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Resumen

Las poblaciones de iguana negra Ctenosaura pectlnata en México han disminuido debido

principalmente a la cacería excesiva, la modificación de su hábitat y al comercio. La población de

iguana negra de Nizanda-Zapote, Oaxaca está sujeta a la explotación irracional ya que su con sumo

se encuentra muy arraigado a la cultura gastron ómica de la región. El problema radica en que su

cacería se incrementa en la época de oviposición, época en la que la especie es más vulnerable. Al

removerse las hembras con sus huevos se impide el reclutamiento de nuevos individuos a la

población, lo que podría llevar a la desaparición local de este reptil. Se evaluó la tasa de pérdida que

sufre la población de iguanas a consecuencia de la cacería, generando resultados importantes para la

construcción de la tabla de vida y una matriz de Leslie necesaria para la realizaci ón de modelos

matriciales que servirán para establecer el estatus de la población así como para el diseño de estrategias

de explotación sustentable.

La estimación del tamaño total poblacional se obruvo con un método de captura recaptura,

analizado con el indice de Lincoln-Petersen. Se constru yó la tabla de vida y con los parámetros

demogr áficos obt enidos se calculó la tasa de rep rodu cción neta Ro y la tasa intrín seca de

creci miento poblacional r. Con dato s de esq ueleto cronología de 442 hemb ras se estimó la estructura

de edades de la población de iguana negra de la región . Se reconocieron diez categorías de edad:

tres no reproductivas y siete reproductivas. Se con struyeron una matriz de Leslie, una matriz de

sensibilidad y una matriz de elasticidad. Debido a que la fecundidad y la ' superv ivencia no se

pueden comparar ya que son medidos a diferentes escalas, se realizó un análisis de elasticidad que

mide la sensibilidad como función de un cambio prop orcional. El tamaño total de la población

resultó de 4000 hembras reproductivas con influencia a las zonas de anidamiento y el número de

hembras reclutadas a la siguiente generación 6932; sin embargo, sólo 346 iguanas alcanzan la

madurez sexu al. La Ro fue igual a 2.12 lo que significa que la población está creciendo lo que

coincide con la tasa intrínseca de crecimiento poblacional r de 0.19 . Los resultados arrojan que el

tamaño de la población, al igual que la mortalidad, disminuye conforme se aumenta la edad. Los

análisis matriciales indican una tasa de crecimiento poblacional de }, = 1.17 que implica un

crecimiento poblacional. En cuanto a la matriz de elasticidad A resultó más sensible a cambios en la

supervivencia que a cambios en la fecundidad. Las probabilidades de supervivencia más sensibles

son la categoría de edad O, 1, 2 y 3.
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Los resultados permiten suponer que cualquier política de manejo debe estar dirigida hacia los tres

primeros años de vida, pues si se produjera un gran impacto en estas categorías podría repercutir

muy drásticamente en el crecimiento total de la población. Esto sin embargo, no sugiere que se

deban descuidar a las categorías de edad restantes. Entre otras cosas una finalidad de los mod elos

matriciales reside en reducir los esfuerzos del manejo dirigidos a la conservación de las especies,

con ello se podrá discutir con la comunidad de campesinos un plan de manejo de la iguana negra

silvestre adecuado con el fin de evitar el deterioro de su población o extinción local.

2
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INTRODUCCIÓN

Situación actual de la iguana negra

La iguana negra Ctenosaura pectinata es una especie endémica de México, sujeta a una alta

incidencia de caza. En la actualidad se cree que las poblaciones de iguana negra han

disminuido debido principalmente a su captura excesiva, a la modificación de su hábitat, y

al comercio. La especie se distribuye a lo largo de la costa del Pacífico, desde el sureste de

Sinaloa, hasta el Istmo de Tehuantepec, en el sureste de Oaxaca, en las islas Isabel y Tres

Marías, y en los estados de Durango, Nayarit, Jalisco , Colima, Michoacán, Morelos,

Guerrero , Puebla, Zacatecas y la parte Central de Chiapas (Suazo y Alvarado, 1994).

Un problema al que se enfrentan la mayoría de las poblaciones de iguanas en

nuestro país es la sobreexplotación, lo que ha llevado a varias de estas especies a la

categoría de amenazadas (Fitch y Henderson, 1978; Werner, 1987; NOM-059-Ecol. 2001 ).

La iguana negra no se excluye de este tipo de amenaza y ya desde 1969 Álvarez del Toro

hace mención a la posible extinción que a escala local podría sufrir esta especie.

A pesar de su importancia se han realizado pocos trabajos para entender la biología

de la iguana negra. Estos incluyen taxonomía, aspectos alimentarios en estado silvestre,

eficiencia digestiva, y conducta de cortejo; además de trabajos de difusión sobre su

ecología, manejo y conservación (Trockmorton, 1973; Casas-Andreu y Valenzuela- Ló pez,

1984; Sánchez, 1992; Suazo y Alvarado, 1994). Sin embargo, en muchos otros trabajos la

biología de esta especie s~ supone a partir de estudios de otros iguaninos, como la iguana

verde Iguana iguana y la iguana rayada Ctenosaura similis (Fitch el al., 1982), siendo

sobre todo la primera, de hábitos muy diferentes.
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Existe un sólo estudio que evalúa la tasa de pérdida que sufre C. pectinata a

consecuencia de la cacería (Reynoso-Rosales, 2000) en el cual se indica que el inayor

problema de conservación de la iguana negra radica en que su cacería se incrementa en la

época de oviposición. En esta época la especie es más vulnerable debido a que al removerse

del medio las hembras con sus huevos, se impide año con año el reclutamiento de nuevos

individuos a la población

Desde 1998 se lleva a cabo el proyecto "Conocimiento de la biología reproductora y

demografía de la iguana negra (Ctenosaura pectinata) para diseñar estrategias de conservación

in situ como una alternativa al cultivo intensivo" (Reynoso, manuscrito inédito) donde se han

generado varios trabajos y tesis que han sido fundamentales para la realización del

presente. Aguirre-Hidalgo (2002) calculó el porcentaje de fertilidad de los huevos de

iguana negra; Álvarez y Reynoso (en proceso) la tasa de eclosión de los huevos fértiles;

González-Monfil (2002) la proporción sexual y proporción de hembras al nacimiento y

Salas-Tapia y Reynoso (2000) el registro de las categorías de edad reproductivas y la edad

a la primera reproducción.

El proyecto toma como modelo a la población de iguana negra de Nizanda-Zapote,

una región del Istmo de Tehuantepec, donde la especie es altamente consumida y ha sido

explotada durante muchos años y en la actualidad la captura irracional ha resultado en una

drástica disminución de sus poblaciones, lo que podría repercutir en la extinción local de la

especie (Reynoso-Rosales, 2000). En este estudio se reporta que según los cazadores de la

región es cada vez más difícil encontrar iguanas en las zonas donde comúnmente eran

atrapadas, por lo que las áreas de caza se han extendido a lugares en donde anteriormente,

no se extraían iguanas. La Norma Oficial Mexicana NOM-059-ECOL-2001 la incluye en la

categoría de especie "amenazada" y endémica a México, por lo que su aprovechamiento

4
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comercial está prohibido. Sin embargo, la cultura alimenticia que presentan los pobladores

es la principal causa de la caza, ya que la iguana negra representa un producto de libre

adquisición entrando en el esquema de uso tradicional del recurso de SEMARNAT, por lo

que no existe ningún tipo de restricción para obtenerla. Además no existe algún plan de

manejo local dirigido a regular la extracción del medio.

La repercusión de todos estos problemas no es solamente biológico, sino también

económico, ya que de extinguirse la iguana dejaría sin sustento económico a las familias y

sin posibilidad de obtener comida a bajo costo (Reynoso -Rosales, 2000) . Para lograr la

recuperación y utilización de las iguanas es necesario el establecimiento y el desarrollo de

un proyecto integral de conservación y aprovechamiento En este sentido, la tónica de las

instituciones nacionales es la construcción de criaderos de producción intensiva, que

pueden ofrecer una alternativa para el manejo y aprovechamiento de la especie. Sin

embargo, creemos que el manejo de poblaciones silvestres es una alternativa más fácil y

viable para resolver el problema de extracción ilegal del medio de la iguana negra que se

usa para consumo.

En el presente trabajo nos dirigiremos al manejo de poblaciones silvestres con fines

de conservación con el propósito de incrementar el tamaño de la población de iguanas

negras, o bien reducir la probabilidad de extinción local que sufre esta especie amenazada

ante la cacería.

Manejo de poblaciones

El problema del manejo sustentable de las poblaciones de especies silvestres se puede

definir ampliamente con base en tres objetivos: conservación , explotación y control (Crouse

el al.. 1987; Slooten y Lad, 1991; Crowder el al., 1994; Heppell, 1996; 1998).

5
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El manejo de poblaciones requiere identificar el objetivo del esfuerzo del manejo,

enfocándose al estado de historia de vida que contribuirá más al crecimiento poblacional,

ya sea de una población amenazada o a las categorías de vida más vulnerables. Los análisis

demográficos incluyendo los análisis prospectivos de perturbación son una vía para

averiguar si una población puede crecer más, incrementando ya sea la supervivencia o la

fecundidad. Dos tipos de análisis prospectivos de perturbación comúnmente utilizados son

el análisis de sensibilidad (Caswell, 1978) y el análisis de elasticidad (De Kroon el al.,

1986; Caswell, 1989).

Estimación de los tamaños poblacionales

Para conocer la dinámica de una población, es necesario muestrear la población de estudio.

El muestreo proporciona un estimado que es de poca utilidad excepto para conocer cuál es

el tamaño mínimo poblacional. A partir de este cálculo estadístico se hace la estimación del

tamaño poblacional. Algunas veces se refiere a dichos cálculos obtenidos bajo condiciones

estandarizadas como 'tasas' de crecimiento poblacional.

El método más antiguo de estimación del tamaño poblacional es de captura

recaptura conocido como índice poblacional de Petersen modificado (Petersen , 1896). Este

método ha sido descubierto independientemente varias veces (e.g. Petersen, 1896; Lincoln,

1930). El método implica capturar una muestra inicial de individuos, los cuales se marcan,

y se incorporan de nuevo a la población. Para después capturar la segunda muestra

poblacional, con lo que se registra el número de animales marcados, conocidos como

recapturas. Bailey (1951; 1952) sugirió que en pequeños muestreos sólo se necesita hacer

un estimado parcial de la ecuación utilizada por Petersen , especialmente cuando el tamaño

de las muestras es pequeño (Seber, 1982).
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Tablas de vida

Las tablas de vida son descripciones de la supervivencia y fecundidad de una edad

específica, las cuales representan las probabilidades de nacimiento y mortalidad utilizando

parámetros como el número de individuos por categoría de edad, la probabilidad de

supervivencia, la probabilidad de mortalidad, la fecundidad, la expectativa de vida , el

tiempo generacional, el valor reproductivo, entre otros. Estos datos se organizan por

columnas para facilitar los cálculos en la construcción de las tablas de vida (Deevey, 1947).

Existen tres tipos de tablas de vida : ia diagramática, la de cohorte y la estática. En

una tabla de vida de cohorte u horizontal se sigu e a lo largo del tiempo el destino de un

grupo de individuos que ha nacido en la misma época (cohorte) y se espec ifica por edades.

Una tabla de vida estática o vertical, se obtiene a partir de la estructura de edades de una

población observada en un momento dado y es específica en el tiempo, bajo el supuesto de

que la población se halla en estado estacionario entre la menor y mayor edad observada

representando una mezcla de cohortes. Las tablas de vida de cohorte son equivalentes a las

horizontales sólo cuando los índices de natalidad y mortalidad son constantes y sí y solo sí,

la población presenta una estructura estable de edades.

Las tablas de vida se utilizan para calcular la proporción por edades de una

población, el número promedio de hijas maduras por cada hembra Roy la tasa intrínseca de

crecimiento poblacional r.

Las gráficas construidas a partir de una tabla de vida son muy ilustrativas. Si los

datos de las columnas de supervivencia se conju gan en el intervalo de tiempo en la

coordenada horizontal y el número de sobrevivi entes en la coordenada vertical , la curva

7
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resultante se designa como curva de supervivencia. Deevey (1947) Y Slobodkin (1961)

proponen tres curvas de supervivencia (Anexo 1).

Una tabla de vida puede ser convertida a una matriz bidimensional (supervivencias y

fecundidades), proveyendo métodos analíticos para calcular de manera rápida las

características de una población, incluyendo el efecto de pequeños cambios en los

parámetros (Caswell, 1989).

