébitat, dando como resultado la
ocupacion de espacios favorables con una densidad mayor, mientras que en los espacios
menos favorables se presenta una densidad poblacional menor (Flores Martinez er al. 1994,
Leirana-Alcocer y Parra-Tabla 1999). Existen dos parametros que nos permiten describiria
en detalle: la escala espacial a la que se presentan los cumulos de agregacion vy la
intensidad de agregacion, que se refiere al nivel de apifiamiento de los individuos al interior

de los cimulos (Kershaw 1973).

1.2.1 Efecto nodriza

Una de las razones que llevan a patrones de distribucion agregados es el “efecto nodriza”,
que consiste en el reclutamiento de individuos debajo del dosel de arbustos y otras plantas
perennes, cuya sombra ofrece condiciones adecuadas para la germinaciéon y el

establecimiento. El “efecto nodriza” ha sido descrito para el desierto Sonorense, el



Chihuahuense y otras zonas aridas del mundo, y ocurre tanto en plantas anuales, como en
plantas perennes (Turner ez al. 1966, Yeaton 1978, McAuliffe 1984a, 1984b, Jordan y
Nobel 1979). Dentro de la familia de las cactaceas, este fendmeno se ha estudiado sobre
todo en especies columnares (Turner et al. 1966, McAuliffe 1984a, Nobel 1980, Valiente-
Banuet y Ezcurra 1991) y otras especies de menor tamafio que requieren de condiciones

particulares durante sus primeras etapas de desarrollo (Mandujano ez a/. 2002).

Es importante reconocer qué factores son los responsables de las bajas probabilidades de
establecimiento y/o sobrevivencia en los sitios abiertos y de su aumento bajo la sombra de
las plantas nodrizas. Los estudios que se han hecho sobre el fenomeno de nodricismo han
revelado que hay efectos tanto positivos como negativos para las semillas y plantulas de las
cacticeas que se establecen debajo de alguna nodriza (Franco y Nobel 1989, Nobel y
Bobich 2002, Flores-Martinez et al. 1994). En primer lugar, es frecuente que se acumulen
mas semillas debajo de plantas perennes que en espacios abiertos al ser éstas transportadas
por aves y murciélagos que se perchan sobre los arbustos a comer y excretar (Yeaton 1978;

Valiente-Banuet y Ezcurra 1991, Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet 1998).

Por otro lado, una vez que se da la germinacién, las plantulas que no se encuentran
protegidas bajo el dosel de una planta nodriza se encuentran mas susceptibles de ser
depredadas (Turner et al. 1969, McAuliffe 1984a). De igual manera, debajo de la planta
nodriza, el establecimiento se ve facilitado debido a que la sombra que ésta proyecta reduce
la radiacion solar y, por lo tanto, amortigua la temperatura de la superficie del suelo, que en
espacios abiertos puede exceder los 70° C siendo letal para la mayoria de las plantulas de
suculentas del desierto (Nobel 1984). El efecto de reducir la radiacién luminica y, por lo
tanto, la temperatura, es importante también porque reduce la pérdida de agua del suelo por
evaporacion. Este es en realidad el efecto mas importante de las nodrizas, ya que el agua es

el factor mas limitante en los desiertos (Nobel et al. 1986, Franco y Nobel 1988).

Asimismo, los niveles de nitrégeno y nutrientes tienden a ser mayores alrededor de los
arboles y arbustos (Garcia-Moya y Mckell 1970, Franco y Nobel 1989) y bajo estas

condiciones las plantulas se encuentran protegidas durante las heladas (McAuliffe 1984b,



Nobel 1980), ademas de que hay una mayor transferencia de agua y nutrientes de las capas
profundas a las superficiales a través de los sistemas radiculares de las plantas adultas
(Flores 2001). Se ha reportado que en ciertas posiciones debajo de la nodriza, las plantulas
reciben mejores condiciones de radiacion a lo largo del dia, provocando preferencias de
ubicacion debajo del dosel (Valiente-Banuet y Ezcurra 1991, Rodriguez-Ortega y Ezcurra
2000).

Dentro de los efectos negativos de la asociacidn con nodrizas, se reporta que la
competencia por agua puede ser critica, debido a que la cercania entre las plantas lleva a
que sus sistemas radiculares se traslapen. Yeaton (1978) describe la relacion ciclica que
existe entre Larrea tridentata y Opuntia leptocaulis en el desierto Chihuahuense, en la cual
hay un reemplazamiento de la nodriza por la especie suculenta con el paso del tiempo.
Estudios con Neobuxbaumia tetetzo en Zapotitlan (Flores-Martinez er al. 1994) y
Carnegiea gigantea en el Desierto Sonorense, muestran, de igual manera, los efectos
producidos por el crecimiento de la planta suculenta sobre la nodriza a través del tiempo a

causa de la proximidad entre ellas (McAuliffe 1984b).

En general para las cacticeas, se ha encontrado que las tasas de crecimiento y la
probabilidad de sobrevivencia aumentan cuando se establecen debajo de una nodriza y de
esta manera las plantas transitan mas rapidamente por las etapas criticas que representan los
primeros estadios de crecimiento (Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet 1998, Mandujano er
al. 1998). Sin embargo, no todas las cactaceas parecen tener necesidad de ia proteccion de
una nodriza para su establecimiento; algunas cacticeas globosas como Ariocarpus
fissuratus, Epithelantha bokei, Turbinicarpus pseudopectinatus y algunas especies de
Mammilaria ocupan indistintamente los diferentes sitios en su habitat (Rodriguez —Ortega
1998, Godinez-Alvarez er al. 2003).Es de suma importancia conocer las respuestas
germinativas y de establecimiento de las especies en diferentes ambientes, para poder

entender su estructura y dinamica (De Villiers et al. 2001).



1.2.2 La fase de establecimiento en las cactiaceas

El ciclo de vida de las plantas comprende dos fases distintas de acuerdo con su movilidad:
una fase sésil y una de dispersién. El reclutamiento de nuevos individuos a la poblacién
representa la interfase entre estas dos. Las limitantes basicas para el reclutamiento de
nuevos individuos son la disponibilidad de semillas y de microhabitats adecuados para la
germinacién y posterior sobrevivencia de la plantula en dichos sitios. Estos dos aspectos se
ven afectados por factores como la dispersién y la depredacion de semillas o la frecuencia
de disturbios (Eriksson y Ehrlén 1992).

La identificacion de los factores que determinan el éxito del establecimiento en las
diferentes especies de plantas es fundamental para entender la dinamica de sus poblaciones
(Eriksson y Ehrlén 1992). La germinacién y el establecimiento de las plantulas son fases
criticas en el ciclo de vida de las plantas, debido a su alta vulnerabilidad ante la influencia
de factores desfavorables. Los cambios numéricos que se dan en una poblacion a través del
tiempo son producto en gran medida del reclutamiento de nuevos individuos que ya han

pasado por esta fase crucial del ciclo de vida (Ruedas er al. 2000).

1.3 Germinacién de semillas de cacticeas

La semilla es el principal érgano de perennacion de la mayoria de las plantas superiores
terrestres v acuaticas. La germinacion de semillas comprende tres etapas sucesivas que se
superponen parcialmente:1) la imbibicion o absorcion de agua, 2) el inicio de la actividad
enzimatica y del metabolismo respiratorio, y 3) el crecimiento y la division celular que

provoca la emergencia de la radicula y de la plimula (Vasquez-Yanes et al. 1997).

En la familia Cactaceae es comun que los individuos produzcan frutos con gran cantidad de
semillas que, a su vez, pueden alcanzar porcentajes de germinacion relativamente altos bajo
diversas condiciones (Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes 2000). Sin embargo, las plantulas
tienen un crecimiento extremadamente lento y sus patrones de asignacion de biomasa son
relativamente rigidos. La combinacién de estas caracteristicas con sus ciclos de vida largos
y sus preferencias especificas de habitat, da como resultado una tasa de reclutamiento baja

y muy variable a través del tiempo (Ruedas ez al. 2000).



Los principales factores que afectan la germinacion de semillas de cacticeas son la
humedad, la temperatura y la luz (Godinez-Alvarez et al. 2003). En las zonas 4ridas la
escasez de agua limita la germinacion de semillas y puede ocasionar una gran mortalidad de
plantulas. Se ha encontrado que algunas especies de cacticeas presentan semillas con
“memoria de hidratacién” como resultado de los ciclos de hidratacion y deshidratacién a
los que se ven sujetas en los ambientes desérticos, lo que facilita el proceso de germinacion
(Dubrovsky 1996).

Con respecto a la temperatura, trabajos llevados a cabo en condiciones experimentales
indican que las cacticeas en general germinan en un intervalo entre 15 y 35°C,
frecuentemente con Optimos entre 20 y 25°C. Se ha encontrado que las temperaturas
extremas producen bajos valores de germinacion y el uso de temperaturas alternantes no
favorece particularmente la germinacion de semillas de cacticeas (Rojas-Aréchiga y
Vazquez-Yanes 2000).

Se ha demostrado que la luz estimula la germinacion de varias especies de cacticeas.
Aunque algunas especies germinan en la oscuridad, otras son estrictamente fotoblasticas
positivas. Las semillas de diversos cactus toneliformes y globosos requieren de luz para
iniciar el proceso germinativo (Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes, 2000). Se ha encontrado
que el requerimiento de luz puede estar relacionado con la temperatura (gj. Cereus
Jamacaru y Melocactus violaceus) o condicionado al humedecimiento de la semillas (gj.

Melocactus curvispinus sp. caesius) (Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes, 2000).

En algunas especies de plantas la mayoria de las semillas germinan poco tiempo después de
ser dispersadas, pero una pequefia fraccion permanece en el suelo, dando lugar a una
reserva de semillas que puede germinar tiempo después. Esta reserva se conoce como
“banco de semillas” y es importante porque esparce la germinacion en el tiempo, lo cual es

muy importante en ambientes impredecibles (Wulff 1995).



1.4 Banco de semillas

Las especies que forman bancos de semillas presentan semillas con ciertas caracteristicas
morfoldgicas y fisiolégicas que les permiten persistir en el suelo por algin tiempo. Entre
estas caracteristicas tenemos el requerimiento de luz para germinar, semillas de tamafio
pequefio y con alguin tipo de latencia, el requerimiento de un periodo de post maduracion

para germinar y el poseer una longevidad ecolédgica (Rojas-Aréchiga y Batis 2001).

El que las semillas requieran de luz para germinar provoca que la germinacion se evite en
condiciones de enterramiento profundo y asegura que sdlo ocurra cuando las condiciones
son favorables para el establecimiento de las plantulas (Kigel 1995). Al estar ligeramente
enterradas, las semillas se encuentran protegidas de los depredadores y la humedad se
encuentra disponible por mayor tiempo, dado que la tasa de evaporacion es menor que en la

superficie del suelo (Fenner 1995, Vazquez-Yanes et al. 1997).

La latencia permite mantener la viabilidad de la semilla después de la dispersion. Tanto la
informacion genética de una semilla como el ambiente juegan un papel importante en la
programacion de su latencia y germinacion. Existen distintos tipos de latencia en las
semillas y en muchos casos se ha reportado que la profundidad de la latencia en las semillas
puede estar influenciado por las condiciones ambientales bajo las cuales los frutos se
desarrollaron en la planta madre (Fenner 1995). En ambientes desérticos se ha encontrado
que las semillas de algunas especies, mas que tener mecanismos de latencia complejos,
presentan simplemente una quiescencia que les permite germinar en cuanto hay humedad

(Vazquez- Yanes et al. 1997).

Las especies vegetales que forman bancos de semillas son caracteristicas de comunidades
de plantas que estan sujetas a disturbios impredecibles, como son los causados por los
cultivos, fuego, fluctuaciones en los niveles de agua o cuando las oportunidades de
colonizacién surgen aleatoria mente (Fenner 1995). La existencia de una reserva de
semillas latentes y viables en el suelo podria asegurar que la poblacién permanezca a partir
de un establecimiento por semillas si se encuentran en el sitio correcto y en el momento

indicado para germinar y establecerse (Wulff 1995). De esta manera, cuando las



condiciones climaticas son favorables, la produccion de una cohorte grande de plantulas
puede compensar su alta mortalidad en épocas de mayor limitacion de recursos (Bowers
2000).

1.5 Ecologia de poblaciones

Una poblacion es el conjunto de individuos de la misma especie que viven en la misma area
y que por lo tanto interactian entre si (Begon er al. 1986). La ecologia de poblaciones nos
ayuda a comprender los factores que afectan la abundancia y distribucién de las especies
(Begon et al. 1986, Krebs 1985).

Una de las formas a través de las cuales podemos describir a una poblacion, es la
estructura, La estructura poblacional se refiere a la abundancia relativa de individuos de
diferentes tipos en la poblacion y puede ser descrita en diferentes términos, como son:
-Estructura genética: describe la heterogeneidad de la poblacion en términos de las
frecuencias génicas y alélicas de la poblacion.

-Estructura espacial: describe la distribucion de los individuos como resultado de la
variacion en la densidad dentro de la poblacion.

-Estructura de edades: describe el nimero relativo de individuos de diferentes edades.

-Estructura de tamariios: describe el nimero relativo de individuos de diferentes tamarios.

La biologia de poblaciones trata de explicar el porqué de una estructura poblacional
determinada y de entender como cambia dicha estructura poblacional en el tiempo. Los
cambios en la estructura genética a lo largo del tiempo son sujeto de estudio de la genética
de poblaciones y los cambios en el numero de individuos a través del tiempo son sujeto de

estudio de la demografia y la dinamica de poblaciones (Silvertown y Lovett Doust 1993).

La demografia estudia los cambios poblacionales a nivel numérico a través del tiempo, asi
como los factores que dan lugar a dichos cambios y es una herramienta que nos permite
estudiar la dindmica poblacional mediante la descripcion estadistica de diversos parametros
demogréficos (Silvertown 1984). Los parametros fundamentales en cualquier estudio de

dinamica de poblaciones son los nacimientos, las muertes, las inmigraciones y las



emigraciones. Estos pueden incorporarse en una formula algebraica que describa los

cambios numéricos de una poblacion entre dos puntos en el tiempo:
Ny =Ng+B-D+I-E 1)

dénde M, es el tamaiio de la poblacién (nimero de individuos) en el tiempo ¢ , N4+ es el
tamario de la poblacién en un periodo de tiempo posterior, (el tiempo #+1), B es el nimero
de individuos que nacieron entre ¢ y +1, D es el nimero de individuos que murieron entre ¢
y t+1; I y E son el nimero de imigrantes y emigrantes respectivamente en el mismo periodo

de tiempo (Begon et al. 1996).

