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Resumen

En esta tesis se aborda el estudio de la dindamica de una metapoblacién de la epifita Tillandsia
recurvata. Se asume que cada arbol colonizado funciona como una poblacion local. Las semillas (que se
dispersan por viento) pueden colonizar nuevos arboles y las poblaciones pueden desaparecer como
producto de la muerte del arbol hospedero, manteniéndose la especie en un balance entre la colonizacion y
extincion de poblaciones locales.

El estudio se Ilevo a cabo en la region de Zapotitlan Salinas, en el Valle de Tehuacén, estado de
Puebla. Se trata de un matorral xer6filo en el que se marcé una parcela de 1 ha para mapear y analizar a
todos los hospederos potenciales de T. recurvata. A partir de este analisis, se vio que esta epifita se
establece con una frecuencia mayor de la esperada sobre arboles de Prosopis laevigata (73% de los
arboles estan ocupados), Acacia bilimekii (65%) y Cercidium praecox (66%). El tamafio de los arboles,
ademas de su identidad especifica, se asocié de manera significativa con el nimero de epifitas que
soportaba cada hospedero. La distancia entre hospederos (promedio = 2 m) no tuvo un efecto sobre su
probabilidad de estar o no colonizados por la epifita.

Se estudio la dindamica de nueve poblaciones de T. recurvata establecidas sobre arboles de
Prosopis laevigata de diferentes tamafios y con distintas densidades poblacionales, a partir de lo cual se
estimaron valores de A de entre 0.77 y 1.24. Se observo un bajo reclutamiento lo que, en términos
generales, representd disminuciones en el tamafio de las poblaciones locales. No se encontraron evidencias
de que la tasa de crecimiento poblacional estuviera relacionada con la densidad (no. de plantas/m?®) de las
poblaciones locales, aunque si se encontré una cierta relacion entre los valores de A y el nimero de
individuos de cada poblacion local. Por su parte, la poblacién de P. laevigata (principal hospedero de T.
recurvata) aparentemente se encuentra cercana al equilibrio numérico (A entre 1.017 y 1.024); presenta un
reclutamiento escaso y baja mortalidad de adultos. De hecho, no se observé la muerte de ningln individuo
adulto y probablemente la propagacion vegetativa sea un proceso importante en la persistencia de la
poblacion, por lo que puede considerarse que la poblacion de arboles (que son los parches que ocupa la
epifita) es muy persistente.

Los resultados de los experimentos de dispersion realizados sugieren que una alta proporcion de
las semillas de T. recurvata abandonan el forofito sobre el que se encuentra la planta madre (ca. 70%),
pero s6lo una proporcion muy baja alcanza otros arboles (ca. 2%). De éstas, la mayoria se localizaron en
arboles a menos de 7 m de distancia del arbol de origen. Aproximadamente un 30% de las semillas
producidas se queda en la poblacion de origen, por lo que potencialmente puede contribuir a su
crecimiento.

La dindmica de la metapoblacién de T. recurvata se model6 a través de dos modelos matriciales:
uno gue proyectd el cambio en el nimero de poblaciones y otro que proyect6 el cambio en el nimero de
individuos de T. recurvata en la metapoblacion. Para ambos modelos, se utilizé la demografia de su
principal hospedero (Prosopis laevigata) como base para describir la dinamica de la metapoblacion . El
modelo metapoblacional que proyecta los cambios en la proporcion de parches ocupados en la
metapoblacion permitio evaluar la relevancia de la tasa de colonizacion y de la dinamica de aparicion y
desaparicion de parches en el paisaje. En la mayoria de los escenarios probados se vio que la proporcion
de parches ocupados al equilibrio seria bastante alta, casi siempre cercana al 100%. Esto refleja en gran
medida lo que se observa en la metapoblacién de T. recurvata, pues una proporcion muy alta de los
arboles de P. laevigata se encuentran colonizados. La variable que mas draméaticamente afect6 a la
proporcidn de parches ocupados fue la tasa de colonizacién: al reducir esta variable por debajo de cierto
umbral, el nimero de parches ocupados decrece notablemente. De acuerdo con el segundo modelo, las
variables de las cuales depende mas claramente el crecimiento de la poblacion global de T. recurvata son
su fecundidad y la probabilidad de colonizacién. Los modelos disefiados son innovadores en ecologia de
poblaciones y pueden ser de mucha utilidad para comprender la dindmica global de especies que ocupan
un habitat naturalmente fragmentado, como es el caso de T. recurvata.



Abstract

In this thesis we address the metapopulation dynamics of the epiphyte Tillandsia recurvata. We
assume that each tree functions as a local population. Seeds (which disperse by wind) colonise new trees,
and local populations go extinction as host trees die. The metapopulation persists due to a balance between
the colonization and extinction of local populations.

This study was carried out in the region of Zapotitlan Salinas, in the Valley of Tehuacan (Mexican
state of Puebla). The vegetation is a xerofitic shrubland in which we studied a 1 ha plot drawing a map of
all the potential host trees for T. recurvata. From this analysis we observed that T. recurvata establishes
with a higher frequency that expected by chance on trees of Prosopis laevigata (73% of trees were
colonized), Acacia bilimekii (65%) and Cercidium praecox (66%). The size and species identity of host
trees were significantly associated with the number of epiphytes established on them. The distance
between host trees (average = 2 m) did not affect the probability of a tree of being colonized.

We studied the dynamics of nine populations of T. recurvata established on trees of Prosopis
laevigata of different sizes and different T. recurvata population density. Population growth rate (L)
varied between 0.77 and 1.24. In general, the recruitment of T. recurvata was low, which resulted in a
decrease in the size of local populations. We did not find evidence that population growth rate was
associated to population density (i.e. plants/m®); but we found a relationship between A and the number of
individuals per local population. The population of P. laevigata (the main host tree of T. recurvata) is
close to numerical equilibrium (A between 1.017 and 1.024); this population shows low recruitment and
low mortality of adults. In fact, we did not observe the death of any adult, and probably clonal growth is
an important process that enhances the persistence of this population. We may consider that this tree
population (which corresponds to the suitable patches for T. recurvata) is very persistent.

The results of a dispersal experiments carried out as part of this study suggest that a high
proportion of the seeds produced leave the population of origin (ca. 70%), but only a few reach other trees
(ca. 2%). The seeds that dispersed out of the local population were found on trees at a maximum distance
of 7 m from the original population. Approximately 30% of the seeds remained in its original population,
potentially contributing to its growth.

The metapopulation dynamics of T. recurvata was modeled with the aid of two matrix models:
one of them projected the change in the number of populations and the other one projected the change in
the number of T. recurvata individuals in the metapopulation. Both models were based on the demography
of P. laevigata, which represents the dynamics of the colonizable patches. The metapopulation model that
projected the changes in the proportion of occupied patches in the metapopulation, allowed us to assess
the importance of colonization rate and patch dynamics in the landscape. For most of the scenarios tested,
we observed that the proportion of occupied patches at equilibrium was high (close to 100%). This reflects
to a great extent the actual state of the metapopulation of T. recurvata, since a high proportion of P.
laevigata trees are indeed occupied. The variable that most dramatically affected the proportion of
occupied patches was the colonization rate: when its value was reduced below a certain threshold value,
the proportion of occupied patches decreased notably. The results of the second model suggest that the
rate of growth of the global T. recurvata population depends on the fecundity of T. recurvata individuals
and the colonization probability. The models designed in this thesis are innovative in population ecology
and may be useful in the understanding of the global dynamics of species that inhabit naturally fragmented
habitats, such as T. recurvata.



Presentacion

En la presente investigacion, se analizd el comportamiento demografico y la dindmica espacio-
temporal de la planta epifita Tillandsia recurvata L. (Bromeliaceae) desde el punto de vista
metapoblacional, concibiendo a cada arbol colonizado como una poblacion local que puede presentar
desde 30 hasta mas de 500 individuos en su copa. Las diversas poblaciones locales forman una
metapoblacion en la cual ocurren eventos de colonizacion, debido a que existen parches vacios (i.e.
arboles no ocupados) que pueden ser colonizados por las semillas de T. recurvata dispersadas por medio
del viento, y de extincion, que tienen lugar cuando muere el arbol forofito (i.e. arbol hospedero, sensu
Benzing 1990), o bien, cuando las epifitas establecidas en las poblaciones locales mueren, dejando a los
forofitos vacios, de tal forma que el sistema se mantiene gracias a un balance entre los eventos de
colonizacion y de extincién, una de las caracteristicas fundamentales de las metapoblaciones (Levins
1969; Hanski 1999).

Existen pocas evidencias empiricas de la existencia de metapoblaciones en las plantas, pues
algunas caracteristicas de estos organismos, como son la presencia del banco de semillas, la latencia, la
expansion clonal y las complicaciones que existen para estudiar la dispersion de semillas, entre otras,
dificultan su estudio en ese contexto. Sin embargo, el sistema de T. recurvata y sus forofitos es una
excelente oportunidad para abordar el estudio de la dinamica metapoblacional de una especie de planta,
pues su distribucion en parches y la existencia de una dindamica de colonizacion-extincion no dejan dudas
de que el enfoque metapoblacional tiene mucho que ofrecer en este caso. Asimismo, algunas de las
caracteristicas particulares que presenta esta especie, como la ausencia de un banco de semillas y de
propagacion clonal, facilitan su andlisis desde esta perspectiva.

Esta tesis consta de ocho capitulos. Inicia con una un panorama general de la teoria
metapoblacional y de la biologia de las plantas epifitas. Esto da lugar a la introduccion de la tesis.
Después, se presenta un breve capitulo que describe a la especie y el sitio de estudio.

Para analizar la dindmica metapoblacional de T. recurvata, primero se determinaron cuéles son los
arboles que constituyen sus parches ocupables o colonizables. Para esto, se estudié la frecuencia de
plantas de T. recurvata establecidas en todas las especies arboreas y arbustivas de una hectarea en la
region de estudio, Zapotitlan Salinas, Puebla. Este estudio, que conforma el tercer capitulo de la tesis, esta
publicado en la revista Canadian Journal of Botany (2005 - Vol. 83: 1238-1247).

Después de identificar cuales son los forofitos ocupados por T. recurvata, se realizO un
seguimiento por dos afios, de nueve de las poblaciones de T. recurvata establecidas sobre arboles de
diferentes tamarfios (en términos de su volumen) de su principal hospedero: Prosopis laevigata, con la

finalidad de describir su demografia, a través de matrices de proyeccion poblacional. Para ello, se



escogieron tres arboles pequefios, tres arboles medianos y tres arboles grandes; de cada una de estas
categorias de tamafio se eligié una poblacion con tamafio poblacional bajo, una con tamafio medio y una
con tamafio alto. EI comportamiento demogréafico observado se describe en el capitulo cuatro de esta tesis.

En el quinto capitulo se presenta un andlisis de la dindmica poblacional de P. laevigata. Puesto
que la dinamica metapoblacional de T. recurvata se encuentra acoplada a la aparicion y desaparicion de
parches ocupables, es decir, a la dinAmica poblacional de los forofitos, fue necesario conocer y describir
su demografia, para asi utilizar esta informacion en el andlisis de la dindmica metapoblacional de T.
recurvata. Con tal fin, se realizd un estudio demografico de P. laevigata y se construyeron matrices de
proyeccion poblacional para dos periodos anuales.

Ya que la persistencia de T. recurvata a nivel regional es resultado de la dispersion de semillas, en
el sexto capitulo se presentan los resultados de diversos experimentos de dispersion. Con estos
experimentos se busco conocer la proporcion de semillas que alcanza diferentes distancias respecto de un
arbol focal, permitiendo estimar la probabilidad de colonizacion de la epifita.

En el séptimo capitulo se integré la informacion de los capitulos 4, 5 y 6 para construir dos
modelos metapoblacionales, uno que proyecta el cambio en el nimero de poblaciones de T. recurvata y
otro que proyecta el cambio en el nimero de individuos de T. recurvata en la metapoblacion. Para el
disefio de ambos modelos se utiliz6 como base la matriz de proyeccién poblacional de P. laevigata
obtenida en el capitulo 5.

Finalmente, en el octavo capitulo de esta tesis se presenta la discusion general de los capitulos

anteriores.



Capitulo I. Antecedentes Generales

1.1 La Teoria Metapoblacional
a) La importancia de la estructura espacial en las poblaciones naturales

Durante muchos afios la investigacion ecoldgica intentd explicar el comportamiento demografico de
las poblaciones a través del tiempo, sin considerar el aspecto espacial. Ejemplos de ello son los modelos
de crecimiento poblacional exponencial y logistico, las tablas de vida y las matrices de proyeccion
poblacional (Vandermeer y Goldberg 2003). En los afios 60s y 70s, MacArthur y Wilson (1967) notaron la
importancia del componente espacial en la dindmica de las comunidades que habitan en islas y continentes
y que se encuentran conectadas por medio de la migracion, estableciendo asi las bases de la teoria de la
Biogeografia de Islas, la cual trata de explicar la riqueza de especies de areas naturales de diferentes
tamafios y con diferentes niveles de aislamiento (Begon et al. 1996; Hanski y Gilpin 1997; Vandermeer y
Goldberg 2003). Este modelo domind el pensamiento de muchos bidlogos de la conservacion durante méas
de una década y dio lugar, entre otras cosas, a un conjunto de “reglas” que se utilizan para el disefio de
reservas con las cuales se busca maximizar la riqueza de especies. Asimismo, al final de la década de los
60s surge la teoria metapoblacional, la cual reconoce la existencia de una estructura espacial entre las
poblaciones de una misma especie (Levins 1969). Sin embargo, el surgimiento de esta teoria pasé casi
desapercibido en su momento y no fue sino hasta mas de una década después que resurgio en el contexto

de la biologia de la conservacion.

La teoria metapoblacional moderna se origind a partir de las ideas del entomdlogo Richard Levins
(1969), casi al mismo tiempo que la teoria de Biogeografia de Islas. El enfoque metapoblacional ya habia
sido sugerido anteriormente en el texto clasico de Andrewartha y Birch (1954), quienes después de
trabajar con algunas especies de insectos, enfatizaron que la estructura espacial de las especies a menudo
involucra conjuntos de poblaciones locales conectadas por migracién y reconocieron la existencia de la
extincion natural de las poblaciones y la recolonizacion de los espacios desocupados. Posteriormente,
Levins retomd estas concepciones que son elementos clave de la teoria metapoblacional y propuso el
primer modelo metapoblacional (Levins 1969, 1970; Hanski 1998, 1999; Valverde 1999). Pese a su
importancia, las ideas de Levins no fueron retomadas sino hasta casi 20 afios después de su publicacion,

que fue cuando se comenzaron a realizar estudios formales sobre metapoblaciones (Hanski 1999).

El concepto metapoblacional clasico plantea que una metapoblacion es un conjunto de poblaciones
locales de la misma especie que se encuentran conectadas por el movimiento de individuos entre ellas.

Este movimiento de individuos a través de la dispersidn es también el proceso que permite la formacion de
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nuevas poblaciones locales. A su vez, las poblaciones ya existentes tienden a desaparecer por diversas
causas, lo que se conoce como extincion local. Es precisamente el balance entre los eventos de
colonizacion y de extincion lo que permite la persistencia de la metapoblacion en una escala regional
(Levins 1969, 1970; Hanski 1999).

La perspectiva metapoblacional es novedosa en ecologia de poblaciones, pues incorpora la escala
regional en la que se reconoce el contacto entre poblaciones locales (Gotelli 1995), rompiendo con la idea
tradicional de las poblaciones como entidades cerradas. Por esto, en la teoria metapoblacional la variable
espacial adquiere una gran importancia; las dinamicas espaciales no habian sido consideradas

anteriormente de manera explicita en el contexto del estudio de las poblaciones.

Muchas especies forman metapoblaciones en la naturaleza; sin embargo, la mayoria de los estudios
gue han abordado el analisis de la dindmica metapoblacional se han realizado en animales. Entre ellos
destacan los trabajos realizados con algunas especies de mariposas (Hanski et al. 1994a, 1994b, 1994c;
Hanski 1999; Biedermann 2000; Menéndez y Thomas 2000; Gutiérrez et al. 2001; Cronin 2003; etc.) y de
ranas (Sjogren 1991). Asimismo, la dinamica metapoblacional es también evidente en algunos mamiferos
pequefios (Crone et al. 2001; Walker et al. 2003), aves (Altweeg, et al. 2000), reptiles (Hokit y Branch
2003), peces (Isaak et al. 2003) y en los sistemas parasito-hospedero e insecto-planta (Dobson 2003).
Algunas especies de plantas, como Cynoglossum virginianum y Lindera benzoin (Cipollini et al. 1993,
1994), Silene dioica (Giles y Goudet 1997a) y Primula vulgaris (Valverde y Silvertown 1997a), entre

otros, también han sido estudiadas bajo un enfoque metapoblacional.

Debido a que el ser humano ha causado la fragmentacion artificial e incontrolada del habitat natural de
muchas especies, ha surgido el interés por conocer los procesos que se llevan a cabo en este tipo de
paisajes fragmentados, de modo que el estudio de las metapoblaciones ha ganado terreno en la Gltima
década, a pesar de las dificultades que existen para la estimacion de ciertos pardmetros, como la dispersion
y la funcidn potencial de los bancos de semillas, que pueden ser importantes al evitar o retrasar el proceso

de extincion de las poblaciones locales en las metapoblaciones de plantas (Husband y Barret 1996).

La dindmica metapoblacional depende en gran medida de la dindmica de cada poblacién local, es
decir, de su tamafio poblacional, de la fecundidad y de la sobrevivencia en cada uno de ellos (Hanski
1999). Asimismo, la existencia de una estructura espacial a escala regional (i.e. la distribucién de las
poblaciones a manera de parches en el paisaje) determina la variacién de dichos factores en el espacio. A
esta escala regional, existen diversos factores que también afectan la dindmica metapoblacional, tales
como la configuracién geografica de los parches (i.e. su tamafio, su forma y la distancia entre ellos), el
éxito de la dispersion de los individuos (i.e. la inmigracion y la emigracién entre parches) y la correlacion

espacial entre los parches (i.e. la sincronia de las poblaciones locales debida a las fluctuaciones
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ambientales o a la dispersion de individuos, los cuales provocan que su comportamiento demogréfico o la

probabilidad de extincion sea similar — Akcakaya 2000; Nathan y Muller-Landau 2000).

Para que una metapoblacién pueda mantenerse a largo plazo, es necesario que la dindmica de las
poblaciones locales sea independiente, es decir, que las poblaciones locales no estén sincronizadas. Tal
independencia reduce la probabilidad de que ocurran extinciones locales al mismo tiempo (i.e.
correlacionadas) lo que, en un caso extremo, podria llevar a la extincion masiva de la metapoblacion
entera. En las metapoblaciones, las fluctuaciones en los parametros demograficos frecuentemente son
causadas por la variacion de los factores climaticos a nivel regional, tales como la lluvia y la temperatura,
lo cual tiene el efecto de sincronizar la dindmica de las poblaciones locales, sobre todo si éstas se
encuentran muy cercanas entre ellas (Akcakaya 2000). Por esta razon, la sincronia de las poblaciones
locales frecuentemente es una funcién de la distancia entre ellas, es decir, si dos poblaciones se encuentran
muy cercanas en el espacio, pueden llegar a experimentar condiciones ambientales similares y
consecuentemente una similitud en sus tasas vitales (Akcakaya 2000). Es por esto que en los modelos
metapoblacionales la correlacion entre las diversas dindmicas poblacionales locales puede modelarse en
funcién de la distancia o la distribucién espacial real de los parches habitables, aspecto que puede

incorporarse de manera implicita o explicita en los modelos metapoblacionales (Tabla 1.1 — Hanski 1999).
b) La extincion y la clasificacion de las metapoblaciones

En funcién del papel de la dispersion y la extincién en la dindmica regional de sistemas espacialmente
estructurados, se ha planteado la existencia de cuatro tipos de metapoblaciones (Harrison 1991): 1) las
metapoblaciones tipo isla-continente, en las que existe una poblacion que puede concebirse como el
“continente”, inmune a la extincion y que funciona como fuente de individuos que pueden migrar hacia las
“islas”, que son parches mas pequefios y estan sujetos a extincion local (como el caso de algunos roedores,
Crone et al. 2001; y de aves, Gilpin y Diamond, 1976); 2) las poblaciones de tipo mosaico, en las que la
extincion de poblaciones locales es poco frecuente debido a la alta tasa de migracion (por ejemplo, los
insectos que se especializan en frutos caidos o en troncos en descomposicién — Harrison, 1991;
Vandermeer y Goldberg 2003); 3) las metapoblaciones no equilibradas, en las que la recolonizacién es
poco probable cuando se extingue una poblacién local en algun parche aislado, debido a una capacidad de
dispersién limitada (como los mamiferos que habitan la punta de algunas montafias; Brown, 1971); y 4)
las metapoblaciones clasicas (sensu Levins 1970; e.g. las ranas que forman poblaciones en charcas

temporales — Sjogren, 1991) en las que existe un balance real entre colonizaciones y extinciones (Fig. 1.1).
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Tabla 1.1 Algunas conclusiones derivadas de la observacion de metapoblaciones en la naturaleza y de la

construccion de modelos matematicos que describen su comportamiento.

Variable Efecto
Las poblaciones establecidas en parches pequefios tienen una mayor probabilidad de
Espacial extincion debido a que son mas susceptibles ante eventos estocasticos demograficos y
Tamafio del gr(;wobll;entales (Hanski 1991; 1999; Harrison et al. 1998; Ricklefs y Miller 1999; Crone et al.
arche: ' — — — -
Bequeﬁo Los parches pequefios tienen menor probabilidad de colonizacion porque no interceptan
gran cantidad de migrantes o no cuentan con los recursos suficientes para soportar una
poblacidn local (Hanski 1999; Crone et al. 2001).
En algunas especies la elevada migracién, debida a la falta de recursos, desde los parches
pequefios induce altas tasas de colonizacion a los parches vecinos y garantiza la persistencia
de la metapoblacién (Crone et al. 2001).
Espacial Los parches grandes tienen una menor probabilidad de extincién, ya que albergan
Tamario del poblaciones grandes. Tienen una mayor heterogeneidad ambiental, lo que produce muchos

parche: grande

espacios adecuados disponibles para ocupar. Debido a que albergan nimeros grandes de
individuos, producen emigrantes, lo que promueve la persistencia metapoblacional a nivel
regional (Harrison 1991; Hanski 1999).

Espacial

Distancia entre
parches

Las poblaciones que se encuentran aisladas reciben pocos inmigrantes y presentan baja
diversidad genética (Cruzan 2001; Menéndez y Thomas 2000).

Los parches aislados tienen menor probabilidad de ser colonizados y los parches pequefios y
aislados tienden a estar vacios (Hanski 1999).

Espacial

Densidad de los
parches

La metapoblacion se extinguira de manera deterministica al aumentar la pérdida de habitat y
la fragmentacion (Hanski 1999; Bascompte y Solé 1996).

Algunas metapoblaciones requieren gran cantidad de parches para su persistencia regional
(Ericson et al. 1999; Fagan 1999).

Espacial

Calidad de los
parches

Los parches con poca disponibilidad de recursos no mantienen poblaciones locales (Crone
et al. 2001).

Los individuos de un parche con alta disponibilidad de recursos no tienden a migrar (Ims y
Yoccoz 1997; French y Travis 2001).

Deferencias en la calidad del habitat puede causar la asincronia en el comportamiento de las
poblaciones locales (Ims 1987; Weiss et al. 1993; Hanski et al. 1995a,b; Sutcliffe et al.
1996).

Demogréfica

Denso
dependencia

La denso-dependencia se considera como un evento necesario para la persistencia de la
metapoblacion, debido a que se ha observado que en las poblaciones naturales y en la
proyeccion de modelos la persistencia metapoblacional decrece conforme disminuye la
denso-dependencia en las poblaciones locales (Woiwood y Hanski 1992; Hanski et al.
1996; Hanski 1999).

La migracion denso-dependiente tiene efectos positivos en las tasas de colonizacion
(Saether et al. 1999).
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Variable

Efecto

Demogréficay
genética

Dinamica local

Si las poblaciones estan sincronizadas a escala regional, existe un mayor riesgo de extincion
de todas ellas cuando tiene lugar un evento estocastico (Hanski, 1999).

La dindmica potencialmente cadtica produce la asincronia de las poblaciones locales, lo que
las hace independientes y, por lo tanto, el riesgo de extincion es diferente en cada una de
ellas (Allen et al. 1993; Ruxton 1996).

Espacial y
demogréfica

Dispersion

La dispersion hacia poblaciones pequefias evita su extincion (efecto de rescate) (Brown y
Kodrick-Brown 1977; Singer y Erlich 1979; Hanski 1999). Cuando las poblaciones locales
tienen una mayor tasa de crecimiento, habra mas migrantes y la metapoblacion crecera a
una tasa mas acelerada (Valverde y Silvertown 1997)

La migracion hacia poblaciones aisladas disminuye con la distancia, por lo tanto, los
parches aislados tienen mayor riesgo de extinguirse (Hanski 1999).

La dispersion puede ser direccional y, por lo tanto, algunos parches recibirdn mas
inmigrantes que otros (Altweeg, et al. 2000). Ademas, el comportamiento de la dispersion
(al azar o dirigida) es importante para disminuir el riesgo de muerte durante la dispersion y
aumentar la tasa de colonizacion (Conrad et al. 2003)

Si se asume la mortalidad durante la dispersidn entonces la dispersion puede tener un efecto
estabilizador en la dindmica local (Ims y Yoccoz 1997; Ruxton et al. 1997).

La dispersion puede disminuir el comportamiento cadtico de las poblaciones locales
(Hanski 1999).

Las poblaciones con tasa intrinseca de crecimiento menor que las tasas de emigracién tienen
un alto riesgo de extincion, mientras que las que tienen una tasa intrinseca de crecimiento
positiva son proveedoras de emigrantes (Pulliam, 1988; Hanski 1999).

La emigracion y la inmigracion afectan las densidades locales, por lo tanto, la disposicién
espacial de las poblaciones es critica para la persistencia metapoblacional (Hanski 1999).