Historias de vida

La historia de vida de una especie así como su ciclo de vida está conformado por varios

componentes integrales (Congdon el al., 1978), hacia los que es asignada cierta cantidad de

energía que se distribuye para crecer, mantenerse y reproducirse (Van Devender, 1978;

Dunham, el al., 1988). La historia de vida es un conjunto de características coevolutivas :

patrones de crecimiento, diferenciación, almacenamiento de energía, edad a la madurez y

reproducción a lo largo de su ciclo de vida, que resultan de respuestas adaptativas a una

serie de presiones selectivas (Stearns, 1976).

Los estudios de historias de vida tienen como propósito entender cómo la selección

natural ha moldeado las características del ciclo de vida de una especie para maximizar su

adecuación. Las presiones de selección conducen a una población a obtener y mantener una

combinación de características de historia de vida óptima para persistir bajo ciertas

condiciones ambientales (Cole, 1954; Williams, 1966; Stearns, 1976). En los estudios de

historias de vida existen modelos que intentan predecir cuál combinación de características

puede evolucionar bajo ciertas presiones de selección; esta combinación es conocida como

"estrategia" de historia de vida (Chapleau el al., 1988; Stearns, 1992; Roff, 1992).

8
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La demografía es un componente clave de la teoría de historia de vida, ya que nos

permite calcular el poder de la selección natural que actúa en las características de historia

de vida que influyen o modifican la tasa de crecimiento, por lo que su objetivo principal es

predecir la tasa de crecimiento de una población. La demografia es una herramienta

necesaria para la obtención de los parámetros, tales como el tamaño y crecimiento de la

población, las categorías de edad y las tasas de reproducción y mortalidad, lo que conduce a

conocer la dinámica poblacional. La representación matricial de la ecuación de Euler-Lotka

vincula las características de historias de vida con la adecuación y generaliza a la población

clasificándola por categoría de edad y tamaño (Lewis 1942; Leslie, 1945); y la sensibilidad

(Caswell, 1989) Yla elasticidad (De Kroon el al., 1986, Caswel1, 1989) evalúan la

adecuación a cambios en las características de historias de vida.

La ecuación de Euler-Lotka es la ecuación básica de la demografía e historia de

vida , descubierta por Euler (1760) y redescubierta por Lotka (1907). La expresión:

x=w -r(x)

1= L lxmxe
x=a.

específica las relaciones de la edad a la madurez (a), de la edad a la última reproducción

((O), de la probabilidad de sobrevivir a la siguiente categoría de edad (Ix), y del número de

crías esperadas por categoría de edad (mx) a la tasa intrínseca de crecimiento poblacional r,

La ecuación evalúa la adecuación y el poder óptimo de crecimiento poblacional. Los

parámetros demográficos nos permiten valorar el comportamiento o la tendencia de la

población en un futuro o pasado.
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Modelos matriciales

Leslie (1945 ; ]948) desarrolló una representación matricial de las tablas de vida que es

utilizada en la teoría de historia de vida y en la dinámica poblacional para la realización de

análisis prospectivos de perturbación. Este arreglo demográfico matricial permitirá estimar

la contribución de cada estadio o cada proceso demográfico al crecimiento de la población.

La expresión de dicho modelo deterministico en forma matricial por categoria de

edad de una población reproductiva es:

donde M es la matriz cuadrada que describe la transición de la población al terminar un

periodo de tiempo y por tanto contienen términos que describen fecundidades a una edad

específica y tasas de supervivencia; al, es una columna vector de la estructura de edad de la

poblaci ón al tiempo t (el comienzo) y al+J, es la columna vector en el tiempo t+1, qued ando

de la siguiente manera:

Jo JI h / 3 °0 l J oao + / 1al +/2 0 2 +.13° 3

Po O O O al PoOo+ O + O + O
x

O PI O O a2 O +PJOJ+ O + O

O O P 2 O °3 O + O + P202+ O

Figura 1. Modelo determinístico de la matriz de Leslle. Tomado de Southwood y Henderson
(2000).

Como ejemplo en la figura] , los valores defrepresentan la fecundidad , en este caso

el promedio del número de hijas que deja una hembra por categoría de edad (O, l , 2 Y3),

expresados en hijas nacidas entre t y t+1; YpO ... p2 representan la probabilidad de

supervivencia de pasar.a la siguiente categoría de edad. La columna vector (aO.. .a3)

10

Neevia docConverter 5.1



representa el número de individuos en cada grupo de edad de t = Oa ¡ = 3 en el tiempo 1.

Desde algún vector al> el futuro de la población puede ser calculado con repetidas

multiplicaciones, donde las k representan los periodos de tiempo:

at+k= Mkat

Ya que los vectores se modifican con el tiempo, éstos describen cambios en el

número de organismos en cada categoría de edad por lo que la población crece si A> 1.

Para conseguir esos cambios, se multiplica el vector por la matriz cuadrada de dimensión

(w+ 1 x w+ 1) lo que se conoce como matriz de Leslie. Esta matriz es equivalente a la tabla

de vida y define el índice de crecimiento de una población. Dicha matriz tiene una raíz

latente dominante A, el cual es un estimador de crecimiento poblacional. Si A= 1 la

población es constante, si A> 1 crece y si A< 1 decrece y corresponde a la tasa finita de

crecimiento cuando la población se encuentra en una distribución estable de edad n 1+ 1 = AI1

1
3

, donde Aes el eigenvalor dominante de la matriz.

Los modelos matriciales poblacionales han ganado aceptación y popularidad debido

al incremento en aplicaciones en manejo de vida silvestre y biología de la conservación

(Crouse el al., 1987; Doak y Kareiva, 1994; Kareiva y McClure, 2000) y como una

herramienta para investigaciones ecológicas básicas (Benton y Grant 1996; Gaillard el al.

1998; Pfister 1998). Muchos de los modelos matriciales se enfocan en cambios

poblacionales de los parámetros demográficos, medidos por el índice finito de crecimi ento

poblacionallambda (A) y otros descriptores (Caswell, 1989). En particular, los análisis de

sensibilidad muestran los cambios de efectos poblacionales en las probabilidade s de

parámetros demográficos específicos, tales como la supervivencia y la fecundidad, entre

otros.
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Los análisis prospectivos de perturbación tratan de responder que pasaría si uno o

más parámetros demográficos fueran cambiados. Existen dos análisis prospectivos de

perturbación: el de sensibilidad (Caswell, 1989) y el de elasticidad (De Kroon el al., 1986;

Caswell , 1989). El primero otorga una medida de los cambios absolutos ocurridos en

lambda ocasionados por cada elemento en la matriz A. El segundo, proporciona una medida

de la susceptibilidad de Aa cambios proporcionales en los coeficientes de la matriz A. Este

último también estima e1 cambio proporcional de la tasa de crecimiento poblacional dado

por un cambio en algún estadio o en un parámetro demográfico. Explica cómo está

repartida la tasa de crecimiento en cada elemento de la matriz y al ser proporcional es útil

para comp arar parámetros.

La amplia utilización de los modelos matriciales en problemas de conservación de

especies, de manejo de poblaciones y de evolución de historias de vida comenzó en los

80's. Se emplearon para evaluar dos estrategias de manejo en las tortugas marinas Caretta

caretta en el sureste de Estados Unidos (Crouse el al., 1987; Crowder el al., 1994). Crouse

el al. (1987) usó cálculos aproximados de supervivencia a una edad específica, crecimiento

e índices de fecundidad para derivar un modelo estructurado en siete categorías de edad .

Esto fue revisado después por Crowder el al. (1994) para estructurar un modelo para 5

categorías de edad y poco después Doak y Kareiva (1994) propusieron un modelo y

calcularon las tasas de supervivencia y sus elasticidades en diferentes estadios. También se

utilizó en un proyecto de plan de recuperación en 1993 desarrollado por USFWS (resumido

por Berry, 1997) de la tortuga del desierto Gopherus agassizii que fue enlistada en peligro

de extinción en 1989 en el oeste de desierto de Mojave . A lo largo de la década pasada fue

utilizado en el búho SIrix occidenlalis (Noon y Biles, 1990), los pollos de la pradera
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Tympanuchus cupido (Wisdom y Mills, 1997), y en algunos mamíferos tales como la orca

Orcinus orca (Brault y Caswell, 1993) y los alces Cervus elaphus (Nelson y Peek, 1982).

Más tarde se midieron las sensibilidades y elasticidades de varias poblaciones de tortugas

de distintas especies (Heppell, 1998). Uno de los trabajos más ambiciosos, fue el trabajo de

Brook el al. (2000) para comparar y predecir índices de crecimiento poblacional

observados y el riesgo de extinción de manera precisa en el cual se utilizaron estudios

demográficos de 21 especies de animales.

En resumen, la mayoría de los trabajos de demografía realizados están enfocados a

la biología de la conservación y principalmente se utilizan para establecer qué poblaciones

o qué categorías de edad en el ciclo de vida deben protegerse o promoverse. En el área de

manejo de recursos se han explorado cuáles son las consecuencias de diferentes estrategias

de manejo ya sea, al aumentar o disminuir la supervivencia o la fecundidad de alguna

categoría de edad en particular y qué efectos tiene sobre la población de estudio.

'Los análisis prospectivos de perturbación han sido utilizados en varios contextos:

a) para predecir los resultados de futuros cambios en los parámetros demográficos, ya sea

de manera natural o impuesta como un plan de manejo para proteger especies en peligro o

controlar una plaga; b) para cuantificar los efectos de cambios pasados y conocer cuánto del

cambio resultante en A. puede ser atribuido a variaciones en la supervivencia y cuánto de las

modificaciones a la fecundidad, entre otros; e) para predecir la acción de la Selección

Natural entendiendo qué cambios en el fenotipo afectan A., donde la selección se trata con

perturbaciones que favorecen cambios en el fenotipo que incrementan la adecuación. En

términos de la historia de vida la Selección Natural promueve cambios en la supervivencia

y en la fecundidad; y d) para diseñar planes de manejo (Caswell, 1989).
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La proyección matricial puede ser utilizada directamente para predecir la

dinámica de la población. En la teoría de historia de vida se utiliza para medir las presiones

de selección que están operando en las características de historia de vida, los cuales se

evalúan por medio de los elementos de la matriz (e.g. Ang y De Wreede 1990). Primero

debe ser definida la adecuación, y con esto se puede definir la sensibilidad de adecuación a

cambios en las características de historias de vida y pueden ser calculados, con una

proyección matricial.

Una tabla de vida correspondiente a la matriz de Leslie puede ser descrita por una

gráfica de ciclo de vida representada en la figura 2.

Figura 2. Diagrama de ciclo de vida (Tomado de Caswell, 1997).

Los círculos en la figura 2 representan las categorías de edad: 1, crías; 2, juveniles y

adultos jóvenes; y 3, adultos reproductivos, mientras que los arcos representan íos índices

vitales. Lasr, representa la fecundidad y las P»representa la probabilidad de supervivencia

y paso a la siguiente categoría de edad.

Al obtener un gráfico de ciclo de vida correctamente formulado y su matriz

correspondiente se pueden evaluar parámetros importantes de la dinámica poblaciona1.

Caswell (1989) y Me Donald y Caswell (1993) describieron métodos para calcular los datos

demográficos en el contexto de mantener entradas para estudios de análisis de sensibilidad

y la medida de adecuación individual (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Medidas dem ográficas obtenidas del an álisis de una matriz poblacional, A, con
elementos uij representando las transiciones de una categoría de edad (j) a la categoría de edad

(1) (Hayward y McDonal<l, 1997).

Parámetro

Índice de crecimiento A

Sensibilidad (Sij)

Elasticidad (eij)

Estructura estable de
edad (st)

Valor reproductivo

Derivación

Eigenvalor dominante de A
(matriz A)

Derivado parcial de Acon
respecto a aij

Eigenvector derecho

Eigenvector izquierdo

Importancia

índice finito de crecimiento; estimador del
crecimiento poblacional

Sensibilidad de lambda a un cambio en uno de
los indices vitales (aij); directamente equivalente
a un gradiente de selección en genética
cuantitativa

Sensibilidad proporcional de lambda a un
cambio en un elemento de la matriz (ai¡)

Propcrción poblacional por categoría de edad

Valor de un individuo de una categoría de edad
determinada como un cimiento para el
crecimiento poblacional

Análisis de sensibilidad

La adecuación está determinada por la supervivencia (lx)Y la fecundidad (mx). El análisis

de sensibilidad consiste en el conocer qué tan sensible es la adecuación a cambios en caela

elemento en la matriz mientras que los demás elementos se mantienen constantes. Nos dice

dónde están distribuidas las presiones de selección en los elementos de la matriz. Tales

sensibilidades fueron calculadas por primera vez por Hamilton (1966) y Emlen (1970). El

aprovechamiento de análisis de sensibilidad se generalizó cuando Caswell (1978) mostró

que las sensibilidades pueden ser directamente calculadas de los eigenvectores de la

proyección matricial. Este tratamiento fue retomado por Van Groenendael el al. (1988).