La dindmica de una poblacién se puede resumir a través de la variable A, que se conoce
como la tasa finita de incremento y se define como (N./V;). Una poblacion se encuentra
numeéricamente estable cuando N= Ny, (A=1), incrementa si Nu,> N; (A>1) y decrece

cuando Nu 1< N, (A<1) (Silvertown y Lovett Doust 1993).

El crecimiento de una poblacion se ha descrito en ecologia a través de modelos
matematicos para especies con generaciones discretas y/o continuas. Los dos modelos
tedricos basicos que describen el crecimiento poblacional son el exponencial y el logistico.
El primero supone que las poblaciones pueden crecer indefinidamente en el tiempo,
considerando que los recursos son infinitos y que la poblacion es un sistema cerrado, es
decir, que no hav inmigraciones ni emigraciones; asume también que las tasas de
nacimientos y muertes son constantes en la poblacién. El modelo logistico considera la
existencia de limites al crecimiento poblacional dados por la densidad, por lo que es un
modelo denso dependiente. Este modelo considera que las condiciones van cambiando a
través del tiempo, pues supone que los recursos son finitos, por lo que las tasas de natalidad

y mortalidad no se mantienen constantes en el tiempo (Gotelli 1995).

Tanto el modelo logistico como el exponencial ignoran caracteristicas importantes que
afectan el crecimiento de una poblacion, como son la variabilidad genética, la estructura de

edades y/o tamarfios, la proporcion de sexos y la migracion. Debido a esto, surgen otras



herramientas demograficas que toman en cuenta algunas de las caracteristicas anteriores.
Ejemplos de éstas son las tablas de vida y los modelos matriciales de proyeccidn
poblacional. Ambos parten de la premisa de que la poblacién esta estructurada por
categorias de edad, tamario o estadio de desarrollo (Begon ez al. 1996). Es posible utilizar

este tipo de analisis ain cuando hay sobre posicidn de generaciones (Begon et al 1986).

En lo que respecta a las tablas de vida, existen dos maneras de obtener los datos necesarios
para construirlas, los cuales producen dos tipos basicos. Ambos tipos serian idénticos si el
medio no cambiara de un afio a otro y la poblacién se mantuviera en equilibrio (Begon er
al. 1986). Las tablas de vida de “cohorte” (también llamadas dinamicas u horizontales)
estudian a una cohorte, es decir, un grupo de individuos de la poblacién que nacieron
aproximadamente al mismo tiempo, desde su nacimiento hasta la muerte del ultimo
sobreviviente, y a partir de esto, se calculan las tasas de sobrevivencia y mortalidad por
categoria. Las tablas de vida “estaticas” (especificas en el tiempo o verticales) derivan de la
descripcion de la estructura de edades de una poblacién en un momento dado, asumiendo
que éstas reflejan el comportamiento de la sobrevivencia de las cohortes a través del
tiempo. Las tablas de vida “estaticas”, se utilizan comunmente para organismos iteroparos
de vida larga con generaciones superpuestas, para los cuales es dificil hacer el seguimiento

detallado de una cohorte (Begon er al. 1986).

Para elaborar una tabla de vida estética, la poblacion se divide en clases de edad y se
estiman las tasas de sobrevivencia y fecundidad especificas para cada clase de edad. Una
tabla de vida esta compuesta por una serie de columnas, la primera se le designa como X, la
cual indica y numera las diferentes edades o etapas por las que pasan los individuos a lo
largo de su ciclo de vida; /V, representa el nimero de individuos en cada categoria de edad;
la sobrevivencia (/) indica la proporcion de la cohorte original que sobrevive al inicio de
la edad X. Esta iltima columna generalmente comienza con un valor estandarizado de 1 y a

partir de éste se calculan los valores de las siguientes columnas.

La sobrevivencia, /,, se define como:
=N, Np (2)



La mortalidad (d;) es el nimero de individuos que muere en cada clase de edad vy se calcula

como sigue:

dx= Ix‘Iﬁi (3)

La fraccion de la poblacion que muere en cada clase de edad se conoce como ¢, y se
calcula de la siguiente manera:

gx=ddlx (4)

La esperanza de vida (e,) es el numero de afios que se espera que viva un individuo de edad
X'y se calcula como:

er= Ti/L; (5)
(La T a la que se hace referencia en esta ecuacion, representa el tiempo de vida de todos
los individuos que viven desde la edad X en adelante (7, =ZL,), en donde L, es el niimero

promedio de individuos vivos de X a X+1 y se calcula como L,= (N, +Ny+)/2).

La funcion de maternidad (m,) indica el numero de descendientes que habra en la siguiente
generacion por cada individuo de la categoria .X; es la tasa de nacimientos en cada intervalo
de edad.

El valor reproductivo (¥;) es el nimero de individuos que faltan por nacer de un individuo
promedio de la clase de edad X:

Vi=e"™/l Zelm, (6)

Donde /, es la sobrevivencia y m, la fecundidad en la clase X, mas la sobrevivencia (/) y

fecundidad (m,) de las categorias posteriores para ambos casos (Stearns 1992).

A partir de los valores de la columna de /. se puede calcular la estructura estable de edades,
es decir, la estructura a la que convergera la poblacion si su comportamiento demografico
se mantiene constante. Para calcular la estructura estable de edades se puede utilizar la

siguiente ecuacion:



C= 1™ Zle™ (7

donde C; es la fraccion de la poblacién en la clase X al equilibrio y r es la tasa intrinseca de

crecimiento, que se definira mas adelante.

A partir de la tabla de vida se pueden calcular variables que nos hablan de la dinamica de la
poblacion, es decir, de la tasa a la que esta creciendo o decreciendo la poblacion. Una de
estas variables es la tasa reproductiva neta (Rg) que representa el nimero total de
descendientes que produce un individuo a lo largo de toda su vida y se define como:

R=E myl, (8)

La tasa reproductiva neta representa el potencial reproductivo de un individuo a lo largo de
toda su vida, ajustado por la mortalidad. La mortalidad que se da en cada clase de edad
reduce el potencial de contribucidon de los individuos a la descendencia, es decir, a los
individuos que formaran la siguiente generacion. Si Ry es mayor que la unidad, quiere decir
que hay un incremento en el nuimero de descendientes en cada generacion y, por lo tanto, la
poblacion estd creciendo. Si Ry es menor que la unidad, los individuos no se pueden
reemplazar a si mismos, lo que implica que la poblacién esta decreciendo. Finalmente, si
Ry=1, la produccion de descendientes esta balanceada con la mortalidad en cada generacion
y el tamafio de la poblacién no cambia. La tasa reproductiva neta es una medida
generacional, es decir, refleja la tasa a la que se multiplica la poblacion al cabo de la
duracion de una generacion. Asi, para interpretar la temporalidad de R, es necesario

conocer el tiempo generacional.
El tiempo generacional es el promedio de edad de los padres de toda la descendencia

producida en una cohorte e indica el tiempo promedio transcurrido entre el nacimiento de

los padres y el nacimiento de la descendencia. Este se estima asi:

G= (S mdex ) (Z midy) = (Z melyx)/ Ry (9)



Cuando se conoce la tasa reproductiva neta (Rg) y el tiempo generacional (G), se puede
aproximar la tasa intrinseca de incremento en la poblacién (r) directamente como un indice

instantaneo:

r=(InRp)/ G (10)

El tiempo generacional es una estimacion aproximada, por lo que el valor de r es s6lo una
aproximacion a su valor real cuando las generaciones se traslapan. El valor real de r puede

obtenerse a partir de la ecuacion de Euler-Lotka (Stearns 1992).

La tasa intrinseca de incremento poblacional es un indice instantaneo y puede ser

convertido en un indice finito a través de la férmula:

A=¢,
puesto que

r=Ini (11)

En el ciclo de vida de las plantas, los diferentes estadios de desarrollo proveen de intervalos
atiles para el analisis de los cambios en el tamafio poblacional a través del tiempo y dan
informacion de lo que sucede demograficamente a lo largo del ciclo de vida de los
individuos. Las fases del ciclo de vida que pueden reconocerse son las semillas. las
plantulas, varios estadios de juveniles y, por 1ltimo, los estadios reproductivos (Silvertown
1984).

Muchas cactaceas se propagan tanto clonalmente, produciendo mas tallos, como a través de
la reproduccion sexual, por medio de la produccién de semillas (Parker 1988, Ledn de la
Luz y Dominguez-Cadena 1991, Hicks 2000). En el caso de las plantas clonales es util
reconocer dos tipos de unidades: los genets y los ramets (Harper y White 1974). Un genet
es el producto de un cigoto que da lugar a un individuo genético. A su vez, un genet puede
producir un numero de individuos  genéticamente iguales pero fisiolégicamente

independientes llamados ramets, derivados de un solo individuo genético por propagacion



vegetativa o reproduccidn asexual. Existen dos procesos que dan lugar a ramets, la
formacién asexual de semillas, sin fertilizacion, y la formacion de ramas o vastagos por

crecimiento vegetativo que se desprenden de la planta madre (Cook 1985).

Cuando se estudia la demografia de organismos clonales es importante tomar en cuenta la
plasticidad del crecimiento y de la propagacion vegetativa. Si hay plasticidad en las tasas de
crecimiento, entonces los individuos de la misma edad pueden diferir substancialmente en
su tamario. La propagacion vegetativa produce “progenie” de tamafio distinto o distinto
estado de desarrollo que la producida por reproduccion sexual. Es importante recordar que
la progenie producida sexualmente difiere genéticamente de sus padres, mientras que la
producida por propagacion vegetativa es genéticamente idéntica a la planta madre. Ademas
un individuo proveniente de una semilla tendra diferentes probabilidades de sobrevivencia,
crecimiento y reproducciéon que un individuo producido clonalmente (Cook 1985,

Mandujano et al. 1996).

La propagacion vegetativa evita los costos de la reproduccion sexual como son la
produccion de flores, néctar y drganos asociados, los costos de fecundidad al producir
semillas y los costos genéticos de recombinacion. Muchos autores la consideran como una
estrategia ecoldgica de invasion y establecimiento rapido (Cook 1985). Muchas plantas se
pueden propagar vegetativamente por medio de estructuras como tallos, esquejes, rizomas y
bulbos, teniendo asi mayores probabilidades de establecimiento, en comparacion con las de
una plantula emergida de una semilla (Harper y White 1974). Sin embargo, la propagacion
vegetativa tiene como desventajas la disminucién de la variacion genética y del potencial
evolutivo (Cook 1985).

En varias especies vegetales el mayor reclutamiento de individuos a las poblaciones se da
vegetativamente. El escaso reclutamiento sexual puede deberse a una baja produccion de
semillas viables, o a causas genéticas o ecolégicas, como puede ser la falta de polinizadores
adecuados, la baja disponibilidad de recursos y caracteristicas del sistema reproductivo en
cuestion. También se puede deber a cuellos de botella ambientales que reducen

drasticamente el establecimiento de nuevos individuos (Mandujano er al. 1996).



Se sabe muy poco sobre la dindmica poblacional de especies de plantas de vida larga y son
pocas las referencias sobre la dinamica poblacional de cactaceas (Esparza- Olguin er al.
2002). En general para las especies de cacticeas se ha encontrado que las tasas de
crecimiento individual son bajas, que las probabilidades de transicion de los individuos a
las categorias siguientes son bajas debido a esto, que existen regresiones a categorias de
menor tamaiio debido a la muerte de ramas y que la mortalidad decrece y la reproduccion

incrementa conforme incrementa el tamaiio de la planta (Godinez-Alvarez et al. 2003).

Hasta la fecha la herramienta mas utilizada para estudiar la dinamica de poblaciones de
cactaceas han sido las matrices de proyeccion poblacional. En la mayoria de los casos en
los que se han utilizado éstas, se ha visto que la tasa finita de incremento poblacional (L) se
encuentra cerca de la unidad, sugiriendo que las poblaciones se encuentran cerca del
equilibrio numérico. Es importante mencionar que tanto el uso de matrices de proyeccion
poblacional como el de tablas de vida probablemente constituyen herramientas limitadas
para detectar incrementos o decrementos en el numero de individuos de poblaciones de
especies de vida larga, donde los procesos poblacionales mas relevantes pueden ocurrir en
la escala de décadas (Godinez-Alvarez et al. 2003).



1.6 OBJETIVOS
Objetivo General
En este trabajo se evaludé la estructura poblacional, el patron de distribucion y el
establecimiento de Lophophora williamsii en Cuatrociénegas, Coahuila, con el objeto de
comprender algunos de los factores que afectan el comportamiento demografico de esta

especie.

Los objetivos particulares de esta tesis se subdividen en tres temas fundamentales:

1.-Distribucién y nodricismo
a) Determinar la abundancia y el patron de distribucién de L. williamsii en Cuatrociénegas,

para hipotetizar acerca de los factores que determinan la estructura espacial de la poblacién.

b) Conocer si existe una asociacién positiva de los individuos de L. williamsii con plantas
del estrato arbustivo y, de existir, determinar si existen preferencias de asociacion y

orientacion de los individuos de L. williamsii debajo del follaje de las plantas nodriza.

2.-Germinacién y establecimiento
a) Comparar la germinacion de semillas de L. williamsii de distintas edades para

determinar si existe una pérdida de viabilidad en el tiempo.

b) Explorar el efecto de la intensidad de luz sobre la germinacion y el establecimiento de

individuos de L. williamsii bajo condiciones controladas.

3.-Dinamica poblacional

a) Conocer la estructura de la poblacion de L. williamsii en Cuatrociénegas por medio de
estudios de densidad, cobertura y distribucion de tallas.

b) Elaborar una tabla de vida estatica por edades, basada en la estimacién de la edad de los
individuos segun su tamario, con el objeto de estimar algunos parametros de la dinamica de

la poblacién en estudio.



c) Conocer la contribucion relativa de la reproduccién sexual y de la propagacion

vegetativa al crecimiento de la poblacién.