La disminucion de los recursos en las poblaciones locales induce altas tasas de migracién
(Crone et al. 2001).

Genética

Las altas tasas de migracion homogenizan las frecuencias alelélicas entre poblaciones
locales (Cruzan 2001).
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Figura 1.1. Diferentes clases de metapoblaciones. Los circulos llenos representan parches habitables
ocupados y los vacios parches vacantes. Las lineas discontinuas representan los limites de las poblaciones
y las flechas indican la migracion. A, metapoblacion clasica o de Levins. B, metapoblacion tipo isla-
continente. C, poblacion a manera de mosaico. D, metapoblacion no equilibrada. E, un caso intermedio

gue combina los casos B y C (Tomado de Harrison 1991).
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1.2 Los modelos metapoblacionales
a) El modelo cléasico de Levins

Levins (1969, 1970) propone que una metapoblacidn puede describirse en términos de la proporcién
de parches ocupados (p) y de parches vacios (1-p) en un momento dado. La proporcion de parches

ocupados cambia del tiempo t al tiempo t+1 segun la siguiente ecuacion:

Pre1 = P+ Mp; (1-pr ) —epy (1)

En la ecuacion 1, pw: Y p: son la proporcion de parches ocupados en los tiempos t+1 y t
respectivamente; 1 - p; se refiere a la proporcion de parches vacios; m es la tasa de colonizacion, es decir,
la tasa a la cual los parches vacios son ocupados; y e es la tasa de extincion de los parches ocupados.

Integrando esta ecuacién se obtiene:
dp/dt = mp (1-p) —ep 2

En la ecuacion 2 la frecuencia con la que los parches disponibles son colonizados (mp (1-p)) se
incrementa al aumentar la tasa de colonizacion, o bien cuando se eleva la proporcion de parches vacios
propensos de ser colonizados, y cuando aumenta la proporcion de parches ocupados capaces de proveer
colonizadores; por otro lado, este término se hace cero si la tasa de colonizacion (m) es cero o si todos los

sitios de la metapoblacién estan ocupados, es decir, si p = 1.

Asimismo, la frecuencia con la que se extinguen las poblaciones locales (ep) se incrementa si
aumentan los parches propensos a la extincidn y ésta se hace cero cuando la probabilidad de extincién (e)
es cero o cuando ningun parche de la metapoblacion estad ocupado (p = 0) (Begon et al. 1996; Valverde
1999).

De la ecuacion 2 se puede obtener la proporcidon de parches ocupados necesaria para llegar al
equilibrio (p*), es decir, el valor de p bajo el cual la metapoblacion se mantendria estable (dp/dt = 0)
(Hanski 1999; Valverde 1999):

p* =1-e/m, obien p*=(m-e)/m (3)
Lo anterior pone en evidencia que, para que una metapoblacion pueda existir (p* > 0), la tasa de
colonizacion debe ser mayor que la tasa de extincion (m > e).

El modelo metapoblacional de Levins se basa en los siguientes supuestos:

1) Las poblaciones locales tienden a extinguirse; por lo tanto, la permanencia de una especie a nivel
regional dependera de la posibilidad de colonizar nuevos parches para formar nuevas poblaciones

locales.
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2) Los habitats colonizables se presentan en el paisaje a manera de parches discretos y equivalentes
(Hanski 1999; Vandermeer y Golberg 2003), lo cual significa que no hay una diferencia

importante en su tamafio y calidad.

3) Ladistribucion espacial de los parches colonizables no afecta las probabilidades de colonizacion y
extincion (Hanski 1999), de forma que todas las poblaciones locales tienen la misma probabilidad
de extinguirse y todos los parches vacantes tienen la misma probabilidad de ser colonizados
(Vandermeer y Goldberg 2003).

3) Las tasas de colonizacién y extincion no cambian a través del tiempo y la probabilidad de
extincion de las diferentes poblaciones locales es independiente (Hanski 1999; Vendermeer y

Goldberg 2003), i.e. no se presentan extinciones correlacionadas.

4) La migracion es lo bastante significativa como para afectar la dinamica local e influir en las
probabilidades de colonizacién y de extincion local (Hanski 1999); todas las poblaciones locales
son, al menos temporalmente, productoras de migrantes (Vandermeer y Goldberg 2003). La

migracién es igual de probable hacia todas y cada una de las poblaciones locales (Hanski 1999).

Se ha considerado que el modelo de Levins se aplica de manera precisa a pocas especies; sin
embargo, se pueden relajar la mayoria de los supuestos anteriores sin modificar substancialmente el
concepto metapoblacional, con lo cual se obtiene un mayor entendimiento de la dinamica metapoblacional
en general (Hanski 1999). Es interesante que este modelo sea idéntico al que ha sido desarrollado en
epidemiologia para describir la dindmica de infeccion por diversos tipos de parasitos (Hanski 1999;
Valverde 1999; Vandermeer y Goldberg 2003).

El enfoque de Levins permite estudiar la persistencia de las metapoblaciones a través del balance
entre colonizaciones y extinciones de las poblaciones locales. La ventaja de este modelo es su simplicidad
matematica y conceptual y una de sus desventajas es que aborda varias cuestiones de manera implicita,
por ejemplo, la estructura espacial, e ignora el efecto de muchos aspectos que se sabe que son importantes,

como el tamafio y nivel de aislamiento de los parches colonizables (Hanski 1999).

Algunas de las modificaciones que se han realizado a este modelo han sido la incorporacion del
“efecto de rescate” (es decir, el rescate de las poblaciones locales pequefias gracias a la entrada de
individuos migrantes, lo cual retrasa o evita la extincién local — Brown y Kodrick-Brown 1977); el efecto
de las preferencias hacia ciertos tipos de parche (por ejemplo, la preferencia hacia ciertos forofitos en el
caso de las plantas epifitas o, en el caso de mariposas, hacia ciertas especies de plantas — Etienne 2000), y
el efecto Alleé, que en este caso se refiere al bajo éxito reproductivo (e.g. debido a la baja probabilidad de

encuentro entre individuos con la posibilidad de formar parejas) o a la reducida supervivencia en
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poblaciones pequefias o con densidades muy bajas (Amarasekare 1998). Por otra parte, se han hecho
modificaciones para incorporar el efecto de la estocasticidad en los modelos metapoblacionales,
incluyendo variaciones aleatorias en el nimero de individuos y en las tasas de colonizacion y de extincion.
Otros modelos metapoblacionales han incorporado el efecto de cambios ambientales direccionales, como
el caso de la sucesion secundaria (Valverde y Silvertown 1997a) y la degradacion del habitat (Bascompte
y Solé 1996) y algunos mas incluso han explorado el efecto de los retrasos en el tiempo (Etienne y
Nagelkerke 2002 — ver Tabla 1.1).

b) La variable espacial en los modelos metapoblacionales

Lo novedoso del enfoque metapoblacional es la inclusion de la variable espacial. Sin embargo, se han
desarrollado distintas maneras de incorporar esta variable al analisis de la dindmica numérica de las
especies. En este sentido, se distinguen tres enfoques: los modelos espacialmente implicitos, los

espacialmente explicitos y los espacialmente realistas (Hanski y Simberloff 1997).

(i) Modelos espacialmente implicitos (como el modelo de Levins y el de dos poblaciones de Hanski
1999). Modelan un conjunto de poblaciones conectadas a través de procesos de migracion, tomando en
cuenta los cambios en el nimero de las poblaciones, pero ignorando la dinamica interna de cada una, asi
como su localizacion espacial y las implicaciones que ésta tiene en los eventos de extinciéon y de
colonizacion. EI modelo de dos poblaciones (Hanski 1999), un derivado del modelo de Levins, demuestra
coémo la migracion puede afectar significativamente la dinamica local de dos poblaciones que no tienen un
riesgo estocéstico de extincion, suponiendo que el tiempo es una variable continua. Este modelo
representa el caso més simple de una metapoblacion que puede ser analizado matematicamente (Freedman
y Waltman 1977; Holt 1985; Hanski 1999).

(if) Modelos espacialmente explicitos. En éstos se toman en cuenta variables como el tamafo, la
ubicacion de los parches, la dindmica interna de cada uno, la probabilidad de extincién y la tasa de
migracion. Relacionados con este enfoque se encuentran los modelos de lattice o redes, los automatas
celulares, los de particulas interactivas y los modelos de redes acopladas (“Coupled map lattice” — Harada
e lwasa 1994; Hanski 1999). En los modelos de tipo lattice se representa la red de parches sobre un
enrejado de celdas cuyo estado es ocupado o vacante, 0 bien pueden tener un estado continuo (Hanski
1999). El principal objetivo de estos modelos es el de estudiar cuestiones generales de la dinamica de las
metapoblaciones y de la ecologia espacial (Tilman y Kareiva 1997). Los modelos de autdmatas celulares
se derivan de los fundamentos y el planteamiento de los modelos de lattice, es decir, la red de parches esta
representada en un enrejado de celdas y el estado de ocupacion de cada celda (vacio y ocupado) esta
determinado por reglas de transicion deterministas (o reglas estocasticas) que rigen los cambios en el

estado de ocupacion; dichas celdas se colonizan en funcién de la frecuencia de las celdas vecinas
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ocupadas. Estos modelos han sido Utiles en el estudio de la evolucion de los ndcleos de infeccion en los
modelos epidemioldgicos (Fuentes y Kuperman 1999); de depredadores y presas (He et al. 2002) y el
estudio tedrico de la dindmica metapoblacional (Keymer et al. 1998), y tienen la ventaja de que pueden
ser simulados en un programa de computacion, ya que se conoce el tamafio de las celdas y el espacio entre
ellas. Su desventaja es que generalmente representan un paisaje poco realista y que la dinamica
metapoblacional no se puede describir exclusivamente por la fraccion de celdas ocupadas (Hanski y
Simberloff 1997).

(iii) Modelos espacialmente realistas. En éstos el habitat consiste de una red de parches discretos y
diferentes, como en el caso del modelo de funcion de incidencia, que ademas permite un analisis
matematico riguroso. Hanski y Ovaskainen (2003) argumentan que este tipo de enfoque puede ser andlogo
en alguna medida a los modelos demograficos matriciales para poblaciones estructuradas por edad o por
tamafio, puesto que los parches pueden ser clasificados en tipos o categorias. EI modelo de funcién de
incidencia (MFI) fue desarrollado por Hanski (1994a, 1994c) en su estudio de la dindmica
metapoblacional de la mariposa Meliataea cinxia. Este modelo ha sido utilizado en el estudio de la
dindmica metapoblacional de insectos, ranas, mamiferos pequefios y aves (Hanski 1999; 2001). El modelo
esta inspirado en la idea original de Diamond (1975) de que la probabilidad de ocupacién de un parche se
incrementa al aumentar su area. EI MFI es un modelo estocastico que pretende simular de manera realista
la dindmica de la especie en estudio; se deriva de una cadena lineal de Markov de primer orden, dando
como resultado la probabilidad de ocurrencia de un parche con incidencia j como resultado de la
colonizacion (Cj) y la extincion (E;) (Biedermann 2000), considerando a la vez el arreglo espacial de los
parches (i.e. la distancia entre ellos, Hanski 1999). EI MFI predice los efectos que tiene, por ejemplo, la
reduccién en el nimero o el tamafio de los parches y permite simular la dindmica de la metapoblacion con
un minimo de datos empiricos, por ejemplo, la tasa de migracion (resultado de los experimentos de
captura-recaptura o de dispersion de semillas); el area de cada parche (la cual puede ser estimada por
medio de fotografia aérea o por la medicién directa del parche) y el estado de ocupacion de los parches
(presencia/ausencia de la especie en diferentes muestreos — Biedermann 2000). Asi, los resultados
obtenidos al aplicar este modelo ofrecen una vision realista acerca de los requerimientos especificos de
tamafio y ubicacién de los parches para la persistencia de una metapoblacién en particular, lo cual es de

gran utilidad para la conservacion (Biedermann 2000).

Otro enfoque util para la descripcion de la dinamica metapoblacional de las especies, aunque
analizada en término del namero total de individuos (y no del nimero de poblaciones), es la aplicacion de
matrices de proyeccién poblacional que incorporan de manera simultanea informacion sobre la dindmica

de las poblaciones locales y sobre los cambios en el paisaje. Por ejemplo, para modelar la dinamica
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metapoblacional de algunas especies que viven en el contexto de los mosaicos sucesionales de diferentes
tipos de bosques, se han estimado, entre otros, el comportamiento demografico de la especie en parches de
diferentes tipos, las transiciones entre tipos de parches, su aparicion y extincion, y la migracion de
individuos entre ellos (Horvitz y Schemske 1986; Cipollini et al. 1993; Valverde y Silvertown 1997D).
Estos datos se han combinado para dar como resultado matrices complejas que incorporan la dinamica de
parches que se encuentran clasificados en clases y la demografia especifica de cada tipo de parche
(Alvarez-Buylla y Garcia-Barrios 1993; Alvarez-Buylla 1994).

1.3 La dispersion y la seleccion de habitat en un contexto metapoblacional

El aspecto méas sobresaliente de la dinamica metapoblacional es la dispersion o movimiento de
individuos entre los parches que conforman a la metapoblacidn. Gracias a este proceso es posible la
colonizacion de nuevos parches y el retraso de la extincién de las poblaciones locales, ademés de que
influye directamente en el tamafio poblacional y la estructura genética de las poblaciones locales. Por lo
tanto, es el proceso fundamental que permite la persistencia a escala regional de las metapoblaciones
(Levins 1969; Hanski 1991; Hanski 1994a, 1994b, 1994c, 1998; Olivieri et al. 1995; Ims y Yoccoz 1997).

En si, el proceso de dispersion implica que un individuo abandone el parche natal, se desplace
fuera de él e ingrese a un nuevo parche. Si el individuo se establece exitosamente en un parche
desocupado, se puede formar una poblacién local (Imsy Yoccoz 1997). Por otra parte, la dispersion de
individuos puede evitar la extincion de poblaciones locales (i.e. funciona como un “rescate”; Brown y
Kodrik-Brown 1977; Hanski et al. 1995a; Hanski 1999); sin embargo, lo anterior es posible siempre y
cuando las poblaciones locales se encuentren dentro del intervalo de distancias de dispersion accesibles
(Harrison 1991; Hanski 1999) y siempre que la produccion de migrantes sea la suficiente para alcanzar

otras poblaciones locales.

La distancia de dispersion en animales y plantas depende del grado y habilidad de movimiento de
los individuos. La distancia que un individuo puede viajar determina el nivel de la interconexion entre las
poblaciones locales y la colonizacion de nuevos espacios (Hanski 1994a, 1999; Huges et al. 1994; Hanski
et al. 1995a; Gutiérrez et al. 1999; Gutiérrez et al. 2001). Asimismo, la permanencia de la metapoblacion

dependera de la distancia de dispersion en relacion con la distancia entre parches (Hanski 1999).

En el caso de las plantas, la distancia que logra viajar una diaspora es resultado de la morfologia,
la altura de liberacion y la heterogeneidad ambiental (Augspurger y Franson 1987; Greene y Johnson
1989). Por ejemplo, las especies anemdcoras de habito epifito pueden verse favorecidas por su ubicacién

en sitios altos del dosel, ampliando de esta forma sus sombras de semillas y logrando aprovechar las
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rafagas de viento capaces de trasladar sus semillas a forofitos lejanos (Augspurger y Franson 1987).
Aungue los eventos de dispersion a distancias largas no son muy comunes en la naturaleza y son dificiles
de cuantificar en condiciones naturales (Bullock y Clark 2000), hay autores que sostienen que la
anemocoria es capaz de promover una mayor frecuencia de este tipo de eventos en comparacién con otras

formas de dispersion (Willson 1993).

La dispersién es un proceso heterogéneo (Husband y Barret 1996; Hanski et al. 2000; Drezner et
al. 2001) y azaroso (Ims y Yoccoz 1997). La sombra de dispersion de semillas en las plantas (i.e. la
distribucién espacial de las diasporas dispersadas por una sola planta) muestra cominmente patrones
leptocdrticos, es decir, que la mayor parte de las diasporas son dispersadas muy cerca de la planta madre y
solo algunas viajan distancias largas (Chambers y MacMahon 1994; Venable y Brown 1993; Wilson
1993), aunqgue la forma de la curva de dispersion puede variar dependiendo, por ejemplo, de la altura de
liberacion de las semillas (Greene y Johnson 1989). Si el nimero de emigrantes producido en las
poblaciones locales es bajo, se espera que en toda la metapoblacion haya un nimero bajo de inmigrantes y
una pobre conectividad entre poblaciones; y si las poblaciones son susceptibles a factores estocasticos
demograficos y ambientales, el riesgo de extincién de las poblaciones locales y, por lo tanto, de la

metapoblacién, podria aumentar.

La persistencia a largo plazo de una metapoblacion depende de la existencia de tasas de dispersion
suficientemente elevadas como para permitir eventos de colonizacion, de modo que se compensen las
extinciones de poblaciones locales (Hanski 1999). Asi, a tasa de dispersion debe ser suficientemente alta
para permitir la persistencia de la metapoblacion. No obstante, la dispersion debe ser también lo
suficientemente baja como para evitar que se presente un flujo continuo de semillas entre parches, en el
que los eventos de colonizacion-extincion serian poco frecuentes y llevarian a la sincronia de las
poblaciones locales, de tal manera que funcionarian como una sola unidad demografica (Harrison 1991);
en este ultimo caso, ya no se estaria hablando propiamente de una metapoblacion clasica, sino de una

poblacion a manera de mosaico (sensu Harrison 1991 — ver Figura 1.1c)

La importancia de la dispersion varia con el tipo de metapoblacion. De esta forma, la dispersion es
imprescindible en las metapoblaciones tipo isla-continente (Pulliam 1988). Como ya vimos, en las
metapoblaciones no equilibradas la dispersion es insuficiente para permitir la recolonizacion de parches
vacios. Por otro lado, la dispersion es un proceso comun y poco importante para la dinamica de las
poblaciones de tipo mosaico. En las metapoblaciones clasicas la dispersion es el proceso del que depende
la colonizacion y determina un balance entre ésta y la extincién local. Por otra parte, para que ocurra la
colonizacion exitosa de los parches disponibles, no es suficiente con la dispersion, pues caracteristicas

intrinsecas del parche tales como son su tamafio, calidad ambiental y nivel de aislamiento, son
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fundamentales para determinar el éxito del establecimiento de una poblacion local (Bazzaz 1991;
Chambers y MacMahon 1994; Schupp 1995; Husband y Barrett 1996; Rey y Alcantara 2000).

En el contexto metapoblacional los pardmetros importantes de la migracion o dispersion son la
tasa de emigracion per capita, los patrones de movimiento migratorio y la mortalidad durante la
migracion. En conjunto, estos factores determinan el flujo de individuos entre las poblaciones locales
(Hanski et al. 2000). Sin embargo, estos pardmetros rara vez son incluidos en la modelacion de la
dindmica de metapoblaciones debido a la dificultad para estimarlos (Turchin et al. 1991; Begon, et al.
1996; Ims 'y Yoccoz 1997).

En el caso de las plantas, la dispersion puede evaluarse y analizarse de manera directa a través del
seguimiento de semillas (Augspurger y Franson 1987; Garcia-Franco y Rico-Gray 1988; Turchin 1998;
Bullock y Clarke 2000; Mondragdn 2001), lo que permite modelar el proceso de dispersion bajo diferentes
escenarios (Augspurger y Franson 1987; Greene y Johnson 1989; 1996; 1997). La dispersion puede
analizarse también de manera indirecta, por medio del estudio de la lluvia de semillas o del
establecimiento de plantulas (Bullock y Clarke 2000) o mediante la determinacion del flujo génico a
través de técnicas tales como el marcaje radioactivo (Vander Wall 1994), micro-esferas fluorescentes
(Levey y Sargent 2000), analisis de isétopos estables (Hobson 1999; Hobson et al. 1999; Webster 2002) y
marcadores moleculares (Slatkin 1995; Ouborg et al. 1999; Sork et al. 1999; Whitlock y McCauley 1999;
Cain et al. 2000; Provan et al. 2001).

Generalmente la dispersion de individuos es desencadenada por diversos factores. Por ejemplo, en
los animales se da como producto de la competencia intra- especifica, la bisqueda de parejas, la
depredacion (Altweeg et al. 2000, South y Kenward 2001), la necesidad de habitat o de alimento
especificos (Hanski 1994b; Negovetic y Jokela 2000) y los cambios en la calidad del habitat (Crone et al.
2001). En las plantas, la dispersion puede resultar ventajosa al disminuir el riesgo de ser atacadas por
depredadores que habitualmente se concentran cerca de la planta madre, o puede permitirle a las plantulas
obtener mayores recursos (luz, agua, nutrientes), o al evitar la competencia intra-especifica con las plantas
maternas y otras plantulas de la misma cohorte (Dirzo y Dominguez 1986; Venable y Brown 1993). Los
individuos muestran una mayor supervivencia cuando se encuentran en el habitat 6ptimo para el

establecimiento, lo que se ha interpretado como una forma de “seleccion de habitat” (Bazzaz 1991).

La seleccion de habitat es importante en el contexto metapoblacional debido a que afecta la
proporcion de parches ocupados en la metapoblacién. Asimismo, es el resultado de un ajuste evolutivo de
las especies a los factores ambientales, por ejemplo al ambiente fisico, a la cantidad de depredadores o

competidores en los parches, a la presencia de polinizadores o dispersores, etc. (Schupp 1995). Asi, un
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parche puede ser mas o menos favorable en ciertos afios y localidades, lo cual puede implicar cambios en

la metapoblacion entera (Schupp 1995).

Segun Bazzaz (1991) los mecanismos de seleccion de habitat en las plantas pueden estar basados
en alguna de las siguientes caracteristicas: 1) amplia dispersién de un gran numero de propagulos; 2)
dispersion dirigida de semillas hacia los sitios mas favorables; 3) control de la latencia y la germinacion;
4) evolucion de la latencia secundaria en plantas en habitats impredecibles; 5) germinacion de las semillas
bajo ciertas condiciones favorables; 6) sincronizacion de la fructificacion con el arribo de los agentes

dispersores; y 7) la propagacion clonal o la fragmentacién vegetativa.

1.4 Estudios de dindmica metapoblacional en plantas

En las plantas existen una serie de particularidades que, segin Husband y Barret (1996), han
dificultado la aplicacion de la teoria metapoblacional. Entre ellas estd la dificultad de delimitar las
poblaciones locales, la existencia de bancos de semillas, la incidencia de la propagacién vegetativa y las
complicaciones que existen para el estudio de los procesos que permiten el mantenimiento de las
metapoblaciones (i.e. dispersién de semillas, establecimiento o colonizaciéon de nuevos parches y

extincion de los parches ocupados; Husband y Barret 1996; Hanski 1999).

Pese a las limitaciones mencionadas, se ha logrado estudiar la dinAmica metapoblacional de diversas
plantas herbaceas de zonas templadas, como Primula vulagris, Silene dioica y Aster kantoensis, entre
otras (Giles y Goudet 1997a,b; Valverde y Silvertown 1997a; Ingrvasson y Giles 1999; Shimada e
Ishihama 2000). Asimismo, entre muchos de los trabajos realizados para analizar la dindmica
metapoblacional, se han desarrollado modelos que analizan las consecuencias de la dispersion (Perry y
Gonzélez-Andujar 1993) y otros que consideran la estocasticidad ambiental (Hanski 1991). Sin embargo,
a pesar de que el patrén de distribucion espacial de las plantas epifitas invita en muchas ocasiones a
concebirlas como metapoblaciones (por el hecho de que los arboles hospederos pueden ser concebidos
como los parches colonizables capaces de alojar a una poblacién local propensa a extinguirse) pocas veces
se ha abordado su estudio desde un enfoque metapoblacional (para excepciones, ver; Snall et al. 2005;
Snaell et al. 2003; Snaell et al. 2005). Con un enfoque similar, Overton (1994) sugirié que el estudio de la
dindmica del muérdago (Phygilantus sonorae, una planta parasita) podria ser evaluada exitosamente al
aplicar un enfoque metapoblacional, dada la naturaleza aparchonada de su habitat y la importancia del

proceso de dispersion de semillas en la persistencia de esa metapoblacion.
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I.5 Las plantas epifitas

Las plantas epifitas son aquellas que viven sobre otras plantas sin tomar nutrimentos directamente de
su hospedero (Benzing 1990). Estas plantas representan un componente importante en la diversidad y
riqueza de los bosques tropicales perennifolios y en los bosques mesofilos, aunque su diversidad también
es elevada en los bosques tropicales secos (Gentry y Dodson 1987; Hietz y Hietz-Seifert 1994). Las
epifitas vasculares son componentes significativos de los bosques tropicales, tanto por el nimero de
especies como por la biomasa que acumulan (Gentry y Dodson 1987, Benzing 1990, Nieder et al. 2001).
Las especies epifitas pueden llegar a contribuir hasta con el 25% del total de especies de plantas
vasculares muestreadas en un bosque tropical himedo y representar hasta la mitad de los individuos
muestreados (Wolf 1994). Entre los bosques humedos tropicales, los situados en el neotrépico son los méas
ricos en especies epifitas (Richards 1986, Gentry & Dodson 1987, Galeano et al. 1998). Se sabe que hay
muchas mas especies de epifitas vasculares en el neotrépico que en cualquier otro lugar del planeta
(Gentry y Dodson 1987). Aproximadamente un 10% de las especies de las plantas vasculares conocidas
son epifitas (i.e. 23,466 especies, repartidas en 84 familias; Kress 1986, 1989; Benzing 1990; Ingrouille
1992). Estas plantas tienen una amplia representacion en las familias Orchidaceae (13,951 especies),
Araceae (1,349 especies) y Bromeliaceae (1,145 especies; Kress 1989; Benzing 1990; Ingrouille, 1992;
Zimmerman y Olmsted 1992).