El análisis de sensibilidad (Caswell, 1978) está dado por el eigenvalor dominante A

de cierta matriz. Mide la sensibilidad del crecimiento de una población a pequeños cambios

en las probabilidades, ya sea del nacimiento, crecimiento, supervivencia ó fecundi dad. Los
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parámetros de las categorías de edad de la historia de vida están expresados en un sistema

de tiempo discreto de ecuaciones diferenciales lineares de las cuales el eigenvalor

dominante define el índice de crecimiento poblacional (Caswell, 1978). La estructura

estable por edad y los valores reproductivos son obtenidos por los correspondientes

eigenvectores derechos e izquierdos, W y v. La sensibilidad, sij , de A a un cambio en un

elemento de la matriz, aij de A es obtenida por el diferencial parcial, a1.2:

dA
s'· = :\IJ oa..

1J

V¡W¡

<W,V>

donde Sij es la sensibilidad de Aa cambios en el elemento aij de la matriz.

Análisis de elasticidad

Debido a que la fecundidad y la supervivencia no se pueden comparar ya que son medidos

a diferentes escalas, se establece un análisis de elasticidad que mide la sensibilidad como

función de un cambio proporcional ya sea en la supervivencia o en la fecundidad. Los

análisis de elasticidad fueron implementados por Cole (1954), Lewontin (1965) y Mertz

(1971) y pueden ser usadas para cualquier población. Caswell (1989) y De Kroon el al.

(1986) introdujeron el cálculo de las elasticidades de los eigenvalores a cambios en los

índices vitales.

La elasticidad de Acon respecto a aij también puede ser definido como la pendi ente

de 10gA graficada contra logaij. El análisis de elasticidad (De Kroon el al., 1986; CaswelJ,

1989) estima el efecto de un cambio proporcional en los parámetros demográficos en el

índice de crecimiento poblacional y tiene la útil prop iedad de sumar uno (De Kroon el al. ,

1986; Mesterson y Gibbons 1993). La elasticidad estima e1 cambio proporcional para la
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tasa de crecimiento poblacional dado por un cambio en algún estadio o en un proceso

demográfico y explica cómo está repartido cada elemento en la matriz. Al ser proporcional

sirve para hacer comparaciones estandarizadas.

La elasticidad de un elemento en la matriz aij es obtenida como:

a..
e..= -=..u..

IJ A
dA
da..IJ
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OBJETIVOS

Objetivos generales

En este trabajo se hizo un análisis demográfico para evaluar la situación actual de una

población de iguana negra de la región de Nizanda-Zapote en el Istmo de Tehuantepec,

Oaxaca sujeta a una explotación sin control mediante análisis prospectivos de perturbación.

Se obtuvieron la tasa de crecimiento poblacional, la tasa intrínseca de crecimiento, el valo r

reproductivo, el tiempo generacional, la tasa finita de crecimiento y los parámetros

demográficos que contribuirán más al crecimiento poblaciona1. Además, se resumieron

datos recabados sobre varios aspectos de su biología e historia de vida para establecer a

futuro un plan de manejo y explotación racional en estado silvestre, y con esto lograr el

mantenimiento de las poblaciones naturales en condiciones de explotación sustentable.

Objetivos particulares

- Se estimó el tamaño poblacional de hembras de iguana negra mediante el método de

marcaje-recaptura.

- Se construyó una tabla de vida vertical con la probabilidad de supervivencia y

fecundidad por categoría de edad obtenida. A partir de la tabla, se calculó la esperanza

media de vida, la probabilidad de mortalidad, el tiempo generacional y el valor

reproductivo y se graficó la curva de crecimiento poblacional y la cur va de

supervivencia.

- Para realizar los análisis prospectivos de perturbación fue necesaria la construcción de

una matriz de Leslie a partir de la cual se obtuvieron los valores y vectores propios de la

matriz, lambda (A) y las matrices de sensibilidad y elasticidad.
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ÁREA DE ESTUDIO

Este estudio se llevó a cabo en la región de Nizanda-Zapote ubicada en la vertiente del

Pacífico del Istmo de Tehuantepec, al sureste del Estado de Oaxaca. La región de cacería

atraviesa los ejidos de Nizanda y Zapote, traspasando la frontera de los municipios de

Asunción Ixtaltepec e Ixtepec, en el Distrito de Juchitán. El acceso a la zona es a través del

poblado de Nizanda (16° 39N Y95° OO"W) a 9 kilóm etros de la desviación a la Mata

ubicada a 30 km al norte de Juchitán y 30 km al sur Matías Romero (Figura 3) sobre la

carretera transítsmica. La zona de caza de las iguanas incluyezonas aledañas al río

Mazahua, que corre lateralmente al Cerro Verde (en Nizanda), y zonas aledañas al río

Chilona que se extiende desde el poblado de Nizanda hasta el Cerro de Tilo en Zapote. La

vegetación predominante es selva baja caducifolia (Pérez el al. 2001).

Puerto Ángel

VERACRUZ..... ............... ....... .
OAXACA

Golfo de Tehuanteppc

I . O 10 20 30 km

Figura 3. Ubicación del área de estudio Nizanda-Zapote, en el Istmo
de Tehuantepec, Oaxaca (Tomado de González-Monfil, 20(2).
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MÉTODOS

Obtención de datos demográficos y de historia de vida

Los datos sobre la biología reproductiva se obtuvieron durante una temporada de

oviposición, en marzo-abril del 2000 con la ayuda de 35 cazadores de la región y de varios

voluntarios quienes recabaron la información. Se tomaron datos de las capturas hechas por

los pobladores de la zona, registrándose datos morfométricos ycortán dosele la segunda

falange del dedo II derecho para conocer su edad mediante esqueletocronología (Reynoso 

Rosales, 2000; Aguirre-Hidalgo, 2002; Salas-Tapia y Reynoso, en proceso). Se reportó el

total de las recapturas de las iguanas liberadas en el 2000, hechas por 67 cazadores durante

marzo y abril del 2001.

Del total de las iguanas atrapadas se seleccionaron 200 al azar de las utilizadas y

fueron colocadas en iguanarios de desove previamente construidos. Después de la

oviposi ción , se registró la fecha de oviposición, número de huevos puestos, número de

huevos infértiles y rotos, y el peso postoviposición de la hembra. Las iguanas fueron

marcadas con chaquiras, tatuajes en caliente y pintura, y se liberaron en los mismos sitios

donde fueron capturadas para su recaptura el año siguiente. Los huevos se colocaron en

nidos seminaturales y se determinó la tasa de eclosión (Álvarez y Reynoso, en proceso) y

proporción de sexos al eclosionar (González-Monfil, 2002).

Estimación del tamaño poblacional

Debido a la dificultad para capturar en el campo a crías y juveniles de iguanas de la

categoría de uno, dos y tres años, ya que tienden a esconderse en la vegetación como

mecan ismo de defensa se tuvieron que estimar artificialmente. La tabla de vida y la
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estructura de la población en estas categorías se ajustó auna curva exponencial decreciente

aplicando una regresión lineal, bajo el supuesto de una estructura estable de edades ya que

se supone que esta iguana ha estado sujeta por varias décadas a presiones de cacería. En

teoría, en un ambiente constante, la proporción de individuos delas diferentes categorías de

edad o estadios tiende hacia una distribución estable de edades.

Para obtener el estimado del tamaño de la población, en este caso el número de

hembras totales calculadas con posible incidencia sobre lós sitios de anidación, se utili zó la

técnica de marcaje-recaptura a partir del índice poblacional de Petersen-Lincoln (Petersen,

1896):

N = an / r

donde N corresponde al número estimado de individuos en la población, a es el número

total de iguanas marcadas en el primer muestreo, n es el número total de iguanas capturadas

en el segundo muestreo y r es el número total de iguanas recapturadas, El índice de

Petersen-Lincoln proviene de cuatro supuestos comunes para poblaciones cerradas (Anexo

2). El método asume que la población no cambia al terminar el periodo de estudio, y utiliza

sólo un periodo de recaptura, por lo que se asume una probabilidad constante de captura, lo

que es legítimo para estimar el total de la población. Bailey (I 951; 1952) sugirió que en

muestreos pequeños sólo se necesita hacer un estimado parcial de la ecuación anterior con

base en una aproximación binomial para la distribución hipergeométrica:

N=n(a+l)/r+l

El estimador Petersen-Lincoln usado por Lincoln (1930) se utilizó también para

simular el número dc hembras que son reclutadas al año siguiente con el fin de ver si cl
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reclutamiento de las hembras totales de la población proveyeran suficientes individuos para

recuperar las iguanas cazadas el año anterior. Estas simulaciones se hicieron recalculando

los valores absolutos del número de hembras reproductivas por categoría de edad con base

a las proporciones obtenidas en el campo. Posteriormente se utilizaron los parámetros

demográficos antes mencionados obteniéndose el número de reclutamiento de hembras y

número de hembras que alcanzaron la edad reproductiva por categoría de edad y totales. Se

calculó el error estándar para tales estimaciones

de la siguiente manera:

Ntot=
[(11 1)2(112+ 1)(n2-1112)]

((1112+ 1)2X(1112+2))

donde n¡ es el numero de iguanas hembras capturadas en el 2000; 112es el número de

iguanas hembras capturadas en el 2001 y m2 es el número de recapturas.

El número de hembras reclutadas a la siguiente generación se calculó multiplicando

el número de hembras por categoría de edad, por el número de huevos esperado (Aguirre

Hidalgo y Reynoso , 2000), las proporciones de huevos fértiles (Aguirre-Hidalgo y

Reynoso, 2000), el porcentaje de eclosión de huevos (Álvarez y Reynoso, en proceso) y la

proporción de hembras (González-Monfil, 2002).

El número de hembras fértiles a la siguiente generación se calculó multiplicando el

número de hembras reclutadas por categoría de edad por la proporción de supervivencia. La

proporción de supervivencia a la edad reproductiva es un dato esperado de acuerdo a la

estrategia de selección r, que caracteriza a las iguanas. Suazo y Alvarado (1994) reportan la
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supervivencia del 3 al 5% de las crías a edad adulta en iguana negra , pero en la actualidad

no existen datos en la literatura que soporten este valor para la iguana negra. En este trabajo

se decidió utilizar como valor de supervivencia de crías a edad adulta el 5%.

Tabla de vida

Se emplearon las supervivencias específicas para cada categoría de edad a la madurez y la

fecundidad para la construcción de la tabla de vida . La tabla de vida se construyó con las

siguientes columnas: x, Ix, n¿ d., ex, Tx, Lx, Vx como cualquier tabla de vida (Deevey, 1947)

(Anexo 3). La columna Ix se refiere enteramente a hembras (tablas de fecundidad) y

representa el número de hembras vivas durante el intervalo de edad obtenido como una

fracción de una población inicial de uno, expresado como la expectativa de vida al

nacimiento a la edad x (Birch, 1948).

La columna fecundidad por categoría de edad m, se registró como el número

promedio de huevos hembra totales por hembra por cada categoría de edad. El valor en la

curva I1xmx en un tiempo en particular representa el total de nacimientos hasta ese tiempo

por el número de hembras originales. Se comparó la curva de supervivencia obtenida con

los tres tipos generales de curvas de supervivencia propuestos por Deevey (1947) Y

Slobodkin (1961).

Se obtuvo el valor reproductivo por categoría de edad que se define como el aporte

de crías a la siguiente generación de las hembras de la categoría x desde la edad x hasta el

final de sus vidas (Stearns, 1992). El tiempo generacional (1~) es el tiempo promedio que

transcurre entre el nacimiento de una madre y el nacimiento de su cría. También puede

definirse como la edad a la cual la tasa de reemplazo sería la misma que con el esfuerzo
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reproductor repartido en varias edades, si todo el esfuerzo reproductor se concentrara en esa

edad (Ravinovich, 1980).

Con los datos obtenidos en la tabla de vida se graficó el número estimado de hijas

por categoría de edad, la curva de crecimiento poblacional Zr»,(Ro), la curva de

supervivencia Ix.