1.7 HIPOTESIS
La posicion que ocupen los individuos de L. williamsii en el espacio dependera de la
distribucion espacial de los factores ambientales (bidticos y abidticos) que afectan su

germinacion, establecimiento y desarrollo.

Si el establecimiento de las plantas de L. williamsii resulta ser mas exitoso debajo del dosel

de plantas nodriza, entonces esperamos encontrar un patron de distribucion agregado.

Se espera encontrar diferencias en la germinacion de semillas de distintas edades debido a
pérdida de viabilidad.

Debido a las condiciones micro-ambientales (luz, temperatura) generadas por los diferentes

tratamientos, esperamos encontrar diferencias en la germinacion.
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1l METODOS

2.1 Descripcion del drea de estudio

Cuatrociénegas se encuentra en el Desierto Chihuahuense, al norte de México, en la regién
conocida_ como el altiplano septentrional, el cual estd localizado entre los dos macizos
montafiosos mas grandes de México: al este de la Sierra Madre Oriental y al oeste de la
Sierra Madre Occidental. La humedad proveniente de los océanos se ve interceptada por
ambas cadenas montafiosas, fendmeno que explica la aridez de esta region (Instituto

Nacional de Ecologia 1999).

El Area de Proteccion de Flora y Fauna de Cuatrociénegas se encuentra en un valle con una
extension de 150,000 ha y esta ubicada en la parte central del Estado de Coahuila, a 80 km
al oeste de la ciudad de Monclova. Esta regién forma parte de la Provincia de la Sierra
Madre Oriental y de la Subprovincia denominada Sierras y Llanuras Coahuilenses. El valle
de Cuatrociénegas se encuentra rodeado por las siguientes sierras: al norte La Madera y La
Menchaca, al oeste La Purisima y San Vicente, al sur San Marcos y Pinos y al sureste La
Fragua (Instituto Nacional de Ecologia 1999). El clima de esta region desértica es muy seco
(BWhw’’ (x’)(e’), segin la clasificacion climatica de Kéeppen modificada por Garcia-
Miranda 1981) , con un promedio de precipitacion anual menor a 200 mm; las temperaturas
varian de 0° C en el invierno a mas de 44° C en el verano (Marsh 1983). La temperatura
media anual fluctia entre los 18" C y los 22° C, alcanzando temperaturas bajo cero en el

mes mas frio (Garcia- Miranda 1981).

En las partes bajas de las Sierras que rodean al valle de Cuatrociénegas, hasta una altitud de
1100 m, la vegetacién es un matorral xeréfilo dominado por especies como la lechuguilla
(Agave lechuguilla), las yucas (Yucca spp.), los sotoles (Dasylirion spp.), el ocotillo
(Fouquieria splendens), la sangre de drago (Jarropha dioica) y la candelilla (Euphorbia
antisyphilitica). En las bajadas de las Sierras se presenta un matorral desértico microfilo
dominado por especies como la gobernadora (Larrea tridentata), ocotillo, Opuntia
bradtiana, Koeberlinia spinosa, mezquite (Prosopis glandulosa) y huizache (Acacia

greggii) (Instituto Nacional de Ecologia 1999).
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2.2. La especie en estudio, Lophophora williamsii

El género Lophophora forma parte de la Familia Cactaceae, Subfamilia Cactoidea y Tribu
Cacteae y cuenta con dos especies que son L. williamsii y L. difusa. Estas difieren
morfolégica y quimicamente, y ambas habitan en zonas desérticas, generalmente sobre

suelos calcareos (Guzman et al. 2003).

Lophophora williamsii (Lem. ex Salm-Dyck) J.M. Coult es una planta globosa,
frecuentemente aplanada en el apice, de 2 a 6 cm de altura y 4 a 11 cm de didmetro.
Generalmente es de color verde azulado, en ocasiones verde amarillento, a veces con tinte
rojizo. Tiene de 4 a 14 costillas, las cuales casi siempre estan presentes y bien definidas,
siendo de altura variable y a veces formando tubérculos mas o menos altos. Las aredlas se

encuentran distantes entre si 0.9 a 1.5 cm, son circulares, de 2 a 4 mm de didmetro.

Los individuos de Lophophora williamsii presentan variaciones en su forma a lo largo de
su ciclo de vida: al principio los podarios son tres, cinco, etc., pero a medida que aumentan
en numero, se reduce su tamafio y de una disposicion inicialmente espiralada, pueden
formarse ortdsticos, quedando, por tanto, los tubérculos ordenados en costillas (Bravo-
Hollis y Sanchez Mejorada 1978). El crecimiento de las plantas de L. williamsii es muy
lento; se requieren de mas de cinco afios para que las plantas alcancen 15 mm de didmetro.
Aparentemente la edad y el tamaiio de la planta son dos factores que determinan el nimero
de costillas en los individuos de algunas poblaciones. Las plantas jovenes normalmente

presentan cinco costillas, mientras que las adultas presentan de 5 a 14 (Anderson 1980).

Las flores estan dispuestas en las aredlas del dpice y miden de 1 a 2.4 cm de longitud y de 1
a 2.2 cm de diametro. El perianto de la flor es de color rosa, a veces blanco y rara vez
amarillento. Estas plantas florecen de marzo a septiembre (Anderson 1969, Bravo-Hollis y
Sénchez Mejorada 1978). El fruto de L. williamsii es una baya claviforme, de 15 a 20 mm
de longitud y de 2 a 3.4 mm de didmetro. Es un fruto desnudo de color rojo o rosado que
madura y emerge rapidamente del apice lanoso de la planta y queda parcialmente incluido
entre los pelos del hundimiento apical (Bravo-Hollis y Sdnchez Mejorada 1978) . La

fructificacién en San Luis Potosi se ha registrado en los meses de julio a septiembre



(Trujillo 2002). Los frutos son similares a los de Obregonia en que existen dos morfos en
las semillas (Anderson 1980). La mayor proporcion de las semillas son grandes, negras y
piriformes, y miden de 1 a 1.5 mm de diametro (Bravo-Hollis y Sanchez Mejorada 1978);
las semillas del otro morfo son mas pequefias. Aparentemente no existen diferencias

significativas en la germinacion de los dos morfos de semillas (Trujillo 2002).

Lophophora williamsii presenta tanto reproduccion sexual como propagacion vegetativa.
La propagacion vegetativa da como resultado un crecimiento cespitoso debido a los brotes
adventicios que salen en la base del tallo- raiz. Este crecimiento se considera una respuesta
al dafio ocasionado por herbivoros o por el corte de las cabezuelas por cosecha humana.
Los brotes asi producidos pueden ser separados y posteriormente desarrollar raices y

establecer nuevas colonias (Anderson 1969).

Lophophora williamsi frecuentemente forma colonias, aunque pueden encontrarse
individuos solos. Las plantas de peyote tienden a crecer a la sombra de arbustos de Larrea
spp., Prosopis spp., Acacia farnesiana, Mimosa biuncifera o a la sombra parcial de Agave
lechuguilla, Jatropha dioica y Euphorbia antisyphilitica (Anderson, 1969; Lumbreras
1976; Bravo-Hollis y Sanchez Mejorada, 1991). Coexiste con otras suculentas como
Ariocarpus retusus, Coryphantha sp., Echinocactus horizonthalonius, E. platyacanthus,
Ferocactus sp., Flourensia cernua, Hechtia glomerata, Mammillaria sp., Opuntia
leptocaulis, O. tunicata, Yucca carnerosana y Y. filifera y con otras plantas como

Fouqueria splendens, Dasylirion wheeleri (sotol) y Koeberlinia spinosa (Islas 1999).

Sobre Lophophora williamsii existen varios estudios taxonomicos, del culto antropoldgico,
de los efectos quimicos y biologicos de sus componentes y sobre la biosintesis de sus
alcaloides (Bruhn y Holmstedt 1974). Sin embargo, los estudios ecoldgicos son muy
escasos y se conoce muy poco sobre sus poblaciones naturales. Se sabe que en varias
localidades de Texas y México la actividad humana ha reducido considerablemente el
numero de individuos o ha alterado las poblaciones por la constante colecta de las

cabezuelas (Anderson 1969, Islas 1999).



Actualmente Lophophora williamsii se encuentra en la NOM-059-ECOL-2001 con el
nombre de Peyotl zacatensis, dentro de la categoria de proteccién especial (Pr), que se
refiere a especies o poblaciones que podrian llegar a encontrarse amenazadas por factores
que inciden negativamente en su viabilidad. El nombre Peyot! zacatensis es sinénimo de

Lophophora williamsii (Guzman ez al. 2003).

2.2.1 Distribucién geografica de Lophophora williamsii

Lophophora williamsii es una cacticea endémica del Desierto Chihuahuense (Anderson
1969). En México, se encuentra distribuida en los Estados de Chihuahua, Coahuila, Nuevo
Leon, San Luis Potosi, Zacatecas y Tamaulipas (Guzman er al. 2003). En los Estados

Unidos existe en el sur de Nuevo México y en Texas (Anderson 1969).

El rango latitudinal que abarca esta especie es de cerca de 1200 km, de los 20°54° a los
29°47" de latitud norte a lo largo de la cuenca del Rio Bravo y hacia el sur en la Meseta
Central del norte de México, situada entre la Sierra Madre Occidental y la Sierra Madre
Oriental hasta Saltillo, Coahuila. Al sur de Saltillo su 4rea de distribucién se hace mas
angosta, es interrumpida por montafias y luego se extiende hacia el sur cerca de la ciudad
de San Luis Potosi. En cuanto a la altitud, existen grandes variaciones a lo largo de su irea
de distribucion; en el Rio Bravo se encuentra a una elevacion de casi 50 msnm y en la

region sur, en el estado de San Luis Potosi a casi 1850 msnm (Anderson 1969).

Lophophora williamsii crece silvestre en las regiones desérticas de la altiplanicie en
terrenos calizos, sobre colinas pedregosas y en las riberas escarpadas de los rios,
especialmente a lo largo de la cuenca del Rio Bravo. Tiene preferencia por los suelos

calcareos y arcillosos del Creticico (Lumbreras 1976).

2.2.2 Datos historicos sobre Lophophora williamsii
Lophophora williamsii recibe varios nombres comunes segin los grupos étnicos que la
nombren. Algunos de estos nombres se enlistan a continuacién: peyote (nahuatl), kamaba

(tepehuanes), hicore, hikuli o jiculi (huicholes), huaname (taraumaras), wokow
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(comanches), sefii (kiowas), mezcalito y botones de mezcal (nombre comercial) (Schultes y
Hoffman 1982)

El peyote (Lophophora williamsii) fue notado por los espafioles desde 1560. Misioneros
Jesuitas del siglo XVII atestiguan que los indios mexicanos usaban el peyote en forma
ceremonial y medicinal, debido a sus propiedades narcéticas y alucindgenas. Los espafioles
encontraron que el consumo del peyote estaba firmemente establecido en las religiones
nativas y sus esfuerzos por exterminarlo hicieron que su culto se desplazara a las montaiias,
donde perdura hasta la fecha (Schultes y Hoffman 1982).

El uso del peyote forma parte de un culto médico-religioso. Mediante diversas
alucinaciones, el curandero se pone en comunicacion con los espiritus malévolos que
causan la enfermedad y la muerte. En cada ceremonia se consumen de 4 a 30 cabezas por
persona. Actualmente esta planta es apreciada por tarahumaras, huicholes y otras culturas
mexicanas, asi como algunas tribus estadounidenses y canadienses (Schultes y Hoffman
1982, Batis y Rojas-Aréchiga 2002). Se ha sugerido que el uso del peyote se extiende por
mas de 7000 afios. Se ha encontrado evidencia del culto del peyote en Cuatrociénegas, la
cual data de 810 a 1070 D.C. (Schultes y Hoffman 1982).

2.3 METODOS EN CAMPO

2.3.1 Poblacion de estudio.

Se establecieron tres parcelas de 10 * 10 m, cubriendo un 4rea de 300 m’ en sitios donde se
tenia conocimiento de que la planta estaria presente: dos parcelas en la Sierra de San
Marcos y Pinos y una parcela en la Sierra de La Madera, localizadas en Cuatrociénegas,
Coahuila. La ubicacién de las parcelas de la Sierra San Marcos y Pinos fue a los 26° 53’
Norte, 102° 06 Oeste, a 771 msnm y a los 26° 53" Norte, 102° 06’ Oeste, a 773 msnm,
mientras que la parcela de la Sierra La Madera se localizo a los 26° 58’ Norte, 102° 07

QOeste, a 789 msnm.

En cada parcela se mapearon todos los individuos de L. williamsii y sus nodrizas con

coordenadas “x” y “y”. Se consideré como individuo a cada grupo de cabezuelas que se



encontraban creciendo juntas, aunque debido al tipo de crecimiento que presentan es dificil
determinar si todas las cabezuelas de cada grupo se encuentran unidas por debajo del suelo.
De cada individuo se cont6 el nimero de cabezas (tallos), se midio el diametro de cada tallo
y se registro si eran reproductivos o no. Se registraron como cabezas reproductivas a
aquellas que presentaban en la lana apical alguna reminiscencia de eventos reproductivos

anteriores.

Se realizé una ANOVA para comparar las estructuras poblacionales de los diferentes sitios
de muestreo, para esto los valores utilizados fueron previamente transformados con la
funcién de la raiz cuadrada. No se utilizd una prueba de : ya que se contaba con muy

pocos individuos en algunas categorias.

2.3.2 Patron de distribucion

Clark y Evans (1954, en Krebs 1989) fueron los primeros en sugerir la utilizacion de mapas
para la evaluacién de los patrones espaciales de distribucién de las plantas. Estos autores
utilizaron la distancia de un individuo a su vecino mds cercano como la medida mas
relevante para describir el patrén de distribucion. Este método es muy 1itil cuando se tiene
un mapa de toda la poblacion, pero en muchas ocasiones esto es imposible, por lo que el
estudio se realiza a partir de muestreos a lo largo del 4rea en la que se encuentra establecida

la poblacion.