La distribucion espacial de las epifitas varia horizontal y verticalmente en los ecosistemas, como
consecuencia de variables microclimaticas, como la humedad (Leimbeck y Balslev 2001) y la intensidad
luminica (ter Steege y Cornelissen 1989), entre otras, asi como por las caracteristicas de los forofitos
(Kernan y Fowler 1995, Freiberg 1996, Hietz 1997), de los sustratos (Callaway et al. 2002, Zotz y
Vollrath 2003) y los sindromes de dispersion de las especies (Gentry y Dodson 1987). La distribucion
horizontal varia entre bosques y entre especies de forofitos, mientras que la distribucion vertical varia a
diferentes alturas de un mismo arbol (ter Steege y Cornelissen 1989). Las epifitas tienden a crecer
consistentemente dentro de ciertos rangos de altura vertical, relacionados con diferentes variables criticas
para su establecimiento y desarrollo (Todzia 1986, ter Steege y Cornelissen 1989, Wolf 1994, Benzing
1995).

El ambiente epifito es altamente estresante. Si se comparan con las plantas terrestres, las epifitas
crecen en ambientes con inferioridad de condiciones en lo que respecta a la provision de agua, sales
minerales y luz. En ausencia de un suelo que provea el agua y los nutrientes minerales, las epifitas
aprovechan el vapor de la atmdsfera, el agua de lluvia contenida en la corteza del hospedante, la retenida
en los musgos o liquenes y la que se escurre lentamente por los troncos. La corteza de los arboles, a

diferencia del suelo, conserva pobremente la humedad y esta expuesta al calentamiento y al enfriamiento
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de las corrientes de aire que la rodean. Asimismo, estos ambientes pueden estar sometidos a prolongados
periodos de sequia y répidas fluctuaciones de temperatura. Los nutrientes son escasos y disponibles
Unicamente durante los breves episodios de lluvia (Benzing 1978a, 1990). De esta forma, este ambiente
puede compararse con las condiciones extremas de los climas aridos. Pese a estas restricciones, las plantas
epifitas, a lo largo de su evolucion, han modificado o desarrollado ciertas caracteristicas que les permiten

colonizar este tipo de habitat de manera exitosa.

Algunos autores sefialan que una ventaja del habito epifito puede ser el escape de la sombra del
sotobosque en bosques humedos y muy densos, asi como la evasion de la competencia con las raices de
los arboles (Hietz y Hietz-Seifert 1994). Las epifitas presentan una reduccion de la funcionalidad de las
raices como 6rganos de absorcidn. Las raices funcionan s6lo como 6rganos de adhesion o de soporte. Por
ejemplo entre las bromelidceas, las especies del género Tillandsia son enteramente epifitas y tienen raices
solo en el estado de plantula, las cuales en la madurez se transforman en 6rganos fijadores; en otros casos
los rizomas de algunas bromeliaceas intervienen también en la retencién de restos orgéanicos que se
desprenden del forofito (Benzing 1990) y los talos pueden presentar especializaciones que les permiten
almacenar o aprovechar el agua al maximo (e.g., algunas plantas forman rosetas de hojas anchas con las
bases de las hojas traslapadas, formando una especie de reservorio 0 “tanque” que ayuda a almacenar agua
y detritus). Otras epifitas presentan estructuras que absorben agua, como el velamen radicum de algunas
orquideas y los pseudobulbos (Orchidaceae) o tallos suculentos (orquideas, cactaceas, crasulaceas —
Adams y Martin 1986a, 1986b; Smith 1989; Benzing 1990; Hietz y Hietz-Seifert 1994). En otras especies
se presentan tricomas o pelos especializados que estan dispuestos sobre toda la superficie de las hojas y
que absorben agua directamente de la atmosfera, ademéas de reflejar la luz excesiva, brindando asi

proteccion al aparato fotosintético (Benzing 1990).

De acuerdo con caracteristicas fisiologicas y de forma de vida, las plantas epifitas han sido
clasificadas en dos tipos: a) las epifitas extremas es decir, plantas con gran resistencia a la sequia y una
gran capacidad para obtener nutrimentos minerales, que cominmente tienen hojas suculentas, una cubierta
muy densa de tricomas y reflectante de la luz, presentan metabolismo tipo CAM y requieren de una
cantidad considerable de luz para su desarrollo (e.g., los géneros Tillandsia y Vriesea de la familia
Bromeliaceae y ciertos géneros de orquideas, como Encyclia y Oncidium - Benzing 1978a; 1990; Benzing
y Refrow 1971; Adams y Martin 1986a); b) las epifitas mésicas o tipo “tanque” (llamadas asi por su
capacidad de almacenamiento de agua en el talo de la planta), son capaces de una rapida regeneracion (i.e.
por crecimiento vegetativo), requieren de mayor humedad para su sobrevivencia y son capaces de
sobrevivir en bajas intensidades de luz, dado su alto contenido de clorofila y su metabolismo fotosintético

tipo C; (Pittendrigh 1948; Benzing y Refrow 1971; Benzing 1990), presentan hojas largas y planas, con
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tricomas obscuros méas elaborados y superficie poco reflectante (Adams y Martin 1986a). Estas plantas
generalmente se establecen en lugares medios del dosel o en bosques muy humedos (Benzing 1990).
Asimismo, entre los dos tipos mencionados, se encuentran las epifitas intermedias, que presentan

caracteristicas de ambos (Adams y Martin 1986b).

Muchas especies epifitas producen cépsulas dehiscentes con semillas plumosas o aladas adaptadas
para dispersarse por medio del viento (e.g., las familias Bromeliaceae; Gesneriaceae, Rubiaceae,
Asclepiadaceae, Polypodiaceae), muy pequefias, como si fueran polvo, lo cual les permite dispersarse
facilmente por viento o por agua (Orchidaceae y Pteridofita). Otras especies presentan bayas carnosas con
semillas dispersadas por animales (aproximadamente 4,400 especies, pertenecientes a las familias
Begnoniaceae, Melastomaceae, Piperaceae, Cactaceae, Bromeliaceae, Gesneriaceae, Loranthaceae,
Ericaceae y Araceae — Benzing 1978a, 1990, 1994; Gentry 1982; Gentry y Dodson 1987; Barrington
1993; Annalselvam y Parthasarathy 2001).

El proceso de colonizacién de forofitos por dispersién de semillas es un fendmeno poco probable
gue depende primordialmente del patron espacial de los forofitos y de la amplitud de la dispersion
(Benzing 1981a, 1981b; Bullock y Clarke 2000). Las epifitas anemocoras producen un alto nimero de
semillas que el viento tiende a distribuir de manera heterogénea en el dosel, aumentando la probabilidad
de colonizacion de forofitos (Willson 1993). El arreglo espacial de los forofitos seguramente es un factor
importante en la permanencia y crecimiento de las metapoblaciones de epifitas anemécoras, pues en otras
metapoblaciones se ha observado que los parches cercanos tienen un alto indice de conectividad
(dispersion dependiente de la distancia) y por lo tanto altas probabilidades de ser colonizados (Hanski
1999). Asimismo, la presencia de una mayor cantidad de parches adecuados para la colonizacion da lugar
a mayores probabilidades de que las metapoblaciones permanezcan a una escala regional (Hanski 1999).
Por otra parte, la presencia de forofitos grandes aumenta la probabilidad de colonizacion al ofrecer mayor
superficie de arribo para las semillas, de forma similar a lo que encontré Hanski (1998, 1999) con los
parches grandes en las metapoblaciones de mariposas. Por el contrario, los forofitos pequefios y aislados
no serén alcanzados frecuentemente por los emigrantes, por lo que puede esperarse que las poblaciones
alli establecidas (si las hay) sean mas susceptibles a la estocasticidad ambiental o demogréafica y
desaparezcan paulatinamente, como ocurre en metapoblaciones de mariposas (Harrison 1991; Hanski
1999).

En los sistemas metapoblacionales epifita-forofito las tasas de colonizacion también pueden verse
afectadas por el aumento en el establecimiento de semillas dentro de los forofitos fuente, debido al
comportamiento leptocurtico de la dispersion. De esta forma, muchas de las semillas quedan depositadas

en lugares muy cercanos a la planta madre (Overton 1994, Mondragén 2001). Los individuos que lograron
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establecerse exitosamente, incrementaran el tamafio de las poblaciones locales —al crecer y reproducirse—
y de esta manera aumentard el nimero de semillas emigrantes generacion tras generacion. Se ha
observado que, en algunas plantas terrestres, la permanencia las semillas cerca de la planta madre puede
aumentar sus probabilidades de morir por depredacién o por competencia y, por consiguiente, puede llevar
a la pérdida de grandes cantidades de reclutas potenciales; sin embargo, esto no se ha comprobado en

plantas epifitas.

Algunos de los factores que afectan el éxito del establecimiento de las plantas epifitas y la
consecuente formacion de nuevas poblaciones locales son los siguientes: a) La época de dispersion de las
semillas: en plantas anemaocoras, la dispersion se maximiza durante la época de fuertes vientos, lo cual
favorece su llegada a grandes distancias - Garcia-Franco 1991, 1996); si la dispersién de semillas se da
cuando los arboles pierden sus hojas, esto podria favorecer la salida de un mayor nimero de semillas de
los forofitos, promoviendo su arribo a otros parches (Madison 1977; Benzing 1978a; Garcia Franco 1991;
Hernandez-Apolinar 1993; Mondragon et al. 1999). b) Las caracteristicas de los forofitos: la
disponibilidad, tamafio, arquitectura y periodo de vida de los forofitos, asi como las caracteristicas fisicas
y quimicas de su corteza, pueden afectar la probabilidad de arribo y germinacidon de las semillas de plantas
epifitas sobre su copa (Yeaton y Gladstone 1982; Callaway et al. 2001; Callaway et al. 2002; Migenis y
Ackerman 1993). ¢) La distribucién de los forofitos: la probabilidad de que un arbol vacante sea
colonizado, dependera en gran medida de la presencia de forofitos colonizados a su alrededor, que puedan

actuar como fuentes de semillas (Garcia Franco 1996).

En algunas ocasiones las plantas epifitas se han considerado parésitos estructurales, pues pueden
causar deterioro de los forofitos cuando alcanzan altas densidades poblacionales (Benzing 1990). En esas
circunstancias pueden disminuir el vigor del forofito al reducir su tasa fotosintética a causa de la sombra
que proyectan sobre las hojas (Montafia et al. 1997). Las altas densidades de plantas epifitas causan
también la ruptura de las ramas del forofito (Rosemberger y Williams 1999). Una de las consecuencias de
ser parésitos estructurales de los forofitos es que pueden desencadenar paulatinamente la muerte de los
mismos. Si una especie epifita alcanza densidades suficientemente altas como para convertirse en un
parasito estructural, su dinamica metapoblacional afectaria, a su vez, a la dindmica y diversidad de la
comunidad de arboles a la que estd asociada. En las zonas semi-aridas de México, en donde se ha
demostrado que el componente arbustivo y arbdreo juega un papel fundamental en la estructura y
dindmica de la comunidad (por su papel en el nodricismo de cactaceas y otras suculentas — Valiente-
Banuet et al. 1991), el efecto negativo de un eventual parasitismo estructural por parte de las epifitas

podria llegar a tener consecuencias imprevistas sobre los niveles mayores de organizacion.
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1.6 Objetivo General

El objetivo general de este trabajo es analizar la dindmica metapoblacional de Tillandsia recurvata
en un matorral xerofilo cerca de Zapotitlan Salinas, Puebla, con el objeto de proponer un modelo que
permita proyectar su dindmica espacio-temporal y asi contribuir al conocimiento y comprension de las
metapoblaciones vegetales. Para esto, se estudio la dinamica de los arboles hospederos de esta epifita y se

analizaron sus tasas vitales y de dispersion de semillas en diferentes poblaciones locales.
Los objetivos particulares son:

1.- Analizar la correlacion entre el tamafio e identidad taxonémica del forofito, y la probabilidad
de colonizacion por T. recurvata. Esto permitira identificar los parches “colonizables” de esta epifita en un
contexto metapoblacional, asi como conocer el estado general de la metapoblacién en términos de la

proporcion de parches ocupados y desocupados.

2.- Analizar la demografia de T. recurvata sobre arboles de diferentes tamafios de la especie
hospedera preferencial, con el fin de proyectar los cambios en el comportamiento numérico de las
poblaciones locales a medida que sus parches ocupados (i.e. arboles) van cambiando de tamafio conforme

pasa el tiempo.

3.- Analizar la estructura y dinamica poblacional de Prosopis laevigata, la especie hospedera mas
importante que constituye los “parches ocupables” para las poblaciones de T. recurvata, con el fin de

evaluar la dinamica de formacion y desaparicion de poblaciones locales.

4.- Evaluar la dindmica de la dispersion de semillas de T. recurvata entre poblaciones locales para
estimar la frecuencia de eventos de colonizacion y la manera en la que este proceso regula la dindmica

metapoblacional.

5.- Diseflar un modelo metapoblacional que proyecte los cambios en el nimero de poblaciones y
en el nimero total de individuos de la metapoblacion de T. recurvata bajo diferentes escenarios

hipotéticos que incorporen diversos parametros metapoblacionales.
Cada uno de estos objetivos particulares se aborda en los capitulos siguientes.
Para abordar los objetivos planteados, se partid de las siguientes observaciones y supuestos:

La distribucion de Tillandsia recurvata sobre sus forofitos es de tipo fragmentado o en parches, es
decir, existen parches ocupables inmersos en una matriz de habitat no colonizable, en donde cada arbol
colonizado funciona como una poblacién local. La extincion de las poblaciones locales se da como

producto de la muerte del forofito. Por lo tanto, la permanencia a nivel regional de esta especie debe
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depender de la conexion entre poblaciones locales a través de la dispersion de semillas, de manera que
este proceso permita la formacion de nuevas poblaciones locales. La dindmica de los parches colonizables

(demografia de los forofitos) afecta de manera intima a la dindmica de la metapoblacion de T. recurvata.
Lo anterior nos llevd a plantar las siguientes hipétesis de trabajo:

Se espera que T. recurvata ocupe ciertos forofitos con mayor frecuencia que otros, dependiendo

de su tamafio, de su identidad taxonémica y de su nivel de aislamiento.

Se espera, asimismo, que la dindmica de las poblaciones locales varie de acuerdo con el tamafio

del forofito y la densidad de la poblacion de T. recurvata.

Se espera que la demografia de los forofitos refleje una poblacion cercana al equilibrio numérico.
La dindmica de la poblacion de forofitos, en conjunto con la dindmica de colonizacion de T. recurvata,
seran los principales determinantes de los cambios en el nimero de poblaciones que conforman a la

metapoblacién.

Con respecto a la dispersion de semillas y tomando como base las observaciones que se han hecho
en otras especies epifitas, se hipotetiza que la mayor parte de las semillas producidas por los organismos
de una poblacion local permaneceran al interior de dicha poblacion; de las semillas que se dispersan hacia
afuera de la poblacion, seguramente una proporcién elevada se pierde, mientras que una baja proporcién
debe alcanzar otros forofitos. EI nimero de semillas que alcanzan otros forofitos debe ser lo
suficientemente elevado como para permitir la colonizacién de nuevos parches y la formacién de nuevas

poblaciones.
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Capitulo 1. Sitio y Especie de estudio

11.1 Sitio de estudio

Este trabajo se realizd en una zona cercana al poblado de Zapotitlan Salinas, la cual forma parte
del desierto intertropical del Valle de Tehuacan, en la parte sur-este del estado de Puebla (Flores et al.
2004). Se trabajo en una parcela de 1 ha localizada aproximadamente 14 kildmetros al sur de Zapotitlan
(N18°15° 097°32"), sobre la carretera que va de Tehuacan a Huajuapan de Ledn (Figs. 1.1 y 11.2). La
parcela se localiza en un pequefio valle que es parte del gran Valle de Tehuacan, el cual es bien conocido
por su alta diversidad de cactus y de otras suculentas y por su alta proporcién de especies endémicas
(Hernandez y Godinez 1994; Zavala-Hurtado y Diaz Solis 1995; Beristain et al. 1996). La elevacion en la
region de Zapotitlan Salinas varia de 1,500 a 2,400 m sobre el nivel del mar (Montafia y Valiente-Banuet
1998), ya que se presentan gran nimero de componentes montafiosos y valles (Pavéon y Briones 2001). En
esta region existe un gradiente de humedad y temperatura que condiciona la variacion de la vegetacion,
desde matorrales xerdfilos en el fondo de los valles, hasta matorrales de encino por arriba de los 2000 m
s.n.m.; estas condiciones son una de las razones que explican la gran diversidad floristica del Valle de

Tehuacdn (Montafia y Valiente-Banuett 1998).

El clima del Valle de Zapotitlan es semi-arido, con una temperatura media anual que varia de 18 a
22°C (temperatura minima anual de 11°C en enero y temperatura maxima de 34°C en junio; Garcia 1973).
La precipitacion anual fluctta entre 380 y 450 mm, la mayoria de la cual cae durante la época lluviosa de

verano, entre junio y septiembre.

Los tipos de vegetacion predominantes en la zona son matorrales xerdfilos y rosetdfilos,
constituidos por arbustos, cactus columnares y semi-suculentas arborescentes, en donde el componente
arbdreo es escaso y rara vez excede los 3 m de altura (Zavala-Hurtado et al. 1996). La parcela de estudio
(Fig. 11.2) corresponde a un matorral xer6filo en el que las especies de arboles y arbustos mas comunes
son Acacia constricta, A. bilimekii, A. coulteri, A. farnesiana, A. cochliacantha, Mimosa adenanthoides,
M. lacerata, Prosopis laevigata, Cercidium praecox y Agnondra obtusifolia; otras especies arbustivas
importantes en la parcela son Castela tortuosa, C. erecta, Koeberlinia speciosa, Aeschinomene purpussi,
Zizipus lloydii, Schaeferia obtusifolia y Callyandra eriophylla. La diversidad de elementos de la familia
Cactaceae es notable en toda la region; en la parcela de estudio destacan Neobuxbaumia macrocephala,
Myrtilocactus geometrizans, Ferocactus latispinus, F. robustus, Echinocactus platyacanthus, Mammilaria
sp., Coryphanta sp. y Opuntia sp. (Beristain et al. 1996). Otras suculentas presentes en el sitio de estudio

son Beucarnea gracilis y Hechita podanta.
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Para la zona de Tehuacén-Cuicatlan se cuentan con registros de varias especies de Tillandsia
(Bromeliaceae) entre las que destacan T. atroviridipetala, T. circinatoides, T. makoyana, T. pueblensis, T.
califanii, T. dasyliriifolia, T. ionantha y T. recurvata. En la region de Zapotitlan Salinas, especificamente
en los matorrales xerdfilos, se encuentran al menos tres especies de Tillandsia que son muy abundantes: T.
dasyliriifolia y T. califani, ambas epifitas tipo tanque, y T. recurvata, que se considera una epifita

atmosférica (Garcia-Suarez et al. 2003).
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Figura I1.1. Ubicacién de la zona de estudio en estado de Puebla, cerca del poblado de Zapotitlan Salinas.
A la izquierda se muestra la ubicacion de Zapotitlan Salinas en el estado de Puebla y a la derecha un
acercamiento de la region, con la ubicacion de la parcela de estudio a un costado de la carretera libre

Tehuacan-Huajuapan de Leon.
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Figura I1.4. Fotografia que muestra la estructura espacial del paisaje de la parcela de estudio, ubicada 14
km al sur del poblado de Zapotitlan Salinas, Pue.

11.2 Especie en estudio

Tillandsia recurvata pertenece a la familia Bromeliaceae, la cual tiene unas 2,500 especies de plantas
perennes, de habito epifito y terrestre (Benzing 1980), de origen americano (con excepcion de Pitcarnia
feliciana — Luttge 1989), clasificadas en tres subfamilias (segun la Sociedad de Bromelias de los Estados
Unidos): Bromelioideae (con 500 especies), Tillandsioidae (con 800 especies) y Pitcairnoideae (con 700
especies, Littge 1989). En México se han reportado 342 especies de Bromeliaceae repartidas en 18
géneros, de las cuales 192 especies pertenecen al género Tillandsia; de éstas, 133 son endémicas de
México (Espejo-Serna et al. 2004). El género Tillandsia pertenece a la subfamilia Tillandsioideae y tiene
de 400 a 500 especies ampliamente distribuidas (Zomlefer 1994). Este género es el mas primitivo de la
familia y su amplia distribucion es resultado de la alta capacidad de dispersion y de adaptaciéon a una
diversidad de ambientes. La mayoria de las especies de Tillandsia son plantas epifitas; sin embargo,
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existen algunas especies de gran tamafio, como Tillandsia grandis que es saxicola. En México, muchas
especies de este género son utilizadas en ceremonias religiosas y tienen un valor ornamental; algunas

especies son consideradas de importancia econdmica (Wolf y Konings 2001).

Entre las plantas del género Tillandsia se pueden observar dos formas de crecimiento que han
resultado ser determinantes en la colonizacién del ambiente epifito: la forma de crecimiento tipo “tanque”
se caracteriza por la presencia de un reservorio de agua formado por el talo de la planta (e.g. T. depeanna);
la forma de crecimiento “atmosférica” se caracteriza por la presencia de hojas cubiertas con tricomas
absorbentes (e.g., Tillandsia ionantha, T. stenophylla, T. recurvata y T. bulbosa — Gilmartin y Brown,
1986; Benzing, 1990). En las especies del género Tillandsia el metabolismo CAM es particularmente
frecuente (al igual que en Orchidaceae y Cactaceae — Medina et al. 1977; Llttge 1989) y destaca en
especies xeromarficas heliofilas que habitan en lugares muy expuestos de la copa de los arboles, como es

el caso de Tillandsia recurvata.

La mayoria de las especies de Tillandsia son policarpicas (i.e. fructifican varias veces a lo largo de su
vida); éstas no producen tantas semillas en cada evento reproductivo como las monocarpicas, que
producen un namero elevado de semillas. Frecuentemente, las especies monocarpicas son de tipo tanque y
no de tipo atmosférico (Benzing 1987). En muchas especies en las que la roseta es monocarpica y muere
después de reproducirse, el genet puede permanecer gracias a la produccion de hijuelos o ramets
(Mondrag6n et al. 2004). Asi, en Tillandsia son comunes las especies con este tipo de propagacion
vegetativa o clonal, en las que los individuos pueden ser derivados de la generacion de hijuelos a partir de
la base de la roseta (T. brachycaulos, T. ionantha) o incluso de la inflorescencia (T. pauciflora) (Benzing
2000).

En Tillandsia se presentan frutos capsulares con semillas que poseen apéndices plumosos que se
diseminan por medio del viento (i.e. anemocoria — Smith y Downs 1977), o bien presentan frutos carnosos
gue son dispersados por animales (zoocoria). La anemocoria es el sindrome de dispersion caracteristico de
especies que se establecen en las partes mas expuestas del dosel (Gentry 1982; Ingroullie 1992), por
ejemplo, de muchas especies heliofilas atmosféricas, como Tillandsia recurvata (Caldiz et al. 1993), T.
brachycaulos (Mondragon et al. 2004), T. eizii, T. vicentina (Wolf y Konings 2001), Tillandsia
guatemalensis (Castro Hernandez et al. 1999), T. deppeana (Garcia-Franco1991) y Tillandsia circinnata
(Garcia-Franco 1996). Generalmente la dispersion de semillas por medio del viento se lleva a cabo
durante la época seca del afio cuando los arboles no presentan hojas y las semillas estan completamente
deshidratadas y/o la velocidad del viento es mayor (Howe y Smallwood 1982; Ibarra-Manriquez et al.

1991; Mondragdn 2001). Asi, es comln encontrar especies anemadcoras en regiones con climas secos y
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semisecos, 0 que presentan alguna temporada del afio con baja humedad atmosférica (Dirzo y Dominguez
1986; Ingroullie 1992; Chambers y MacMahon 1994).

Tillandsia recurvata

Tillandsia recurvata (Figs. 11.3 y 11.4) es una planta acaule o cortamente caulescente, herbécea,
epifita o rupicola que posee un sistema rudimentario de raices y un nimero variable de brotes, cada uno
con 5-8 hojas lineares cubiertas de tricomas absorbentes (Figs. 11.3 y 11.4). Estas plantas crecen hasta
formar cumulos o masas esféricas de brotes de mas de 10 cm de didmetro, que frecuentemente rodean
completamente las ramas sobre las que se desarrollan (Fig. 11.3B; Montafia et al. 1997; Rzedowski 1994;
Benzing 1990). La altura de estas masas esféricas varia cominmente entre 4 y 15 cm y alcanzan hasta los
23 cm cuando florece. Sus hojas son disticas, ovaladas, de 5 a 10 cm de largo y de textura escamosa
(McVaugh 1992). Las inflorescencias son terminales’, de 5 a 13 cm de largo, con una o dos flores y en
raras ocasiones hasta cinco (Figs. 11.3 y 1.4 — Sanchez 1976; Smith y Downs 1977; Rzedowski y
Rzedowski 1990; McVaugh 1992). Las flores (de 1 a 2) se disponen en la punta de un pedinculo erecto,
subsésil y presentan sépalos lanceolados, que miden de 4 a 5 mm de longitud; los pétalos son angostos, de
color violeta palido, rara vez blancos (Fig. 11.3D — Rzedowski y Rzedowski 1990). Los estambres estan
profundamente incluidos en el estigma (Fig. 11.4b) y son mas largos que el pistilo (McVaugh 1992). Los
frutos son eliptico-ovados, cilindricos y delgados, de 1.8 a 2.2 cm de largo con aproximadamente 40
semillas plumosas que miden de 1 a 1.5 cm de largo (Fig. 11.4f — McVaugh 1992); el fruto es dehiscente
en tres valvas (Sanchez 1976). Su época de floracion tiene lugar en el otofio. En la zona de estudio los
frutos maduran a finales del invierno; el nimero promedio de semillas por fruto en la temporada de 2002
fue de 57.62 + 18.02 (N= 50 — observacion personal).