La tasa intrínseca de crecimiento poblacional r, es la tasa per capita instantáneo de

crecimiento de una población. Si r> Ola población crece, decrece para r < Oy se mantiene

estable si r = O.

r= InA
ó

r
cst

InRo
T

Se obtuvo la tasa de reproducción neta (Ro) o factor de multiplicación de una

población. Si Ro es mayor de 1 existe un incremento poblacional; si obtenemos una Ro

menor de 1 existe un decremento poblacional; y si obtenemos una Ro igual al, la población

se mantiene constante. Esto es:

Lambda (A) es una tasa por unidad de tiempo de multiplicación o la tasa finita de

crecimiento poblacional: NT+ ¡ = AN¡,A= e', y r = InA, cuando r = 0.0, A= 1.0 YRo= 1.0.

Estas son las condiciones en donde una población no crece, ya que cada hembra se

reemplaza a si misma en promedio con una hija reproductora. Pero, si 10 que se requiere es

medir el índice de crecimiento de una población en el campo, la mejor medida es la

empírica, N,+ ¡ = NI Ó índice observado de multiplicación por unidad de tiempo, en donde si

la población está aislada y es cerrada para una distribución estable de edad , está proporción

se aproximaría a A. Los índices pequeños de incremento tienen grandes efectos; por
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ejemplo, una población creciente a r = 0.1, se duplicaría en tan solo siete eventos

reproductivos.

Modelo matricial clasificando la población por edades

Se categorizó la población de hembras de iguana negra Ctenosaura pectinata de Nizanda

Zapote, Oaxaca, con base en el supuesto de dinámica de poblaciones de Lewis (1942) y

Leslie (1945), que dice que en una población bisexual, sólo las hembras se toman en

consideración. Esta suposición se realiza para simplificar el análisis y porque habitualmente

son las hembras las que condicionan la dinámica de la población. Esto equivale a decir que

consideramos que siempre hay machos suficientes para fecundar a las hembras (Anexo 4).

Se emplearon matrices de proyección por categoría de edad para describir y resumir

la demografía de la población a través del tiempo (Caswell, 1989). Los elementos de la

matriz son expresadas en términos de los parámetros demográficos de la tabla de vida lo

que permite que Pi = aij lo que representa la probabilidad de supervivencia, o probabilidad

de transición de una categoría de edad i a otraj (P). Este parámetro se obtiene de la división

de la supervivencia de una categoría de edad, entre la supervivencia de la categoría de edad

anterior. Los valores resultantes se acomodan dentro de la matriz de forma diagonal

comenzando desde la esquina izquierda y terminando en In penúltima columna de la

esquina inferior de lado derecho, como se observa en la construcción de una matriz de

Leslie; colocando ceros en las celdas restantes (Figura 4). Los valores de la primer fila del

representan la fecundidad por categoría de edad y se registraron como el promedio del

número de hijas que deja una hembra por categoría de edad que en este estudio se tomaron

de acuerdo al número promedio de huevos hembra totales por hembra por cada categoría de

edad. En base a estos dos parámetros se construyó la matriz de transición, para realizar los
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modelos prospectivos de perturbación, análisis de sensibilidad (Caswell, 1978) y análi sis de

elasticidad (De Kroon, 1986; Caswell, 1989).

I
hl fo fi h

A~ lpo O O
O

O PI O O

O O P2 O

Figura 4. Construcción de una matriz de Leslie.

La matriz de Leslie tiene una raíz latente dominante, que es el equivalente a la tasa

finita de crecimiento A. Cuando esta matriz ha alcan zado la estructura estable de edades, es

factible hacer una estimación rápida de Adividiendo NT+//Nr. El cálculo de Ase hizo con el

método de potencias. Al terminar con la construcción de la matriz de Leslie, se calculó la

sensibilidad de los eigenvalores en los elementos de la matriz aij. Los valores propios

(eigenvalores) son funciones de los elementos aij: expresada implícitamente por la siguiente

ecuación característica det(A - Al) = O, donde A es una matriz cuadrada e 1 es la matriz

identidad.

Obtención de los valores y vectores propios. Posteriormente se obtuvieron los valo res

propios derechos (eigenvalores) y los vectores propios derechos (eigenvectores) de la

matriz construida proyectando el modelo en el tiempo. El cálculo se obtiene del producto

de la matriz de transición A por el vector inicial. El vector inicial es el número de hembras

por categoría de edad, entre la suma del total de hembras de cada categoría de edad.

Los vectores se obtienen cuando se alcanza la estructura establ e de edad es del

eigenvector de la matriz A. Con el vector obtenido del producto de la matriz de tran sición
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por el vector inicial (vo), calculando el siguiente vector (VI), y así sucesivamente n tiempos

(vn) , hasta que el vector alcanzó la estructura estable de edades Vcig- Cada elemento de los

vectores obtenidos se dividió entre el elemento correspondiente al vector del tiempo

anterior y de cada vector producido se calculó su promedio, obteniéndose un promedio por

cada vector. Los promedios de cada vector también deben alcanzar una estabilización al

tiempo n. Este valor, es la constante escalar A derecha o eigenvalor real máximo, también

conocida como la tasa finita de crecimiento de la población. El eigenvector corresponde al

mismo tiempo n en donde se alcanza la estructura estable de edades.

Todo el procedimiento anterior se repite con la matriz de transición transpuesta, que

se conoce como AT
. En la transposición de la matriz A, las columnas de la matriz se

convierten en filas, y las filas en columnas (Figura 5).

A=

1 2

4 5

7 8

3

6

9

4 7

5 8

6 9

Figura 5. Matriz transpuesta.

Con la matriz de transición se obtiene el eigenvalor izquierdo y el eigenvector

izquierdo. Con los eigenvectores (derecho e izquierdo) se construye una nueva matriz de

vectores. El eigenvector izquierdo se acomoda en la primera columna de la matriz, y el

eigenvector derecho se acomoda en fila a partir de la segunda columna de hlmatriz (Figura

6).
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Eigenvector derecho

Eigenvector

izquierdo

Figura 6. Construcción de la matriz de vectores.

Con esta matriz se realiza la matriz producto multiplicándose el eigenvector izquierdo por

el eige nvector derecho. Cada uno de los elementos de la matriz producto, se divide entre el

producto esca lar qu e a su vez se obtiene del producto de cada elemento del eigenvector

izquierdo por el eleme nto correspondiente del eige nve ctor derecho:

Eiaenvector I iza. x Eizenvector I der.
Eiaenvector, iza. x Eizenvector, der.

Eizenvectorn iza. x Eizenvector n der.

=
=

=

Valor
Valor

Valor

J. Valor = Producto escalar

Figura 7. Obtención del producto escalar.

La matriz obtenida, es la matriz de sensibilidad no depurada, por lo que se depura y se

obtiene la matriz de sensibilidad S (Caswell , 1978), en donde la tasa asintótica de

crecimiento poblacional está dada por el valor propio dominante "A " de la matriz A. Dicho

aná lisis nos otorga una medida de los cambios absolutos ocurridos en A ocasionados por

cambios en cada elemento de la matriz.
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Análisis de Sensibilidad

El cálculo de la matriz de sensibilidad (Caswell, 1978) se realizó de acuerdo a la siguiente

expresión:

(JA.-
s'· = :"1

1.1 aa..
u

donde v¡Wj es la matriz producto del eigenvector derecho por el eigenvector izquierdo y a su

vez Wequivale al eigenvector derecho y v equivale al eigenvector izquierdo: La: expresión

<v,W> es el producto escalar (Figura 7).

Análisis de Elasticidad

Se construyó la matriz de elasticidad (De Kroon et al., 1986; Caswell 1989), lo que nos da

una medida de la susceptibilidad de A, a cambios proporcionales en los coeficientes de

dicha matriz. Esta matriz estima e1 cambio proporcional para la tasa de crecimiento

poblacional dado por un cambio en algún estadio o en un proceso demográfico y explica

cómo está repartido cada elemento en la matriz. Se utiliza para identificar los elementos de

la matriz con el mayor efecto sobre el valor de lambda. Este análisis comenzó con el

propósito de estandarizar la probabilidad de transición con la fecundidad ya que son escalas

intrínsecamente distintas, es decir, los valores de supervivencia se encuentran entre Oy 1,

mientras que las fecundidades pueden llegar a ser muy altas, lo que produce una mayor

sensibilidad en la supervivencia y una menor sensibilidad en la fecundidad, haciendo que

no se puedan comparar en proporciones. Esto sugiere la realización de un análisis con una

sensibilidad proporcional o análisis de elasticidad, el cual esta defin ido por:
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eij = Cambio fraccional en ')J Cambio proporcional en aij

El cálculo de la matriz de elasticidad se realizó en base a la siguiente ecuación:

a..
e.. = --=u.

IJ A
dA
da..IJ

Se obtuvo el producto de cada uno de los elementos de la matriz de sensibilidad, por su

elemento correspondiente en la matriz de transición, y el producto resultante; es decir, cada

elemento de la matriz se dividió individualmente entre el eigenvalor derecho CA derecha).

Al finalizar los análisis, se comparó el vector estable de proporciones obtenido en

dichos análisis con el vector inicial, la matriz de transición A, con la matriz de sensibilidad

s y con la matriz de elasticidad E.
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RESULTADOS

Estructura de tamaño poblacional observada

Con datos recabados de 442 iguanas negras hembras grávidas capturadas (Reynoso-

Rosales, 2000) Yla esqueletocronología de la iguana negra (Salas-Tapia y Reynoso, en

proceso) se registraron hembras de siete categorías de edad reproductivas (Cuadro 2).

De acuerdo con estudios realizados en iguana negra Ctenosaura pectinata, el

número promedio de huevos por categoría de edad así como el porcentaje de fertilidad fue

obtenido por Aguirre-Hidalgo (2000) , el porcentaje de eclosión de los huevos fértiles fue

calculado por Álvarez y Reynoso (en proceso) y la proporción sexual de 1:1 por (González-

Monfil , 2002) , por lo que 111x = N./2, en donde N, es el total de iguanas nacidas por hembra

a la edad x. El número de hembras reclutadas a la siguiente generación resultó un total de

6932 hembras crías totales reclutadas (Cuadro 2).

Cuadro 2. Número total de hijas promedio por categoría de edad, número promedio d c
huevos por hembra (Aguirre, 2000), % de huevos fértiles (Aguirre, 2000), 'Yo de eclosión de

huevos fértiles (Álvarez y Reynoso, en proceso) y proporción de hembras
(González-Montil, 2002) para la población de iguanas negras de Nizanda-Zapote, Oaxaca.

Catcgoría de No. dc hembras No promedio % de
% de No. de hcmbras

edad rcproductivas por de huevos por huevos eclosión de Proporción en F2* por

reproductiva categoría de edad hembra fértiles
huevos de hembras categoría de
fértiles edad

3 25 44.9627 0.977 0.676 0.5 371.1964

4 191 46.6916 0.977 0.676 0.5 2944 .9928

5 154 48.1448 0.977 0.676 0.5 2448.3983

() 59 48.6513 0.977 0.676 0.5 947 .8909
.., 10 51.8096 0.977 0.676 0.5 171.0889I

8 2 48.4418 0.977 0.676 0.5 31.9935

9 1 51.0936 0.977 0.676 0.5 16.8724

Totales 442 6932.4336
F2* equivale a las hembras de la segunda generación
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El número de hembras nacidas y el número de hembras que alcanzan la madurez

sexual a la siguiente generación dio un total de 346 hembras totales fértiles en t+ 1 (Cuadro

3). La proporción de supervivencia a la edad reproductiva es un datoque está de acuerdo a

la estrategia de selección r, que caracteriza a las iguanas (Suazo y Alvarado, 1994),

reportan la supervivencia del 5% de las crías a edad adulta en iguana negra.

Cuadro 3. Número de iguanas hembras nacidas y número de hembras que alcanzan la
madurez sexual en la población de iguanas negras de Nizanda-Zapote, Oaxaca.

Número de hembras en Tasa de supervivencia a la
Número total de

Categoría de edad t+1 por categoría de primera reproducción (Suazo y
hembras adultas

edad Alva rado, 1994)

3 371 0.05 18
4 2945 0.05 147
5 2448 0.05 122
6 947 0.05 47
7 171 · 0.05 8
8 31 0.05 2
9 16 0.05 1

Totales 6932 347

Estimación del tamaño poblacional

El tamaño total de la población de hembras reproductivas estimado con el índice de

Petersen-Lincoln (Petersen, 1896; Lincoln, 1930) indica que hay alrededor de 4000

hembras con influencia en las zonas de anidamiento.

El número de hembras maduras reclutadas anualmente a la siguiente generación es

igual a 347 (Cuadro 3) y representa cerca de 100 individuos menos del total de hembras

cazadas en el periodo (Cuadro 4). Al simularse el número de hembras que serán reclutadas

al año siguiente se estimó un total de 3180 iguanas maduras hembras anuales. Este valor
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permite conocer si el reclutamiento del total de hembras proveen suficientes individuos

para recuperar las iguanas cazadas durante el año anterior (Cuad ro 4).