En este trabajo se midio la distancia de puntos tomados al azar a los organismos mas
cercanos, y de éstos a sus vecinos mas proximos; estos datos se utilizaron para analizar si
los individuos de la poblacion muestreada presentan un patron de distribucion espacial
aleatorio o no, todo ello por medio de la prueba de Hopkins (1954 en Krebs 1989). Esta

prueba trabaja con el estadistico 4, que se calcula como:

h=% X7/ ) (12)
donde:
X; = distancia de un punto aleatorio  al individuo mas cercano

r; = distancia de un organismo aleatorio i al vecino mas cercano
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El estadistico # se distribuye como una F con 2n grados de libertad en el numerador y lo
mismo en el denominador, donde n para los grados de libertad es el nimero de puntos
muestreados al azar. Si los organismos se encuentran agregados, la distancia de un punto al
azar al organismo mas cercano sera mayor que la distancia entre individuos cercanos. Lo
contrario ocurre si el patron espacial es uniforme. Asi, la prueba de F para 4 es una prueba
de F de dos colas, en la cual cuando # es muy pequeiia, se puede concluir con certeza
estadistica que el patron espacial es uniforme. El indice del patrén de distribucién con un

intervalo de variacién de 0 a 1 puede ser estimado por:

Iy = hl1+h = (X2 1 (X2 + () (13)

Este indice se aproxima a la unidad conforme se incrementa la agregacion y a cero cuando
la uniformidad es maxima. Bajo la hipdtesis nula de aleatoriedad, el indice del patron de
distribucién es de 0.5 (Krebs 1989).

2.4 Nodricismo

Para saber si Lophophora williamsii depende de una planta nodriza para establecerse, se
evalué si las plantas ubicadas en las parcela de estudio presentaban asociacion con
elementos del estrato arbustivo o no, esto se realizé mediante una prueba de xz La hipétesis
nula que se manejo fue que el numero de individuos establecidos debajo de plantas nodrizas
es directamente proporcional al area que cubren estos dos ambientes en el sitio de estudio.
El 26 % del ambiente se encontraba cubierto de vegetacion, mientras que el 74% restante

eran espacios abiertos.

En el caso de existir dicha asociacidn, se evalud si existen preferencias especificas por
alguna especie mediante una prueba de y* de bondad de ajuste. A la planta nodriza se le
midieron sus dos didmetros principales para obtener su cobertura. En este caso, se manejo
como hipétesis nula que el nimero de individuos de L. williamsii debajo de las nodrizas es
proporcional a la cobertura de cada una de las especies nodriza. Para el analisis de

preferencias especificas de asociacion con especies nodrizas, se utilizaron 95 individuos de
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L. williamsii, debido a que, de los individuos restantes, no se contaba con ciertas

caracteristicas estructurales de la planta nodriza a la que se encontraban asociados.

Para cada parcela se elabord un mapa de los individuos de L. williamsii, asi como de las
plantas nodrizas. Con el mapa se ubico hacia qué orientacién se encontraban los individuos
de L. williamsii con respecto a la cobertura de su nodriza, con el objeto de evaluar si
existian preferencias de orientacién. Las orientaciones de las plantas se clasificaron en
cuatro categorias: N, S, E y O. La categoria N comprendio desde el NE hasta el NO, (entre
los 315 y 45°); el E, comprendio desde el NE hasta el SE (entre los 45 y 135%); el S desde el
SE hasta el SO (entre los 135 y 2257) y el O desde el SO hasta el NO (entre los 225 y 315°).

Se llevo a cabo una prueba de i’ para evaluar si existian preferencias de orientacién en la
distribucion de las plantas de L. williamsii y se realizo un analisis de los residuos ajustados
para evaluar la significancia estadistica de la diferencia entre las frecuencias esperadas y las
observadas para cada orientacion en particular (Everitt 1977). Se establecio como hipétesis
nula que se encontraria un numero similar de plantas hacia cualquiera de las cuatro
orientaciones. En este caso se presentan los datos de los individuos por separado para la
Sierra de la Madera (SLM) y la Sierra San Marcos y Pinos (SMP). Los datos de las parcelas
SMP 1 y SMP 2 se trabajaron juntos, ya que se encuentran en la misma localidad y

presentan la misma orientacion.

2.5 Germinacién

Para evaluar la germinacion de las semillas de Lophophora williamsii, se utilizo un total de
500 semillas de distintas edades, colectadas de Cuatrociénegas en diferentes fechas y, y por
lo tanto , provenientes de diferentes cosechas (1994, 1995, 1996, 1998, 1999, 2000, 2002),
por personal del Jardin Boténico, Instituto de Biologia, UNAM. Las semillas fueron
almacenadas en seco y a temperatura ambiente en la Ciudad de México desde la fecha de su

colecta. Se llevaron a cabo dos experimentos diferentes.
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2.5.1 Germinacién de semillas de distintas edades

Se pusieron a germinar 200 semillas de Lophophora williamsii de diferentes edades. Se
utilizaron 8 semillas de 1994 y 32 semillas de los otros afios (1995, 1996, 1998, 1999,
2000, 2002) de acuerdo a su disponibilidad. Las semillas se sembraron en frascos de vidrio
y se colocaron dentro de una camara de germinacion a 25° C y con un fotoperiodo de 12:12
horas, bajo luz blanca (33.21 1Mol/m%/s).En los frascos de vidrio se utilizé tierra preparada
(1:1 tierra negra y tepojal) y humedecida como sustrato, sobre el cual se colocaron 20
semillas de los distintos afios, escogidas y sembradas dentro del frasco en una posicién al
azar. Cada frasco tuvo semillas de varias fechas de colecta. Se implementé un sistema de
cuadricula en el fondo del frasco que nos permitié ubicar la identidad de cada semilla y
determinar su destino (germinada o no germinada). Se considero a una semilla como
germinada, una vez aparecida la radicula. Se revisaron los frascos todos los dias a la misma
hora, desde que fueron sembradas las semillas hasta que dejo de observarse germinacion. El

experimento durd dos meses.

El analisis de los resultados para evaluar si existen diferencias significativas en la
germinacion de las semillas de distintas edades y cosechas, se llevo a cabo con un modelo
lineal generalizado, con una variable de respuesta binaria y error binomial (Crawley 1993),
utilizando el paquete estadistico GLIM 4 (1992 Royal Statistical Society, London). La
curva de disminucién de la probabilidad de germinacién de las semillas al aumentar su

edad, se describe a través de la siguiente férmula:
P=(1-(t+1/£))*100 (14)

donde ¢ son los afios que tienen las semillas y P es el porcentaje predicho de germinacion

para cada edad.

2.5.2 Germinacion de semillas en tres condiciones de luz
Este experimento consistio en un disefio factorial completamente aleatorizado que consto
de tres condiciones de luz bajo las cuales se evalud la germinacion. Las semillas utilizadas

provinieron de una mezcla al azar de 300 semillas de diferentes edades y cosechas (1995,
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1996, 1999 y 2000). Se utilizaron 100 semillas por tratamiento, divididas en cinco réplicas
de veinte semillas cada una. Los tratamientos consistieron en tres condiciones de radiacion
solar; para lograrlos se utilizaron mallas de mosquitero sujetadas sobre cada maceta con
ligas, de esta manera se asegurd que toda la maceta tuviera la misma condicién de luz. Los
tratamientos fueron malla doble, malla simple y sin malla. Las macetas (repeticiones) se
llenaron con tierra preparada (1:1 tierra negra y tepojal) y humedecida como sustrato sobre
el cual se sembraron las semillas. Las semillas se mantuvieron en estas macetas en el
invernadero del Instituto de Ecologia de la UNAM vy se regaron con agua ozonificada todos

los dias.

La radiacion fotosintéticamente activa (RFA) que incidia sobre la superficie del sustrato en
las macetas de los tratamientos de luz fue medida con un cuantémetro (LI-COR modelo LI-
189). De cada tratamiento se realizaron cinco mediciones de luz cada tres horas a partir de
las 8:15 am (8:15, 11:15, 14:15 y 17:15 hrs.) en los sitios donde fueron colocadas las
macetas. La RFA promedio para el tratamiento sin malla fue de 393.8 puMol/m?s y se
consideré6 como 100% de incidencia soiar. Para la malla simple la RFA fue de 264.7
uMol/m?/s; esta malla permitié el paso del 67.1% de la luz; y para el tratamiento de malla
doble se obtuvo una RFA de 181.4 uMol/m?/s; ésta malla permiti6 el paso del 45.3% de la

radiacion solar.

Para determinar la cantidad de agua que se necesitaba en cada riego para cada tratamiento,
se llevé a cabo un experimento piloto en el cual, con una balanza granataria, se tomo el
peso de la maceta con la tierra seca, posteriormente se le administro agua hasta que
alcanzara la capacidad de campo y nuevamente se volvio a pesar. Las macetas se colocaron
con las condiciones de radiacion solar de los tratamientos de luz en el mismo sitio donde se
coloco el experimento en el invernadero del Instituto de Ecologia y todos los dias a la
misma hora se pes6 cada maceta. Por diferencia de pesos se determino la cantidad de agua
evaporada en los distintos tratamientos. En este experimento piloto que durd dos semanas
se realizaron tres réplicas por tratamiento de luz. Las macetas en las se sembraron las
semillas se cambiaron de lugar al azar diariamente. Ademas todos los dias se tom¢ la

temperatura maxima y la temperatura minima dentro del invernadero (temperatura maxima
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promedio= 38.3°C, temperatura minima promedio= 11.8"C), asi como el registro de las
semillas germinadas hasta que dejé de observarse germinacion. El experimento durd tres

meses.

2.6 Dinamica poblacional

En este estudio se construyeron tablas de vida estaticas para L. williamsii, con base en la
estructura de edades de la poblacion en Cuatrociénegas. La edad de las plantas se estimo a
partir de la tasa de crecimiento de las plantulas que se obtuvieron del experimento de
germinacion de semillas de L. williamsii en tres condiciones de luz (seccién 3.5.2),
calculadas con base en la medicion de su diametro al afio de edad. De acuerdo con estas
mediciones, se asumi6 que el didametro de las plantas crece 1.05 cm al afio, a partir de lo

cual se estimo la edad de los individuos con respecto a su diametro.

Se establecieron 12 clases de edad con base en la distribucion de edades observada en la
poblacién de estudio (N, obs). A la estructura poblacional observada se le ajusté una
funcién potencial decreciente (que fue la que permitidé un mejor ajuste a los datos
observados, R*= 0.79) para posteriormente obtener el nimero de individuos “calculados”
(N calc) para cada clase de edad, a partir de los cuales se elabor6 la tabla de vida. Al tener
una tendencia decreciente en el numero de individuos *“calculados™ por clase a través del
tiempo, evitamos algunas limitaciones de las tablas de vida estaticas, ya que en general las
tablas de vida asumen que los individuos pasan de una categoria a la otra y no pueden
permanecer en la misma categoria ni regresar a categorias anteriores (Begon et al. 1996).

La funcidn utilizada fue la siguiente:

Y 51 027 £1EP0 (15)
donde Y es el numero de individuos para cada clase de edad y Xes la clase de edad.
Se elaboraron tres tablas de vida estaticas por separado. Una de ellas incorpord sélo la

propagacion clonal, otra incluyé sélo la reproduccién sexual y por ultimo, la tercera fue

mixta, pues incluyd tanto la propagacion clonal como la reproduccién sexual. En las tres
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tablas de vida, se utilizaron las mismas columnas para la sobrevivencia (/;), la mortalidad
(dy), la fraccion de mortalidad (g,) y la esperanza de vida (e,); lo iinico que cambid entre

ellas fue la columna de m,.

Para obtener la fecundidad (m,) por via clonal, se utilizé el nimero maximo de cabezas que
puede producir un individuo y se dividi6 por el valor maximo de edad calculada para un
individuo, obteniendo asi la capacidad maxima de propagacion clonal. Este numero se
multiplicé por el nimero promedio de cabezas que tienen los individuos en cada clase para
poder obtener la fecundidad clonal promedio por clase. Este fue el valor que se utilizé en la
columna de fecundidad (m,) de la tabla de vida estatica clonal y se sumé a la fecundidad

(m,) calculada a partir de la reproduccion sexual en la tabla de vida mixta.

Debido a que no se pudieron obtener directamente estimaciones de la fecundidad por la via
sexual de los individuos de esta especie en las localidades de estudio, para estimar ésta m,,
se asumio que cada tallo o cabeza produce un fruto al afio (Islas com. pers.) y el valor del
numero de semillas por fruto se estimo a partir del promedio de lo que se ha reportado para
esta especie en distintas localidades, siendo de 25- 30 semillas por fruto (Bravo-Hollis y
Sanchez Mejorada 1978), 5- 25 semillas por fruto, en Municipio de Catorce, SLP (Islas
1999) y 32.10 semillas por fruto en “El Huizache”, SLP (Trujillo 2002); resultando un
promedio de 19 semillas por fruto. El porcentaje de germinacion utilizado fue 64%. valor
de germinacion obtenido de los experimentos de germinacion cuyos resultados se reportan

en la seccion 3.5.1. del presente trabajo.

A partir de las tablas de vida, se obtuvieron las medidas de la dindmica poblacional, como
la tasa reproductiva neta (Ry), el tiempo generacional (G), la tasa intrinseca de crecimiento

(r) y la tasa finita de crecimiento (A).
Finalmente, se llevé a cabo una prueba de y° y el anilisis de los residuales ajustados para

evaluar si la poblacion estudiada de Lophophora williamsii difiere en su estructura con

respecto a la estructura estable de edades calculada a partir de las tablas de vida.
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III RESULTADOS

3.1 Densidad poblacional de Lophophora williamsii en la zona de estudio.

La densidad poblacional promedio de Lophophora williamsii en las tres parcelas
muestreadas fue de 0.35 ind/m?, es decir, de aproximadamente un individuo por cada 3 m’,

Los individuos presentaron de 1 a 34 cabezas ( x= 3 + 1.7) (Tabla 1).

Tabla 1. Densidad poblacional de Lophophora williamsii en las tres localidades de estudio,
dos situadas en la Sierra San Marcos y Pinos (SMP) y una en Sierra La Madera (SLM), en
Cuatrociénegas, Coahuila.

Parcela #individuosen  Densidad #total de  # cabezas/ind.

100 m* (ind/m?) cabezas
1 SMP 29 0.29 55 1.89
2 SMP 38 0.38 178 4.68
3 SLM 39 0.39 105 2.69

3.2 Patron de distribucién espacial

El valor de agregacion obtenido a partir de la prueba de Hopkins fue de 0.67 (variando
entre 0.64 y 0.79, por lo tanto, se rechaza la hipdtesis nula de un patron de distribucion
aleatorio, determinando que las poblaciones estudiadas de L. williamsii presentan un patrén

de distribucién de tipo agregado (Tabla 2).