Tillandsia recurvata se distribuye ampliamente desde el sur de los Estados Unidos hasta Argentina y
Chile y se puede encontrar desde los 100 hasta los 2,900 m s.n.m. Es comin encontrarla preferentemente
en lugares con clima seco, por lo que se considera una epifita extrema (Benzing y Refrow 1971; Benzing
1990; Rzedowski y Rzedowski 1990; Hietz 1997). Se ha observado que esta epifita habita en bosques de
encino y en matorrales xerofilos, aunque ocasionalmente se le encuentra en bosques de pino-encino
(Rzedowski y Rzedowski 1990). Asimismo, se ha observado que T. recurvata evita las areas mas
himedas, tanto en su distribucién regional como dentro de la copa de los arboles, al igual que muchas

otras epifitas atmosféricas (Hietz y Hietz-Seifert 1994).

* Personalmente, en la zona de estudio observé individuos con inflorescencias laterales.
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Figura 11.3. Detalles de la morfologia de Tillandsia recurvata. A frutos maduros (tomado de
http://www.csdl.tamu.edu/FLORA/cgi/gallery query?q=Tillandsia+recurvata); B forma de crecimiento de
un individuos adulto establecido sobre una delgada rama (tomado de
http://www.painetworks.com/pages/fm/fm1014.html); C plantula creciendo sobre un lecho de liquenes
(tomado de http://home.att.net/~larvalbugrex/ballmoss.html); D Detalle de una flor (Tomado de
http://anwyl.com/images/tillandsia/anw00421.jpg), E individuo mostrando la disposicién de los brotes
(tomado de http://www.geocities.com/etoya2001b/flo/tillandsia_rec.html).
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Figura I1.4. Morfologia de Tillandsia recurvata. a, habito de crecimiento; b, seccion longitudinal de la
flor; c, corte transversal del ovario; d, capsula antes de la dehiscencia; e, capsula dehiscente abierta
mostrando las semillas; f, semilla con su apéndice plumoso. (Figura a, tomada de Hietz y Hietz Seifert
1994; Figuras b - f tomadas de Zomlefer 1994).

En zonas de climas semiaridos, T. recurvata puede llegar a ser muy abundante y en cada arbol se
pueden encontrar poblaciones de 25 a 500 individuos. En particular, se tienen reportes de que en la region
semiarida de Tehuacan en Puebla, T. recurvata puede crecer abundantemente sobre Cercidium praecox
(Montafia et al. 1997), al igual que sobre Prosopis laevigata y Acacia bilimekii (observacién personal). En
algunas ocasiones, las altas densidades de colonizacién pueden provocar un efecto negativo sobre los
arboles hospederos, que va desde la pérdida de vigor hasta la muerte. En este tipo de ecosistemas, los

arboles y arbustos, como las especies que se han mencionado, son de suma importancia para el
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mantenimiento de la estructura y diversidad, pues constituyen “plantas nodrizas” debajo de cuyas copas se
generan condiciones microambientales favorables para la germinacion y el establecimiento de diversas
especies suculentas y semisuculentas caracteristicas de la region (Valiente-Banuet y Ezcurra 1991). Bajo
estas condiciones, es de esperarse que cualquier factor que afecte la persistencia de estos arbustos, como
seria el caso de la colonizacion masiva por epifitas que pudiera llevar a su eventual muerte, podria tener

efectos sobre la comunidad entera.

Con respecto a la estructura genética de las poblaciones de T. recurvata, Soltis y colaboradores
(1987), trabajando con isoenzimas, encontraron que las poblaciones presentan una baja variabilidad
genetica; las poblaciones que estdn separadas hasta 50 km de distancia presentan estructuras genéticas
muy diferentes entre si, lo que hace pensar que el flujo génico entre ellas es un evento poco frecuente.
Estos autores relacionaron la baja frecuencia de flujo génico con la morfologia floral de esta especie,
debido a que los drganos reproductores se encuentran profundamente incluidos en el estigma, lo cual
puede dificultar el intercambio de polen (Fig. 11.3b). Utilizando microsatélites, Garcia Morales (en
preparacion) encontré una baja diferenciacion entre poblaciones contiguas, y Ramirez Padilla (en

preparacion) ha encontrado evidencias de un alto nivel de dispersién de semillas.

En relacién con los usos medicinales mas comunes, esta epifita, conocida en México cominmente
como “pachtle” o “paxtle”, es habitualmente utilizada como auxiliar en el tratamiento de quemaduras y en
forma de infusion para la tos, bronquitis, dolor de espalda y como antiabortiva. Esta planta también es

muy utilizada para adornar los nacimientos navidefios, al igual que T. usneoides.

11. 3 Aspectos demogréficos de epifitas de zonas semiaridas

Una de las caracteristicas de la historia de vida que es comdn entre epifitas de zonas semiaridas es el
lento crecimiento de los individuos, especialmente durante sus etapas juveniles (Adams y Martin 1986b;
Zotz 1995; Tremblay 1997), la frecuente produccion de brotes u otras estructuras vegetativas (Benzing
1981b; Bennet 1988, Garcia Franco 1991, Mondragdn et al. 2004), las bajas tasas de germinacién en el
campo (Benzing 1978a; Hernandez-Apolinar 1992, Tremblay 1997), la ausencia de bancos de semillas
(Bennet 1988), la alta tasa de mortalidad de plantulas y la alta sobrevivencia de las etapas consecutivas
(Benzing 1981a; Matos y Rudolph 1984; Hietz 1997; Tremblay 1997; Zotz 1998; Castro-Hernandez et al.
1999; Mondragén et al. 1999; Mondragén et al. 2004), y la variacién de la tasa de crecimiento
poblacional, asi como el reclutamiento sexual y asexual alternado, en ambientes con épocas marcadas de

sequia y lluvias (Mondragén et al. 2004).

Pese a su importancia en el funcionamiento de los ecosistemas y a su papel en la diversidad de las

comunidades, la dindmica demografica de las epifitas ha sido pobremente estudiada. Son pocos los

Capitulo I1. Sitio y Especie de Estudio 32



trabajos en los que se ha estudiado su ciclo de vida completo; entre ellos destacan los de Benzing (1981a),
con Tillandsia circcinata, Larson (1992) con la orquidea Enciclya tampensis, Herndndez-Apolinar (1992)
con Laelia speciosa y, mas recientemente, el de Mondragon y colaboradores (2004), quienes estudiaron la
dispersion y la demografia de Tillandsia brachycaulos en un bosque tropical seco. De la especie que nos
ocupa en esta tesis, Tillandsia recurvata, no se han realizado trabajos demogréaficos, aunque Benzing
(19814, 1990) y Caldiz et al. (1993), han estudiado sus preferencias de forofitos en ciertos ecosistemas, y

Soltis et al. (1987) llevaron a cabo un trabajo de genética de poblaciones.
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Habitat preference of the epiphyte Tillandsia
recurvata (Bromeliaceae) In a semi-desert
environment In Central Mexico

Roclio Bernal, Toresa Valverde, and Laura Hernéndez-Rosas

Introduotion

Abstract: Tillandsia recurvara L. is an atmospheric epiphyte that occupies tree canopies in many parts of tropical Amer-
ica. We investigated the host preferences of this species by analyzing its occurrence on trees in a 1-ha plot in a semi-desert
environment in Mexico. Additionally, we carried out germination experiroents and recorded seedling survival and growth
in different microsites on the three preferred host species. Our results indicate that T. recurvata occupices the crowns of
certain host species (Prosopis laevigata (Humb. & Bonpl. ex Willd.) M.C. Harms, Acacia bilimekil Macbr., and Cercidium
praecox (Ruiz & Pav.) Harms) with a higher frequency than expected by chance. In addition to species identity, tree size
affected the probability of being occupied: small aees were occupied with lower frequencies and with lower densities than
larger ones. On the other hand, distance to the nearest colonized tree was not relared to the probability of a tree being oc-
cupied. Seed germinaton ranged from 0% w 7.5% and did not differ among the three host species tested. However, both
sced germinaton and seedling growth were higher in the outer and upper parts of tree crowns. Given the patchy distribu-
ton of this epiphyts, we propose this system may be viewed as a metapopulation in which patch suitability varies accord-
ing to host identity and size.

Key words: fragmented habitats, metapopulations, seed germination, seedling establishment, semi-arid environments, Te-
huacan Valley.

Résumé : Le Tillandsia recurvata L. est un épiphyte atmosphdrique, qul occupe la canopée arborée, dans plusieurs régions
de I' Amérique tropicale. Les auteurs ont examiné {a préférence des hdtes, chez cette espéce, en analysant sa présence sur
les arbres dans une parcelle de 1 ha, dans un environnement semi désertique du Mexique. De plus, ils ont conduit des
expériences de germination et enregisiré la survie ainsi que la croissance des planwles, sur différents microsites, chez les
ois hdtes préférés. Len résultats indiquent que le T. recurvata occupe les houppiers chez certains hdtes (Prosopls laevigara
(Humb. & Bonpl ex Willd.) M.C. Harms, Acacia bilimekii Macbr., and Cercidium praecox (Ruiz & Pav.) Harms), avec
une fréquence plus grande que celle provenant du hasard. En plus de I'identité des espices, la dimension des arbres affecte
I probabilité d'étre habité; les petits arbres sont moins fréquemment occupés ¢t portent une moindre densité que les plus
grands. D'autre part, la distance par rappor A I'arbre voisin colonisé le plus prés, n’est pas relide A la probabilité qu'un
arbre soit colonisé. La germination des graines va de 0 % A 7.5 %, et ne différe pas entre les trois espéces d'arbre testées.
Cependant, la germination des gruines aussi bien que la croissance des plantules, sont plus élevées dans la panie supérieure
et externe des houppiers. Compte tenu de la distribution de cet €piphyte, les autzurs proposent que ce systiéme puisse dtre
congu comme une métapopulation, dans laquelle la convenance des colonies varie selon 1'identité et la dimension de I"héte.

Mors clés - habitats fragmentés, métapopulations, germination des graines, établissement des plantules, environnements
semi-ardes, vallée de Tehuacan.

[Traduit par la Rédaction}

tial structure (Nieder et al. 2000) and their occupancy pat-
terns of different habitat patches. In this smmdy we focus on

Vascular epiphytes are important elements of many topl-  ryyandsia recurvata L., a bromeliad that inhabits the cano-

cal ecosystems; they are particularly abundant in tropical
rain and cloud forests, although their presence in tropical
dry forests and semi-arid shrublands is also common (Mon-
dragdn et al. 2004). Yet, little is known about the ecology of
cpiphytes; in particular, we lack knowledge about their spa-
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pies of shrubs and trees in tropical semi-arid ecosystems in
central Mexico (Rzedowski 1994; Montafla et al. 1997; Gar-
cia-Sudrez et al. 2003). Although T. recurvata may establish
on many host species (and even on inert substrates such as
electricity cables), it is evident that not all trees in a com-
munity are occupied by this epiphyte to the same degree. In
this paper we analyse the distribution of this species in a
semi-desert shrubland and evaluate some factars that may
be responsible for this distribution.

The naturally patchy distribution of epiphytes suggests
that these plants may form metapopulations (sensu Levins
1969, 1970) restricted to patches (i.e., host trees or “phoro-
phytes”, sensu Benzing 1990) embedded in a matrix of less
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suitable habitat. In the case of T. recurvata, the individuals
in cach occupied tree may be considered as a local popula-
tion within a larger metapopulation. These populations may
vary in size, from a few to more than 300 individuals, de-
pending on the size and specics of the tree. Two feamres
suggost that this system may be viewed as a metapopulation:
(1) local populations are founded when dispersing seeds
reach uncolonised trees and become extinct when colonized
trees senesce and die, presumably persisting in a balance be-
tween colonization and extinction (Harrison 1991; Hanski
1999), and (2) seed dispersal (which occurs by wind) con-
nects local populations together; however, as in other meta-
populations, this connecting force appears rather weak
because most dispersing seeds apparently remain within
their original population and only a few (<0.6%, R. Bernal,
unpublished data) reach other local populations. Our re-
search group is presently conducting an extensive ecological
study on this system, addressing aspects on demography,
population genetics (using microsatellites), and seed disper-
sal in 7. recurvata. Yet, some preliminary questions arose
regarding the structure of this metapopulation system: what
constitutes a colonizable patch for T. recurvata and are
some microhabitats within the crown of host trees more suc-
cessfully occupied than others? Regarding the first question,
we hypothesize that T. recurvata does not perceive the hab-
itat in strictly bipary terms (i.c., colonizable habitat patches
against non-colonizable habitat patches); rather, the different
types of habitat patches (i.e., trees) must form a gradient,
with some being more adequate than others for the establish-
ment of local populadons (Hanski and Simberloff 1997).
This phenomenon, which strongly influences the spatial dis-
tribution of a species, has not been explored in depth among
cpiphytes, nor has it been addressed from a metapopulation
perspective. In this sense, the characterization of the habitat
patches that may be occupied by a species and a thorough
understanding of the factors that influence their adequacy
stand out as important ecological issues.

Several factors may help determine which patches (i.e.,
trees) are suitable for T. recurvata. Some kinds of trees
may be more densely occupied than others because of differ-
ences in the probabilities of seed germination and seedling
establishment under specific conditions. Benzing (1978,
1995) has reported that this species occurs excessively on
thin branches. Additionally, the physical properties of host
bark, as well as the presence of twisting branches, are im-
portant factors that affect establishment (Caldiz et al. 1993).
Individuals of the genus Tillandsia avoid shady and (or) hu-
mid microsites (Benzing and Refrow 1971; Benzing 1990;
Hietz 1997). All these factors acting together may result in
T. recurvata plants occupying certain kinds of patches with
higher frequencies than other patches and thus founding lo-
cal populations on certain phorophytes. Also some micro-
sites within phorophytes may be occupied more often than
others (Garcia-Sudrez et al. 2003). These habitat preferences
may be related to particular environmental factors that fa-
vour germination, establishment, and growth in some
patches more than in others (Bazzaz 1991; Schupp 1995;
Rey and Alcantara 2000).

By analysing the patterns of patch occupancy by T. recur-
vata, we aimed to identify the kind of habitat patches that
are most hospitable to this specics. In particular, we ex-
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plored bow the probability of a tree being occupied by
T. recurvata is related to its identity, size, and distance to
the nearest colonized neighbour (presumed to be the nearest
source of colonists). In addition, we evaluated seed and
seedling success within the crown of certain phorophytes.
This study is the firet step in an inquiry into the metapopu-
lation dypamics of this epiphyte.

Materials and methods

Tillandsia recurvata

The genus Tillandsia includes some of the most drought-
tolerant epiphytic bromeliads (Benzing and Refrow 1971;
Benzing 1990; Hietz 1997). Tillandsia recurvata is an at-
mospheric epiphyte with a CAM metabolism (this type of
photosynthetic metabolism seems to be restricted in the Till-
andsioideae 1o the genus Tillandsia, Medina et al. 1977). Its
distribution range includes tropical dry ccosystems from the
southern Unites States to the middle part of Argentina, at al-
titudes from sea level to 3000 m (McVaugh 1992; Caldiz et
al. 1993). The establishment of T. recurvata is influenced by
the typs of tree bark as well as the size and age of the
branch (Caldiz et al. 1993; Harvey 1996). Plants possess a
rudimentary root system that appears months after germina-
tion and is specialized as an attaching organ. Shoots are
composed of 5-8 linear leaves; several shoots form a ro-
sette-like semispherical structure. A terminal inflorecence,
appearing in the autumn, completes the growth of the shoot
(McVaugh 1992, Hietz and Hietz-Scifert 1994). Deeply em-
bedded stamens and pistils suggest frequent autogamy,
though apparently some cross-pollination is also carried out
by the wind (Soltis et al. 1987). Capsules mature during the
auumn and winter and release small plumose seeds
(McVaugh 1992). Each fruit contains 57.62 = 18.02 seeds
(N = 50).

Study site

Field work was carried out in the Valley of Zapotitlan
Salinas, in the Mexican state of Puebla (13°20'N, 97°28'W).
This small valley forms a subsystermn within the larger Te-
huacan Valley, which is well known for its high cactus diver-
sity and its overall floristic endemism (Hernandez and
Godinez 1994; Zavala-Hurtado and Diaz-Solis 1995; Beri-
stain et al. 1996; Valiente-Banuet et al. 1997; Esparza-Olguin
et al. 2002). The Valley of Zapotitlan Salinas has a sub-arid
climate with mean annual temperatures oscillating between
18 and 22 °C (the minimum annual temperature is 11 °C
and occurs in January; the maximum annual temperature is
34 °C and occurs in June). Annual precipitation fluctuates
between 380 and 450 mm, most of which falls during the
summer rainy scason, between June and September. The
vegetation at the study site js xerophytic shrubland domi-
nated by columnar cacti (e.g., Neobuxbaumia macrocephala,
Neobuxbaumia retezo, Cephalocereus columna-trajani, Myr-
tilocactus geometrizans), globular cacti (i.e., Mammilaria
8p., Echinocactus sp., Ferocactus sp.) and other characteris-
tic ¢lements such as Agave macroacantha, Yucca periculosa,
Lippia graveolens, Hechia podantha, and Beucarnea graci-
lis. Thorny shrubs and trees that rarcly exceed 3 m in .
height are common, for example, Acacia coulteri, Acacia
constricta, Acacia bilimekii, Mimosa adenantholdes, Proso-
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pis laevigata, Cercidium praecox, Ipomoea arborescens,
Kuebelinia speciosa, and Castela tortuosa (Beristain et al.
1996; Montada and Valiente-Banuet 1998). These ele-
ments, all of which correspond to native vegetation, act as
nurse plants for many of the local succulents (Valiente-Banuet
and Ezcurra 1991; Valiente-Banuet et al. 1997).

Data collection and analysls

In January 2001 we marked a 1-ha plot within the Zapoti-
tldn Salinas Valley, near the village of Colonia San Martin.
This plot was divided into 25 20 m x 20 m subplots that
were marked by a wooden pole at each corner and all the
trees and shrubs within were sampled (henceforth referred
to as “trees”). We recorded cach tree’s position (x and y co-
ordinates within the 1-ha plot) and species identity. We also
measured the height, as well as the length and width of the
crown (as if projected on the ground). From these data we
derived a measure of tree size as the volume of an inverted
cone (with an ellipsoid top). Tree size ranged from 0.001 to
443 m?. The smallest woody plants corresponded to both
naturally short-stature species and juveniles of larger-stature
vegetation elements. We did not distingnish between the
shrub and the tres lifeforms because they did not show a
straightforward correspondence with species identity or size
(i.e., many species may grow as both shrubs and trees; also
large shrubby individuals, as well as very small tree-like
plants, were found).

For each tree in the 1-ha plot, we counted the number of
T. recurvata individuals anchored on its crown. With these
data, we produced a map in which each tree could be lo-
cated by coordinates, with an indication of its state of occu-
pancy (i.e., occupied vs. unoccupied by T. recurvata). These
data were used to address two main issues: (i) the probabil-
ity of trees being occupied by 7. recurvata and (li) the in-
tensity of colonizadon (i.c., the number of T. recurvata
plants on occupied trees).

Probability of trees being occupied by T. recurvata

We analyzed the potential effect of three factors (tree spe-
cies, tree size, and distance to the nearest source of colo-
nists) on the probability of trees being occupied by
T. recurvata. First, to test the effect of tree species, we cal-
culated the proportion of trees of each species that were oc-
cupied by T. recurvara. Secondly, the effect of tree size on
the probability of being occupied was analyzed by classify-
ing trees into different size categories (irrespective of tree
species) and evaluating the percentage of trees in each cate-
gory that was colonlzed by T. recurvata. We also performed
a correlation between the percentage of colonized trees per
species and their average size (Table 1, last column). Fi-
nally, to analyze the effect of the distance to the nearest po-
tential source of colonists, we used the x,y coordinates of
each tree in the 1 ha plot to calculate the Euclidian distance
to its nearest occupied neighbour. To make sure that the
nearest occupicd necighbour of all the analysed trees could
be detected in the map of our 1-ha plot, we considered only
those trees located within the central 90 m x 90 m subplot
of our I-ha plor. We calculated the average distance be-
tween both colonized and uncolonized trees to their nearest
source of colonists and compared these average distances by
means of a ¢ test.
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Intensity of colonization by T. recurvata

First, we wished to determine whether the T. recurvaia
plants found in the study plot (N = 14 324) were distributed
among the different host species according to the availability
of each of them (i.c., number of individuals per species or
total crown volume per specics) or whether T. recurvata
had any preferences for certain host species. We nalyzed
whether the number of T. recurvara plants established on
each tree species differed from that expected by chance (ac-
cording to their relative frequency or to the total crown vol-
ume offered, respectively) using x2? tests. In addition, we
carried out a residuals apalysis (Haberman 1973) to evaluate
which tree species were used most heavily by T. recurvara.

We also evaluated the effect of host species identity, tree
size, and distance to nearest occupied neighbour on the aver-
age number of T. recurvata plants per tree by means of a
three-way ANOVA. The factor tree species had 12 levels
(considering only those species represented by more than 15
individuals in the 1-ha plot; see Table 1); the factor tree size
had seven levels (i.e., seven size categories, defined accord-
ing to tree volume: 1, 0.001-0.05 m?; 2, 0.05-0.5 m?; 3, 0.5~
2 m? 4, 2-8 m3; 5, 815 m?; 6, 1530 m?; 7, >30 m?); and
the factor distance to nearest occupied neighbour had five
levels (i.e., five distance categories defined as: 1, 01 m; 2,
1-2 m; 3, 2-3 m; 4, 34 m; 5, >4 m). The response variable
tested was the number of T. recurvata plants per tree (log
transformed for linearity).

Seed germination and seedling establishment

Once the preferred host species were identified (i.e., those
tree species that were occupied with a high frequency and
were heavily infested), we performed seced germination ex-
periments and recorded seedling survival and growth at dif-
ferent locations within the crowns of these tree species.
According to coarse temperature and light measurements
(results not shown), more external microsites within tree
crowns are exposed to higher light intensity than internal
microsites, while temperature varies in different parts of the
crown depending on species identity (Herndndez-Rosas
2003). For the seed germination experiments, four trees of
cach host species (Le., Prosopis laevigata, Cercidium prae-
cox, and Acacla bilimekil) were chosen. In each tree, six dif-
ferent microsites were distinguished within its crown,
depending on the height (upper part and medium part of the
crown) and the region (internal, intcrmediate, and external;
see Fig. 1). In June 2002, we put 30 seeds in each microsite
(attached to the branch by a small drop of Resistol 850 glue,
which affected only the sced hairs). Germination was re-
corded monthly for 4 months.

In October 2001, after the rainy scason had ended, we
chosc one tree representing cach of the three host species
mentioned above to follow the survival and growth of all
the recently cmerged T. recurvata seedlings. Most of these
seedlings were clearly in very early stages of development
(i.e., they were no more than swollen seeds), thus we could
be sure that they emerged during the previous rainy season.
Each seedling was marked by a tag attached to the branch
next to it. Scedlings were monitored monthly for 11 months
to record their survival and growth. Survival was evaluated
as the presence or absence of previously recorded scedlings.
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Table 1. Results of the sampling of T¥llundsio recurvata in a 1-ha plot in the Zapotitldn Salinas Valley, Mexico.

Observed no, Expected no. of % of

Tree density %of ofT recurvata T. recurvata Haberman's  T. recurvara  Average
Tree species (individuals/ha) trecs*  plants plants? residuals  plantst size (m?)
Acacia constricia 280 24.1 10679 3460.3 -40.4 75 3o
Mimosa adenanthoides 252 21.7 2712 31144 =72 18.9 34
Castela tortuosa 130 11.2 125 1606.6 -36.9 09 0.4
Prosopis laevigata 124 10.7 4713 1532.5 81.2 329 45
Acacia bilimekii 95 82 4289 1174.1 90.9 29 6.2
Kucberlinia speciosa 81 6.9 176 1001.7 -26.0 1.2 04
Cualliandra eriophylia 66 57 41 815.6 =271 0.3 0.2
Agnondra obtusifolia 35 3.0 432 432.5 -0.02 30 10
Acucia cochdiscantha 24 20 14 296.6 ~16.4 0.09 04
Asschinomene purpussi 18 1.5 0 2224 -14.9 0 0.08
Cercidium prascox 18 1.5 506 2224 19.0 35 5.1
Ipomoea arborescens 18 15 85 2224 9.2 0.6 54
Mimosa lacerata 7 0.6 42 86.5 —~4.8 03 1.03
Eupatorium petiolare 4 0.3 22 494 -39 0.1 4.6
Acacia sericea 3 0.2 20 37.0 28 0.1 13.2
Schaefferia stenophylla 2 0.1 61 24.7 73 0.4 49
Zizipus lloydi 1 0.1 7 12.3 15 0.05 —_
Casielly erecia 1 0.1 0 12.3 35 0 —_
Total 1159 100 14324 14324 100

*Percentage of cach tree wpecies, calculated from the total number of treew in the plot.
‘Expected number of 7. recurvata plants on each (ree species, calculated according to their relative abundance.
Haberman's residuals = (observed — expactad)/(expected)”, Figurcs with absolute values »2 imply that differences between observed and cxpected

frequencies are gignificant.

"Percentage of the total number of T. recurvasa plants established on each tree species.

Fig. 1. Schematic representation of the different microsites within
tree crowns. Region was gither internal (IN), intermediate (TM), or
external (E); height was either bigh (H) or medium (M).
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Growth was analysed in terms of the number of leaves pro-
duced per seedling over the 11-month period, as follows:

0] (lanjln L)

where L; and L; represent the final (in September 2002) and
initial (in October 2001) number of leaves per seedling and

t is time (i.e., 11 months). This measure is intended to sum-
marize the growth behaviour of seedlings over the 11-month
period in relative terms, that is, in terms of the number of
leaves per seedling at the end of the observation period, in
relation to its initial pumber of leaves. Each scedling was
assigned to one of six groups, depending on the microsite
in which it was established (using the same microsite cri-
teria discussed above; see Fig. 1).