Cuadro 4. Número total de iguanas negras hembras fértiles en 1+1 (e.e.=error estándar) .

Número total de hembras
fértiles en t+1

No. dc hembras totales
capturadas

No. de hembras maduras
anuales reclutadas

Datos obtenidos en el
campo

442

347

Datos estimados por el índice de
Peterscn-Lincoln (1930)

4054 ± 677 e.e.

3180 ± 531 e.e.

Estimación de la estructura "teórica" con la curva exponencial decreciente

El número de iguanas hembras en las categorías de edad 1, 2 Y3 inferido con una regresión

se muestra en el cuadro 5 y se representa gráficament e en la figura 8, tomando en cuenta

que la supervivencia por categoría de edad es exponencial.

Este modelo se basa en los siguientes supues tos: 1) la población de iguanas negras

de Nizanda-Zapote es una población con una estructura estable de edades y 2) Los procesos

demográficos mantienen sus tasas constantes a lo largo del tiempo.

Cuadro 5. Número de iguanas negras hembras para la categoría de edad 1,2 Y3 estimado a
partir de la regresión (en negrltns) y se representa gráflcameure en In figura 1.

Categoria de edad No. de hembras

o
1
2
3
4
5
6
7
8
9

6932
4075
1500
552
191
154
59
10

. 2
1
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Figura 8. Análisis de regresión, para estimar el número de hembras de la categoría 1,2 Y3 de
la población de iguanas negras de Nizanda-Zapote, Oaxaca.

Tabla de vida

En la tabla de vida se representan las columnas utilizadas por Deevey (1947) YConell

(1970): la supervivencia Ix, fecundidad m¿ mortalidad qx, esperanza media de vida ex, y

valor reproductivo Vx construida en base a las 10 categorías de edad (Cuadro 7).

El tiempo generacional T, dio un total de 3.7 años. El valor reproductivo resultó un

total de 1.6496 donde la edad que tiene un mayor aporte de crías a la siguiente generación

desde la edad x hasta el final de su vida es la quinta categoría o la edad a la segunda

reproducción (Figura 9).

0.8 10.7 -

o 0.6
~
g 0.5
ea. 0.4
~o 0.3

~ 0.2

0.1

O +---....,-----r-----r-----r-~=¡==--._-_____,

2 3 4 5 6 7

Categorías de edad reproductivas

Figura 9. Valor reproductivo (vx ) por categoría de edad de la tabla de vida de la población de
iguana negra en Nizanda-Zapote, Oaxaca.
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La tasa intrínseca de crecimiento poblacional obtenido como r "" lnRnlT fue de 0.19

y obtenida como r = lnA resultó de 0.15, ambos resultados indican que la población está

creciendo. La r óptima con la ecuación Euler-Lotka resultó ser de 0.2015 alcanzando la

igualdad, por lo que la población crece exitosamente

El número estimado de hembras por categoría de edad (Figura 10) muestra que el

número de hembras disminuye conforme se aumenta la edad.

8000

1/) 7000
~
.o 6000E
Q)

s:
Q) 5000

"O
o 4000"O

'".§ 3000en
Q)

o 2000z
1000

O

O 2 3 4 5 6 7 8 9

Categoría de edad

Figura 10. Número estimado de hembras por categoría de edad de la población de iguanas
negras cn Nizanda-Zapote, Oaxaca.

En la figura 11 se representa la tasa de reproducción neta por categoría de edad. La

suma de estos índices o de la columna lxmx es conocida como la tasa de reproducción neta

de la población (Ro) Yresultó un total de 2.1293 significando que la población está

creciendo. Asimismo se observa que la mayor contribución a la suma total de la tasa de

reproducción neta es por la categoría de edad 3.
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Cuadro 6. Tabla de vida de Ctenosaura pectinata de Nizanda-Zapote, Oaxaca,

Categoría Intervalo No. de iguanas
('C Ixmx qxde edad de edad x hembras

m; ex Vx

O 0,1 6932 1 O O 0.4121 1.4441 O
1 1,2 4075.6058 0.5879 O O 0.6319 l.I 057 O
2 2,3 1"500.2314 0.2164 O O 0.6319 l.I457 O
3 3,4 552.2355 0.0796 14.8478 1.1828 0.6541 1.2542 0.3140
4 4,5 191 0.0275 15.4188 0.4248 0.1937 1.6806 0.7531
5 5,6 154 0.0222 15.8986 0.3532 0.6169 0.9642 0.4072
6 6,7 59 0.0085 16.0659 0.1367 0.8305 0.7118 0.1411
7 7,8 10 0.0014 17.1088 0.0246 0.8 0.75 0.0258 ·
8 8,9 2 0.0002 15.9967 0.0046 0.5 0.75 0.0058
9 9, lO 1 0.0001 16.8724 0.0024 0.0024

Ro=2.1293 LVx = 1.6496

En este trabajo la edad Ose refiere al número de huevos.
l, es la probabilidad de supervivencia desde que nacen a una edad x.

m, es la fecundidad esperada (No. de hijas) producida por hembra de una edad x.
Roes la tasa reproductiva neta = a la Llxnlx.
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Figura 11. Tasa de reproducción neta Ro= "J:.'~11lx de la población de iguanas negras en
Nizanda-Zapote, Oaxaca.

Los patrones de supervivencia Ix Yfecundidad m, por categoría de' edad para la cohorte se

presentan en la figura 12, donde se observa que en las primeras categorías de edad la

supervivencia está reducida, ya que cae de manera rápida. En cuanto a la fecundidad la

mayor se observa en la quinta categoría de edad , y la mayoría de estas fecundidades se

expresa prácticamente a la mitad de la vida de la cohorte en las categorías 5, 6 Y7, Y

disminuye en los últimos años de vida con las hembras viejas de baja fecundidad (Figura

12).

-+-Supervivencia

- Fecundidad

0.9
"O
ro 0.8"O
'6e 0.7;;)
u
~ 0.6
>-
ro 0.5'13
e
al 0.4>

.~

0.3al
o.
;;) 0.2en

0. 1

o
O 2 3 4 5 6 7 8 9

Categoría de edad

Figura 12. Curva de supervivencia '~y fecundidad m, de la población de iguanas negras de
Nizanda -Zapote, Oaxaca
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Con la proporción de iguanas hembras sobrevivientes se realizó la curva de supervivencia

de la cohorte propuesta por Deevey (I947) YSlobodkin (I 961). Este tipo de curva cóncava

corresponde a la curva de supervivencia tipo III, en donde se aprecia que existe un alto

índice de mortalidad en las etapas juveniles (Figura 12).

En cuanto a la mortalidad representada por la columna qx en la tabla de vida se

observa que la mayoría de las categorías de edad presentan una alta mortalidad, excepto la

categoría 5, lo que significa que las hembras de la categoría 5 son menos vulnerables a la

depredación.

De acuerdo a los datos alcanzados sé observa que la mayor supervivencia y la

mayor esperanza de vida se alcanzan a los cinco años de edad, época en la que la hembra es

menos vulnerable, a los depredadores y al ambiente. La esperanza de vida representada en

la columna ex en la tabla de vida (Cuadro 6) es más grande en la categoría de edad 5 y en la

categoría de edad 1.

En el ciclo de vida diagramático (Figura 13) se representan las probabilidades de

supervivencia y las fecundidades por categoría de edad.

0.675 0.578 0.368 0.368 0.345 0.806 0.383 0.169 0.2 0.5

Figura 13. Ciclo de vida diagramático de la población de iguana negra de Nizanda-Zapote,
Oaxaca constituido por diez cal cgorías de edad] -] OYla categoría cero que representa el
número de huevos. Los números en itálicas representan las fecundidades por categoría de

edad y los números en negritas las probabilidades de transición por categoría de edad.
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Modelo matricial

Estimaciones de la probabilidad de supervivencia de pasar de una categoría a otra

La probabilidad de transición a la siguiente categoría de edad obtenida mediante la división

de la categoría de edad, entre la categoría de edad anterior (Cuadro 7), es necesaria para la

construcción del modelo.

Cuadro 7. Obtención de probabilidades de transición.

Categoría de Iguanas
Categoría de edad / la

Transición categoría de edad Total
edad hembras

anterior
O 6932 0-1 l/O 0.5879
I 4076 1a2 2/1 0.3681
2 1500 • 2 a 3 3/2 0.3681
3 552 3a4 4/3 0.3458
4 191 4a5 5/4 0.8062
5 154 5a6 6/5 0.3831
6 59 6a7 7/6 0.1694
7 10 7a8 8/7 0.2
8 2 8a9 9/8 0.5
9 1 9 a 10 10 / 9

La construcción del modelo matricial se realizó con las probabilidades de transición

(Cuadro 7), las cuales se disponen subdiagonal de la matriz A colocando ceros en las celdas

restantes. Los valores de la primera fila corresponden a las fecundidades que se tomaron de

acuerdo al promedio del número de huevos por categoría de edad de hembras (Cuadro 8).

De esta matriz se obtuvieron el eigenvalor derecho y los eigenvectores derechos.

La matriz A (Cuadro 10) es la parte más importante del modelo, ya que es aquí

donde se comienza la prospección hacia el futuro, proyectando cambios en los índices

vitales o aplicando algunas variables dependientes. Estos modelos tratan de responder qué

pasaría con el crecimiento de la población si los índices vitales fueran cambiados.
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Cuadro 8. Número promedio de iguanas hijas hembras por hembra por categoría de edad.

No. de hembras No. de huevos por '1.. de eclosión No. de hijas

reproductivas por tamaño por
% de huevos

de huevos
Proporción hembras por

categoría de edad hembra
fértiles

fértiles
de hembras categoría de

edad
25 44.9627 0.977 0.676 0.5 14.8478
191 46 .6916 0.977 0.676 0.5 15.4188
154 48.1448 0.977 0.676 0.5 15.8986
59 48.6513 0.977 0.676 0.5 16.0659
10 51.8096 0.977 0.676 0.5 17.1088
2 48.4418 0.977 0.676 0.5 15.9967
1 51.0936 0.977 0.676 0.5 16.8724

Obtención de los valores y vectores propios

El vector inicial obtenido del número de hembras por categoría de edad, entre la suma del

total de hembras, de cada categoría de edad se representa en el cuadro 9.

Cuadro 9. Obtención del vector inicial.

Categoría de
edad

o
1
2
3
4
5
6
7
8
9

Total

No. de hembras
por categoría

6932
4075.60
1500.23
552.235

191
154
59
10
2
1

13477.0728

Vector inicial

0.5143
0.3024
0.1113
0.0409
0.0141
0.0114
0.0043
0.0007
0.0001
7.4E-05

Obtención de la matriz de transición transpuesta

Para generar la matriz de transición transpuesta ATlas columnas de la matriz A pasan a ser

las filas y las filas a columnas. La matriz transpuesta es necesaria para la obtención del

eigenvalor izquierdo y de los eigenvectores izquierdos. En el cuadro 11, las fecundidades

forman la primera columna y las supervivencias se encuentran de manera diagonal.
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Cuadro 10. Matriz de transición A de la población de iguanas negras de Nizanda-Zapote, Oaxaca.

Catego rías de categorías infértiles categorías fértiles
edad

O 1 2 3 4 5 - 6 7 8 9

O O O O 14.84 78 15.4188 15.8986 16.0659 17.1088 15.9967 16.8724

1 0.5879 O O O O O O O O O

2 O 0.3681 O O O O O O O O

3 O O 0.3681 O O O O O O O

4 O O O 0.3458 O O O O O O

5 O O O O 0.8062 O O O O O

6 O O O O O 0.3831 O O O O

7 O O O O O O 0.1694 O O O

8 O O O O O O O 0.2 O O

9 O O O O O O O O 0.5 O
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Cuadro 11. Matriz de transición transpuesta A T
•

O 0.5879 O O O O O O O O
O O 0.3681 O O O O O O O
O O O 0.3681 O O O O O O

14.8478 O O O 0.3458 O O O O O
15.4188 O O O O 0.8062 O O O O
15.8986 O O O O O 0.3831 O O O
16.0659 O O O O O O 0.1694 O O
17.1088 O O O O O O O 0.2 O
15.9967 O O O O O O O O 0.5
16.8724 O O O O O O O O O

Obtención de lambda

Lambda se puede obtener de dos maneras con la matriz determinante o con la estabilización

de la misma entre la matriz de transición normal matriz A y la matriz transpuesta matriz AT

(Cuadro 12). La estabilización del eigenvalor derecho y el eigenvalor izquierdo se alcanzó

al tiempo 40.

Cuadro 12. Lambda derecha e izquierda.