Tabla 2. Indice de Hopkins obtenido a partir de las poblaciones muestreadas de
Lophophora williamsii en la Sierra San Marcos y Pinos (SMP) y en Sierra La Madera
(CLM).

SMP 1 SMP 2 SLM 3 TOTAL

X 181.66 171.52 433.92 787.1
R; 100.84 46.72 242.83 390.39
H 1.80 3.67 1.79 2.02
el 40, 40 40, 40 40, 40 120, 120
70.01 2.1 2.1 2.1 1.53
#0.99 0.48 0.48 0.48 0.65

I Hopkins 0.64 0.79 0.64 0.67



3.3 Asociacion con plantas nodriza

3.3.1 Identidad de las especies nodriza

Lophophora williamsii depende de una especie nodriza para establecerse (xz=229.673,
g.l.=1, P<0.0001). El 91% de los individuos muestreados de L. williamsii se encontrd
asociado a alguna nodriza y sélo el 9 % de los individuos se encontré en espacios abiertos.
Encontramos ademas, que los individuos de L. williamsii no se establecen al azar debajo de
las diferentes especies de plantas que actian como nodrizas. El analisis de residuos
ajustados de acuerdo a las coberturas de las nodrizas indicd que los individuos de L
williamsii se establecen con una frecuencia mayor que la esperada por azar bajo la sombra

de Agave lechuguilla, Hechtia sp. y Opuntia leptocaulis (P<0.0001) (Tabla 3).

Tabla 3. Especies nodriza a las que se asocié Lophophora williamsii en los tres sitios

estudiados (Sierra La Madera y Sierra San Marcos y Pinos).

Proporcion del area No. Individuos No. individuos Residuales

Especie nodriza Area (m”) cubierta por nodrizas obs. esp. ajustados
Larrea mdentata 7797114 0.697 68 66.22 0.22
Agave lechuguilla  3169.29 0.003 2 0.27 334

Acacia sp. 43396.1 0.039 3 3.69 -0.36
Hechtia sp. 6393.35 0.006 3 0.54 3.34
Opuntia leptocaulis  2083.08 0.002 2 0.18 4.34
Cordia parviflora  152621.5 0.136 10 12.96 -0.82
Opuntia bradtiana  115567.9 0.103 5 9.82 -1.54
Opuntia pheacantha 15708 0.014 2 1.33 0.58

3.3.2 Orientacion de los individuos de L. williamsii bajo la sombra de sus nodrizas

En las parcelas de estudio de la Sierra de San Marcos y Pinos, encontramos preferencia
de orientacién de los individuos de L. williamsii bajo sus plantas nodriza hacia el cuadrante
Sur (x*=9.998, g.1.=3, P=0.02) rechazando la hipétesis nula de que hay un nimero similar
de individuos en las cuatro orientaciones. En la poblacion de la Sierra La Madera no
encontramos diferencias significativas entre la distribucion esperada y la observada, por lo

que no se rechazo la hipdtesis nula (*=1.11, g1=3, P=0.77) (Fig. 1, Tabla 3).
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Tabla 3. Orientacion de los individuos de Lophophora williamsii establecidos debajo de las

nodrizas en la Sierra San Marcos y Pinos (SMP) y en la Sierra La Madera (SLM).

N E S 0 Totalde P
obs. esp. obs. esp. obs. esp. obs. esp. m‘i:;:ms
SMP 10 15 15 15 25 15 10 15 60 10 0.02
SLM 7 9 10 9 11 9 8 9 36 1.1 0.7

B SMP obs

| EISMP esp

25 4 OSLM obs
| ESLMesp |

No. de individuos

Figura 1. Orientacion de los individuos de Lophophora williamsii localizados debajo de las

nodrizas en La Sierra San Marcos y Pinos (SMP) y en la Sierra La Madera (SLM).

3.4 Estructura poblacional

La estructura de la poblacion de Lophophora williamsii se describié de acuerdo al tamarfio
de los individuos, donde se considerd como un individuo al grupo de cabezas que se
presentaban juntas. La estructura de tamafios de la poblacion se basé en la suma de los
diametros de todas las cabezas del individuo, las cuales se midieron una por una. Las
estructuras de tamarios de los tres sitios estudiados no difirieron significativamente entre
ellas (F= 0.559, g.1.=2 P=0.579), por lo que se trabajaron los datos en conjunto como una

sola poblacion (Fig. 2).

38



14 v ESMP |
12 : |MSMP 2

101 i \OsL |
S |

64 !

a ¥ i )

0 1 ] ] 1

Frecuencia

3 -] 9 15 20 % 0 35 172
Limte méaximo del intervalo de las categorias de tamario (cm)

Figura 2. Frecuencia de individuos de L. williamsii en las diferentes categorias de tamario
en las tres localidades de estudio, situadas en la Sierra San Marcos y Pinos (SMP) y Sierra
La Madera (SLM).

El andlisis de la distribucién de frecuencias de la estructura poblacional indica que el 37%
de los individuos esté en la clase 2 (3 -6 cm), mientras que el 7.5% son menores a 3 cm y
tienen una sola cabeza. El 59% de los individuos son reproductivos y comienzan a
reproducirse al pasar a la clase 2 (6- 9 cm) (Fig. 3). El mayor nimero de individuos se
encuentra en las primeras categorias de edad y el 60 % de los individuos son menores a 9

cm de didmetro acumulado (Fig. 3).
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Figura 3. Frecuencia de individuos reproductivos de Lophophora williamsii (4rea sélida de

la barra) y no reproductivos (area rayada de la barra) en las diferentes categorias de tamario.



Se analizd también la estructura poblacional en términos de la distribucion de los
individuos en diferentes categorias de tamarfio de las cabezas (tallos o ramets
potencialmente independientes). Dicha distribucion de frecuencias indicd que el 74% de las
cabezas de los individuos de L. williamsii tenian 4-6 cm de diametro y el didmetro de las

cabezas vario de 2-12 cm ( x=5+1.6 cm) (Fig. 4).
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Figura 4. Frecuencia relativa del tamario de las cabezas de los individuos de Lophophora

williamsii en Cuatrociénegas, Coahuila.

3.5 Germinacion bajo condiciones controladas

3.5.1 Germinacion de semillas de distintas edades y cosechas

La primera semilla germinada en el experimento realizado se observo al tercer dia de
iniciado el experimento y la titima al dia 45 a partir del momento en que fueron sembradas.
El porcentaje global de germinacion obtenido fue de 64%. En general. las semillas de
mayor edad mostraron menores porcentajes de germinacion. Las semillas de un afio
tuvieron una germinacion de 78.13%, las de tres arios alcanzaron el 62.5%, las de cuatro y
cinco afios germinaron en un 68.75%, las de siete afios un 62.5%, 56.25% en el caso de las
semillas de ocho afios y 12.5% para las de nueve afios de edad. El bajo porcentaje de
germinacion que se obtuvo para las semillas de nueve afios de edad debe tomarse con

reserva, pues se contaba con un nimero muy bajo de semillas de esa edad (n=8) (Fig. 5).
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Figura 5. Porcentaje final de germinacién de las semillas de L. williamsii de diferentes
edades. Se muestra la linea de tendencia ajustada de acuerdo a un modelo lineal
generalizado con variable de respuesta binaria y error binomial, que toma en cuenta el

tamario de muestra utilizado en cada experimento.

Los resultados del experimento muestran que hay diferencias significativas en la
germinacion de las semillas de diferentes edades (y’= 13.68, g.l.= 6, P=0.033). Con base
en el porcentaje de germinacion predicho obtenido del ajuste, se obtuvo el porcentaje de
perdida en la capacidad germinativa al pasar el tiempo (Tabla 4), que sugiere que al cabo de

nueve arios, casi el 40% de las semillas han perdido su viabilidad.

Tabla 4. Pérdida de viabilidad de semillas de L. williamsii de diferentes edades obtenido a
partir de un modelo lineal generalizado.

Edad Germinacion Germinacion estimada por el Pérdida anual (P)

(afios)  observada (%) modelo (%) (%)

0 - 79.77 <

| 78.13 77.06 3.39
2 5 74.11 7.09
3 62.5 70.92 11.09
4 68.75 67.52 15.36
5 68.75 63.91 19.88
6 N 60.14 24.61
7 62.5 56.25 29.49
8 56.25 52.28 34.46
9 12.5 48.28 39.48
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3.5.2. Germinacion de semillas en tres condiciones de luz

Los resultados de este experimento indican que el porcentaje de germinacion fue mayor y el
tiempo de germinacioén fue menor cuando las semillas de L. williamsii se encontraban bajo
la sombra en comparacion con el tratamiento sin malla (Fig. 7). El mayor porcentaje de
germinacion se obtuvo en el tratamiento con doble malla (45.3% RFA), alcanzando un
46%; bajo malla sencilla (67.1% RFA) germino el 30% de las semillas; y sin malla (100%
RFA) se llego solo al 15% de germinacién (Fig. 6).
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Figura 6. Porcentaje de germinacion de las semillas de Lophophora williamsii en tres
condiciones de luz. Donde sin malla= 100%RFA, malla simple= 67.1% RFA y doble
malla= 45.3% RFA.

El analisis de varianza que se hizo para evaluar el efecto de los tratamientos de luz sobre el
porcentaje final de germinacion mostré que existe un efecto significativo de los
tratamientos (£=7.58, g.1.=2 P=0.007). Las pruebas de contrastes independientes mostraron
que los tratamientos que difieren entre si fueron el de sombra extrema con respecto al
tratamiento sin malla (r=3.89, P=0.002). El tratamiento de una sombra intermedia mostro
diferencias marginales comparado contra los otros dos (r=2.06, P=0.06, bajo sombra

sencilla; r=1.83, P=0.09, en espacios abiertos) (Fig. 7).
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Figura 7. Proporcion de semillas germinadas de Lophophora williamsii en tres condiciones
de luz. Sin malla = 100% de exposicion a RFA; malla sencilla = 67.1% de exposicion a

RFA; malla doble = 45.3% de exposicién a RFA. Las barras representan el error estindar.

3.6 Dinamica poblacional

3.6.1 Tablas de vida estiticas

Se establecieron doce clases de edad para construir las tablas de vida (Tablas 5, 6 y 7).
Nétese que, por conveniencia, las categorias establecidas para este propdsito no
corresponden exactamente con las categorias de tamafio con las que se describid la
estructura poblacional en la seccién 3.4. La columna de N, observada (N obs) representa el
numero de individuos de cada categoria encontrados en el campo y la NV; calculada (N, calc)
representa al nimero de individuos obtenidos para cada clase a partir del ajuste potencial
decreciente, que fue la funcion que mejor se ajusté a los datos observados (R?=0.79,
P=0.001) (Fig. 8). La edad de los individuos que componen la poblacion se extiende desde
5.71 afos a 163.9 afios. La mayor frecuencia de individuos se presentd en la Clase 1 (0-

5.71 afios) de edad (Tablas 5, 6 y 7).

43



g8 8

z
0
z
230 -
3
B
520 -
=

10 L_

.
r
0 * ——
o 1 2 3 4 5 & 7 8 9 10 1 12

Clases

Figura 8. Ajuste de una funcion potencial decreciente a la estructura poblacional observada
(Y= 51.027X"%%*8 R?=0.79), en términos del nimero de individuos de L. williamsii en las
diferentes clases de edad en Cuatrociénegas, Coahuila. Las clases de edad referidas

corresponden a las definidas en las Tablas 5, 6 y 7.

Los valores de sobrevivencia (/) calculados a partir de la N, calculada muestran que la
mortalidad es mas acentuada en las primeras clases de edad, lo que implica que sélo una
pequernia parte de la cohorte original permanece hacia las etapas de mayor edad. Este patrén
de sobreviviencia corresponde a una curva del tipo III segun la clasificacién de Deevey
(Fig. 9).
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Figura 9. Curva de sobrevivencia obtenida a partir de la tabla de vida estatica para la

poblacion de L. williamsii en Cuatrociénegas, Coahuila
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De acuerdo con los datos de la tabla de vida, la mayor mortalidad se presenta durante los
primeros nueve afios de edad y la mayor esperanza de vida corresponde a los individuos de
la clase de edad 9 (47.6- 66.7 afios), con un valor de 196.8 afios (Tablas 3, 6 y 7).
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Figura 10. Fraccion de la poblacién que muere en cada clase de edad (g,). La ultima clase

de edad no se encuentra representada.

Para la obtencion de los valores de la m, se tomaron en cuenta la reproduccién sexual
(Tabla 6) y la propagacion clonal (Tabla 5). La capacidad de propagacién clonal méaxima
resulté de 0.21 cabezas por individuo, por afio y este valor, multiplicado por el numero de
cabezas que tiene un individuo promedio de cada clase, dio lugar al valor de fecundidad via

propagacion clonal por clase.

Segun los datos calculados, la capacidad reproductiva, tanto por via cional como a través de
la producciéon de semillas, aumenta al incrementar la edad, al ir acompaiiado el
envejecimiento de un aumento en el nimero de cabezas que posee un individuo (Tablas 6 y
7). El valor reproductivo mas alto en las tablas de vida con reproduccion sexual y mixta se

encontro en la ultima clase de edad (Tablas 6 y 7).

Los valores de C, representan la proporcion de individuos en cada clase de edad esperada al
equilibrio. A partir de ésta se obtuvo la N, esperada, para una muestra poblacional del
mismo tamafio que la analizada cuando la poblacién se encuentre en estructura estable (Fig.

11). El andlisis de ¥’ que compara las estructuras observadas contra las esperadas para las
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tres tablas de vida nos da valores muy altos, lo que muestra que existen diferencias

significativas entre ambas estructuras poblacionales (Tabla 8). El anilisis de los residuos

ajustados indica que hay diferencias significativas en casi todas las clases de edad (Anexol:

Tablas 1, 2 y 3).

Tabla 5. Tabla de vida estatica que incorpora propagacion clonal para L. williamsii (2002) en

Cuatrociénegas, Coahuila.