A three-way ANOVA was performed to evaluate the ef-
fect of host identity, and height and region within the crown
on seed germination (arcsin transformed to meet assump-
tions of normality). To analyze seedling growth, we carried
out an ANOVA that tested the effect of height and region
within the crown (both nested within “trec”) on this re-
sponsc variable. In this case, the three trees (onc Prosopis,
one Acacia and one Cercidium) worked as replicates of the
factor “tree”; we could not test the effect of “host identity”
on seedling growth rate since we had only one tree per spe-
cies. Finally, we performed a two-way ANOVA to evaluate
the cffect of height and region within the crown on seedling
survival percentage (arcsin transformed). In this case, each
tree was a replicate for each combination of height and re-
gion; again, the effect of host identity could not be eval-
uated because of the lack of replicates for this factor.

Results

Probability of trees being occupled by T. recurvata
Several tree species functioned as hosts for 7. recurvata
(Table 1). Of all the trees in our plot, 52% were occupied
by the epiphyte. The most abundant tree was Acacia con-
stricta (280 plants/ha). Mimosa adenanthoides, Castella tor-
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tuosa, and P. laevigata were also among the most abundant
(Table 1). However, not all tree species had the same proba-
bility of being occupied by the epiphyte. For instance, while
73% of P. laevigata trees were colonized, only 33% of Cas-
tela tortuosa supported T. recurvata plants (Fig. 2). Acacla
bilimekii was also among the most abundant tree in the
sampled hectare and a high proportion was occupied by
T. recurvata (65%, Fig. 2). Although Cercidium praecox
was represented by only 18 trees in our plot, more than
two-thirds were occupied by T. recurvata. Mimosa adenan-
thoides and Acacia constricta also had high probabilities of
being occupied (59.9% and 56.4%, respectively). Figure 2A
shows that most colonized trees were relatively large (ie.,
>(.5 m3), while uncolonized trees belonged to the smallest
size categories (Fig. 2B). In fact, the probability of being oc-
cupied increased with increasing tree size, irrespective of
species identity (Fig. 3); trees of sizes 2-8 m? had nearly
80% probability of being occupied, and larger trees were oc-
cupied with a probability of almost 90% (Fig. 3). This sug-
gests that an important aspect of the host—species preference
was related to tree size. In fact, a highly significant correla-
tion was observed between the percentage of colonized trees
per species and their average size (Table 1; r2 = 0.552,
Fiag = 1476, P = 0.002). Tree species with an average
short stature were occupied with lower frequencies than tree
species with relatvely larger average sizes.

Finally, we explored whether the probability of a tree
being occupied by T. recurvata (irrespective of tree species
and average size) was related to the distance to its nearest
occupied neighbour. Within our 1-ha plot, ca. 52% of trees
were occupied. The average distance between these occu-
pied trees and their nearest occupied neighbour was 1.94 +
1.29 m (N = 372), while the average distance between unoc-
cupied wees and their nearest occupied neighbour was
2.06 £ 1.25 m (Table 2). These two means do not differ sig-
nificantly (t = 1.20, df = 717, P = 0.227). Thus, we con-
cluded that the distance to the nearest source of colonists
didnot affect the probability of a trec being occupied by
T. recurvata in our study plot.

Intensity of colonization by T. recurvata

The total number of T. recurvata plants recorded in the
1 ha plot was 14324 (Table 1). These epiphytes were not
distributed among the different tree species according to
their relative frequency in the plot (x* = 20276.30, df = 11,
P < 0.0001): of the 14 324 epiphytes, 33% were anchored on
P. laevigata and 30% on Acacla bilimekil (Fig. 2B); thus,
more than 60% of the T. recurvata plants were hosted by
only two tree species. Yet, the individuals of these two spe-
cies represented only 19% of the total number of trees in the
sampled plot (Table 1). Tillandsia recurvata occupied the
canopies of these species at much higher frequencies than
expected by chance according to their relative frequency in
the plot (Table 1); Cercidium praecox was also a heavily
used host, despite its low density in the plot (Fig. 2B, Ta-
. ble 1). According to the residuals analysis (Haberman
© 1973), most of the other tree species were less heavily
colonized by T. recurvata than expected by chance in rela-
tion to their relative frequency (e.g., Acacia constricta, Cas-
tela tortuosa, K. speciosa, and Calliandra eriophylia;
Table 1). Except for Acacia constricta, these are all small
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shrubs with average sizes below 0.5 m? (crown volume -
average size given in Table 1) suggesting that, in addition
to tree identity, size also affects the intensity of colonization
by 7. recurvata.

When we analyzed whether the number of T. recurvata
plants anchored on each tree species was related to the total
crown volume offered per species, we found, again, that the
distribution of the epiphytes did not correspond to that ex-
pected by chance (2 = 412237, df = 11, P < 0.0001).
While Acacia billmekili and P. laevigata represented 19%
and 17% of total tree volume in the 1-ha plot, respectively,
the percentage of T. recurvata individuals established on
these species was 30% and 33%, respectively (Table 1).
Also, the proportion of T. recurvata individuals established
on Cercidium praecox (3.5%) was higher than that expected
by chance according to the proportion of the total crown
volume offered by this species (2.9%).

The results of the ANOVA indicated that the number of
T. recurvata plants per tree (log transformed for lincarity)
was significantly affected by tree species identity and tree
size (Table 3). Additionally, these two variables showed a
significant interaction, which means that the effect of tree
size was not the same for all host species. On the other
hand, the effect of distance to nearest occupied neighbour
was not significant (Table 3). From the two variables that
significantly affected the number of T. recurvara plants per
tree, host. species identity accounted for 25.2% of the var-
iance, whereas tree size accounted for only 16.8% of the
variance.

Se¢ed germination and seedling survival and growth

Seed germination experiments perforined on the three pre-
ferred host species showed that germination in the field was
generally low., Mean germination percentages on different
hosts and different microsites within tree crowns varied
from 0.83% to 30% (Table 4). According to the results of
the ANOVA performed to test the effect of host identity, re-
gion, and height on final germination percentage, the effect
of host identity was pot significant (df = 2, 54, F = 2,06,
P = 0.13), neither was the effect of helght within the crown
(df = 1, 54, F = 1.29, P = 0.26). However, the effect of re-
gion was marginally significant (df = 2, 54, F = 297, P =
0.059). Slightly higher germination percentages were ob-
served in the external part of the wee (Table 4),

Seedling survival percentages ranged from ca. 58 to 75
(Table 5). Seedling survival was not affected by height
(df = |, 12; F = 0.78; P = 0.39) or region (df = 2, 12; F =
0.44; P = (0.65) within tree crowns. However, we noticed
that secedlings established on the Acacia bilimekii tree had a
higher survival percentage (80.6%) than those established on
Cercidium praecox (65.4%) or P. laevigata (45.9%). Yet,
since we did not have replicates for host identity in this
case, we could not test the significance of this effect.

Finally, seedling growth was significantly affected by
“reglon” within the crown (df = 6, 410; F = 8.20, P <
0.00001); seedlings located in the external part of the crown
grew faster than those in the intermediate or internal parts of
the crown (Table 5). On the other hand, the effect of
“height” within the crown did not have a significant effect
on seedling growth (df = 3, 410; F = 1.05, P = 0.37). When
we calculated the average growth rate of seedlings estab-
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Fig. 2. (A) Relative frequency of trees of each species that were colonized by TWlandsia recurvata. (B) Relative frequency of trees of cach
species that were not colonized by T. recurvata. Only troe species with densities >10 indlviduals/ha are represented. Different shadings

within columns refer to the relative fraquencies of trees in different size categories.
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lished on the three diffcrent trees, we observed a slight ten-
dency towards a higher growth rate in those established on
Acacia bilimekii (0.058 leaves/leaf/month) and P. laevigata
(0.053 leaves/leaf/month), compared with those established
on Cercidium praecox (0.045 leaves/leaf/month); however,
we could not test the significance of this effect since we did
not have replicates for the factor host species.

Finally the effect of host Identity on seedling growth was
marginally significant (F = 2.55, P = 0.078), with a ten-
dency towards a higher growth rate for seedlings established
on P. laevigata (Table 6). :

Discussion

The aim of this study was to explore the hypothesis that
T. recurvata establishes more successfully on particular host
species and in specific microsites within host crowns.
Although at first sight this epiphyte appears to exhibit a ran-
dom distribution (Garcia-Sudrez et al, 2003), our results in-
dicate over-occurrence on some trees compared to others.
Here we explored how host identity, size, and location rela-
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tive to the ncarest seed source affected the level of the use
by T. recurvata. One of our more important findings was
that 7. recurvata plants do occupy certain hosts with a
higher frequency than others, i.c., some patches are more
suitable than others for housing local populations, and the
adequacy of a patch is related to a large extent to its iden-
tity, and also to its size. This supports our initial suggestion
that in this metapopulation patch suitability is not an all-or-
nothing phenomenon in which the habitat may be character-
ized in binary terms, as has been assumed for most metapo-
pulations (Hanski 1999). This finding, which surely iz not
exclusive to the T. recurvata system, calls for a re-evaluation
of the traditional usage of the metapopulation concept and
emphasizes that real metapopulations may be substantially
more complex than initially envisaged. Although conceiv-
ing the landscape in binary terms may be adequate for the
purpos¢ of model simplification, when dealing with real
metapopulations it is important to bear in mind that the
specific features of habitat patches within the landscape
(i.c., the composition of the tree community) may deeply
affect metspopulation dynamics. For instance, in a tree
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standing of the numerical behaviour of local populations es-
tablished on host trees with different characteristics.
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standing of the numerical behaviour of local populations es-
tablished on host trees with different characteristics.
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Capitulo V. Variacion espacio-temporal de la demografia de Tillandsia recurvata.

Introduccion

Se ha reconocido que las plantas epifitas habitan parches discretos en el ambiente (i.e. arboles
hospederos), formando subpoblaciones, o poblaciones locales en estos parches (Pickett y White 1985;
Benzing 1990). Esta caracteristica se relaciona con el concepto metapoblacional (Snaell et al. 2003; Snall
et al. 2005; Snaell et al. 2005; Ticktin 2005). Utilizando este enfoque, Overton (1994) trabaj6 con el
muérdago Phrygilanthus sonorae (una hemiparasita), donde la dispersién de las semillas es muy
importante en la colonizacién de nuevos hospederos y permite su persistencia a escala regional. Lo mismo
ocurre en especies epifitas que, por su distribucion naturalmente fragmentada y su dinamica de
colonizacion-extincion de poblaciones locales, seguramente forman metapoblaciones. Sin embargo,
existen pocos trabajos sobre la dindmica poblacional de especies epifitas que utilicen un enfoque
metapoblacional (Snall et al. 2005; Snaell et al. 2003; Snaell et al. 2005; Ticktin 2005).

Las plantas epifitas son un componente importante de la diversidad y riqueza de muchos ecosistemas
tropicales (Gentry y Dodson 1987). A pesar de que aproximadamente un 10% de las especies de plantas
vasculares conocidas son epifitas, se sabe poco sobre su dindmica poblacional. En este capitulo
analizamos la demografia de Tillandsia recurvata, una epifita comdn de los bosques secos y matorrales
xeréfilos de México. Es importante desarrollar trabajos de investigacion sobre la demografia de plantas
epifitas, con el objeto de entender mejor su biologia y su funcién en la dindmica y estructura de las
comunidades, asi como su interaccion y efecto sobre sus forofitos. En este contexto, el uso de matrices de
proyeccion poblacional es una herramienta de analisis muy versatil. Esta herramienta matematica ha
permitido analizar la demografia de algunas plantas epifitas como Encyclia tampensis (Larson 1992),
Laelia speciosa (Herndndez-Apolinar 1993), Lephantes caritensis (Tremblay 1997) y Tillandsia
brachycaulos (Mondragén et al. 2004).

El andlisis matricial permite la estimacion de tres parametros demogréficos importantes de las
poblaciones en estudio: la tasa finita de crecimiento de la poblacion (A), la cual nos dice si la poblacion
crece, se mantiene en equilibrio o decrece (i.e. A >1, A =1, 0 A <1, respectivamente); la estructura estable
de edades o tamafios y el valor reproductivo especifico de cada categoria de edad o tamafio (van
Groenendael et al. 1988; Caswell 2001). Esta informacion se complementa con las matrices de

sensibilidad y elasticidad, que ofrecen la posibilidad de estimar el cambio potencial en el valor de la tasa
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finita de crecimiento poblacional (1) en funcién de cambios en alguno de los pardmetros demogréficos que

comprenden el ciclo de vida de la especie (de Kroon et al. 1986; Caswell 2001).

El anélisis de la demografia de las poblaciones locales que componen a una metapoblacion es
fundamental para entender la dinamica de la metapoblacién. En este contexto, un tema de gran interés ha
sido evaluar la manera en la que el tamafio del parche, la densidad poblacional (nimero de individuos por
unidad de area) y el tamafio poblacional (nimero absoluto de individuos) afectan la demografia de las
poblaciones locales. Los modelos metapoblacionales méas sencillos planteados en el origen de la teoria
metapoblacional ignoraban la dinamica de las poblaciones locales y no consideraban la posibilidad de que
hubiera un efecto significativo de las caracteristicas particulares que presentaban los parches ocupables
(Levins 1969, 1970). En la actualidad existen evidencias de que la dindmica de la metapoblacién a nivel
global depende, en gran medida, del comportamiento de sus poblaciones locales (Valverde y Silvertown
1997a), y éste, a su vez, depende de las caracteristicas del parche, tales como su tamafio (Harrison et al.
1988; Hanski 1991; Hanski 1999; Ricklefs y Miller 1999; Crone et al. 2001), nivel de aislamiento
(Hanski, 1999; Menéndez y Thomas 2000; Cruzan 2001) o calidad (Ims 1987; Weiss et al. 1993; Hanski
et al. 1995a,b; Sutcliffe et al. 1996; Ims y Yoccoz 1997; Crone et al. 2001; French y Travis 2001). Por
ejemplo, se ha observado que las poblaciones que ocupan parches pequefios frecuentemente presentan un
namero bajo de individuos y, por lo tanto, son mas propensas a la extincion debido a eventos estocasticos
demograficos, genéticos y ambientales en comparacion con las poblaciones establecidas en parches
grandes que, en general, cuentan con mas individuos (Schoener y Spiller 1987; Schoener 1991; Harrison
et al. 1988, Harrison 1991; Hanski, 1991, 1999; Ricklefs y Miller, 1999; Crone et al. 2001; Cruzan 2001).
Asimismo, el tamarfio del parche influye en la captacion de individuos, pues los parches grandes tienen una
mayor probabilidad de captar migrantes en comparacion con los parches pequefios (Harrison 1991; Hanski
1999).

El numero de individuos establecidos en un parche influye algunos aspectos relacionados con la
dispersion de individuos y la probabilidad de colonizacion y de extincion. Un alto nimero de individuos
en la poblacion puede provocar una migracion denso-dependiente, de tal forma que este tipo de
poblaciones pueden fungir como fuente de migrantes (Pulliam 1988; Crone et al. 2001; Cummings y
Alexander, 2002). En ambos casos, se promueve la colonizacion de nuevos parches o el rescate de las
poblaciones menos numerosas y entonces la metapoblacion puede persistir. Por otro lado, las poblaciones
con un numero pequefio de individuos o bajas tasas de colonizacién son mas propensas a extinguirse
(Pulliam 1988).

Este capitulo tiene como objetivo analizar el comportamiento demogréafico de la epifita Tillandsia

recurvata establecida en arboles de su hospedero principal, Prosopis laevigata, a través de la construccion
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de matrices de proyeccion poblacional de tipo Lefkovitch. Para tal efecto se estudiaron nueve poblaciones
a lo largo de dos afios, para conocer como varia espacio-temporalmente el comportamiento demogréafico
de esta especie, explorando, a la vez, el efecto del tamafio del parche, la densidad poblacional y el tamafio

poblacional sobre el comportamiento demografico de las poblaciones locales.

Métodos
Muestreo de las poblaciones de Tillandsia recurvata

En el Capitulo 111 se reporta que T. recurvata forma poblaciones preferentemente en los arboles de
P. laevigata. Los arboles ocupados tienen un volumen mayor a 0.4 m* (el volumen de los arboles se
calculd como el de un cono invertido, Volumen = % = (r; X r,) x h, ver Figura IV.1). En este estudio
partimos de una clasificacion de los arboles de P. laevigata en tres categorias de tamafio: arboles pequefios
(1 a 3.2 m%, medianos (més de 3.2 y hasta 6.2 m®) y grandes (mayores de 6.2 m®); el criterio que se utilizo
para definir estas categorias fue la subdivision del intervalo de variacion del tamafio de arboles en tres
partes aproximadamente iguales. Ademas, se clasificaron las poblaciones establecidas sobre estos arboles
de acuerdo con su tamafio poblacional, en término del nimero de individuos de T. recurvata por arbol, y
se determinaron tres categorias: bajo (1 a 75 epifitas), medio (76 a 160) y alto (con mas de 160 epifitas —
Tabla 1V.1). Notese que estas categorias corresponden Unicamente al nimero de individuos que se
encontraron establecidos sobre cada &rbol y no a la densidad poblacional (medida en términos del nimero
de individuos por unidad de volumen de copa). Se eligieron nueve poblaciones diferentes: tres poblaciones
en arboles de categoria de tamafio pequefio, tres poblaciones en &rboles medianos y tres poblaciones en
arboles grandes; para cada categoria de tamafo de arbol se tenian tres categorias de tamafio poblacional,
una con tamafio poblacional bajo, otra medio y otra alto (Tabla IV.1). Los individuos de estas nueve
poblaciones fueron seguidos por dos periodos anuales (i.e. 2001 a 2002 y 2002 a 2003), con la finalidad de
obtener matrices de proyeccién poblacional y describir su comportamiento demogréafico. Todas las epifitas
de cada poblacién se marcaron con un nimero sefialado en una etiqueta de plastico y a cada una se le
contaron el nimero de brotes (Fig. 1V.2) y el nimero de frutos, en los meses de octubre de los afios 2001,
2002 y 2003. Cuando se realizaron los conteos de brotes, se recorrieron todas las ramas de las nueve
poblaciones y se marcaron todas las plantulas recién reclutadas. Por otra parte, se colectaron 50 frutos en
otofio de 2002 y se contaron las semillas, obteniendo que el promedio por fruto es de 57.62 semillas (con
una desviacion estandar de 18.02 semillas). Para la construccién de las matrices, las epifitas se clasificaron

en cuatro categorias de tamarfio segln el nimero de brotes (Tabla IV.2).
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[ ]
Volumen =77 (r1x rpy) X h

Figura IV.1. Esquema de un arbol indicando las diversas medidas a partir de las cuales se calculo el volumen.
Ya que los arboles presentaron una copa de forma elipsoidal, se utiliz6 la férmula de un cono elipsoidal (que se
muestra a la derecha del dibujo) para calcular su volumen; ry y r, corresponden a los semiejes menor y mayor

respectivamente y h es la altura.

Figura IV.2. A la izquierda se muestra el esugma de un individuo de Tillandsia recurvata mostrando sus
brotes y flores (segln Heitz y Heitz-Seifert, 1994). A la derecha, una foto de un brote de T. recurvata con su

inflorescencia.
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Tabla 1V.1 Caracteristicas de las nueve poblaciones de Tillandsia recurvata estudiadas. Las letras p, my g
corresponden al tamafio de los arboles (i.e. p = pequefio; m = mediano, g = grande); las letras b, my a
corresponden al nimero de individuos por arbol, (i.e. tamafio poblacional, b = bajo, m = medio, a = alto). La
columna de densidad poblacional se obtuvo al dividir el nimero de individuos entre el nUmero de metros

cubicos por arbol.

Poblacién Volumen del No. de individuos Densidad poblacional
arbol (m®) de T. recurvata (no. de indiv. / m%
p/b 1.15 67 58.26
p/m 3.19 116 36.36
p/a 2.92 234 80.13
m/b 3.22 72 22.36
m/m 4.02 117 29.10
m/a 6.13 333 54.32
g/b 9.21 72 7.81
g/m 6.93 150 21.65
gla 7.94 251 31.61

Tabla 1V.2. Categorias de tamafio de las plantas de T. recurvata utilizadas para el analisis demografico de

nueve poblaciones de Tillandsia recurvata.

Categoria No. de brotes
Pléantulas 1
Adultos 1 2a4
Adultos 2 5a9
Adultos 3 >10

Construccion y analisis de las matrices de proyeccion poblacional

Se construyeron nueve matrices de proyeccion poblacional de dimensiones 4 x 4 para cada afio de
observaciones (i.e. 2001-2002, 2002-2003). Las probabilidades de transicion de las matrices se calcularon

como la proporcion de los individuos en cada categoria que se movieron a una categoria de mayor tamafio
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(Cij), que permanecieron en la misma categoria de un afio al siguiente (S;;), que pasaron a un tamafio mas

pequefio (Rj;) o que murieron (Figura 1V.3, Tabla IV.3).

Para estimar la fecundidad de los individuos de una poblacion pueden utilizarse dos métodos: el
empirico (que parte del nimero de plantulas reclutadas, las cuales se asignan a los adultos con base en su
esfuerzo reproductivo proporcional); y el mecanicista (que toma en cuenta los diversos procesos que
llevan al surgimiento de las plantulas: la produccion de semillas, su germinacion y su establecimiento)
(Menges 1990; Valverde 1995). En este caso se considero que, al calcular la fecundidad por el método
empirico, se tendria una estimacion de la fecundidad post-dispersion, es decir, después de la dispersion y
de la mortalidad inicial que sufren las semillas y plantulas. Por otro lado, a traves del método mecanicista
se tendria una estimacion de la fecundidad pre-dispersion, es decir, antes de la dispersiéon y de la

mortalidad inicial de semillas y plantulas.

En el método empirico se asignd el nimero de plantulas emergidas en cada poblacion a las
diferentes categorias de adultos reproductivos, de acuerdo con su esfuerzo reproductivo proporcional y
con el nimero de individuos pertenecientes a cada categoria durante la temporada reproductiva anterior.
Por otro lado, para aplicar el método mecanicista se utilizaron datos de los diferentes componentes de la
fecundidad: la produccion de semillas, las probabilidades de germinacién y el establecimiento de plantulas
en el campo. Al utilizar ambos enfoques para calcular las entradas de fecundidad de las matrices de T.
recurvata, se pudo estimar el efecto de la dispersion y la mortalidad inicial de semillas y plantulas sobre la

dinamica de las poblaciones.

( Adultos 3 ’

N
2

Ca

=2

11 44
Figura IV.3. Gréfica del ciclo de vida de Tillandsia recurvata. El crecimiento (C - lineas continuas) es la
probabilidad de que los individuos pertenecientes a cada categoria pasen a otra categoria mayor. La
permanencia (S) es la probabilidad de permanecer en la misma categoria al afio siguiente. La retrogresion (R)
es la probabilidad de regresar a categorias de tamafio menor. La fecundidad (F) se refiere al nimero promedio

de plantulas producidas por un individuo de cada categoria.
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Tabla 1V.3. Matriz de tipo Lefkovitch correspondiente a la gréfica del ciclo de vida de la Figura 1V.3,

mostrando las entradas que representan transicion (C;;), permanencia (S;;), retrogresion (Rjj) y fecundidad F;;.

Categorias Plantulas Adultos1  Adultos2 Adultos 3

Plantulas Siy Fi2 Fis Fia
Adultos 1 Cn S» R2s Ro4
Adultos 2 0 Cs2 Ss3 Ras
Adultos 3 0 0 Cus Sua

Método empirico (fecundidad post-dispersion): Las entradas de fecundidad (Fj) de cada matriz
fueron calculadas de acuerdo con el nimero estimado de semillas producidas por los individuos de cada
categoria (utilizado como una medida de su esfuerzo reproductivo) y con el nimero de plantulas recién

emergidas observadas durante cada muestreo en cada poblacion, de la siguiente forma:

Fy= (e PN,

donde Fj es la fecundidad de los individuos de la categoria j, c; es una medida del esfuerzo reproductivo
proporcional por categoria (i.e. el nimero estimado de semillas producidas por categoria dividido entre el
namero total de semillas producida en la poblacion, Tabla 1V.4), pl es el nimero de plantulas emergidas
observadas en la poblacion cada afio y N;j es el niumero inicial de individuos en la categoria j. Los valores
de fecundidad asi obtenidos representan la contribucién promedio de cada individuo que se encuentra en
la categoria j a la categoria de plantulas entre ty t+1(Tabla IV.4). Para las poblaciones en las que no se
encontraron plantulas recién emergidas durante el muestreo realizado en octubre de cada afio, los valores

de fecundidad fueron de cero.

Método mecanicista (fecundidad pre-dispersion): Este método considerd el nimero de semillas
producidas por los individuos de cada categoria, asi como las probabilidades de germinaciéon de las
semillas y la emergencia de plantulas en condiciones naturales. Para calcular las entradas de fecundidad de
acuerdo con este método, primero se estimo el nimero promedio de semillas por fruto (57.62 semillas). El
numero de frutos producidos por los individuos de cada categoria se multiplico por el niUmero promedio
de semillas por fruto para obtener el numero de semillas por categoria. Este niumero se dividid entre el
ndmero de individuos por categoria, N;j, para obtener el nimero promedio de semillas por individuo.

Finalmente, se estimé que el 4.44% de esas semillas germinarian para convertirse en plantulas, de acuerdo
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con los resultados de los experimentos de germinacién de Hernandez-Rosas (2003) reportados en el
capitulo 111 (Tabla IV.5).

Tabla IV.4. Ejemplo del calculo de las entradas de fecundidad utilizando el enfoque empirico para la poblacién

establecida en un arbol pequefio, con tamafio poblacional medio.

Categoria plantulas adultos 1 adultos 2 adultos 3 Total

No. individuos por

categoria 40 42 18 16 116
No. estimado de
semillas por categoria 0 0 174 1160 1334
Proporcion del
esfuerzo reproductivo 0 0 0.13 0.87 1.0

por categoria

Plantulas reclutadas en

t+1 por arbol 0 0 3.64 24.34 28
Fecundidad media por
categoria 0 0 0.202 1.52

Nota: el nimero estimado de semillas por categoria se obtuvo multiplicando el nimero de frutos por categoria, por el nimero
promedio de semillas por fruto (ver texto para detalles).