Lambda derecha
Matriz A

1.1743

Lambda izquierda
TMatriz A

1.1737

El valor de lambda de 1.1743 indica un crecimiento poblacional, ya que lambda es el

parámetro que indica por cuánto se multiplica la población por unidad de tiempo.

Análisis de Sensibilidad

La matriz de sensibilidad representa la mejor síntesis de la demografía de la iguana negra

de la región de estudio. En ésta se incluyen las sensibilidades de los índices vitales:

supervivencia y fecundidad.
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Cuadro 13. Matriz de Sensibilidad S de la población de iguanas negras de Niza nda-Za po te,
Oaxaca.

Categorías
de edad O 1 2 3 4 5 6 7 8 9

O O O O 0.0106 0.0031 0.0021 0.0007 0.0001 1. 70E-05 7.30E-06

1 0.4307 O O O O O O O O O

2 O 0.6894 O O O O O O O O

3 O O 0.6894 O O O O O O O

4 O O O 0.2774 O O O O O O

5 O O O O 0.0591 O O O O O

6 O O O O O 0.0349 O O O O

7 O O O O O O 0.0125 O O O

8 O O O O O O O O.(J02 O O

9 O O O O O O O O 0.0002 O

En la matriz de sensibilidad S (Cuadro 13) las fecundidades son mucho menos

sensibles que las probabilidades de supervivencia; es decir, la supervivencia se encuentra

más asociada al crecimiento de la población. Los elementos más sensibles de la matriz se

muestran en negritas (Cuadro 13) y están conformados por la probabilidad de transición de

la categoría 2, 3 Y4.

El 99 .24% del peso de la matriz de elasticidad es por parte de la supervivencia y el

0.76% de las fecundidades .

Análisis de E lasticidad

Las elasticidades obtenidas indican que el crecimiento de la población de la iguana negra,

es más sensible a los cambios en las proporciones de supervivencia que a las proporciones

de la fecundidad (Cuadro 14) .
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Cuadro 14. Matriz de Elasticidad E de la población de iguanas negras de Nízanda-Zapote,
Oaxaca donde todos los elementos de la matriz suman 0.9999 "" 1.

Categorías
de edad O 1 2 3 4 5 6 7 8 9

O O O O 0.1344 0.0411 0.029 0.0096 0.0014 0.0002 0.000 1
1 0.2156 O O O O O O O O O

2 O 0.2161 O O O O O O O O

3 O O 0.2161 O O O O O O O

4 O O O 0.081 7 O O O O O O

5 O O O O 0.0405 O O O O O

6 O O O O O 0.01l4 O O O O

7 O O O O O O 0.0018 O O O

8 O O O O O O O 0.0003 O O

9 O O O O O O O O 0.0001 O

Debido a que todos los elementos de la matriz de elasticidad están estandarizados y

tienen la propiedad de sumar 1, las fecundidades y las probabilidades de supervivencia se

pueden interpretar claramente. Según la matriz de elasticidad los elementos más sensibles

son: la fecundidad de la categoría 4 y las primeras tres probabilidades de supervivencia: de

la categoría dc edad I a la 2, de la 2 a la 3 y de la 3 a la 4. Estos elementos son los más

importantes ya que son las categorías que más participan en el crecimiento de la población.

En las probabilidades de supervivencia de las tres primeras categorías de edad recae el

mayor peso del crecimiento de la población comparadas a todas las otras categorías de

edad, sugiriendo que es probable que cualquier política de manejo debe estar dirigida hacia

estas 3 categorías de edad. Si se produjera un gran impacto en éstas, habría un cambio más

dramático en las tendencias de la población. En otras palabras debemos poner más atención

a estas tres probabilidades de supervivencia, ya que si de alguna manera se capturan más
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hembras de esta categoría podría repercutir muy drásticamente en el crecimiento de la

pob lación impidiendo el reclutamiento de nuevos individuos a la población.

El 78.37% del peso de la matriz de elasticidad es causado por la supervivencia y el

21.60% por las fecundidades.

Categorias de edad

8 9765
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Figura 14. Gráfica de la matriz de elasticidad de la población de iguanas negras Nizanda
Zapote, Oaxaca de acuerdo a los datos del cuadro 14.
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Figura 15. Elasticidades totales de la matriz de elasticidad de la población de iguanas negras
de Nizanda-Zapote, Oaxaca (suma de supervivencias y fecundidades) por categoría de edad.
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DISCUSIÓN

Tamaño poblacional

Los aspectos demográficos revelados por los datos analizados en este estudio, indican un

aumento en el número total de individuos de la población. De 442 hembras grávidas

cazadas se recuperaron 6932 hembras crías totales, de las cuales sólo 342 hembras alcanzan

la madurez sexual, según el dato de supervivencia del 5% de probabilidad de transición de

crías a edad adulta esperado por Suazo y Alvarado (1994) . De acuerdo al estudio se impide

año con año el reclutamiento de cerca del21 % del total de individuos a la población. Dicho

de otra manera de cada generación se recupera el 78% de las iguanas hembras removidas

del medio. Esta pérdida de individuos de generación en generación aparentemente tendría

una repercusión importante en el tamaño poblacional ya que el incremento de la población

es dependiente del reclutamiento de un número mayo r de nuevos i.ndividuos que el

removido.

De acuerdo a datos de captura-recaptura estim ados , el tamaño poblacional es de

4054.54 hembras con influencia en las zonas de anidamiento. Este dato fue útil al momento

de simular el número de hembras maduras que se reclutan año con año habiendo un total de

3179.62 iguanas hembras maduras anuales. Este dato representa un alto reclutamiento pero

no el suficiente para recuperar el número de iguanas hembras que es remo vido de la

población por la cacería. Este resultado nos lleva a inferir una disminución a largo plazo en

el número tota l de individuos de la población. Tambi én sugiere que no se debe continuar

con la misma tasa de captura, ya que podría repercutir con la extinción local de ésta

especie.
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A pesar de que Aguirre-Hidalgo (2002) indica que la cacería no tiene una

importante repercusión en la población, ya que la población total es reemplazada año con

año, el presente estudio revela que sí existe una afectación sobre la tasa de crecimiento de

la población. Debido a que con año se pierden entre 400 y 500 hembras es necesario

construir un plan de manejo adecuado para permanencia de la población de iguanas de la

región al largo plazo.

Estructura por edades

La estructura de edades se obtuvo con datos de esqueletocronología (Salas-Tapia y

Reynoso, 2000). La tasa reproductiva de una población se entiende a través de la estructura

de edades, el crecimiento y la supervivencia (Tinkle, 1967). La estructura de edades ha sido

poco estudiada en lagartijas de vida larga, en las cuales participan varias categorías de edad

en la reproducción (Tanner, 1965; Tinkle, 1967; Benabib , 1991). La proporción de las

distintas categorías de edad en una población determina su condición; se refiere a la

reproducción e indica lo que se espera en el futuro. Lotka (1925) demostró que una

población tiende a desarrollar una distribución estable de edades, esto es, una proporción

más o menos constante de individuos de edades diversas, y si por alguna razón se llegara a

romper, la población tenderá a volver a la situación anterior, tan pronto como se

establezcan las condiciones normales. Los datos de tabla de vida así como el conocimiento

del índice de crecimiento son necesarios para conocer la distribución de edades.

El conocer aspectos demográficos que influyen más significantemente en la

dinámica poblacional de las especies contribuye con nuevos datos a la comprensión de la

historia de vida de las iguanas y es útil en el ordenamiento de las prioridades de manejo.
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Hístorías de vida

En la iguana negra, los trabajos publicados sobre aspectos reproductores son escasos, por lo

que aún se desconocen detalles sobre su historia natural. Aguirre-Hidalgo (2002) conjunta

información concerniente a la reproducción de la iguana negra trascendental en el estudio

de historia de vida, como son la talla a la primera reproducción, el esfuerzo reproductor, el

esfuerzo reproductor por cría y la distribución de la energía entre número y tamaño de las

crías .

En todas las especies existe una distribución de sus recursos energéticos entre la

supervivencia, crecimiento y reproducción a lo largo de toda su vida. Smith y Fretwell

(1974) propusieron que no sólo es importante la cantidad de energía asignada a la

reproducción sino la que se asigna hacia cada cría, ya que esto será crítico para max imizar

la probabilidad de supervivencia de las crías durante las primeras cate gorías de edad y el

crecimiento de los juveniles para que puedan llegar a reproducirse.

Según los análisis, el esfuerzo reproductor en la iguana negra es alto, y es

consecuencia de la conducta de alimentación y de evasión a la depredación. La iguana

negra dirige sus recursos energéticos un periodo al año a la reproducción y el resto al

crecimiento (Aguirre-Hidalgo y Reynoso, 2000), coincidiendo con lo mencionado por

Heino y Kaitala (1999) donde esta distribución de encrgíu puede ser In forma que se da en

organismos de vida larga.

Otro aspecto reproductivo importante involucrado en la historia de vida de la iguana

negra es el tamaño a la primera reproducción. Aguirre-Hiclalgo (2002) no encontró

diferencias entre el esfuerzo reproductor de hembras grandes o chicas, por lo que la energía

des tinada a la reproducción no aumenta en relación a su tama ño, aumentando la

probabilidad de mortalidad en la oviposición de hembras chicas en comparación con
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hembras grandes. De este modo el que se requiera Ilegal' a un tamaño determinado puede

disminuir los costos reproductores y a su vez puede explicar que las hembras tarden en

llegar a la madurez a los 3 años (Salas-Tapia y Reynoso, en proceso).

El crecimiento de una población con reproducción anual y de vida larga depende,

entre otras cosas, de la supervivencia del éxito de eclosión de los huevos. En el campo es

difícil obtener la densidad de las crías, ya que éstas tienden a esconderse entre la vegetaci ón

o en sus nidos para su protección. Por tales razones es muy importante mencionar que el

número de hembras que alcanzan la categoría de edad 1, 2 Y3, se estimaron con una

regresión lineal (Figura 8). Los nacimientos reflejan la supervivencia de los huevos, y esta a

su vez tiene efectos directos sobre la densidad de la población por el reclutamiento de

nuevos individuos. En muchos casos la densidad de la población está relacionada con la

mortalidad de los huevos (Andrews, 1982).

La probabilidad de supervivencia de las iguanas negras de crías a la edad en que

alcanzan su madurez sexual fue relativamente baja. Sólo el 4.93% Ó 342 hembras de 6932

hembras crías alcanzan la madurez. La supervivencia de la iguana negra depende

principalmente de la disponibilidad de alimento y de la depredación. Sin embargo, un

aspecto que está influyendo definitivamente en los valores de supervivencia es el dato

especulado por Suazo y Alvarado (1994) quienes suponen un porcentaje de supervivencia

del 0.05 %. Aún así, ellos esperan que sólo el 1% de los huevos alcanza la madurez sexual,

a diferencia del 4.93% mostrado en este estudio. Estos autores consideran una vida

reproductiva de 7 años, un promedio de tamaño de nidada de 43 huevos con lo que esperan

que una iguana ponga 300 huevos en su vida, una eclosión del 50% en condiciones

naturales y una supervivencia del 3 al 5% de huevos a crías de un año de edad, aunque no

muestran datos que soporten sus afirmaciones. Sus resultados difieren con los obtenidos en
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este trabajo con datos tomados directamente del campo, el porcentaje de eclosión fue del

67% , el promedio del tamaño de nidada de 48 huevos logrando poner un total de 339

huevos a lo largo de su vida, y la supervivencia de huevos al primer año de vida es del

58%.

Tabla de vida

De acuerdo con los resultados obtenidos en la tabla de vida se puede decir que son

precisamente en las primeras categorías de edad donde ocurre la menor supervivencia,

reflejada también en el marcado decremento en el número de hembras por categoría de

edad (Figura 10). Este patrón es característico de especies correspondientes a la estrategia r

determinada por una alta producción de descendientes y que sufren generalmente

mort alidad muy elevada durante los primeros estadi os de vida. Nuestro result ado tambi én

coincide con la curva de supervivencia tipo III cónc ava para C. pectinata. Debido a que la

forma de la curva está relacionada con el número de sobrevivientes de la población en cada

intervalo de edad, la curva tipo 3 refleja la existencia de una alta mortalidad en las primeras

etapas característico de especies r-estrategas, seguido de una fase más estable con una

mayor probabilidad de supervivencia, y una alta mortalidad acompañada de baja

fecundidad en los últimos años de vida como consecuencia de la vejez, como se observa en

la curva de fecundidad (Figura 12).