Tamario Prom.
(cm) N, N, *

Clase Edad (afios) obs calc [ d. q. e cablind m, V, C: Nesp
1 0-6 0-5.71 47 51 1 06520652 128 1.04 1.2 19 0.658 676
2 6.1-9 5.72-8.57 17 17.7 0.348 0.160 0.461 269 1.18 1.6 2.5 0.193 198
3 9.1-15 8.58-1429 12 9.6 0.187 0.067 0.355 53.1 217 14 26 0074 7.6
4 15.1-20  14.3-19.05 10 6.2 0.121 0.0350.288 77.1 35 1.2 24 0.036 3.7
5 20.1-25 19.06-23.81 3 44 0.086 0.0210.243 993 4 13 24 0.019 2
6 25.1-30 23.82-28.57 1 33 0.065 0.0140.209 1174 5 1.2 2 0011 1.1
7 30.1-35 28.58-33.33 7 2.6 0.051 0.009 0.184 129.2 6.57 1.1 1.3 0.006 0.7
8 35.1-50 33.34-47.62 3 2.1 0.042 0.007 0.164 166.1 8.67 1.2 1.7 0002 0.2
9 50.1-70 47.63-66.67 1 1.8 0.035 0.0050.148196.8 10 14 1.9 0.001 0.1
10 70.1-80 66.68-76.19 3 1.5 0.030 0.004 0.135 1734 17.67 09 1 0 0.02
11 80.1-120 76.2-11429 1 1.3 0.026 0.003 0.124 1676 21 1.2 1.2 0 0
12 120.1-172.1 114.3-163.81 1 1.2 0.023 - - 163.8 35 1 1 0 0

* Promedio de cabezas por individuo en cada clase de edad

Tabla 6. Tabla de vida estatica que incorpora la reproduccién sexual para L. williamsii

(2002) en Cuatrociénegas, Coahuila.

Tamario Ny N Prom.*

Clase (cm) Edad (afios) obs calc I, d, g e, cab/ind m, V. Ci N.esp
1 0-6 0-5.71 47 51 1 0.6520.652 12.8 1.04 10.1 21.3 0.681 69.9
2 6.1-9 5.72-8.57 17 17.7 0.348 0.160 0.461 26.9 1.18 143 39.8 0.191 19.7
3 9.1-15 8.58-1429 12 9.6 0.187 0.067 0.355 53.1 2.17 26.3 72.2 0.068 6.9
4 15.1-20 14.3-19.05 10 6.2 0.121 0.0350.288 77.1 3.5 426 101.2 0.031 3.1
5 20.1-25 19.06-2381 3 44 0.086 0.021 0.243 99.3 4 48.6 117.2 0.015 1.6
6 25.1-30 23.82-2857 1 3.3 0.065 0.014 0.209 1174 5 60.8 128.8 0.008 0.8
T 30.1-35 28.58-3333 7 2.6 0.051 0.009 0.184 129.2 6.57 79.9 122.4 0.005 0.5
8 35.1-50 33.34-4762 3 2.1 0.042 0.007 0.164 166.1 8.67 105.4 149.9 0.001 0.1
9 50.1-70 47.63-66.67 1 1.8 0.035 0.0050.148 196.8 10 121.6217.8 0 0.03
10 70.1-80 66.68-76.19 3 1.5 0.030 0.004 0.135173.4 17.67 21482285 0 0.01
11 80.1-120 76.2-11429 1 1.3 0.026 0.003 0.124 167.6 21 25542649 0 0
12 120.1-172.1 114.3-163.81 1 1.2 0.023 - - 163.8 35 42564256 0 0

*Promedio de cabezas por individuo en cada clase de edad
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Tabla 7. Tabla de vida estitica mixta, que incorpora tanto la reproduccién sexual como la

propagacion clonal, para L. williamsii (2002) en Cuatrociénegas , Coahuila.

Tamario Ny N Prom.*

Clase  (cm) Edad (afios) obs calc 3 d, e e. cablind m. V., C, N,esp
1 0-6 0-5.71 47 51 1 06520652 12.8 1.04 11.3 229 0.599 61.5
2 6.1-9 5.72-8.57 17 17.7 0.348 0.160 0.461 269 .18 159 414 0.167 172
3 9.1-15 8.58-14.29 12 9.6 0.187 0.067 0.355 53.1 2.17 27.8 734 0.058 6
4 15.1-20 14.3-19.05 10 6.2 0.121 0.0350.288 77.1 3.5 43.7 101.8 0.026 2.7
5 20.1-25 19.06-23.81 3 4.4 0.086 0.021 0.243 993 4 499 117.6 0.013 1.3
6 25.1-30  23.82-28.57 1 33 0.065 0.014 0.209 117.4 5 62 128.8 0.007 0.7
7 30.1-35 28.58-33.33 7 2.6 0.051 0.009 0.184 129.2 6.57 81 121.6 0.004 0.4
8 35.1-50 33.34-47.62 3 2.1 0.042 0.007 0.164 166.1 8.67 106.6 148.6 0.001 0.1
9 50.1-70 47.63-66.67 1 1.8 0.035 0.0050.148 196.8 10 123 216 0 0.02
10 70.1-80 66.68-76.19 3 1.5 0.030 0.004 0.135 173.4 17.67 215.7228.1 0 0
11 80.1-120 76.2-11429 1 1.3 0.026 0.003 0.124 167.6 21 256.5264.9 0 0
12 120.1-172.1 114.3-163.81 1 1.2 0.023 - - 163.8 35 426.6426.6 0 0

*Promedio de cabezas por individuo en cada clase de edad

Tabla 8. Valores de xz para comparar la estructura poblacional observada y las estructuras
estables de edades de cada una de las tres tablas de vida construidas

Clonal Sexual Mixta
' 12382.38 104247.61 178507.19
gl 11 11 11
P 0.0001 0.0001 0.0001
30 4
70 -
60 4
HNx calc
§ 504 ENx esp C
g 40 4 ‘ONxesp S
:» [ |ENx esp M

Figura 11. Estructura Estable para la tabla de vida clonal (C), sexual (S) y mixta (M).

3.6.2 Dindamica poblacional

Seguin los resultados de la tabla de vida, el tiempo promedio que pasa desde el

establecimiento de una planta de la clase | hasta el nacimiento de su descendencia fluctia
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entre 55 y 57 afios, mientras que la descendencia por propagacion vegetativa tarda 15 afios

en aparecer. El numero promedio de hijos que deja una planta en el transcurso de toda su

vida es mucho mayor por la via sexual que por propagacion vegetativa. Asi, el valor de R

para la tabla de vida mixta esta dado en mayor proporcién por la entrada de descendientes

de origen sexual (Tabla 9).

Tabla 9. Medidas de la dindmica poblacional de Lophophora williamsii. La tasa

reproductiva neta (R) esta dada en unidades de nimero de individuos por generacion y el

tiempo generacional (G) en afios; A no tiene unidades, pues es una tasa multiplicativa de la

poblacion de un afio al otro, y r tiene unidades de individuo por individuo, por unidad de

tiempo.

Variables de dinamica Tablas de vida
poblacional Clonal Sexual Mixta
Ry 2.54 68.76 71.3
G 15.01 572 55.71
r 0.061 0.074 0.077
A 1.06 1.07 1.08

En todos los casos los valores de la tasa de crecimiento poblacional sugieren que la

poblacién se mantiene cerca del equilibrio numérico, con tendencia hacia un ligero

incremento (Tabla 9).
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IV DISCUSION

4.1 Patrén de distribucion espacial y nodricismo

Las densidades poblacionales de diferentes especies de cacticeas pueden variar desde unos
cuantos individuos por hectarea, hasta miles de individuos por hectirea (Godinez-Alvarez
et al. 2003). En otras especies de cacticeas con una forma de crecimiento similar a la de L.
williamsii se han reportado valores de densidad poblacional de 1.96 ind/m’ (Mammillaria
carnea) y 0.82 ind/m’ (Mammillaria pectinifera) (Rodriguez-Ortega 1998); para
Mammillaria mathildae, una especie que se encuentra en peligro de extincién, la densidad
es de 0.016 ind/m’ (Hernandez-Oria et al. 2003).

Se sabe que la densidad poblacional reportada para L. williamsii en San Luis Potosi varia
entre los sitios conservados (3.83 ind/m?) y los sitios perturbados (0.05, 0.11 y 0.42 ind/m®-
Islas 1999). En este trabajo el valor obtenido fue de 0.35 ind/m’, el cual es similar al
encontrado por Islas (1999) en sitios perturbados. Probablemente la alta incidencia de
clonalidad observada en la poblacion de estudio puede ser reflejo de la poda o cosecha
humana en arios anteriores, sin embargo este trabajo no cuenta con los elementos necesarios

para concluir al respecto.

Es frecuente que en los desiertos la distribucién espacial de la vegetacion esté conformada
por parches de vegetacion alternados con espacios abiertos (De Villiers et al. 2001). La
posicion que ocupa cada uno de los individuos en el espacio depende de la distribucion
espacial de los factores ambientales (bioticos y abiodticos) que determinan su desarrollo
(Valiente-Banuet y Ezcurra 1991). Los individuos de L. williamsii presentaron un patron de
distribucién agregado y mostraron que ocupan selectivamente el espacio disponible en el
ambiente, estableciéndose preferentemente en los espacios bajo el dosel de otras plantas, de
manera similar a lo que ocurre con otras especies de cacticeas globosas, como
Mammillaria gaumeri (Leirana-Alcocer y Parra-Tabla 1999), M. carnea (Rodriguez-Ortega
y Ezcurra 2000) y M. mathildae (Hemandez-Oria 2003). El establecimiento preferencial de
los individuos de L. williamsii debajo del estrato arbustivo, sugiere que éstos se ven
favorecidos en sus primeras etapas de establecimiento por las condiciones generadas debajo

del dosel de las nodrizas.
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Encontramos un alto numero de individuos de L williamsii asociados a Larrea tridentata
(65%), lo cual coincide con lo reportado en poblaciones de San Luis Potosi (Lumbreras
1976, Islas 1999) y otros sitios del desierto Chihuahuense (Anderson 1980). Sin embargo,
el analisis de residuos ajustados realizado para conocer preferencias de asociacion entre las
diferentes especies nodriza, nos indica que no hay preferencia por establecerse a la sombra
de esta especie en particular. El alto porcentaje de individuos de L. williamsii asociados a L.
tirdentata se debe basicamente a que esta ultima es el elemento dominante en esta
comunidad (Briones 1994). Por otro lado, el andlisis si nos muestra preferencias de
asociacion de los individuos de L. williamsii con Agave lechuguilla, Hechtia sp. y Opuntia
leptocaulis, quiza debido a que estas especies proveen de una sombra intensa. En San Luis
Potosi también se ha encontrado una alta incidencia de individuos de L. wiliamsii

establecidos cerca de O. leptocaulis (Islas 1999).

Las condiciones ambientales bajo la copa de la nodriza no son las mismas en todas las
orientaciones, pues existen diferencias en la incidencia de la luz solar durante el dia y a lo
largo del afio (Valiente-Banuet er al. 1991). En el hemisferio norte, la seccién sur tiene
mayor incidencia de radiacion solar a lo largo del afio que la seccidn norte. Los individuos
de L. williamsii en la Sierra San Marcos y Pinos presentaron preferencias de ubicacion
debajo de la nodriza hacia el cuadrante sur. Estos resultados contrastan con lo encontrado
para otras globosas como Mammillaria carnea (Rodriguez-Ortega 1998) y Coryphantha
pallida (Valiente-Banuet et al. 1991) en el Valle de Zapotitlan que se establecen en los
sitios mas sombreados o en donde se evita la radiacion directa en las horas o épocas de
mayor intensidad luminica, sin embargo coincide con lo reportado para Ferocactus sp. en
Norte América y otras columnares que exponen la parte fotosintéticamente activa hacia el
sur (citado en Zavala-Hurtado er al. 1998). Cabe recordar que las parcelas muestreadas en

esta Sierra, presentaron una ligera inclinacion hacia el sur (12 %).
4.2 Estructura poblacional

El analisis de la estructura de una poblacion nos ayuda a comprender los procesos

histéricos y probablemente actuales que determinan la dindmica poblacional de las especies
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(Jordan y Nobel 1981). La variedad de estructuras poblacionales que se puede encontrar en
la naturaleza es resultado de diferencias entre la produccién de semillas, la tasa de
germinacion, la formacion de bancos de semillas, el crecimiento clonal, la sobrevivencia y
la fecundidad de los individuos. La estructura de una poblacion depende de la interaccion

de todos estos procesos (Mandujano et al. 2001).

En el caso de la poblacion estudiada de L. williamsii, la ausencia de plantas menores a 2 cm
sugiere que, al menos en unos afios, no ha habido reclutamiento (Jordan y Nobel 1981).
Asimismo, las variaciones en la distribucién de frecuencias observada, sugieren que el
reclutamiento se da en pulsos, como se ha sugerido para varias especies desérticas
(Mandujano et al. 1996). Para Carnegiea gigantea, Prosopis sp. y Encelia sp., los pulsos de
reclutamiento estan relacionados con los niveles de precipitacion (Bowers et al. 1995,
Jordan y Nobel 1981), aunque la ausencia de reclutamiento anual también puede atribuirse
a otros factores, como la ausencia eventual de produccion de flores fértiles o de
polinizadores. el consumo de las semillas, la alta vulnerabilidad de las plantulas o el

consumo de plantulas por herbivoros (Leon de la Luz y Dominguez-Cadena 1991).

La incidencia de afios favorables para el establecimiento de nuevos individuos determina la
distribucion de tamarios de los individuos en una poblacién (Jordan y Nobel 1982). La
estructura de la poblacién de L. williamsii nos indica que el 7.5% de los individuos son
menores a 3 cm de didmetro y presentan una soia cabeza, mientras que el 37% de los
individuos se encuentra en la Clase 2 (3-6 cm). El alto numero de individuos ¢n esta
categoria permite suponer que hace algunos afios (tres a seis afios, segun la estimacion de
edad de este trabajo) se present6 un evento de establecimiento numeroso que no ha vuelto a

ocurrir.