Tabla 1V.5. Ejemplo del célculo de las entradas de fecundidad utilizando el enfoque mecanicista para la

poblacidn establecida en un arbol pequefio con tamafio poblacional medio.

Adultos 1 Adultos 2 Adultos 3 Total
No. de individuos por categorias 42 18 16 116
No. de frutos en 2001 0 3 20 23
No. de semillas por categoria 0 174 1160 1334
No. de semillas por individuo 0 9.66 725
No. de plantulas por individuo
que emergerian en 2002 0 0.429 3.21
52
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Las matrices de Lefkovitch, obtenidas como se detallé anteriormente, se multiplicaron por un
vector, formado por el nimero de individuos en cada categoria en el tiempo inicial de muestreo (t), para

obtener el nimero de individuos en las mismas categorias en el tiempo t+1.
Ny = ANy

dénde n; = vector con el nimero de individuos inicial en cada categoria, A = matriz de
transiciones y nw.; = vector resultante con el nimero de individuos al tiempo siguiente (Caswell 2001).
Esta operacion fue repetida varias veces hasta obtener el vector de la estructura estable de tamarfios (en el
gue la proporcién de individuos por categoria llega a ser constante — eigenvector derecho de la matriz) y la
tasa de crecimiento poblacional (A — eigenvalor dominante de la matriz) (Caswell 2001). EI mismo
procedimiento se repiti6, pero con la matriz transpuesta, para obtener el vector de los valores
reproductivos especificos por categoria (eigenvector izquierdo de la matriz), es decir, la contribucion

relativa de los individuos de cada clase de tamario al crecimiento poblacional futuro (Caswell 2001).

Finalmente, también se calcularon las A "instantdneas” para cada poblacién y para cada periodo,
dividiendo el nimero total de individuos observados al final del periodo de estudio (i.e. nw;) entre el

numero de individuos observado al inicio del mismo (i.e. ny).

Analisis de elasticidad

Después de obtener las matrices de proyeccion, se obtuvieron las matrices de elasticidad en las

gue cada entrada se calculd de la siguiente forma:

€ij = (67\,/ Saij)(aij/X): Sij (aij/K)

donde s;; es la sensibilidad absoluta de A a cambios absolutos en las a;; (evaluada como sji= v; wj/ <V,W>,
en donde V y W son los eigenvectores izquierdo y derecho de la matriz, y vy w son sus elementos). Las
matrices de elasticidad evaltan la sensibilidad relativa de A a cambios relativos en cada entrada de las
matrices de proyeccion, es decir, la contribucion relativa de cada entrada de la matriz a la tasa finita de
crecimiento poblacional (de Kroon et al. 1986; de Kroon et al. 2000). Finalmente, las e;; se sumaron para
cada componente demogréafico (S = permanencia, C = crecimiento, F = fecundidad y R = retrogresién)

para evaluar la contribucién relativa de cada uno de estos componentes a A (Silvertown et al. 1993).

Ademas de la construccidn de las nueve matrices para cada periodo anual, se construyd una matriz
promedio para cada periodo, promediando los valores de cada una de las entradas de las nueve matrices.
Esto permitié evaluar el comportamiento de la “poblacién global” de T. recurvata en cada periodo y

posteriormente el de ambos periodos de manera integrada (i.e. promediando las 18 matrices).
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Los intervalos de confianza (95%) de la A obtenida a partir de cada matriz fueron estimados a
través de un analisis de tipo Montecarlo, segun lo recomendado por Alvarez-Buylla y Slatkin (1991, 1993
y 1994) para casos en los que no se conoce el tipo de distribucion de la variable analizada (en este caso, la
A; con respecto a las entradas de la matriz que representan probabilidades, puede suponerse que presentan
una distribucion binomial). El célculo de los intervalos de confianza de A se llevo a cabo utilizando un

programa de computacién desarrollado por Arellano y Aguirre (2002).

Analisis de la variacion en las tasas vitales

A partir de las 18 matrices en las que se utiliz6 el método mecanicista para la estimacion de la
fecundidad, se calcularon los coeficientes de variacion de cada entrada. Para ello, se obtuvieron los
promedios y las desviaciones estandar de los 18 valores de cada una de las entradas de la matriz; el
coeficiente de variacion se obtuvo al dividir la desviacion estandar entre el promedio. De esta forma, se
pudo detectar cuales fueron las transiciones del ciclo de vida que presentaron una mayor variabilidad,

tanto entre poblaciones como a través del tiempo (Pico y Riba 2002).

Relacion entre Ay el tamafio del arbol, la densidad poblacional y el tamafio poblacional

Para analizar las relaciones entre la tasa finita de crecimiento poblacional, el tamafio del arbol
(volumen en m®), la densidad poblacional (nimero de individuos por m® de &rbol) y el tamafio poblacional
(nimero de individuos en cada arbol), se realizaron correlaciones de Spearman con los valores de la A

mecanicista, empirica e instantanea, utilizando el Software Satistica (StatSoft 1999).

Resultados
Estructura poblacional

La estructura poblacional global (i.e. de las nueve poblaciones, promediando ambos periodos)
mostré que la mayor proporcién de individuos de T. recurvata se encontr6 en la categoria de adultos 1
(Figura IV.4). La proporcién de individuos en las categorias de plantulas, adultos 2 y adultos 3 fue muy

similar.

Analizandolas por separado, la estructura de las nueve poblaciones estudiadas de T. recurvata

difirié marcadamente (Figura IV.5).
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Figura 1V.4. Estructura poblacional observada (barras blancas) y estructura estable de tamafios (barras

obscuras) en la poblacidn global de Tillandsia recurvata.

Mortalidad y fecundidad

La mortalidad de los individuos varié de acuerdo con su categoria de tamafio y difirid entre
poblaciones y entre afios (Tabla 1V.6 y Figura 1V.6). Las poblaciones que presentaron un mayor nimero
de individuos muertos fueron, en general, las que correspondian a un tamafio poblacional alto. De hecho,
se observé una relacion significativa entre el namero de individuos por poblacién y el ndmero de
individuos muertos para ambos periodos anuales (R = 0.96, R? = 0.93, P = 0.0003 en 2001-2002; R = 0.91,
R? = 0.82, P = 0.0007 en 2002-2003). Sin embargo, esto fue producto sélo del hecho de que en las
poblaciones con mas individuos, hay mas individuos que se pueden morir, pues al analizar los valores de

mortalidad per capita no se observé una tendencia clara (Tabla 1V.6).
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Figura IV.5. Estructura poblacional observada (barras blancas) y estructura estable de tamafios (barras obscuras) promedio (2001-2 y 2002-3) de las nueve poblaciones de

Tillandsia recurvata estudiadas. Arriba de cada gréfica se sefiala la categoria de tamafio del &rbol (pequefio, mediano, grande) y el tamafio poblacional (bajo, medio, alto).

Capitulo 1V. Variacion espacio-temporal de la demografia de Tillandsia recurvata.
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Las plantas de T. recurvata murieron debido a la caida de ramas (17.9 % de las plantas muertas),
asi como por la caida de la planta por su desprendimiento del sustrato (15.1 %) y por una aparente
desecacion (67 %). La categoria de tamafio que mostré una mayor frecuencia de muerte por esta aparente
desecacion fue la de plantulas, mientras que los que murieron por desprendimiento y caida de ramas
fueron principalmente los adultos que se encontraban establecidos generalmente en ramas delgadas y no
en el tronco principal del forofito. En las poblaciones pequefias (i.e. con un bajo numero de individuos), la
mortalidad de las plantulas fue mayor, mientras que en las poblaciones de mayor tamafio predominé la
mortalidad de adultos lo cual refleja, en parte, que en estas poblaciones los adultos eran méas abundantes.
Globalmente se observo que el nimero de individuos muertos fue muy similar en cada uno de los dos

periodos anuales de estudio (Figura IV.6).

Tabla IV.6. Mortalidad y componentes de la fecundidad en las nueve poblaciones estudiadas de Tillandsia

recurvata a lo largo de dos periodos anuales (en negritas se resaltan los valores mas altos).

Poblacion Mortalidad Mortalidad Plantulas Plantulas No. de frutos
2001-2 2002-3 emergidas emergidas
2001-2 2002-3
No. Per No. Per No. Per No. Per 2001-2  2002-3
ind. capita ind. capita pl. capita pl. capita
p/b 10 0.15 5 0.09 0 0 0 0 2 0
p/m 14 0.12 28 0.19 28 0.24 25 0.17 23 53
p/a 38 0.16 30 014 10 0.04 11 0.05 82 94
m/b 7 0.10 3 004 1 0.01 0 0 19 5
m/m 11 0.09 5 005 0 0 1 0.01 2 3
m/a 40 0.12 34 011 9 0.03 12 0.04 71 104
g/b 6 0.08 5 0.08 0 0 9 0.14 1 4
g/m 20 0.13 12 0.09 0 0 4 0.03 38 36
gla 32 0.13 26 0.12 9 0.04 3 0.01 34 35
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Figura 1V.6. Frecuencia de individuos vivos y muertos por categoria de tamafio en ambos periodos anuales,

evaluados globalmente (i.e. tomando en cuenta las nueve poblaciones).

En cuanto a la produccién de frutos, las poblaciones mas productivas fueron también las de
mayores tamafios poblacionales en ambos periodos anuales, particularmente en arboles pequefios y
medianos (R = 0.84, R* = 0.70, P = 0.004; R = 0.88, R? = 0.78, P = 0.0015, respectivamente; Tabla IV.6):
lo anterior pudo deberse a que alto nimero de individuos adultos resulté en un mayor nimero de frutos.
Finalmente, las poblaciones con més plantulas establecidas fueron, en general, las que produjeron mas
frutos, sin embargo, la relacion entre estas dos variables no fue significativa en ninguno de los dos
periodos anuales (R = 0.32, R = 0.10, P = 0.39; R = 0.57, R = 0.32, P = 0.105, respectivamente), lo cual
se debid a que en algunas poblaciones que produjeron muchos frutos sélo se observaron unas cuantas
plantulas (e.g. la poblacion establecida en un arbol grande, con tamafio poblacional medio). Asimismo,
tampoco se observo una relacion significativa entre el nimero de plantulas emergidas y el niamero de
individuos establecidos en las poblaciones (R = 0.28, R* = 0.08, P = 0.46; R = 0.36, R> = 0.13, P = 0.33,

respectivamente para cada periodo anual).

Matrices de proyeccién poblacional

Tillandsia recurvata presenta un ciclo de vida complejo con retrogresiones a las categorias de
menor tamafio (debidas a la caida o desecacién de brotes, o a la muerte de los brotes seniles) y

transiciones a categorias de tamafio mayor. En esta especie no se presenta propagacion vegetativa, como
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se conoce en otras especies de Tillandsia (como en T. brachycaulos - Mondragon et al. 1999, Mondragén
et al. 2004; y en T. deppeana - Garcia-Franco 1991, en las cuales se presenta una contribuciéon con
hijuelos que emergen de los adultos). Los individuos de T. recurvata van acumulando brotes conforme
pasa el tiempo, pero todos los brotes surgen y permanecen en la misma “roseta”. EsS comun observar
brotes muertos en algunos individuos, tal vez por desecacion o caida, o por senescencia natural posterior a

la reproduccion, lo cual provoca que los individuos grandes puedan reducir su tamafio.

Las matrices obtenidas para las nueve poblaciones usando el calculo mecanicista de la fecundidad,
junto con sus vectores de los valores reproductivos (V) y de la estructura estable de tamarios (W), se
muestran en el apéndice 1V.l. Las As calculadas con los dos métodos de estimacion de la fecundidad
difieren marcadamente (Tabla IV.7), como se esperaba. Las tasas finitas de crecimiento poblacional
calculadas con el método mecanicista, con sus respectivos intervalos de confianza muestran que algunos

valores de A se encuentran significativamente por arriba de la unidad (Tabla 1V.8)

Las As calculadas por el método mecanicista fueron mayores que las calculadas por el método
empirico. Los valores de A obtenidos con el método mecanicista estan, en la mayoria de los casos, por
arriba de la unidad. Con el método empirico solamente la poblacién pequefia con tamafio poblacional bajo
presentd una A por arriba de la unidad. Por otra parte, las A instantaneas fueron, en general, mas parecidas

a las empiricas que a las mecanicistas (Tabla IV.9).
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Tabla IV.7. Resumen de los resultados demograficos de las nueve poblaciones de Tillandsia recurvata establecidas sobre individuos de Prosopis
laevigata. Se muestran los resultados de la tasa finita de crecimiento poblacional (A) calculada con los métodos empirico, mecanicista e instantaneo. En

negritas se resaltan los valores de 2, mayores a la unidad.

2001-2002 2002-2003
Categorias de A A
~ tamafio del Categoria de A A A A A A emp. promedio mec. promedio
arbol (categoria de tamafio emp mec instant. emp. mec instant.
cobertura) poblacional
Pequefio Bajo 0.85 0.93 0.85 0.77 0.77 0.1 0.81 0.85
Medio 1.16 1.24 1.26 0.95 1.08 0.98 0.93 1.17
Alto 0.88 1.16 0.89 0.97 1.19 0.91 0.97 1.18
Mediano Bajo 0.92 1.23 0.93 0.94 1.08 0.96 1.05 1.16
Medio 0.93 0.96 0.91 0.87 1.03 0.96 0.95 1.00
Alto 0.96 1.16 0.93 0.98 1.23 0.93 0.91 12
Grande Bajo 0.96 0.99 0.92 1.00 1.00 1.06 0.93 0.99
Medio 0.88 1.22 0.87 0.94 1.09 0.94 0.97 1.16
Alto 0.90 1.01 0.89 0.92 1.06 0.90 0.91 1.03
Promedio 2001-2 0.95 113
Promedio 2002-3 0.96 1.128
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Tabla 1V.8. Tasas finitas de crecimiento poblacional (1) obtenidas por el método mecanicista, con sus minimos
y maximos calculados a partir de sus intervalos de confianza (I.C.gses = A = 2 error estandar, con la técnica
Montecarlo) para las nueve poblaciones y para ambos periodos de estudio. También se presentan los intervalos

de confianza de las matrices promedio de cada periodo y de la matriz promedio global.

Poblacion A Minimo y

mecanicista maximo

Periodo 2002-2

p/b 0.93 0.91-0.95
m/b 1.23 1.21-1.25
g/b 0.99 0.98-1.00
p/m 1.24 1.23-1.25
m/m 0.96 0.95-0.97
g/m 1.22 1.20-1.24
p/a 1.16 1.15-1.17
m/a 1.16 1.16-1.16
gla 1.01 1.00-1.02
Promedio 2001-2 1.13 1.12-1.14
p/b 0.77 0.75-0.79
m/b 1.08 1.06 -1.10
a/b 1.00 0.98-1.02
p/m 1.08 1.07-1.09
m/m 1.03 1.02-1.04
g/m 1.09 1.08-1.10
p/a 1.19 1.18-1.20
m/a 1.23 1.22-1.24
g/a 1.06 1.05-1.07
Promedio 2002-3 1.13 112-1.14
Promedio Global 1.13 1.12-1.14
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Los vectores de los valores reproductivos (V) muestran valores mayores en las categorias de
tamafio grande (i.e. adultos 2 y 3) en casi todas las poblaciones, excepto para las poblaciones p/b (en
ambos periodos) y m/m (en 2001-2, Apéndice IV.1).

Con respecto a las matrices promedio (con el célculo mecanicista de fecundidad), se obtuvieron
valores de A muy similares para 2001-2 y 2002-3, pues tanto los valores globales de mortalidad, como los
de fecundidad fueron muy parecidos (Tabla 1V.9).

La estructura poblacional observada en cada periodo difirié significativamente de la estructura
estable de tamafios (vector W) en ocho de las poblaciones del periodo 2001-2 y en ocho de las
correspondientes a 2002-3, de las nueve poblaciones de cada periodo anual. Esta diferencia se observé

también en los resultados de las matrices promedio de cada periodo y en la matriz global (Tabla IV.10).

Analisis de elasticidad

El patréon de los valores de elasticidad de las 18 matrices fue muy similar. EI componente
demografico que mas afectd a A fue el de permanencia (S). Este componente explico ca. el 60% de la tasa
de crecimiento de las 18 matrices y lo mismo ocurrié con las matrices promedio (de ambos periodos) y la
global (Figura IV.7). El crecimiento fue el segundo componente mas importante (con ca. 25% de la
elasticidad total), seguido de la fecundidad (ca. 8%); la retrogresion fue el pardmetro que tuvo menor
influencia sobre A (ca. 4%). De las entradas de las matrices de elasticidad obtenidas a partir de las
matrices promedio de cada periodo y de la matriz global, las que alcanzaron los mayores valores fueron la
permanencia de los adultos 1, 2 y 3 en su misma categoria (Tabla V. 9). Segln la gréfica triangular de las
elasticidades de la fecundidad, permanencia y crecimiento, puede verse que las poblaciones presentan
valores altos de elasticidad en la permanencia y relativamente valores bajos en la fecundidad (Figura
IV.7).
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Tabla V.9 Matrices promedio para cada periodo anual y matriz global (calculadas con base en la fecundidad mecanicista) y sus correspondientes

matrices de elasticidad. En las matrices de elasticidad los valores més altos estan sefialados en negritas. S = Permanencia, C = crecimiento, R =

retrogresion, F = fecundidad, V = vectores de los valores reproductivos especificos de cada clase de tamafio; W = distribucion estable de tamafios.

Promedio del periodo 2001-2002

Elasticidades

A Plan Adu 1 Adu 2 Adu 3 V w Plan Adul Adu2 Adu3
1.13
Plan 0.52 0.09 0.38 1.91 0.08 0.46 Plan 0.09 0.01 0.02 0.08 S=0.61
Adu 1 0.29 0.62 0.10 0.01 0.15 0.29 Adu 1 0.10 0.14 0.01 0.001 C=0.26
Adu 2 0.01 0.24 0.55 0.07 0.29 0.14 Adu 2 0.006 0.10 0.12 0.01 R =0.04
Adu 3 0.00 0.00 0.25 0.79 0.49 0.11 Adu 3 0.00 0.002 0.09 0.21 F=0.09
Ox 0.18 0.10 0.09 0.12
Promedio del periodo 2002-3 Elasticidades
A Plan Adu 1 Adu 2 Adu 3 V w Plan Adul Adu2 Adu3
1.13
Plan 0.41 0.08 0.10 1.95 0.08 0.38 Plan 0.06 0.01 0.006 0.09 S=0.63
Adu 1 0.36 0.67 0.07 0.02 0.14 0.33 Adu 1 0.10 0.16 0.009 0.002 C=0.24
Adu 2 0.01 0.21 0.62 0.11 0.26 0.17 Adu 2 0.006 0.09 0.13 0.02 R=0.05
Adu 3 0.00 0.01 0.22 0.78 0.52 0.12 Adu 3 0.00 0.009 0.09 0.23 F=0.07
Ox 0.21 0.06 0.09 0.09
Matriz Global Elasticidades
A Plan Adu 1 Adu 2 Adu 3 V w Plan Adu 1 Adu 2 Adu 3
1.13
Plan 0.47 0.08 0.24 1.93 0.08 0.42 Plan 0.08 0.01 0.01 0.08 S=0.62
Adu 1 0.32 0.64 0.09 0.02 0.15 0.31 Adu 1 0.10 0.15 0.01 0.001 C=0.25
Adu 2 0.01 0.22 0.58 0.09 0.27 0.16 Adu 2 0.007 0.10 0.12 0.01 R=0.04
Adu 3 0.00 0.01 0.23 0.78 0.50 0.11 Adu 3 0.00 0.005 0.09 0.22 F=0.08
Oy 0.19 0.09 0.09 0.11
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Tabla 1V.10. Resultados de la comparacion de la estructura poblacional observada y la estructura estable de
tamafios (vector W) para las poblaciones de Tillandsia recurvata. Se presenta el valor de la y* de cada

comparacién con su respectivo valor de P.

2001-2 2002-3
Poblacion | Valor ¥ g.l. P Valor o g.l. P
p/b 11.62 3 0.008 239.96 3 <0.0001
m/b 34.49 3 <0.0001 4.16 3 0.240
g/b 29.24 3 <0.000 20.36 3 <0.0001
p/m 14.12 3 0.002 59.98 3 <0.0001
m/m 7.40 3 0.06 13.55 3 0.004
g/m 92.24 3 <0.0001 100.42 3 <0.0001
p/a 183.22 3 <0.0001 144.46 3 <0.0001
m/a 81.64 3 <0.0001 113.02 3 <0.0001
gla 200.40 3 <0.0001 91.96 3 <0.0001
Promedio 40.52 3 <0.0001 37.64 3 <0.0001
Global 178.11 3 <0.0001
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Figura IV.7. a) Contribucion relativa de los diferentes componentes demograficos segln los resultados del
andlisis de elasticidad de la matriz global. S = permanencia, C = crecimiento, R = retrogresion y F =
fecundidad, para las diferentes categorias (plan = plantula, ad 1,2 y 3 = adultos 1, 2 y 3, respectivamente); b)
gréfica triangular (sensu Silvertown et al. 1993) que representa la elasticidad de la fecundidad (F), permanencia

(S) y crecimiento (C) para los periodos 2001-2, 2002-3 y para la matriz global de Tillandsia recurvata.
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Andlisis de la variacion en las tasas vitales

Se calcularon los coeficientes de variacion (C.V.) de las diferentes entradas de la matriz a partir de
las 18 matrices, obtenidas por el método mecanicista (Tabla 1V.11). Los resultados muestran que las
transiciones del ciclo de vida con mayor variabilidad espacio-temporal fueron las entradas
correspondientes al crecimiento de las plantula hacia la categoria de adulto 2 y la transicion de adulto 1 a
adulto 3; asimismo, las de fecundidad de los adultos 1 y 2, y la de retrogresion de adulto 3 a adulto 1
también variaron de manera importante. Las entradas que representan crecimiento rapido (e.g. plantula a
adulto 2) fueron altamente variables por el hecho de que sélo en muy raras ocasiones mostraron valores
positivos. Notese que las transiciones con una mayor elasticidad no fueron especialmente variables, por lo
gue su potencial para afectar A es hasta cierto punto reducido. Por el contrario, las entradas con el menor

nivel de variacion correspondieron a las que presentaron mayores elasticidades (Tabla 1V.11).

Tabla IV.11. Coeficientes de variacion de las entradas de la matriz de proyeccion poblacional global (obtenida

por el método mecanicista; n = 18). En negritas se muestran los valores mas altos.

Plantula Adulto 1 Adulto 2 Adulto 3
Plantula 0.23 1.03 1.28 0.88
Adulto 1 0.38 0.14 0.90 1.62
Adulto 2 1.61 0.39 0.15 0.84
Adulto 3 0.00 2.00 0.44 0.14

Relacion entre A y el tamafio del arbol, la densidad poblacional y el tamafio poblacional

Se observé una correlacion significativa (p < 0.05) entre A (obtenida por el método mecanicista) y
el tamafio de las poblaciones (i.e. nimero de individuos - Tabla 1V.12). Esta correlacion fue significativa
tomando en cuenta los datos de los dos afios en conjunto; sin embargo, cuando se analizé de manera

independiente para cada afio, la significancia se mantuvo sé6lo para el periodo 2002-3 (Tabla IV.12).

Por otra parte, no se encontr6 ninguna correlacion significativa entre la densidad de individuos por
metro cubico y A (Tabla 1V.12).
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Tabla 1V.12. Coeficientes de correlacion de Spearman para evaluar la asociacion entre A y el tamafio del arbol
(volumen en m3), el tamafio poblacional (no. de individuos) y la densidad poblacional (no. de individuos por m®
de arbol). Am se refiere a la A obtenida por el método mecanicista; Ae refiere a la A obtenida por el método
empirico; y Ai es la lambda instantanea; t, se refiere a los dos periodos juntos; 1, se refiere al periodo anual

2001-2; y 2, al periodo anual 2002-3. En negritas se muestran los coeficientes significativos (p < 0.05).

Tamano Tamario del Densidad
Lambdas poblacional arbol (m?) (ind/m?)

Coef. P Coef. P Coef. P
am (t) 0.49 0.04 | -0.05 | 0.82 0.15 0.56
Ae () 0.18 0.48 0.28 025 | -0.14 | 0.59
A (B) -0.29 | 0.24 0.15 054 | -0.32 | 0.19
am (1) 0.19 0.62 0.33 0.37 | -0.28 | 047
re (1) 0.09 082 | -050 | 0.89 | -0.10 | 0.79
A (1) 0 1 0.13 0.73 | -0.22 | 057
am (2) 0.76 0.02 0.51 0.16 | -0.12 | 0.75
re (2) 0.32 0.40 0.19 0.62 0.26 0.50
A (2) -0.45 | 0.22 0.03 093 | -0.61 | 0.08

Discusion
La mayoria de los trabajos sobre epifitas abordan aspectos de su biologia general, pero hasta la

fecha se conoce poco con respecto a su comportamiento demografico y a la variacién espacio-temporal del

mismo y alin menos acerca de la importancia que estos factores tienen en su dindmica metapoblacional.

Se ha documentado que el comportamiento demografico de T. brachycaulos varid entre afios,
dependiendo de las condiciones climéaticas (Mondragén et al. 2004) y el reclutamiento fue poco frecuente.
Por un lado, el bajo reclutamiento que presentan las plantas epifitas se ha relacionado con la baja
probabilidad de encuentro de micrositios adecuados, como resultado de su dispersion anemécora (Benzing
1981a; Augspurger y Franson 1987; Harvey 1996; Nathan y Muller-Landau 2000; Mondragon et al.

2004). Por otro lado, se ha relacionado con altas tasas de mortalidad en las etapas tempranas del ciclo de
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vida principalmente por la desecacion (i.e. del 30% al 50% - Benzing 1981a; Larson 1992; Heitz 1997,
Tremblay 1997; Zotz 1998; Bernal et al. 2005), y el frecuente rompimiento de las ramas de las plantas
hospederas (Mondragdn et al. 2004). En muchas especies de epifitas, las bajas tasas de reclutamiento de
plantulas y altas tasas de mortalidad representan un cuello de botella para la poblacién (Mondragén et al.
1999). Debido a lo anterior, la propagacion vegetativa que se presenta en algunas de ellas es un

componente fundamental para el crecimiento de las poblaciones (Mondragon et al. 2004).