La mayor supervivencia observada en las categorías 5 y 6 sugieren que las hembras

son menos vulnerables a depredadores y al ambiente ya que presentan la mayor esperanza

media de vida, la más baja mortalidad y la mayor tasa de reproducción neta; y la madurez

temprana implica un crecimiento más rápido para reducir riesgos de muerte por un alto

costo reproductivo, hembras grandes ponen más huevos. Una madurez temprana puede
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deberse a la modificación de estrategia reproductiva a consecuencia de las presiones de

captura.

Un estudio de estrategias de historia de vida de las iguanas (Fitch y Henderson,

1978) categorizó a Ctenosaura similis, como una especie de estrategia k al presentar una

esperanza de vida larga, posponer la madurez hasta el segundo o tercer año de vida y

producir una sola nidada al año. Pero también dentro de la estrategia r al tener muchas crías

de tamaño pequeño. Estos mismos autores en un trabajo anterior (Fitch y Henderson, 1977)

ubicaron en este mismo esquema a Ctenosaura pectinata e Iguana iguana debido al

parecido de sus historias de vida.

En particular I. iguana, C. similis y C. pectinata tienen características comunes:

tamaño grande, reproducción anual , herbivoría en estado adulto , y cacería sin control por

parte del hombre justo en el momento previo a su oviposición. Wicwandt (1982) propu so

que la cacería que sufren las especies de iguana iguana y Ctenosaura similis, es la fuerza

selectiva que dirigió a estas especies a tener una mayor tasa de crecimiento y un tamafí ~) de

nidada mayor en comparación con otros géneros y especies de iguanas. Según lo

demostrado en el trabajo de Aguirre (2002) una hembra más grande puede tener más

huevos, por lo que una talla adulta mayor o una hembra con mayor tasa de crecimiento

tiene una contribución importante en la incorporación de nuevos individuos a la población .

En trabajos anteriores (Wiewandt, 1982) ha propuesto que la pérdida de iguanas hembras

por acción del hombre es el costo en la supervivencia que pueda estar actuando de manera

indirecta en las estrategias reproductoras de C. pectinata. Algunas de estas estrategias son

el tener nidadas más numerosas, una alta tasa de crecimiento, madurez temprana y men or

tiempo para alcanzar su primera reproducción. El hecho de que algunos iguaninos no sufran

tasas de cacería similares a las tres especies cazadas puede ser lo que esté ini1uyendo en
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encontrar la gran diferencia en el tamaño de nidada entre ellos. Dentro de la subfamilia.

iguaninae se encuentran géneros y especies que tienen entre 1 y 10 descendientes, como

Brachylophus, Dipsosaurus, Amblyrhyncus, C. quinquecarinata, C. defensor y C. clarki,

así como las que pueden dejar entre 30 y 90 crías por evento reproductor como son I.

iguana, C. similis, C. palearis y C. pectinata.

Tasa neta reproductiva Ro y tasa intrínseca de incremento natural r

Estudios de tablas de vida de especies de lagartijas han generado tasas netas de

reproducción (Ro) menores o mayores al, así como índices intrínsecos de incremento

natural r arriba o abajo de cero , lo que significa un incremento poblacional (Ballinger y

Congdon, 1981; Dunham, 1981) o decremento poblacional (Ballinger, 1973: Tinkle y

Ballinger, 1972 ; Andrews, 1982; Tinkle y Dunham, 1986).

La tabla de vida de la iguana negra construida revela una Ro igual a 2.12. Esto

indica que la población de iguana negra está creciendo, contrariamente a lo calculado como

porcentaje de reclutamiento de hembras adultas donde se manifiesta un remplazamiento

insuficiente de hembras para recuperar las hembras cazadas.

La tasa neta de reproducción Ro de una población depende de la tasa de crecimiento,

supervivencia y edad a la madurez. La alta mortalidad o baja supervivencia de las primeras

categorías en la iguana negra se debe principalmente a depredadores naturales en los

huevos por insectos, hongos y bacterias y en etapas posteriores a animales silvestres y

domésticos. Mientras que una baja supervivencia en las etapas adultas de la iguana negra se

debe casi exclusivamente a acciones que guardan alguna relación con el hombre. Esta

situación significa que la tasa de pérdida que sufre la población se compensa con el

reclutamiento de nuevos individuos al medio. Así mismo , el índic e intrínseco de
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crecimiento r = 0.19, indica que la población crece, esta situación sostiene que la población

afortunadamente tiene una expectativa de permanencia bajo régimen de cacería. Sin

embargo, según la ecuación Euler-Lotka la r óptima debiera ser de 0.205128977, lo que

significa que la población necesita más supervivencia o más fecundidad para lograr una

mayor adecuación. Los datos sugieren que cualquier manejo que baje la tasa de

supervivencia en etapas juveniles ó a reducir el número de individuos de la población,

puede incrementar enormemente la probabilidad de extinción local de la ig;uana negra.

.El valor reproductivo (vx) o expectativa de futura descendencia resultó de 1.6496 e

indicó que la edad que más aporta nuevos individuos a la población es la categoría de edad

5 ó la edad a la segunda reproducción.

Ni los datos existentes ni los modelos permiten calibrar el impacto propuesto de la

viabilidad de la población de iguanas negras de Nizand a-Zapote. El impacto que tiene la

cacería sobre la población de iguanas en esta parte del país se desconoce, aunqu e es posible

que sea muy alto, ya que es una actividad que se ha practicado durante mucho tiempo y que

además coincide con los momentos importantes para la población (Aguirre-Hidalgo, 2002).

Es un hecho que si continúa la misma tasa de captura, se producirá un efecto negativo en la

viabilidad de la población a largo plazo, aunque por el momento exista reemplazamiento de

las iguanas cazadas con las nuevas iguanas reclutadas a la población.

Existen muchas especies amenazadas o en peligro sin probabilidad de recup erarse

debido a la carencia de datos necesarios para evaluar la viabilidad de la población.

Afortunadamente la iguana negra no se encuentra en este caso, ya que el modelo propuesto

en este trabajo proporciona información necesaria para priorizar esfuerzos de investigación

o de implementación de planes de manejo para la iguana negra.
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Modelos matriciales

Muy pocos trabajos han resaltado la importancia de la construcción de modelos matriciales

con implicaciones en el manejo y la conservación de especies amenazadas o en peligro de

extinción (Brault y Caswell, 1993, Crouse el al. 1987, Crowder el al., 1994; Heppell, 1998,

entre otros) . Datos de algunas de las especies de reptil es que se han utilizado para modelar

poblaciones son las tortugas marinas, las cuales presentan ventajas sobre otras especies al

ser monitoreadas por largos periodos de tiempo en campamentos tortugueros; sin embargo,

las tortugas terrestres están escasamente representadas en estos análisis (Hellgren el al.,

2000). Otros reptiles con fases iniciales de estudio son algunas lagartijas, que también

presentan ventajas por sus cortos periodos de vida, en las que el seguimiento generacional

es más corto (Rojas , en proceso).

Un modelo matricial puede ayudar a enfocar nuestros esfuerzos de campo , en

primer lugar para determinar qué características demográficas deben ser medidas o tomadas

en cuenta durante nuestros estudios; yen segundo lugar para enfocar los parámetros

demográficos que tienen mayor impacto en el crecimiento poblacional. Aún así esto no

sugiere que deban descuidarse los parámetros restantes.

La escasez de la aplicación de modelos matriciales en estudios de investigación y

manejo reside principalmente en la carencia de datos de supervivencia y reproducción, para

muchas especies amenazadas. Sin embargo, la facilidad de aplicar estos modelos

proporciona la oportunidad de usarlos, incluso con datos demográficos dispersos o

incompletos. Los modelos matriciales tratan de explicar el comportamiento de la población

dado las diferentes suposiciones con respecto a las proporciones vitales, observando el

comportamiento de las matrices de sensibilidad y elasticidad bajo un rango de proporciones

plausibles creíbles.
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Análisis de Sensibilidad

El análisis de sensibilidad de la iguana negra de la región de estudio resultó que hay mayor

sensibilidad a cambios en la supervivencia que a cambios en la fecundidad. Las

probabilidades de supervivencia son más sensibles a perturbaciones en las etapas juveniles

que a las supervivencias de las etapas adultas sugiriendo una fuerte presión de selección

para mantener los índices de mortalidad bajos en las primeras categorías. La población de

iguanas negras presenta una baja sensibilidad a la fecundidad indiéando que el

reclutamiento de nuevos individuos pudo haber sido siempre variable, pero ha persistido

gracias a la alta supervivencia en etapas adultas. La población asimismo ha sobrevivid o a

largos periodos de baja fecundidad a consecuencia de grandes periodos de cacería.

Existe una variedad de factores que amenazan la población de iguana negra (Cuadro

15). En Nizanda se observaron lagartijas Cnemidophorus sp., Basiliscus vittatus, juveniles

de iguana negra C. pectinata: aves (calandrias lct erus pustulatus¡ y serpientes (bejuquillo :

Oxybelis fulgidus¡ alimentándose de crías recién nacidas de C. pectinata (Salvatore

Olivares , 2001). El análisis de sensibilidad sugiere que los esfuerzos por ayudar a las

poblaciones de iguana negra deben dirigirse a tratar de disminuir la tasa de mortalidad en

las primeras tres categorías de edad o aumentar la probabilidad de sobrevivir de huevos a

crias . Por ejemplo, al reducir la depredación de las crías y las hembras juveniles sería

particularmente más efectivo si pretendemos reducir los declives de la población. Esto s

resultados concuerdan con los datos obtenidos en la curva de supervivencia (tabla de vida),

en donde se demuestra que existe una alta mortalidad en las primeras categorías de edad .

El concepto de análisis de elasticidad y sensibilidad puede ser generalizado más allá

del índice de crecimiento poblacionallambda, ya que provee estimaciones de la elasticidad

del tamaño poblacional, probabilidad de extinción y otros parámetros demográficos.
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Cuadro 15. Impactos sobre la población de la iguana negra de Nizanda.

Impactos humanos

Degradación de hábitat por ganadería

Pérdida de hábitat por urbanismo o uso
agrícola

Remoción de hembras y sus futuras crías

Caza furtiva ocasional

Caza furtiva de temporada

Impactos ambientales

Degradación del hábitat por incendios

Pérdid a de huevos por hongos, bac terias,
insectos y vertebrados

Depredación por animales silvestres y
domés ticos de crías y juveniles

Depredación por animales silvestres y
domésticos de iguanas adultas

Los análisis matriciales para la población de estudio indican una tasa de crecimiento

poblacional de A= 1.17, que implica un pequeño crecimiento poblacional . Una lambda

igual a 1.17 indica un índice de incremento del 17% anual de la población. Así , si una

población tuviera 1000 iguanas adultas, el tamaño poblacional se duplicaría en cinco años

considerando la remoción de iguanas. Este valor nos brinda un poco de expectativa al igual

que r y Ro, en donde se señala que la población crece.

Análisis de Elasticidad

En la década pasada, los análisis de elasticidad se convirtieron en una herramienta común

en la ecología evolutiva (Benton y Grant, 1999) ya que permiten conocer cómo un cambio

en un parámetro demográfico produce un cambio en la tasa finita de crecimiento y así de la

adecuación, proceso que se selecc ionará de manera proporcional al cambio en la tasa de

crecimiento poblacional que produc e. Las elasticidades sirven para ayudar a identi ficar las
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fuerzas selectivas que actúan sobre cada proceso demográfico. Las poblaciones y su

variación entre años pueden ser ordenadas en un espacio triangular definida por los tres

principales componentes demográficos (crecimiento, permanencia y fecundidad) conocido

como el triángulo demográfico (Silvertown el al. 1993). Los análisis están limitados por las

restric ciones matemáticas impuestas por la misma definición de elasticidad .(Shea el al.

19(4) Y no toman en cuenta los efectos · indirectos que representan un parámetro

demográfico sobre otro (Franco y Silvertown, 1994). La clasificación triangular de las

poblaciones es, en principio un paso heurístico que encamina a agrupar la gran variedad de

historias de vida que existen en la naturaleza (Franco y Silvertown, 1996; Sreter y Bakke,

2000).

El análisis de elasticidad también es una herrami enta ampliamente utilizado en

estudios poblacionales. Estos estudios sugieren que hay que tener mucho cuidado en la

interpretación de la matriz resultante dado a la incertidumbre en la estimación de los índ ices

vitales (Wisdom el al., 2000) , el impacto de la estocasticidad ambiental, la denso

dependencia (Benton y Grant 1996; Anexo 5) y el hecho de que los índices vitales son

improbables al variar independientemente (Van Tienderen, 1995).