4.3 Germinacion

Con excepcion de las semillas de nueve arfios, el porcentaje de germinacion fue
relativamente alto para las semillas de todas las demas edades (64% global). Cabe recordar,
que sélo se contd con ocho semillas de nueve afios, por lo que es dificil concluir al

respecto. El alto porcentaje de germinacion de las semillas de L. williamsii coincide con lo
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reportado para otras especies de cacticeas (Rojas-Aréchiga y Vazquez Yanes 2000). La
variacion en el porcentaje de germinacion explicado por la edad de la semilla, fue del 5.2%,
lo cual indica que hay otros factores mas importantes que la edad de la semilla ejerciendo
un efecto sobre su germinacion. Ademas, debido a que las semillas de diferentes edades
provenian de distintas cosechas, es dificil concluir sobre el efecto de la edad de la semilla
en la germinacion, pues el resultado de los experimentos contiene a esos dos efectos
confundidos. Es comiin que en algunas especies, las semillas de diferentes cosechas
presenten diferencias en germinabilidad, debido al efecto materno de las condiciones

especificas bajo las que se desarrollan las semillas (Wulff 1995).

Los resultados sugieren que las semillas de L. williamsii mantienen su viabilidad a lo largo
de varios afios y probablemente esto le permite a las semillas permanecer latentes en el
suelo, hasta que las condiciones ambientales disparen su germinacion, siempre y cuando
puedan mantenerse vivas bajo las condiciones a las que se encuentran sometidas en el
campo (Fenner 1995). La mayoria de los estudios sobre longevidad de semillas se ha
realizado con semillas almacenadas artificialmente. Posiblemente la pérdida de viabilidad
de las semillas de L williamsii sea mas rapida en condiciones naturales, ya que se ha
observado que la viabilidad de una semilla depende de la humedad y la temperatura a la que
se encuentren expuestas durante su almacenamiento (Harper y White 1974). Existen pocos
estudios sobre latencia secundaria inducida por factores ambientales en regiones aridas. Sin
embargo, se sabe que la latencia y la dispersion son la manera en la que las plantas escapan
en tiempo y espacio, respectivamente, a las condiciones ambientales desravorables, siendo

ambos fenémenos una ventaja cuando la frecuencia de afios malos es alta (Kigel 1995).

No hay estudios que evalien si L. williamsii forma un banco de semillas, sin embargo, al
igual que otras cactidceas como ferocactus wislizeni, las semillas de esta especie cuentan
con algunas de las caracteristicas de las especies formadoras de bancos de semillas (Bowers
2000), por ejemplo, son pequerias, lo cual proporciona una mayor capacidad de dispersion
debido a que pueden ser acarreadas a diferentes distancias e introducirse mas facilmente en
el suelo. Las semillas del género Lophophora presentan latencia fisiolégica condicionada

por bajas temperaturas y presentan una baja o casi nula germinacion en la oscuridad



(Trujillo 2002); por ultimo, en este trabajo encontramos que las semillas de L. williamsii
presentan longevidad potencial. Sin embargo, a pesar de que sus semillas parecen presentar
algunos de los atributos necesarios para formar un banco de semillas en el suelo, en
condiciones naturales la presién por depredacién podria ser tan fuerte que impidiera la
formacién de un banco de semillas atin de corto plazo (Rojas-Aréchiga y Bétis 2001,
Bowers 2000).

En el experimento de germinacién en diferentes condiciones de luz, la geminacion mas
exitosa se obtuvo en el tratamiento de mayor sombra, al igual que lo que se observd
Stenocereus thurberi (Nolasco et al. 1997). La alta germinacién obtenida bajo la sombra
podria explicar el mecanismo inicial por el cual se encuentra un mayor numero de
individuos establecidos bajo la sombra de plantas nodriza, ya que ésta le provee a la semilla
y a la plantula un microclima que, junto con los eventos de precipitacién, permiten el
establecimiento de los nuevos individuos (Tumer er al. 1966, Steenbergh y Lowe 1969,

Jordan y Nobel 1979, Mc Auliffe 1984b, Valiente-Banuet y Ezcurra 1991).

Sin embargo, los resultados obtenidos es este experimento nos indican que la germinacién
puede ocurrir bajo una variedad de condiciones luminicas. Esto coincide con resultados
obtenidos para otras especies de cactaceas, en las que se ha observado que una vez cubierto
el requisito de humedad, el proceso germinativo se da facilmente, alcanzando porcentajes
altos de germinacion en un tiempo relativamente corto (Rojas-Aréchiga er al. 1997, Ruedas
2t al. 2000). Esto nos sugiere que la luz no es un factor determinante para la germinacion,
sino que lo es para la sobrevivencia y establecimiento de las plantulas, puesto que en

espacios sombreados la humedad es mayor y se mantiene constante por mas tiempo.

4.4 Crecimiento

Debido a que las cactaceas son muy longevas, presentan eventos anuales de reproduccion y
frecuentemente tienen una capacidad de reproducirse vegetativamente, la estimacion de la
edad de los individuos es una tarea compleja y es muy poca la informacion existente sobre
la relacion entre el tamafio y la edad de individuos de cactaceas (Godinez-Alvarez et al.

2003). El motivo por el cual se buscé conocer el crecimiento en diametro de las plantulas
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de L. williamsii al afio de edad, fue para estimar la edad de los individuos de la poblacion
estudiada en Cuatrociénegas y poder realizar una tabla de vida estatica con referencia a

categorias de edad.

El estudio de las tasas de crecimiento de plantulas de cacticeas menores a un afio de edad
ha estado enfocado a especies columnares y en casi todos los casos es una medida de altura.
Las plantulas de Carnegiea gigantea crecen 0.2 ci/afio, Ferocactus acanthodes 0.9 cm/afio
(Jordan y Nobel 1982), Pachycereus pringlei de 1 a 3 cm/afio (Nolasco et a/ 1996),
Ferocactus acanthodes 1.5 cm/afio (Jordan y Nobel 1981) y Mammillaria magnimamma,
una cacticea globosa que se distribuye en el Pedregal de San Angel, crece 0.91 cm/afio en
diametro en condiciones naturales (Quijas 1999). El valor que obtuvimos para Lophophora

williamsii es similar a éste ultimo (1.05 cm/afio, en diametro).

A pesar de la variacion en tamario, forma y velocidad de crecimiento de las plantulas de
diferentes especies de cactaceas, en general todas presentan una mayor tasa de crecimiento
en términos relativos en las etapas mas tempranas, comparado con la tasa de crecimiento
que tienen cuando son plantas adultas (Altesor er al. 1992). En las etapas mas tardias son
otros factores los que determinan las tasas de crecimiento, como son el Metabolismo Acido
Crasulaceo (Jordan y Nobel 1981), la formacién de tallos (cabezas) y la division de energia

entre el alargamiento del tallo y la formacién de estructuras reproductivas (Parker 1988).

Asumiendo que las plantas de L. williamsii crecen en didmetro 1.05 cm/ afio a todo lo largo
de su ciclo de vida, la edad de los individuos mas grandes de L. williamsii en
Cuatrociénegas arrojé un calculo de 164 afios. La edad estimada para individuos de otras
especies de cactaceas en el desierto Sonorense es muy parecida. Se estima que Carnegiea
gigantea vive entre 150 y 200 afios, Echinocactus polycephalus 100 afios, Ferocactus
cylindraceus entre 55 y 90 afios y Opuntia erinacea y O. basilaris viven mas de 120 afios
(Bowers et al. 1995).Se ha reportado que Neobuxbaumia macrocephala, una cacticea

columnar de Zapotitlan Salinas, vive alrededor de 250 afios (Vilchis 2000).
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Los valores de edad que se manejan en este trabajo para los individuos de L. williamsii se
deben de tomar con reserva, ya que se sabe que la tasa de crecimiento no es igual en las
distintas etapas del ciclo de vida y en condiciones de campo se puede ver afectada por
multiples factores, como el tamafio de la planta y las condiciones meteorolégicas (Parker
1988). Trabajos con Ferocactus acanthodes muestran que las tasas de crecimiento en un
afio dependen principalmente de los patrones de precipitacion (Jordan y Nobel 1982). Se ha
reportado que los individuos de Lophophora williamsii de algunas poblaciones, presentan
una gran variedad de formas debido a condiciones ambientales especificas (Anderson
1969). Ademas, la tasa de crecimiento varia dependiendo de si las plantas estan sanas o si
han sido dafiadas. Para una cacticea columnar, se ha mencionado que un individuo
reproductivo dafiado puede disminuir su crecimiento para reparar el dafio y entonces

retrasar la floracién (Zavala-Hurtado y Diaz- Solis 1995).

4.5 Tablas de vida

Conocer la estructura de edades de una poblacién es de gran utilidad, ya que nos permite
especular sobre la dinamica de la poblacion y evaluar algunos aspectos de su demografia.
El uso de tablas de vida estéticas es de utilidad cuando se tienen muestreos puntuales en el
tiempo v se toman en cuenta una serie de supuestos (Begon ez al. 1996). En este trabajo, la
tabla de vida estatica se elaboro a partir de los valores obtenidos de la curva ajustada a la
estructura de edades observada que presenta la poblacion de L. williamsii en
Cuatrociénegas. La funcion potenciai empleada (ver Fig. 8) fue la que se ajusté mejor a los
valores observados y que presento un mayor coeficiente de determinacién (R*= 0.79). No
se utilizaron directamente los valores observados de la estructura poblacional debido a que
el hecho de que ciertas categorias de plantas viejas tuvieran abundancias ligeramente
mayores que otras categorias mas jovenes, llevaba a que el cilculo de las mortalidades (d;)
arrojara nimeros negativos y la columna de /, sumara mas de uno, lo cual biolégicamente
no tiene sentido (Begon er al. 1996). Este tipo de técnicas estadisticas se usan comunmente
para “ajustar” o “suavizar” las tendencias observadas de tal manera que se eviten este tipo
de problemas (Krebs 1989, Quijas 1999, Vilchis 2000). De cualquier manera, en el anexo
se muestra la tabla de vida estatica obtenida directamente de los valores observados (Anexo

2: Tablas 4, 5 y 6).



La curva de sobrevivencia obtenida para L. williamsii en Cuatrociénegas a partir de la tabla
de vida estatica, es de tipo III (Begon ez al. 1996), lo que sugiere que la mayor mortalidad
se da en los primeros afios de vida, ocasionando que sea una pequefia fraccion de la
cohorte original la que sobrevive hacia las etapas posteriores (Begon et al. 1996). Esto
coincide con lo reportado para varias especies de cacticeas, donde se ha observado que la
mortalidad de los individuos decrece conforme las plantas aumentan de tamafio (Godinez-
Alvarez er al. 2003).

Al igual que otras cacticeas, Lophophora williamsii tiene distintas formas de reproduccion.
Crece de manera vegetativa produciendo mas cabezas y se reproduce sexualmente dando
lugar a semillas (Parker 1988, Ledn de la Luz y Dominguez-Cadena 1991, Hicks 2000). La
manera en que cada uno de estos modos de propagacion repercuta en la dinamica de la
poblacion, depende de las condiciones ambientales que estén imperando en el ecosistema
(Mandujano et al. 2001). Probablemente la capacidad de reproducirse clonalmente le
permite a la especie continuar en la misma area de distribucion hasta que las condiciones
sean Optimas para el establecimiento de individuos genéticamente diferentes, producto de la

reproduccion sexual (Ledn de la Luz y Dominguez-Cadena 1991, Mandujano ef a/. 2001).

Dentro de la familia de las cacticeas, la edad a la primera reproduccion varia entre las
diferentes especies y depende de la forma de vida de la planta y de su longevidad (Godinez-
Alvarez et al. 2003), sin embargo se ha observado que piantas perennes de vida larga
generalmente presentan periodos juveniles muy largos (Harper y White 1974). En la
poblacion en estudio el tiempo promedio desde la germinacion de una semilla hasta la
reproduccion del individuo resultante se calcula en 55 a 57 afios (i.e., G= tiempo
generacional) y para que una cabeza se pueda reproducir vegetativamente tienen que pasar
15 afios. Se ha encontrado para algunas especies de herbaceas perennes que la formacion de
ramets puede comenzar antes que el periodo de floracién y esto parece no tener relacion

con la duracién del periodo juvenil (Harper y White 1974).
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Segun los resultados, cada cabeza de L. williamsii produce alrededor de 2.54 cabezas (Rp)
en toda su vida, mientras que se estima que una planta produce 68 individuos a lo largo de
toda su vida. La produccion de cabezas puede considerarse una respuesta a la perturbacién
que permite aumentar la produccion de flores, compensando el gasto energético que fue
invertido en la reproduccidén vegetativa a la vez que mantienen la variedad genotipica. Esta
capacidad para incrementar el potencial reproductivo a partir de una inversién al
crecimiento vegetativo, ha sido descrita para poblaciones de Carnegiea gigantea (Yeaton
1980, citado en Zavala-Hurtado y Diaz-Solis 1995).

Finalmente el analisis de xz para comparar la estructura poblacional observada con la
estructura estable, nos indica que la poblacion no se encuentra cercana a su estructura
estable. Los residuos ajustados muestran diferencias significativas en casi todas las clases,
exceptuando algunas de las primeras. Esto quiere decir que la estructura actual de edades de
la poblacién va a cambiar si continian imperando las mismas condiciones ambientales

(Silvertown y Lovett 1993).

Cabe recordar que la mayoria de los valores utilizados para la elaboracion de la tabla de
vida parten de estimaciones; por ejemplo, las edades de las plantas, la produccion de
semillas y cabezas, la germinacién en condiciones de campo, entre otras, por lo que los
valores encontrados para la tasa reproductiva neta y el tiempo generacional son validos sélo
si la poblacién en estudio presenta valores similares de fecundidad a los utilizados en este
trabajo. que provienen de otras poblaciones. Para tener conocimiento del comportamiento
sexual de la especie en este sitio, es necesario realizar un programa de monitoreo por varios
afios en el area de estudio sobre la produccion de botones, flores y frutos en relacién con los
parametros del medio para conocer los factores y el nivel en el que afectan dicha

produccion (Leon de la Luz y Dominguez-Cadena 1991).