Tillandsia recurvata presenta muchas de las caracteristicas bioldgicas y demogréaficas observadas
en otras especies epifitas, como es su bajo porcentaje de germinacion (lo cual conduce a un bajo nimero
de plantulas reclutadas; Bernal et al. 2005), altas tasas de mortalidad de las plantulas (debida
principalmente a la desecacion) y tasas de crecimiento poblacional variables en espacio y tiempo. La
ausencia de propagacion vegetativa en T. recurvata implica que el crecimiento de las poblaciones se
puede dar sélo por la via del establecimiento de plantulas a partir de semillas. Se ha observado que el
establecimiento de plantulas de especies epifitas varia temporalmente y que se correlaciona positivamente
con periodos de lluvias abundantes (Mondragoén et al. 2004). La variacion temporal en el establecimiento
de plantulas contribuye a la recuperacion de las poblaciones después de afios desfavorables. Sin embargo,
en las poblaciones que presentan un nimero bajo de individuos y en las que la mayoria corresponde a las
etapas tempranas del ciclo de vida, se espera un nimero reducido de individuos reproductivos capaces de
producir semillas. Esta puede ser una de las razones por las cuales, en esta epifita, A mostro cierta

correlacion con el tamafio poblacional.

Las poblaciones de T. recurvata presentan valores relativamente altos de elasticidad para el
componente de permanencia (Figura 1V.7), lo cual es muy parecido a otras especies de hierbas perennes
en las que la sobrevivencia es el componente demogréafico que mas afecta a A (Silvertown et al. 1993). En
las epifitas, es comun que los eventos de germinacion y reclutamiento sean muy escasos, por lo que la
sobrevivencia de las plantas adultas explica en mayor medida el valor de A. La ubicacion de T. recurvata
en el triangulo demogréafico es muy similar a las observadas para Primula vulgaris, una planta perenne del

sotobosque, en la cual los eventos de reclutamiento también son poco frecuentes (Valverde 1995).

Respecto a la mortalidad, las plantulas de T. recurvata mueren frecuentemente por desecacion

(67%). En otras especies de epifitas, la mortalidad también est4 concentrada principalmente en las etapas
tempranas del ciclo de vida (Benzing 1981a, 1990; Larson 1992; Heitz 1997; Tremblay 1997; Zotz 1998;
Bernal et al. 2005). Ademaés, se ha observado que la mortalidad de las plantulas presenta una variacion
temporal (i.e. anual) y se relaciona principalmente con afios desfavorables (i.e. sequia - Mondragén et al.
2004). En este estudio, la mortalidad de las plantulas de T. recurvata en ambos periodos de estudio fue
similar; sin embargo, en el afio 2000, un afio antes de iniciar el seguimiento demografico, se observé un
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numero elevado de plantulas, afio que coincidié con un abundante periodo de lluvias. Por otro lado, los
individuos de las categorias de adultos 2 y 3, mueren principalmente a causa del rompimiento de las ramas
0 por su desprendimiento del sustrato. Esta causa de muerte puede relacionarse directamente con el
aumento en el peso del individuo y su ubicacion en ramas muy delgadas. Prosopis laevigata presenta
generalmente ramas delgadas en la parte exterior de la copa, que es el sitio en el cual las plantas de T.

recurvata tienden a establecerse preferentemente (Hernandez-Rosas 2003).

En las plantas epifitas, el componente de reclutamiento también varia espacialmente. Esta
variacion se ha atribuido principalmente al componente de dispersion que da lugar a una lluvia
heterogénea de semillas y a las diferencias entre parches en términos de las condiciones microambientales
que ofrecen (Lounda y Collinge 1992). EI mayor o menor éxito del establecimiento de plantulas lleva a
que aparezcan diferencias en la estructura de las poblaciones. Es notorio que las poblaciones de T.
recurvata establecidas sobre los diferentes arboles elegidos, presentan diferencias en cuanto su estructura
poblacional. Por ejemplo, en las poblaciones establecidas sobre arboles pequefios hay una frecuencia de
plantulas relativamente alta (Figura 1V.5), mientras que los adultos 1 y 2 (reproductivos pequefios) fueron
abundantes en los arboles de tamafio mediano y en dos de los arboles grandes fueron frecuentes los
adultos de la categoria de adultos 3. Algunos autores mencionan que el tamafio de los arboles refleja el
tiempo durante el cual han estado expuestos a ser colonizados y, por ende, las plantas establecidas en
arboles mas grandes son a menudo mas viejas. Por otra parte, los arboles de tamafio pequefio, debido a su
menor &rea de captura y tiempo de exposicion, tenderdn a presentar poblaciones mas jovenes y, por lo

tanto, mayor numero de individuos pequefios (Yeaton y Gladstone 1982; Migenis y Ackerman 1993).

En este estudio se determind que la tasa de crecimiento poblacional global de T. recurvata seria
positiva (A = 1.13, calculada a partir del método mecanicista) si las condiciones demograficas
determinadas por la matriz promedio se mantuvieran constantes a través del tiempo. Sin embargo, si se
consideran los valores de la tasa finita de crecimiento poblacional obtenida a partir del método empirico
(A =0.96 para la poblacidon global), la poblacién no creceria. EI método empirico refleja un panorama mas
realista en términos de la dindmica de las poblaciones locales, en donde es evidente que la salida de
semillas por dispersion y el alto riesgo de mortalidad en las fases de semilla y plantula limitan el
crecimiento de las poblaciones Sin embargo, la emigracién de semillas ofrece la posibilidad de
colonizacién de nuevos arboles, aumentando las probabilidades de persistencia, no de las poblaciones
locales, pero si de la metapoblacion. Por otro lado, es necesario comentar que las bajas As instantaneas y
empiricas observadas en ambos periodos se debieron, en alguna medida, a que en ambos afios se observd
un bajo reclutamiento de plantulas en el campo, que no logré compensar la mortalidad. En afios anteriores

(i.e. verano de 2001) se habian observado eventos masivos de emergencia de plantulas, que quiza se
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presentan a manera de pulsos, los cuales deben tener una funcién muy importante para el mantenimiento

de las poblaciones, como ocurre en otras especies de zonas aridas.

El andlisis de los coeficientes de variacion de las entradas de la matriz permitio identificar cuéles
de ellas mostraron mas variabilidad entre poblaciones y entre afios. En general, las tasas vitales con mayor
variacion correspondieron a procesos demograficos que sélo en raras ocasiones se presentan. Por ejemplo,
fue raro que una plantula pasara a ser adulto 2 en un afio. Asimismo, fue poco frecuente que un adulto 1
pasara a adulto 3 o que un adulto 3 retrocediera a la categoria de adulto 1. Las “plantulas” que pasaron a
adulto 2 en realidad no eran plantulas recién establecidas, sino que se trataba de individuos més viejos que
presentaban un solo brote en el muestreo inicial. Una forma de evitar este tipo de confusiones seria crear
dos categorias para los individuos de un brote: una para los recién establecidos y otra para los que son
individuos ya establecidos que han perdido brotes. De esta forma se tendria una estimacién real del
comportamiento demogréafico de estos individuos. Independientemente de lo anterior, fue notorio que las
entradas de la matriz con mayor variacién fueron las que correspondieron a menores valores de
elasticidad. Esto se ha observado en otras especies (Pico y Riba 2002; Higgins et al. 2003) y se ha
explicado desde el punto de vista evolutivo: si el crecimiento de las poblaciones dependieran de

parametros demograficos muy variables, éstas tendrian riesgos de extincion mucho mas altos.

Implicaciones del comportamiento demografico local sobre la dinAmica metapoblacional

Un aspecto que se ha reconocido en muchas metapoblaciones es que las poblaciones locales
cambian su dindmica demogréfica en relacion con caracteristicas especificas del parche en el que estan
establecidas (e.g. su tamafio o calidad) o con atributos de la misma poblacion, (Woiwood y Hanski, 1992;
Hanski et al. 1996; Valverde y Silvertown 1997a; Hanski, 1999). EI niumero de individuos por parche
ocupado y el tamafio del parche son dos factores importantes que determinan la dindmica metapoblacional

de muchas especies (Ims 'y Yoccoz 1997; Akcakaya 2000; Crone et al. 2001; French y Travis 2001).

El tamafo del parche influye directamente en la tasa de inmigracion (Hanski 1999), la
probabilidad de arribo y el nimero de sitios adecuados para el establecimiento (Harrison 1991; Hanski
1999; Crone et al. 2001). Por esa razon, en parches de gran tamafno es frecuente que se encuentren
poblaciones también de gran tamafio. Asi, de acuerdo con los resultados reportados por otros autores y con
el tiempo de exposicion de los arboles a la colonizacién por epifitas, podria esperarse que los arboles de
menor tamafio alojaran poblaciones pequefias y los arboles de mayor tamafio tuvieran poblaciones con un
alto namero de individuos (Benzing, 1981a; Migenis y Ackerman, 1989; Souza y Espirito Santo, 2002).

Sin embargo, en el sistema de T. recurvata los arboles grandes pueden tener poblaciones desde muy
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grandes, hasta muy pequefias. Ahora, cabe preguntarse si se esperaria que una poblacion formada por
muchos individuos tuviera una A mas alta que una poblacién formada por pocos individuos.
Intuitivamente podriamos responder que no, pues la A es una medida per capita y no depende de N. En
todo caso, si la A se viera afectada por efectos denso-dependientes, se esperaria que ésta fuera menor en
poblaciones con altas densidades, en comparacion con las poblaciones de baja densidad (siendo la
densidad una expresién que resume el tamafio del parche en relacion con el nimero de individuos que lo
ocupan). A diferencia de lo esperado intuitivamente, en este estudio se observé que, independientemente
del tamafio del arbol y de la densidad poblacional, la A tendi6 a presentar mayores valores en poblaciones

con mayor N.

T. recurvata es considerada como una especie prolifica (Caldiz et al. 1993) debido a su alta
produccién de semillas (ca. 58 por fruto; aunque hay frutos hasta con 300 semillas) en comparacién con
otras especies del género (Garcia-Franco comunicacion personal). Cada planta puede producir hasta 20
frutos en Zapotitlan Salinas, aunque el promedio (+ desv. est.) es de 2.79 + 2.91 frutos por planta (n
=100). Las poblaciones estudiadas difirieron ampliamente en el nimero de frutos producidos (Tabla IV.6),
siendo mas productivas (en términos absolutos) las que presentaron un mayor nimero de individuos. Este
hecho convierte a las poblaciones de mayor tamafio (i.e., con mayor N) en poblaciones productoras de
semillas capaces de colonizar nuevos espacios y capaces de contribuir en mayor medida a su propio

crecimiento.

A pesar de la produccion de abundantes frutos en algunas poblaciones, por ejemplo, en la
poblacién pequefia con densidad alta, el nimero de plantulas establecidas fue escaso. Esto habla de lo
riesgoso que resulta el componente de dispersion de las semillas y del establecimiento de las plantulas en

un ambiente hostil, como es la regién semiarida de Zapotitlan.

En un contexto metapoblacional, la variabilidad espacio-temporal observada en el establecimiento
de los individuos, la mortalidad y la produccion de frutos en las diferentes poblaciones locales de T.
recurvata da lugar a variaciones en la tasa de crecimiento poblacional y en la estructura poblacional de los
diferentes parches. Estas variaciones demogréficas provocan una asincronia en la dindmica de las
poblaciones locales, aspecto que es de suma importancia para la persistencia de la metapoblacion en una
escala regional (Ackacaya 2000). Si las dindmicas locales son asincrdnicas, las poblaciones locales son
independientes entre si y es menos probable que se extingan al mismo tiempo. La correlacion entre las
fluctuaciones de las poblaciones es, a menudo, funcion de la distancia entre ellas (Lahaye et al. 1994). Si
dos poblaciones estan proximas geograficamente, experimentaran patrones ambientales relativamente
similares, tales como la misma secuencia de condiciones “favorables” o “desfavorables”. Esta similitud

puede dar como resultado una alta correlacion entre las tasas vitales de las dos poblaciones, como se ha
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observado en especies de mariposas (Thomas 1991) y otros insectos. En el caso de T. recurvata, los
arboles se encuentran muy cercanos entre si (menos de 2 m en promedio, Bernal et al. 2006, Anexo A).
Sin embargo, la dindmica de las diferentes poblaciones locales estudiadas parece ser asincronica. Es
posible que esto sea resultado de la dispersion anemdcora que presenta la especie, en donde las
probabilidades de alcanzar otros arboles (ver Capitulo VI de esta tesis) y la probabilidad de germinacion y
establecimiento (Hernandez-Rosas 2003) son, en general, bajas pero con una alta variacion espacial, por lo
que las poblaciones tienen tasas de crecimiento muy variadas. Este hecho seguramente promueve la

persistencia de la metapoblacion.
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Apéndice 1V.1. Matrices de proyeccion poblacional y de elasticidad de las nueve poblaciones de Tillandsia
recurvata establecidas sobre individuos de Prosopis laevigata para los dos periodos estudiados; V = valores
reproductivos, W = distribucidn estable de tamafios. Para cada matriz se presentan también gy = tasa de
mortalidad, y N= nlimero de individuos a partir de los cuales se calcularon las transiciones. Se calcul6 la
fecundidad por el método mecanicista, utilizando un porcentaje de germinacion de 4.44% (Hernandez-Rosas
2003). En negritas se muestran los valores mas altos de elasticidad.

Periodo 2001-2

A =0.93 Pequefo/baja Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 050 | 008 | 066 | 000 | 025 | 025 plan | 0.14 | 0.03 | 0.08 0 S 1066
ad1 027 | 073 | 011 | 000 | 033 | 040 adl | 0.10 | 043 | 0.02 0 C |0.20
ad 2 004 | 011 | 044 | 000 | 042 | 011 ad2 | 0.02 | 0.08 | 0.09 0 F |0.05
ad 3 0.00 0.00 0.22 0.83 | 0.004 | 0.24 ad 3 0 0 4™ 0.003 R | 0.08
O 0.19 008 [ 022 | 017
N 26 26 9 6
A=1.23 Mediano/baja Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 050 | 038 | 041 | 239 | 0.08 | 051 plan | 0.10 | 0.04 | 002 | 0.08 |S 0.49
ad1 031 | 065 | 000 | 007 | 019 | 028 adl | 0.14 | 0.17 | 0.00 | 0.006 | C ]0.35
ad 2 000 | 026 | 053 | 007 | 030 | 011 ad2 | 0.00 | 011 | 0.09 | 0.009 | F 0.02
ad 3 000 | 000 | 042 | 071 | 043 | 0.09 ad3 | 0.00 | 0.00 | 010 | 014 |[R |0.14
0 0.19 004 [ 005 | 014
N 16 23 19 14
A =0.99 Grande/baja Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 064 | 000 | 000 | 011 | 013 | 018 plan | 0.05 | 0.00 | 0.00 | 0.03 |S 0.85
ad 1 021 | 042 | 019 | 000 | 021 | 011 adl | 0.03 | 003 | 002 | 000 |C |0.10
ad 2 000 | 042 | 063 | 000 | 029 | 0.13 ad2 | 0.00 | 005 | 008 | 0.00 |F 0.02
ad 3 000 | 000 | 019 | 096 | 036 | 0.58 ad3 | 0.00 | 000 | 003 | 069 |R |0.14
O 0.14 016 | 0.00 | 0.04
N 14 19 16 23
A=124 Pequefio/media Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |adl ad2 ad 3
plan 0.50 0.02 0.43 3.22 0.05 0.52 plan 0.07 0.002 0.01 0.09 S 0.57
ad 1 0.33 0.62 0.06 0.00 0.11 0.28 ad1 0.10 0.11 0.003 0.00 C 0.31
ad 2 0.00 0.24 0.50 0.06 0.28 0.10 ad 2 0.00 0.11 0.08 0.01 F 0.02
ad 3 0.00 0.00 0.33 0.94 0.56 0.11 ad 3 0.00 0.00 0.10 0.31 R 0.10
0 0.17 012 [ 011 [ 0.00
N 40 42 18 16
A =0.96 Mediano/media Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |adl ad2 ad 3
plan 059 | 010 | 009 | 0.00 | 019 | 0.18 plan | 0.07 | 0.03 | 0.02 | 0.00 |S 0.65
ad 1 0.23 0.69 0.31 0.00 0.32 0.45 ad 1 0.05 0.36 0.10 0.00 | C 0.18
ad 2 0.00 0.21 0.55 0.22 0.32 0.28 ad 2 0.00 0.11 0.18 002 |F 0.14
ad 3 0.00 0.02 0.10 0.56 0.17 0.09 ad 3 0.00 | 0.006 0.02 003 |R 0.03
0 0.18 004 [ 003 | 022
N 22 48 29 18
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Periodo 2001-2

A=122 Grande/media Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 0.29 0.00 0.50 4.01 0.06 0.43 plan 0.04 0.00 0.02 0.10 S 0.49
ad 1 0.47 0.61 0.04 0.06 0.11 0.34 ad 1 0.13 0.13 0.003 0.003 | C 0.37
ad 2 0.00 0.27 0.55 0.06 0.26 0.15 ad 2 0.00 0.13 0.12 0.006 | F 0.01
ad 3 0.00 0.00 0.25 0.78 0.57 0.08 ad 3 0.00 0.00 0.11 0.20 R 0.13
0 0.23 012 | 012 | o1l
N 17 59 56 18
A=1.16 Pequefio/alta Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 0.65 0.02 1.14 2.95 0.06 0.69 plan 0.16 0.001 0.04 0.09 S 0.51
ad 1 0.13 0.49 0.04 0 0.18 0.14 ad 1 0.11 0.08 0.004 0.00 C 0.34
ad 2 0.01 0.34 0.46 0.06 0.35 0.09 ad 2 0.02 0.11 0.10 0.01 F 0.02
ad 3 0.00 0.00 0.41 0.73 0.42 0.08 ad 3 0.00 0.00 0.10 0.17 R 0.13
0 0.21 015 [ 0.09 | 0.9
N 68 64 54 51
A=1.16 Mediano/alto Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 049 | 006 | 002 | 363 | 0.05 | 046 plan | 0.07 | 0.007 | 5E* | 0.09 [S 0.61
ad1 036 | 070 | 003 | 000 | 0.08 | 037 adl | 0.10 | 015 | 0.002 | 000 |C ]0.29
ad 2 000 | 013 | 060 | 004 | 0.27 | 0.09 ad2 | 0.00 | 0.09 | 0.11 | 0.006 | F 0.01
ad 3 000 | 000 | 025 | 0.86 | 0.60 | 0.08 ad3 | 0.00 | 0.00 | 010 | 028 |R | 0.09
0 0.14 013 [ 010 | 0.08
N 85 138 60 50
A=1.01 Grande/alto Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |adl ad2 ad 3
plan 0.48 0.15 0.17 0.86 0.11 0.32 plan 0.09 0.03 0.02 004 | S 0.65
ad 1 0.30 0.67 0.11 0.00 0.17 0.36 ad 1 0.08 0.20 0.02 0.00 | C 0.22
ad 2 003 | 016 | 069 | 0.08 | 0.26 | 0.23 ad2 | 001 | 007 | 021 | 001 |F 0.05
ad 3 0.00 0.00 0.10 0.75 0.46 0.09 ad 3 0.00 0.00 0.05 0.15 R 0.08
0 0.18 011 | 007 | 017
N 33 63 71 84

Periodo 2002-3

A=0.77 Pequefio/baja Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 V W plan |adl ad 2 ad 3
plan 0.27 0.04 0.00 0.00 0.46 0.01 plan 0.09 0.01 0.02 008 |S 0.67
ad1 0.60 0.56 0.13 0.00 0.37 0.20 ad 1 0.10 0.14 0.01 0.001 | C 0.16
ad2 0.07 0.37 0.50 0.00 0.17 0.27 ad?2 0.006 0.10 0.11 0.01 F 0.16
ad 3 0.00 0.00 0.38 0.57 7E7 0.51 ad 3 0 0.001 0.09 0.21 R 0.00
0 0.07 0.04 | 000 | 043
N 15 27 8 7
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Periodo 2002-3

A =1.08 Mediano/baja Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 045 | 005 | 000 | 072 | 013 | 023 plan | 0.05 | 0.008 | 0.00 | 0.07 |S 0.60
ad1 045 | 077 | 000 | 000 | 018 | 0.34 adl | 0.08 | 019 | 0.00 | 000 |C |0.27
ad 2 000 | 018 | 063 | 0.28 | 0.28 | 0.25 ad2 | 0.00 | 0.07 | 017 | 006 |F 0.06
ad 3 000 | 000 | 031 | 067 | 041 | 0.18 ad3 | 0.00 | 000 | 012 | 020 |R | 0.07
0 0.09 0.00 | 006 | 0.6
N 11 22 16 18
A =1.00 Grande/baja Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 Vv W plan |adl ad2 ad 3
plan 0.56 0.07 0.00 0.41 0.09 0.29 plan 0.06 0.008 0.00 0.04 S 0.72
ad 1 0.22 0.71 0.17 0.00 0.17 0.31 ad 1 0.05 0.16 0.02 0 C 0.18
ad 2 000 | 014 | 050 | 012 | 030 | 0.15 ad2 | 000 | 006 | 010 | 004 [F 007
ad 3 0.00 | 000 | 028 | 0.84 | 044 | 0.26 ad3 | 000 | 000 | 008 | 040 [R |0.04
0 0.22 007 | 006 | 0.04
N 9 14 18 25
A =1.08 Pequefio/media Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 V W plan |adl ad 2 ad 3
plan 0.51 0.013 | 0.00 | 4.32 0.04 0.62 plan 0.09 0.008 0.00 010 | S 0.65
ad 1 0.12 0.69 0.00 0.03 0.15 0.20 ad 1 0.09 0.16 0.00 0.003 | C 0.25
ad 2 0.02 0.12 0.71 0.06 0.20 0.11 ad 2 0.02 0.04 0.12 0.007 | F 0.00
ad 3 0.00 0.05 0.13 0.77 0.61 0.08 ad 3 0.00 0.04 0.06 0.27 R 0.10
0 0.35 007 | 017 | 013
N 49 42 24 31
A =1.03 Mediano/media Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 V W plan |adl ad 2 ad 3
plan 040 | 007 | 009 | 0.18 | 0.18 | 0.14 plan | 0.04 | 0.02 | 002 | 0.03 |S 0.66
ad1 047 | 069 | 007 | 007 | 024 | 030 adl | 0.06 | 019 | 0.02 | 001 |C |0.21
ad 2 000 | 029 | 067 | 014 | 0.24 | 033 ad2 | 0.00 | 0.08 | 020 | 0.03 | F 0.07
ad 3 000 | 000 | 017 | 0.79 | 034 | 0.22 ad3 | 0.00 | 0.00 | 007 | 023 |R | 0.06
O 0.13 0.00 | 010 | 0.0
N 15 48 30 14
A =1.09 Grande/media Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 V W plan |adl ad 2 ad 3
plan 0.33 0.05 0.41 2.48 0.06 0.34 plan 0.04 0.007 0.03 005 | S 0.66
ad 1 0.33 0.77 0.08 0.00 0.13 0.39 ad 1 0.09 0.23 0.01 0.00 C 0.24
ad 2 0.00 0.17 0.74 0.11 0.23 0.21 ad 2 0.00 0.09 0.21 0.009 | F 0.02
ad 3 0.00 0.00 0.08 0.82 0.59 0.06 ad 3 0.00 0.00 0.06 0.18 R 0.09
U 0.33 006 | 010 | 0.07
N 6 47 50 28
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Periodo 2002-3

A=1.19 Pequefio/alta Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 V W plan |ad1l ad 2 ad 3
plan 0.42 0.11 0.20 3.82 0.05 0.51 plan 0.06 0.009 0.007 0.10 S 0.58
ad 1 0.31 0.60 0.04 | 0.02 0.11 0.28 ad 1 0.10 0.11 0.003 | 0.001 | C 0.29
ad 2 0.02 0.19 0.65 0.05 0.23 0.12 ad 2 0.01 0.07 0.11 0.006 | F 0.01
ad 3 0.00 0.02 0.18 0.88 0.62 0.09 ad 3 0.00 0.03 0.08 0.30 R 0.11
0 0.25 014 | 014 | 0.05
N 55 42 41 60
A=1.23 Mediano/alta Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 V W plan |adl ad 2 ad 3
plan 038 | 0.04 | 013 | 441 | 0.05 | 0.47 plan | 0.05 | 0.004 | 0.005 | 0.11 |S 0.58
ad 1 038 | 062 | 0.09 | 0.07 | 010 | 031 adl | 0.11 | 0.12 | 0.007 | 0.003 | C | 0.29
ad 2 002 | 025 | 055 | 0.08 | 023 | 0.14 ad2 | 001 | 0.11 | 0.10 | 0.009 | F 0.01
ad 3 0.00 0.01 0.22 0.8 0.62 0.08 ad 3 0.00 | 0.009 0.11 0.25 R 0.11
0 0.23 0.08 | 014 | 0.02
N 61 130 48 49
A =1.06 Grande/alta Elasticidades

plan |adl |ad2 |ad3 V W plan |adl ad 2 ad 3
plan 041 | 015 | 004 | 119 | 0.08 | 037 plan | 0.06 | 0.02 | 0.002 | 0.07 |S 0.52
ad 1 033 | 060 | 011 | 0.00 | 0.15 | 031 adl | 009 | 013 | 001 | 0.00 |C | 0.34
ad 2 0.00 0.17 0.62 0.10 0.28 0.16 ad 2 0.00 0.07 0.13 002 | F 0.02
ad 3 000 | 002 | 022 | 0.81 | 049 | 0.16 ad3 | 0.00 | 001 | 008 | 030 |R |0.11
0 0.26 0.14 | 006 | 0.9
N 23 63 65 69
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Capitulo V. Demografia de Prosopis laevigata, principal hospedero

de Tillandsia recurvata.