El análisis de elasticidad aplicado a la población de iguana negra encontró que la

tasa de crecimiento poblacional f... resultó más sensible a cambios en la supervivencia que a

cambios en la fecundidad. Esta sensibilidad a la supervivencia concuerda con la suposición

de Aguirre y Reynoso (2000) de que en la iguana negra el costo reproductor pueda estar

actuando de manera más evidente sobre la supervivencia hacia la primera reproducción.

El análisis también revela que las probabilidades de supervivencia más sensibles son

de la transición de huevos a crías , de la categoría de edad L 2, 3 Y4. La mayor sensibili dad
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a cambios en la supervivencia en las primeras tres categorías de edad de la iguana negra

difiere con los estudios realizados para otras especies de vida larga como las tortugas laúd

(Crouse et al., 1987) y algunos mamíferos (Goodman, 1981; Trites, 1989), en dond e se

reporta una mayor sensibilidad en la supervivencia de categorías adultas típica de especies

de vida larga.

Al comparar los valores obtenidos de la suma horizontal de las elasticidades por

categoría de edad de la matriz de elasticidad con el valo r reproductivo (vx) presentado en la

tabla de vida, se observa que la categoría con un mayor aporte de individuos a la pobl ación

es la cuarta categoría de edad o la edad a la segunda reproducción (figura 9). Por otro lado

la elasticidad nos muestra que son las cuatro primeras categorías de edad o las iguanas de la

categoría de edad 0, 1, 2 Y3 años las que más contribuyen al crecimiento poblacional

(Figura 15).

Modelos matriciales e implementación de planes de manejo

La finalidad de los modelos matriciales reside en reducir los esfuerzos del manejo dirigidos

a la conservación de las especies. Los resultados de la tabla de vida y de los modelos

matriciales permiten suponer que cualquier política de manejo debe estar dirigida haci a los

cuatro primeros años de vida, pues si se produjera un gran impacto en éstas categorías

podría repercutir muy drásticamente en el crecimiento total de la población. Con ello se

podrá discutir con la comunidad de campesinos un plan de manejo de la iguana negra

silvestre adecuado para evitar el deterioro de su población o ext inción local.

Este estudio proporciona resultados básicos de la demografía de la iguana negra que

son de utilidad para discutir con las comunidades locales un plan de manejo de la iguana

negra con la intención de evitar el deterioro o extinci ón local de la población . Los
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resultados de lambda indican que la población de iguanas de Nizanda-Zapote se encuentra

creciendo, a pesar de la gran extracción de hembras del medio. Sin embargo, un ligero

incremento en la tasa de captura de hembras grávidas podría repercutir en la disminución

del tamaño total de la población.

Este trabajo provee información para evaluar otras poblaciones de Ctenosaura

pectinata que se encuentran bajo condiciones ambientales y presiones de cacería similares

en otras regiones. También podría extrapolarse a otras especies de Ctenosaura con historias

de vida similares y presión selectiva similar (e.g. C. similis, C. acanthura o C. hemilopha).

Es importante valorar esta sugerencia ya que nos podría facilitar el conocimiento y

desarrollo de planes de manejo de muchas otras poblaciones.

El siguiente paso lógico al presente trabajo consiste en simular qué ocurriría con la

población si hubiera una modificación en las tasas de captura o mejoras en el manejo.

Mediante la manipulación de los parámetros demográficos se puede conocer cuál de los

cambios favorecerá al crecimiento de la población o en el peor de los casos qué cambio

llevaría a la población a la desaparición y así evitarlo. Así sería posible prevenir y mejorar

el estatus a futuro de las iguanas. Sin embargo, hay que tener cuidado con el análisis y

expresión de los resultados ya que los parámetros de la historia de vida empleados en el

estudio pueden estar sujetos a cálculos erróneos y a variación en el muestreo, ya que no se

consideraron fuentes de variación ambiental (estocasticidad demográfica), lo que podría

llevar a aplicar planes de manejo catastróficos.

Para mejorar los valores de Aen la población es indispensable procurar la

protección de los huevos de las iguanas y de sus crías de hasta cuatro años , y de las

hembras a su primera reproducción. Al implementar planes de manejo dirigidos a estas
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categorías de edad se contribuirá al crecimiento sustancioso de la población natural en

Nizanda-Zapote, que al mediano plazo, podría generar la capacidad de producir iguanas

silvestres suficientes para aumentar las tasas de captura, con beneficios a la población civil.

Al calcular las elasticidades se permite comparar los efectos de un incremento

proporcional en una categoría de edad. En la práctica, diferentes opciones de manejo

tendrían diferentes niveles de impacto en el crecimiento poblacional. Con este trabajo se

construyeron las bases necesarias para modelar cambios en los parámetros demográficos

como la supervivencia y la fecundidad tratando de respond er cuestiones como ¿qué cambio

o perturbación contribuirá más a la tasa finita de crecimiento de la población? ó ¿qué

permitirá llevar a la población a un equilibrio ó ¿en cuantos años se podría recuperar la

población? ó ¿que pasaría si se disminuyeran algunos valores demográficos ? Todo esto con

la finalidad de evitar de manera adecuada el riesgo de desaparición de la iguana negra ya

sea localmente o generalmente. Los datos de este estudio urgen para la modificar las

estrategias de cacería de la región para alcanzar un aprovechamiento sustentable de la

especie,

Además del establecimiento del plan de manejo , se requieren monitoreos continuos

para observar el comportamiento de la población y verificar los datos proporcionados en

este estudio. Existen muy pocos estudios que hayan comparado modelos prospectivos con

resultados reales . En nuestro país actualmente se considera a la iguana negra como una

especie prioritaria para la conservación, por lo que se están llevando acabo investigaciones

sobre manejo en cautiverio que complementarán planes de manejo en vida silvestre. Estos

trabajos incluyen investigación sobre eclosión, incubación, nutrición y disminución del

riesgo de mortalidad en etapas juveniles. El éxito de estos trabajos influirá positivamente en

incrementar la supervivencia y reproducción de la iguana negra en estado salvaje.
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CONCLUSIONES

• De acuerdo a los datos obtenidos se observa que en la población de iguana negra de

Nizanda-Zapote, la mayor supervivencia y la mayor esperanza de vida se alcanza a

los cinco años de edad , época en la que la hembra es menos vulnerable, a los

depredadores y al ambi ente y que la esperanza de vida disminuye en los últimos

años de vida .

• En cuanto a los valores de crecimiento pobl acional Ro, el índice intrínseco de

crecimiento r y la tasa finita de crecimiento A indican que la población crece.

• Los modelos de predicción indican que considerando la pobl ación total, existe un

reclutamiento de iguanas grande.

• El valor reproductivo y el análisis de elasticidad sugieren que cualquier política de

manejo debe estar dirigida hacia los cuatro primeros años de vida y a la primera y

segunda reproducción.

• Los análisis realizados son útiles al mom ento de gen erar propuestas de un dise ño de

estrategias de explotación sustentable.
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Anexo 1

Curvas de supervivencia

Al representar gráficamente el valor de supervivencia frente al tiempo se obtiene la curva

de supervivencia para cierta población. (Gutiérrez, 1996). En general , las curvas de

supervivencia se ajustan, más o menos, a tres modelos:

Tiempo

Tipo I. Las curvas tipo I o convexas caracterizan a las especies con baja tasa de mort alidad

inicial hasta alcanzar una cierta edad en que aumenta rápidamente. Tal es el caso de la

mayor parte de los grandes mamíferos, con estrategia K.

Tipo n. Si la tasa de mortalidad varía poco con la edad, la curva tiene la forma de una

diagon al descendente, normalmente con forma sigm oidea si el número de individuos que

muere en cada tramo de edad es más o menos constante.

Tipo Hl, Las especies r-estrategas sufren una elevada mortalidad en las primeras etapas de

vida, teniendo luego una mayor probabilidad de supervivencia. La curva muestra un

pronunciado descenso inicial seguido de una fase más estable.
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Anexo 2

Supuestos comunes en los métodos de captura - recaptura

l. Los animales marcados no son afectados

2. Los animales marcados son mezclados completamente en la población

3. La probabilidad de capturar un animal marcado es la misma que capturar cualquier

miembro de la población: lo que es, la población es muestreada azarosamente con

respecto al marcaje, estatus, edad y sexo.

4. El muestreo debe ser en intervalos de tiempo discreto y el tiempo real involucrado en la

toma de muestras debe ser pequeño en relación al tiempo total.

Nota: La violación de estos supuestos puede invalidar el método de captura-recaptura , por

lo que debe tomarse con cuidado para probar estos.
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Anexo 3

Notación demográfica para po blaciones est ructur adas por edades,

Símbolo Definición

x Edad
X Categoría de edad = intervalo de edad de x a x+1
t Tiempo
T Tiempo generacio na l, peri odo que tran scurre en promedio entre el naci mient o

de una madre y el nacimiento de su descendencia.

D, Número de muertes durante la cat egoría de edad X a x+1

D = 11-}1x x x+l

Sr Número de sobrevivientes al comienzo de la categoría dc cdad X
N" x Número de individuos en la población de la categoría de edad X al tiemp o 1

q, Probabilidad de morir entre la edad x y la edad x+1

d, qx
P» Probabilidad de sobrevivir de la edad x a la edad x+1,' pro babi lidad de

transición .

l, Probabilidad de sobrev ivir del naci miento al comienzo de la categoría dc
edad X

IJ1x Número esperado de crías por una hembra en la categoría de edad X
b, mx
ex Esperanza de vid a ó expectativa de vida de la categoría de eda d adicional

para las hembras vivas al inicio de la categoría de edad X.

e =x
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Anexo 3 (continuaci án).

L, Número de individuos sobrevivientes dentro de un organismo de categoría X

nx + nx+1
L =x

2
T, No tiene valor biológico

Tx = L, + L x+1 + L X+2 • •• + L¿

Cx Fracción de la población en la categoría de edad X
o, Valor reproductivo de los organismos en la categoría de edad X

x-,,, 1
VA=L-x- mxx-, 1

A

a.
ro
r

Edad a la madurez, edad a la primera reproducción
Edad a la última reproducción
Índice instantáneo de crecimiento natural

r = lnRo/ Te

donde Te es el tiempo generacional (Southwood, 1976)

Ro Índice neto reproductivo, hembras crías en el tiempo de vida por hembra

Ro= I)xmx

)" er
, igual al índice de crecimiento por unidad de tiempo

Ix+1 pxlx
Ix POXPIXP2X .. . . x p ..¡
p, 1- d,
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Anexo 4

Supuestos de la Dinámica de Poblaciones de Lewís (1942) y Leslie (1945):

1. En una población bisexual, sólo las hembras son tenidas en consideración. Para la

introducción de los machos se puede suponer que la proporción de hembras y

machos se mantiene constante con el tiempo y que las tasas de natalidad y

mortalidad son las mismas para ambos sexos . Esta suposi ción se realiza para

simplificar el análisis y porque habitualmente son las hembras las que condi cion an

la dinámica de la población. Esto equivale a decir que consideramos que siempre

hay machos suficientes para fecundar a las hembras.

2. Las tasas de natalidad y mortalidad se mantienen constantes dentro de cada

intervalo de edad, pudiendo diferir de un estadio a otro .

3. Las probabilidades de reproducirse o sobrevivir no son afectadas por la densidad.

Además los factores ambientales que las determinan, conjuntamente con los

internos de la especie, no se modifican a lo largo del tiempo, con lo cual los valores

permanecen constantes.

4. La duración de los interva los se toma idéntica para todos , lo cual simplifica bastante

el tratamiento del problema, sin perder generalidad. Normalmente se considera que

la especie se reproduce por pulsos en instantes bien definidos, tomándose como

unidad de tiemp o discreto (y duración del interval o) al lapso entre dos períodos

reproductivos.

5. La población no sufre procesos de migración.

6. Ningún individuo se reproduce o vive más de "a" años.

Cabe destacar que se han realizado trabajos posteriores, donde se han modificado alguna de

las suposiciones de los modelos matriciales, como, por ejemplo, tasas de reproducción o

supervivencia que varían aleatoriamente.
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Anexo 5

Factores omitidos en los modelos deterministicos

Como Heppell et al. (1996) nota, los modelos determinísticos de transición matricial

omiten muchos factores importantes potencialmente:

1. Emigración e inmigración (Con algunas excepciones, una población cerrada simple

es asumida.

2. Denso-dependencia: Las disminuciones en la supervivencia y fecundidad como más

individuos compiten por comida, sitios de anidación, etc.,

3. Variabilidad ambiental: Todas los índices de transición se asumen constantes sobre

el tiempo, sin ser afectados por variaciones climáticas, depredación, etc.

4. Estocasticidad demográfica: Todos los índices de transición son promedios, pero en

una población finita lo que realmente sucede no es necesariamente el promedio.
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