4.6 Dinamica poblacional
El crecimiento de una poblacion depende del establecimiento y reclutamiento de nuevos
individuos (Eriksson y Ehrlen 1992). Los valores de A para otras cacticeas en muchas

ocasiones son cercanos a uno, como es el caso de Neobuxbaumia tetetzo con un valor de



A=1% 0.07 (Godinez-Alvarez et al. 1999), Neobuxbaumia macrocephala con valores de A=
0.979+0.119, 0.994+0.115 en 1997-1998 y 1998-1999 respectivamente (Esparza-Olguin er
al. 2002), Opuntia rastrera con valores de 1=0.9976+ 0.0385, 1.0495+ 0.0052 en un
pastizal y una nopalera, respectivamente (Mandujano er al. 2001). Para Mamillaria
magnimammma se obtuvo, con el uso de tablas de vida estaticas valores que hablan de un
incremento poblacional (A=1,3, 1,2 para una zona conservada y  perturbada
respectivamente) (Quijas 1999). En este trabajo la tasa finita de incremento poblacional
para L. williamsii en Cuatrociénegas, con el uso de tablas de vida estaticas, se encuentra
cerca de la unidad (A= 1.08, para la poblacién que involucra tanto reproduccion sexual
como propagacion vegetativa), sin embargo, hay que tomar con reserva estos resultados ya
que gran parte de los datos utilizados para la elaboracién de la tabla de vida provienen de
otras poblaciones y muchos de sus parametros se estimaron, por lo que no se cuenta con

resultados concluyentes sobre el comportamiento de L. williamsii en Cuatrociénegas.

Probablemente los valores de reproduccion sexual utilizados en este estudio estan
sobreestimados. A pesar del nimero de semillas por fruto y la alta tasa de germinacion
obtenida en condiciones controladas, es probable que en condiciones naturales la
sobrevivencia de las plantulas sea baja o nula, como se ha reportado para otras cacticeas
(Contreras y Valverde 2002, Quijas 1999). Cabe recordar que en el campo no se

encontraron plantas menores a 2 cm de diametro.

Se requiere llevar a cabo trabajos de germinacion y establecimiento en campo, asi como un
monitoreo de las plantas en otro punto en el tiempo para asegurarnos de que la poblacién se
encuentra aumentando ligeramente y de que el valor de A que obtuvimos es valido. Este
estudio es preliminar y parte de una primera estimacion <.‘1f:l comportamiento poblacional de
Lophophora williamsii, por lo que muchos aspectos importantes de su ecologia
reproductiva y su crecimiento deben evaluarse de forma mas cuidadosa para reflejar de

forma mas cercana la situacion real de la poblacion.
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Los individuos de Lophophora williamsii en Cuatrociénegas se distribuyen de
manera agregada y ocupan selectivamente el espacio para su establecimiento,
encontrandose un mayor nimero de individuos de los esperados por azar en
espacios sombreados ocasionados por el dosel de otras plantas.

Se sugiere que se trata de una poblacién con estructura joven, ya que el mayor
numero de individuos se encuentra en las primeras categorias, siendo el 60% de los
individuos menores a 9 cm de diametro.

La ausencia de plantas de L. williamsii menores a 2 cm de diametro en la zona de
estudio sugiere que, al menos en dos afios, no ha habido reclutamiento.

Las variaciones en la distribucién de frecuencias observada sugieren que el
reclutamiento se da en pulsos.

La germinacion en condiciones controladas fue mas alta cuando las semillas se
encontraban bajo la sombra, lo cual puede constituir un primer mecanismo que
explique el mayor establecimiento bajo plantas nodrizas en el campo.

Parece haber una pérdida de la capacidad germinativa de las semillas de
Lophophora williamsii al aumentar su edad, sin embargo se mantienen en
porcentajes de germinacion superiores al 60% después de ocho afios.

La curva de sobrevivencia ajustada a los datos de la estructura de edades sugiere
que la poblacion presenta las mayores tasas de mortalidad durante los primeros
estadios (Curva de tipo [II).

Con base en las estimaciones realizadas y a los resultados de la tabla de vida
estatica, la tasa de crecimiento poblacional es cercana a uno, lo cual nos sugiere que

la poblacién se mantiene con un minimo aumento o al equilibrio.
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VII ANEXO

7.1 Anexo 1: Residuos ajustados para la estructura estable de la poblacion de L. williamsii

(2002) en Cuatrociénegas, Coahuila.

Tabla 1. Residuos ajustados para la estructura estable de la poblacién que incorpora
propagacion clonal (:*=12382.38, 11 g.l., P=0.001).

Residuos
N, obs N, calc N, esp X ajustados P
47 51.029 67.640 4.079 -2.020 0.021
17 17.734 19.801 0.216 -0.464 0.321
12 9.557 7.571 0.521 0.722 0.23
10 6.163 3.668 1.696 1.302 0.09
3 4.386 1.961 2.997 1.731 0.041
1 3.321 1.116 4.358 2,088 0.018
7 2.625 0.663 5.813 2411 0.007
3 2.142 0.229 15.953 3.994 0.00003
1 1.790 0.061 48.951 6.996 0.00001
3 1.524 0.029 76.139 8.726 0.00001
1 1.318 0.003 671.613 25.915 0
1 1.154 0 11550.044 107.471 0

Tabla 2. Residuos ajustados para la estructura estable de la poblacion que incorpora la

reproduccion sexual (x’= 104247.61, 11 g.l., P=0.001).

Residuos

N, obs N, calc N, esp X ajustados e
47 51.029 69.923 5.105 -2.259 0.01
17 17.734 19.671 0.191 -0.437 0.33
12 9.557 6.946 0.981 0.990 0.16
10 6.163 3.150 2.882 1.698 0.04
3 4.586 1.576 5.009 2.238 0.01
1 3.321 0.839 7.341 2.709 0.003
7 2.625 0.466 9.994 3.161 0.007
3 2.142 0.132 30.530 5.525 0.001
1 1.790 0.027 115.013 10.724 0
3 1.524 0.011 201.194 14.184 0
1 1.318 0.001 2953.590 54.347 0
1 1.154 0 100915.778 317.672 0
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Tabla 3. Residuos ajustados para la estructura estable de la poblacién mixta, que incorpora

la propagacion vegetativa y la reproduccion sexual (x2= 178507.19, 11 g.1., P=0.001).

Residuos
N, obs N, calc N, esp p: & ajustados P
47 51.029 61.540 1.795 -1.340 0.09
17 17.734 1.184 0.018 0.133 0.44
12 9.557 5.978 2.142 1.464 0.07
10 6.163 2.677 4.540 2.131 0.01
3 4.386 1.323 7.092 2.663 0.003
1 3.321 0.696 9.910 3.148 0
7 2.625 0.382 13.183 3.631 0
3 2.142 0.104 39.801 6.309 0
1 1.790 0.020 154.495 12.430 0
3 1.524 0.008 276.091 16.616 0
1 1.318 0 4462.038 66.798 0
1 1.154 0 173536.084 416.577 0
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7.2 Anexo 2: Tablas de vida estticas elaboradas a partir de la estructura de edades

observada para L. williamsii (2002) en Cuatrociénegas, Coahuila, separando a los

individuos reproductivos de los no reproductivos y con sélo ocho clases de edad.

Tabla 4. Tabla de vida estética a partir de la estructura de edades observada en el campo

(N obs), con propagacion clonal para la poblacién de L. williamsii (2002) estudiada en

Cuatrociénegas, Coahuila.

Tamario N, Prom* N,

Clases (cm) Edad (afios) obs L d. g e, cab/ind m, Ve C, esp
0 0-3 0-2.86 8 1 0.557 0.557 5.9 | 0.2 1.1  0.525 55.7
1 3.1-6 2.87-5.71 39 0443 0283 0.638 147 1.05 0.4 2.6 0.229 243
2 6.1-9 5.72-8.57 17 0.160 0.047 0.294 299 .17 0.6 6 0.081 8.6
3 9.1-15 8.58-14.29 12 0.113 0.019 0.167 46.8 2.16 1.1 7.9 0.056 5.9
4 15,1-20  14.3-19.05 10 0.094 0066 0.700 73.3 3.5 1.4 84 0.045 4.8
5 20.1-25 19.06-23.81 3 0.028 0.019 0.667 220.2 4 1.8 239 0.013 1.4
6 25.1-30 23.82-2857 1 0.009 -0.057 -6 1179 5 2:1 68.4 0.004 0.5
7 30.1-35 28.58-33.33 7 0.066 -0.019 -0.286 52.1 6.57 25 9.7 0.029 3.1
8 35.1-172.1 33.34-163.9 9 0.085 0.085 | 163.9 16.11 123 12.3 0.017 1.8

*Promedio de cabezas por individuo en cada clase de edad

Tabla 5. Tabla de vida estatica a partir de la estructura de edades observada en el campo

(Vi obs) con reproduccion sexual para la poblacion de L. williamsii (2002) estudiada en

Cuatrociénegas, Coahuila.

Tamario N Prom* N,

Clases (cm) Edad (afios) obs I d, G e, cabfind m, |8 C. esp
0 0-3 0-2.86 8 l 0.557 0.557 5.9 1 0.0 12.5 0.604 64
1 3.1-6 2.87-5.71 39 0443 0283 0.638 147 1.05 128 32.1 0.235 249
2 6.1-9 5.72-8.57 17 0.160 0.047 0.294 299 1.17 143 60.7 0.075 79
3 9.1-15 8.58-1429 12 0.113 0.019 0.167 46.8 2.16 263 852 0.041 43
4 15.1-20  14.3-19.05 10 0.094 0.066 0.700 73.3 3.5 426 87.7 0.027 2.9
5 20.1-25 19.06-23.81 3 0.028 0.019 0.667 220.2 4 48.6 186.9 0.007 0.7
6 25.1-30 23.82-28.57 1 0.009 -0.057 -6 117.9 5 60.8 515 0.002 0.2
7 30.1-35 28.58-33.33 7 0.066 -0.019 -0.286 52.1 6.57 799 806 0.01 1.1
8 35.1-172.1 33.34-163.9 9 0.085 0.085 1 163.9 16.11 1959 195.9 0 0

*Promedio de cabezas por individuo en cada clase de edad
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Tabla 6. Tabla de vida estdtica a partir de la estructura de edades observada en el campo

(N; obs) incluyendo propagacién clonal y reproduccion sexual para la poblacion de L.

williamsii (2002) estudiada en Cuatrociénegas, Coahuila.

Tamaiio N, Prom* N,
Clases (cm) Edad (afios) obs I d, s e, cabl/ind m, V. C, esp
0 0-3 0-2.86 8 1 0.557 0.557 59 1 0.2 13.1  0.604 64.1
1 3.1-6 2.87-571 39 0443 0283 0.638 147 1.05 132 33.1 0.235 249
2 6.1-9 5.72-8.57 17 0.160 0.047 0.294 299 1.17 149 62.7 0.075 7.9
3 9.1-15 8.58-1429 12 0.113 0.019 0.167 468 216 274 88  0.041 43
4 15,120  14.3-19.05 10 0.094 0.066 0.700 73.3 3.5 44 90.4 0.027 2.9
5 20.1-25 19.06-23.81 3 0.028 0.019 0.667 2202 4 504 192.6 0.007 0.7
6 25.1-30  23.82-28.57 1 0.009 -0.057 -6 1179 5 62.9 5304 0.002 0.2
7 30.1-35 28.58-33.33 7 0.066 -0.019 -0.286 52.1 6.57 824 831 0.01 |
8 35.1-172.1 33.34-163.9 9 0.085 0.085 1 163.9 16.11 208.2 2082 0 0

*Promedio de cabezas por individuo en cada clase de edad
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Figura 1. Estructura Estable para la tabla de vida clonal (C), sexual (S) y mixta (M).

Tabla 7. Resultado de los analisis de y* para comparar la estructura poblacional observada

y las estructuras estables de edades de cada una de las tres tablas de vida construidas.

Tablas de vida
Clonal Sexual Mixta
x: 105.9 22768.31 24042.04
gl 8 8 8
P 0.0001 0.0001 0.0001
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Tabla 8. Medidas de la dindmica poblacional de Lophophora williamsii, donde la tasa

reproductiva (Ry) esta dada en nimero de individuos y el tiempo generacional (G) en afios.

Variables de dinamica Tablas de vida
poblacional Clonal Sexual Mixta
Ry 1.822 38.821 40.857
G 100.956 80.435 80.945
r 0.006 0.045 0.046
A 1.006 1.046 1.047

Tabla 9. Anadlisis de los residuos ajustados para la estructura estable de la poblacion que
incorpora propagacion clonal de L. williamsii (2002) en Cuatrociénegas, Coahuila
(*=116.689, 8 g.l. P=0.001).

Residuos

Clases N, obs  N,esp i ajustados P
0 8 55.7 40.845 -6.391 0.0001
1 39 24.3 8.925 2,987 0.001
2 17 8.6 8.106 2.847 0.002
3 12 5.9 6.335 2.517 0.005
4 10 4.8 5.727 2.393 0.008
5 3 1.4 1.859 1.363 0.08
6 | 0.5 0.668 0.818 0.2
7 7 .r 5.037 2.244 0.01
8 9 1.8 28.433 5332 0.0001

Tabla 10. Anélisis de los residuos ajustados para la estructura estable de la poblacién que
incorpora la reproduccién sexual de L. williamsii (2002) en Cuatrociénegas, Coahuila
(x*=3308.608, 8 g.I., P=0.001).

Residuales
Clases _ N,obs N, esp O ajustados P

0 8 64 49.013 -7.001  0.0001
1 39 24.9 7.950 2.820 0.002
) 17 7.9 10.423 3229  0.0006
3 12 43 13.728 3.705 0.0001
4 10 2.9 17.477 4.181 0.0001
5 3 0.7 7.584 2.754 0.002
6 1 0.2 3.521 1.877 0.03

7 7 .1 33.425 5.781 0.0001
8 9 0 22625.187 150.417  0.0001
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Tabla 11. Analisis de los residuos ajustados para la estructura estable de la poblacion
mixta, incorporando tanto la reproduccién sexual como la propagacion clonal de L.

williamsii en Cuatrociénegas, Coahuila (x’=3546.227, 8 g. I, P=0.001).

Residuos
Clases N,obs  N.esp O ajustados P

0 8 64.1 49.067 -7.005 0.0001
1 39 249 7.954 2.820 0.002
2 17 7.9 10.455 3.233 0.0006
3 12 4.3 13.818 3717 0.0001
4 10 2.9 17.627 4.198 0.0001
5 3 0.7 7.662 2.768 0.002
6 | 0.2 3.563 1.888 0.03
7 7 1.0 33.865 5.819 0.0001
8 9 0 23898.028 154.590 0.0001
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