Introduccion

La permanencia espacio-temporal de las metapoblaciones depende, entre otras cosas, de la disponibilidad
de parches ocupables (Hanski 1999). A su vez, los parches ocupables que permiten el establecimiento de
una metapoblacion frecuentemente presentan una dinamica de aparicion-desaparicion en el paisaje. Lo
anterior se presenta en las islas de vegetacion que constituyen los parches habitables de ciertas especies de
mariposas, como Melitaea cinxia (Hanski 1994a, b y c; Hanski 1999). Para otras especies, los parches
ocupables son los claros que se forman en el dosel de los bosques originados por la caida de ramas o
arboles, que permiten el establecimiento de poblaciones de especies herbaceas o arbustivas que crecen en
el sotobosque de estos ecosistemas (Horvitz y Schemske 1986; Alvarez-Buylla y Garcia-Barrios 1991;
Cipollini et al. 1993; Valverde y Silvertown 1997a). En estos ecosistemas, los claros se van cerrando
paulatinamente a la vez que otros se forman por nuevas perturbaciones, dando lugar a un sistema dinamico
de aparicion y desaparicién de parches ocupables.

Tillandsia recurvata es una epifita que forma poblaciones locales sobre arboles y arbustos de zonas
semiaridas, dando lugar a metapoblaciones. Estos éarboles y arbustos constituyen su habitat (parches
colonizables), los cuales en si mismos presentan su propia dindmica, pues nuevos individuos de estos
arboles y arbustos aparecen en el paisaje (i.e., nacen) mientras que otros desaparecen, por ejemplo, a causa
de muerte natural, tala o ramoneo por el ganado. Ademas, los individuos existentes van cambiando de
tamafio y forma conforme van creciendo, y a la larga mueren. Estos fendmenos corresponden a la dinamica
de las poblaciones de arboles y arbustos. Al igual que en otras metapoblaciones, el habitat es espacial y
temporalmente cambiante (Horvitz y Schemske 1986; Valverde y Silvertown 1997a) y tal dinamica puede
ser descrita a través del analisis demografico de los arboles y arbustos. En este capitulo se presentan los
resultados de un analisis demografico para una poblacion de Prosopis laevigata (Humboldt y Bonpland ex
Willd.), M.C. Johnst., que es el principal hospedero de T. recurvata en la region de Zapotitlan Salinas, en
el Valle de Tehuacéan (Bernal et al. 2005).

A la fecha existen pocos trabajos que describen el comportamiento demografico de arboles y
arbustos de zonas aridas y semidridas (Golubov et al. 1999; Jiménez-Lobato y Valverde 2005). Muchos de
estos arboles y arbustos son especies que pertenecen a la familia Leguminosae, que presentan asociaciones
simbidticas con microorganismos que les permiten fijar nitrégeno atmosférico (Garcia-Moya y McKell

1970; Stutz et al. 2002). Esta caracteristica, en conjunto con sus sistemas radiculares extendidos y

Capitulo V. Demografia de Prosopis laevigata, el principal hospedero de Tillandsia recurvata. 77



profundos y su amplia tolerancia a altos niveles de insolacion y aridez durante fases tempranas del
crecimiento (Grime et al. 1981; Evenari 1985; Noy-Meir 1985; Nobel y Franco 1989; Challenger 1995;
Pugnaire et al. 1996a, 1996b; Wilson y Witkowsky 1998; Teketay 1998), les permiten ocupar estos
ambientes extremos. En estudios demograficos realizados con Prosopis glandulosa y Acacia bilimekii se
ha visto que las plantulas pueden establecerse en condiciones de alta exposicion a la radiacién solar, la
reproduccién se da de manera sincrénica, la mortalidad de adultos es muy reducida y existe la posibilidad
de propagacion vegetativa por medio de ramets (Golubov et al. 1999; Jiménez-Lobato y Valverde 2005).
Estas caracteristicas demogréaficas confieren a estas poblaciones la capacidad de colonizar ambientes
abiertos, constituyéndose en especies pioneras que, en ocasiones, han sido descritas incluso como
invasoras (Humphrey y Mehrloff 1958; Hastings y Turner 1965; Martin y Turner 1977; McAuliffe 1984;
Smith y Goodman 1987; Nobel y Franco 1989; Gibbens et al. 1992; Fagg y Steward 1994; Pugnaire et al.
19964, 1996b; Golubov et al. 1999).

En las regiones semiaridas de Meéxico, las especies lefiosas forman parte fundamental en la
composicion y estructuracion de las comunidades vegetales, pues fungen como plantas nodrizas de un gran
namero de especies suculentas que se establecen bajo su sombra (Garcia Moya y Mckell 1970; Valiente-
Banuet et al. 1991; Valiente-Banuet y Ezcurra 1991; Barnes y Archer 1996; Mandujano et al. 2001). Estas
suculentas, a su vez, son elementos fisondmicos caracteristicos de diferentes tipos de vegetacién que se
presentan en los paisajes semiaridos del pais. Las nodrizas, entonces, son especies clave de las cuales
depende una serie de procesos comunitarios y ecosistémicos. Asi, el conocimiento sobre la demografia de
P. laevigata contribuird, por un lado, a la evaluacion de la dindmica metapoblacional de T. recurvata, al
brindar informacion sobre la tasa de aparicion/desaparicion de sus parches colonizables en un contexto
metapoblacional; por otro lado, este estudio demogréfico permitira también una mejor comprension de la
dindmica de comunidades semiaridas, brindando elementos sobre el comportamiento de una de sus
especies clave. El andlisis demografico de la poblacién de P. laevigata que aqui se presenta se realizd
utilizando matrices tipo Lefkovitch en las que se incorpord informacion sobre el crecimiento, la

supervivencia y la reproduccion de los individuos a lo largo de un periodo de dos afios.

Métodos
a) Laespecie en estudio: Prosopis laevigata

El género Prosopis es uno de los mas antiguos de la familia Leguminosae, subfamilia Mimosoidae
(Burkart 1976a, 1976b; Rzedowski 1994). Se trata de un género pantropical con 44 especies que se
distribuyen en las zonas aridas, semiéaridas y sub-himedas de Asia, América y Africa (Brurkart 1976a,

1976b). Sudamérica es la regién que presenta el mayor nimero de especies de Prosopis, con cerca de 35, y
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se considera el centro de origen del género. En Norteamérica se han identificado nueve especies, todas
presentes en el territorio mexicano, entre las que destacan P. glandulosa, P. juliflora, P. velutina, P.
articulata y P. laevigata (Gomez et al. 1970; Burkart 1976a,b; Rzedowski 1994).

Prosopis laevigata es el mezquite nativo y tipico del centro y sur de México (Palacios 1998). Estos
mezquites son arbustos espinosos de 2 a 3 m de altura, aunque llegan a presentarse como arboles de 6 a 7
m de altura; rara vez muestran un fuste recto y con frecuencia tienen varios troncos principales. Esta
especie presenta follaje escasamente pubescente a glabro de color verde oscuro; posee de 1 a 2 pares de
pinnas, cada una de 2 a 3 cm de largo y 12 a 18 pares de foliolos de 3 a 5 mm de largo), de forma eliptica u
oblonga y espinas de origen axilar ((Johnston 1963- Figura V.1). Las pinas se disponen usualmente en un
solo par, pero se pueden presentar en dos (Gomez et al. 1970). En la regién de Tehuacéan, P. laevigata
muestra un periodo marcado de produccion de hojas antes de la temporada lluviosa, esto es, entre marzo y
abril (Pavén y Briones 2001); es una especie perenne que posee un sistema de raices profundo, por lo que
es considerada resistente a la sequia, capaz de utilizar el agua almacenada en sus tejidos o en las capas

profundas del suelo (Crosswhite y Crosswhite 1984; Canadell et al. 1996; Pavon y Briones 2001).

Las flores de P. laevigata se encuentran agrupadas en inflorescencias en forma de espiga (Figura
V.1); éstas son pequefias y producen néctar y aroma agradables, son bisexuales, actinomorficas con
dehiscencia por ranura longitudinal y con una glandula anteral decidua. P. laevigata es una planta alégama
y con protoginia (i.e. en una flor, madura primero el estigma y posteriormente los estambres - Gomez et al.
1970). El fruto es una vaina alargada, recta, 0 a veces curva y espiralada, algo articulada, indehiscente y
glabra, de color amarillento a café claro, que mide hasta 17 cm de largo (Burkart 1976a y b; Ffolliot y
Thames 1983 - Figura V.1). La floracion tiene lugar durante la primavera, antes de la temporada lluviosa
(Pavon y Briones 2001). La dispersion de semillas ocurre en el mes de mayo (Arriaga 1991). Las semillas
germinan durante el periodo de lluvias, entre junio y septiembre. Las semillas de P. laevigata
frecuentemente son atacadas por hormigas, roedores y coléopteros de las familias Bruchidae y
Curculionidae y en menor grado por aves (Armella 1990). En la region de Zapotitlan Salinas hasta el 50%
de las semillas de P. laevigata son atacadas por insectos, estando ain dentro del fruto (observacion
personal). Los frutos maduros pueden ser ingeridos por burros y cabras, facilitando asi la liberacion,

escarificacion y dispersion de las semillas (Gémez et al. 1970; Sanchez de la Vega 2005).
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b)

Figura V.1 a) Detalle de las hojas de Prosopis laevigata (dibujo: Bi6l. Eduardo Estrada). b) En primer

plano, arboles de P. laevigata en la region de Zapotitlan Salinas, Pue.
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b) Métodos de campo

Este estudio se llevo cabo en la region de Tehuacan-Cuicatlan, cerca del poblado de Zapotitlan
Salinas (para detalles del area de estudio ver seccion “Zona de estudio” del Capitulo Il). La poblacion de P.
laevigata se estudié en una parcela de 1 ha (100 x 100 m), ubicada a 14 km al sur de Zapotitlan Salinas,
sobre la carretera Tehuacdn-Huajuapan. En esta parcela, se marcaron un total de 124 individuos de P.

laevigata de diferentes categorias de tamafio.

i) Construccion de las matrices de proyeccion poblacional - Con la finalidad de construir las matrices de
proyeccion poblacional, se siguieron los 124 individuos presentes en la hectarea de trabajo durante dos
afios. A cada arbol se le midio la cobertura de la copa (r, diametro mayor y su r; diametro transversal) y la
altura (h) en mayo de 2001, 2002 y 2003. Con estos datos se calculé el volumen de cada individuo
aproximandolo a la forma de un cono invertido (Figura V.2 — Pugnaire et al. 1996; Golubov et al. 1999;
Jiménez-Lobato 2003).

Se construyeron dos matrices de Lefkovitch de dimensién 5 x 5 correspondientes a cada periodo
anual (i.e. 2001-2002 y 2002-2003), para lo cual se hizo una categorizacion de los individuos de Prosopis

con base en su volumen (m3, Tabla V.1).

[ J
Volumen = V4x (r1xr,) xh

Figura V.2. Esquema de un arbol de Prosopis laevigata indicando las diversas medidas a partir de las
cuales se célculo su volumen. Ya que los arboles presentan una copa de forma elipsoidal, se utilizé la
férmula de un cono elipsoidal (que se muestra a la derecha del dibujo) para calcular su volumen; ryy r,

corresponden a los semiejes menor y mayor respectivamente y h es la altura.

Capitulo V. Demografia de Prosopis laevigata, el principal hospedero de Tillandsia recurvata. 81



Tabla V.1. Categorias de tamafio utilizadas para el analisis demografico de Prosopis laevigata,

determinadas con base en el volumen (m®) de los individuos.

Categorias de tamario volumen (m°)

0.01-04
041-15
15-3
3.01-7
>7

A W N B O

Puesto que el modelo matricial construido en este capitulo tenia tanto la intencién de conocer la
dindmica poblacional de P. laevigata en si misma, como la de proporcionar una base para la construccion
del modelo de dindmica de parches de T. recurvata, la clasificacion de las categorias de tamafio de los
individuos de P. laevigata tomo en cuenta ambos criterios. En particular, en la categoria 0 se incluyeron
Unicamente los individuos de un tamafio en el que no se ha observado la presencia de T. recurvata y en los
gue tampoco se observo la produccion de flores o frutos. Los individuos mas pequefios de P. laevigata que

se observaron reproduciéndose tenfan un volumen apenas por encima de 0.4 m°.

Las probabilidades de transicion entre categorias se calcularon de acuerdo a la proporcién de
individuos de cada categoria que siguieron diferentes destinos: disminuir a una categoria mas pequefa
(retrogresién), quedarse en la misma categoria (permanencia), crecer hacia categorias mas grandes o morir
(transicion), de un afio al siguiente. En la figura V.3 se presenta la grafica del ciclo de vida de P. laevigata
y en la Tabla V.2 se muestra la matriz de transiciones correspondiente. La entrada sefialada como Sy,
(permanencia de los adultos 4) en este caso tuvo un valor de 1, pues no se observd la muerte de ningln
individuo de esa categoria. Esto pudo estar relacionado con que el periodo de estudio fue relativamente
corto; asi, para evitar la incorporacion de “individuos inmortales” en el andlisis, se le dio a esa entrada un

valor de 0.999, suponiendo que uno de cada mil individuos de esa categoria mueren en un afio.
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Figura V.3. Grafica del ciclo de vida de Prosopis laevigata. El crecimiento (C) es la probabilidad de que
los individuos pertenecientes a cada categoria pasen a otra categoria mayor. La permanencia (S) se refiere
a la probabilidad de permanecer en la misma categoria de un afio al afio siguiente. R es la retrogresion a
categorias de menor tamario y F representa la fecundidad, en este caso en términos del nimero de plantulas

producidas por un individuo promedio de cada categoria.

Tabla V.2. Matriz de tipo Lefkovitch correspondiente a la gréfica del ciclo de vida de la Figura V.2,
mostrando las probabilidades de transicion, Cj, permanencia, S;, retrogresion, Rjj y los valores de
fecundidad F;;.

Categoriaent

0 1 2 3 4
0 SOO FOl FOZ F03 FO4
Categoria en 1 G S Ri, Ris R140
t+1 2 0 Ga Sa Ra3 R4
3 0 0 G2 Ss3 Ras
4 0 0 0 Ga3 Su

Las entradas de fecundidad para los periodos 2001-02 y 2002-03 se calcularon con base en el
método mecanicista, el cual considera el esfuerzo reproductivo de los individuos de cada categoria y la
emergencia de plantulas en condiciones naturales (Menges 1990; para detalles ver el Capitulo 1V, seccion
de Métodos). Para tal efecto, se calculd el esfuerzo reproductivo con base en una estimacion del nimero de

semillas sanas producidas por individuo en cada periodo (las semillas sanas eran las que no estaban
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parasitadas por insectos), asi como datos de germinacidn, supervivencia y establecimiento de plantulas en

el campo, como se indica a continuacion.

El nimero promedio de semillas producidas por individuo, se estimé determinando: i) el nimero
de semillas sanas en 50 vainas colectadas al azar en una zona aledana a la zona de estudio en mayo de 2002
y otras 50 colectadas en mayo de 2003 vy, ii) realizando una estimacién del nimero de vainas producidas
por cada individuo dentro de la hectarea de muestreo durante la temporada reproductiva de cada afio. De
estos datos se obtuvo una estimacion del esfuerzo reproductivo proporcional por categoria de tamafo.
Después, se obtuvieron los datos del reclutamiento de plantulas en condiciones naturales, en un area de 20
x 20 m dentro de la hectarea de trabajo en octubre de 2003. El nimero de plantulas observadas en el area
de 20 x 20 m se extrapol6 al resto de la hectarea, ponderando el nimero esperado de plantulas en cada area
de 20 x 20 segun el nimero de adultos reproductivos presentes. De esta forma, se estimd que el nimero
promedio de plantulas emergidas en toda la hectarea al final de la temporada de lluvias de 2003 fue de 267.
De estas plantulas, se estimé que sélo el 0.7% sobreviviria hasta mayo del afio siguiente, que fue el mes en
el que se realizaron las estimaciones de la fecundidad de la poblacién de P. laevigata. Este porcentaje de
supervivencia se obtuvo a partir de experimentos de germinacion de semillas y establecimiento de
plantulas en el campo (ver mas adelante). El resultado fue una estimacién de 1.76 plantulas sobrevivientes
a mayo del siguiente afio en toda la hectéarea, provenientes de las 267 plantulas que se estima estuvieron
presentes en octubre de 2003. Estas 1.76 plantulas establecidas se asignaron a cada una de las categorias
reproductivas de acuerdo con su esfuerzo reproductivo proporcional, para obtener las entradas
correspondientes de la matriz de proyeccion poblacional del periodo 2001-2 (Tabla V.3). Los datos de
germinacion y supervivencia de plantulas obtenidos para el periodo anual 2002-3 se utilizaron para
calcular las entradas de la matriz del periodo anual 2001-2, utilizando los datos del nimero de frutos

producidos por individuo en el afio 2001.

ii) Experimento de germinacion y establecimiento de plantulas - En 2002 se llevé a cabo un experimento
de germinacion en condiciones naturales, con la finalidad de estimar la probabilidad de germinacion y
supervivencia de plantulas desde la temporada de Iluvias de un afio hasta mayo del siguiente afio, con el
objeto de construir las entradas de fecundidad de las matrices de Lefkovitch, asi como de ahondar en la
biologia de esta especie. Para tal efecto se colectaron frutos maduros de P. laevigata en mayo de ese
mismo afio, en una zona aledafia a la zona de estudio. Los frutos se dejaron secar a temperatura ambiente y
las semillas se extrajeron, retirando el exocarpo que es de tipo coriaceo, el mesocarpo o capa dulce y el
endocarpo, que es una capa firmemente adherida a las semillas, que se desprende mecanicamente
(Cervantes 1996).
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Tabla V.3. Célculo de las entradas de fecundidad, utilizando el enfoque mecanicista, para la poblacion de

Prosopis laevigata (periodo anual 2001-2002).

Categorias de tamafio

1 2 3 4
No. estimado de frutos producidos por 178 278 1036 899
categoria en 2001 (n = 2341)
No. estimado de semillas 1246 1946 7252 6293
(semillas sanas /fruto = 7) (n = 16737)
Esfuerzo reproductivo proporcional 0.074 0.116 0.433 0.375
No. de individuos por categoria 34 22 30 21
Plantulas por individuo emergiendo en 2002 0.003 0.009 0.025 0.031
(267 plantulas x 0.0066 = 1.76)

A principios de julio de 2002 se colocaron 30 semillas sin escarificar, enterradas superficialmente
en el suelo, rodeadas por cilindros abiertos de malla de acero (con un apertura de ca. 5 x 5 mm), en seis
sitios diferentes elegidos al azar, tres bajo la copa de un arbol (P. laevigata, Cercidium praecox y Acacia
bilimekii) y tres en sitios expuestos. Los sitios expuestos estuvieron alejados aproximadamente un metro de
la copa de un arbol. En cada sitio se colocaron cinco de estos cilindros, con 30 semillas cada uno (lo que da
un total de 180 semillas), en seis sitios, tres expuestos y tres bajo nodriza. En total se colocaron 900
semillas (30 semillas por cilindro x 5 cilindros x 6 sitios, 3 para cada condicion — expuesto y bajo nodriza).
El destino de las semillas y de las plantulas resultantes se siguié mensualmente hasta mayo del afio 2003
(un total de 10 meses). Al cabo de este tiempo se estima que ya no se observaria la germinacion
subsiguiente de semillas; la supervivencia de las plantulas se sigui6 hasta el momento en el que se llevé a
cabo el censo poblacional, es decir, se sigui6 el experimento durante el tiempo necesario como para poder

calcular probabilidades de supervivencia de plantulas de un afio al siguiente.

Las diferencias entre los porcentajes de germinacion obtenidos en lugares expuestos y bajo
nodrizas se evaluaron mediante un andlisis de varianza, en el que la variable de respuesta fue previamente
transformada a arcoseno (Sokhal y Rholf 1995). Este andlisis se realizo utilizando el Software Satistica
(StatSoft 1999).
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iii) Métodos matriciales - Las matrices de Lefkovitch obtenidas como se describié anteriormente se
multiplicaron por un vector en el que se incorporé el nimero de individuos en cada categoria en el tiempo
inicial de muestreo (t) para obtener el nimero de individuos en las mismas categorias en el tiempo t+1:

N1 = ANy

donde n; es un vector que contiene el nimero de individuos en cada categoria en el tiempo t, A es
la matriz de transiciones y n..; es un vector con el nimero de individuos en cada categoria al afio siguiente
(Caswell 2001). Esta operacion fue repetida varias veces hasta obtener el vector de la estructura estable de
tamafios y la tasa finita de crecimiento poblacional (A). Se repitidé el mismo procedimiento, pero con la
matriz transpuesta, para obtener el vector de valores reproductivos especificos de cada categoria. Para
analizar la diferencia entre la estructura estable de edades y la estructura poblacional observada, se realizé
una prueba de ¥ utilizando el Software Satistica (StatSoft 1999). Los intervalos de confianza (al 95%) de
la tasa finita de crecimiento poblacional fueron calculados utilizando una técnica de tipo Montecarlo, segun
lo recomendado por Alvarez-Buylla y Slatkin (1991, 1993, 1994), a través de un programa de computo
desarrollado por Arellano y Aguirre (2002).

iv) Analisis de elasticidad - Después de obtener las matrices de proyeccién poblacional, se obtuvieron las
matrices de elasticidad en las que cada entrada se calculé de la siguiente forma:
e;j = (OM day)(ay/M)= sij (ay/\)

donde s;; es la sensibilidad de A a cambios absolutos en las a;; (calculadas como s;; = vjw;/<V,W>, en donde
V' y W son los eigenvectores izquierdo y derecho, respectivamente, y v y w son sus elementos — Caswell
2001). La elasticidad evalla la sensibilidad relativa de A a cambios relativos en las a;; (de Kroon et al.
1986; Caswell 2001). A partir de las matrices de elasticidad pudo evaluarse la importancia relativa de cada
entrada de las matrices de proyeccidn con respecto a su influencia sobre A, es decir, la contribucion de cada
entrada de la matriz a la tasa de crecimiento poblacional (de Kroon et al. 1986). Finalmente, las e se
sumaron por componente demografico, S = permanencia, C = crecimiento, F = fecundidad y R =
retrogresion, para evaluar la importancia relativa de cada uno de ellos para la dindmica de la poblacién
(Silvertown et al. 1993).
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Resultados

i) Germinacion y supervivencia de plantulas - El porcentaje de germinacion, evaluado globalmente, fue de
3.2% (i.e. 29 semillas germinadas de un total de 900). Las semillas colocadas en los sitios expuestos
germinaron en mayor proporcion (24 semillas, 5.3%) comparadas con aquellas que se encontraban bajo la
sombra de alguna nodriza (cinco semillas, 1.1%). Estos porcentajes difieren significativamente entre ellos
(F= 6.18,g.1=1, 28, P = 0.0192).

Hasta el mes de noviembre de 2002 sobrevivieron tres plantulas, a partir de cinco semillas que
germinaron bajo la sombra de las nodrizas (60% de supervivencia), y 23 de 24 semillas germinadas en
sitios expuestos (95.8% de supervivencia); la diferencia entre estos porcentajes de supervivencia fue
significativa (F = 7.96, g.1 = 1, 28; P = 0.009). De éstas, Unicamente seis, todas del tratamiento de alta
exposicion a la radiacion solar, lograron sobrevivir hasta mayo de 2003. De aqui se estimd que solo el
0.67% de las semillas que caen al suelo, emergen y sobreviven como pléntulas al cabo de un afio (i.e. 6 a
partir de un total de 900).

ii) Estructura poblacional - La estructura observada de la poblacion de P. laevigata estuvo dominada por
individuos de la categoria 1 en 2001-2, y de la categoria 3 en 2002-3 (Figura V.4). La abundancia relativa
de individuos de la categoria O (i.e. juveniles no ocupados por T. recurvata) fue baja en comparacion con
la de las demaés categorias. Para analizar en mayor detalle la estructura de tamafios de la categoria 0, se
hizo una sub-categorizacion de estos individuos en cuatro sub-clases: 1) 0.001 a 0.01 m*, 2) 0.01 a 0.1 m®,
3) 0.1a 0.4 m®. De los individuos que se observaron en la categoria 0, menos de la mitad correspondio a
plantulas pequefias, cuya edad estimamos de entre uno y dos afios (Figura V.5), lo cual refleja la baja

probabilidad de establecimiento de plantulas estimada segun los detalles de la seccion anterior.

30
25 A
20 ~

O 2001-2
m 2002-3

15

10 -

individuos (%)

0 1 2 3 4
categoria de tamafio

Figura V.4. Estructura poblacional observada en la poblacion de P. laevigata en cada afio de estudio.
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Figura V.5. Desglose en sub-clases de tamafio de la categoria cero (i.e. de 0 a 0.4 m®) segin los datos
observados en mayo de 2001. Notese que no se observaron individuos en la sub-clase 1 (0 a 0.001 m?).
Una pléantula recién emergida mide ca. 2 cm x 2 cm de cobertura y 1 cm de altura (i.e. 1.04 E® m%):; no se

observé ningun individuo con estas caracteristicas durante el muestreo realizado en la fecha mencionada.
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Figura V.6. Estructura poblacional observada y esperada al equilibrio para la poblacion estudiada de P.

laevigata, de acuerdo con el andlisis de las matrices de los periodos 2001-2 y 2002-3.

La estructura poblacional observada difiri6 significativamente de la esperada en el equilibrio, de acuerdo a
las matrices 2001-2 (y°= 222.3, g.l. = 4, P < 0.001) y 2002-3 (x?=89.3, g.l. = 4, P < 0.001) (Figura V.6).
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iii) Matrices de proyeccion poblacional — EIl andlisis de las matrices de proyeccién poblacional para los
periodos 2001-2- y 2002-3 muestran que, si las condiciones demogréficas representadas por esas matrices
se mantuvieran a través del tiempo, la poblacion creceria a una tasa anual de entre 1y 2% (Tabla V. 4). Sin
embargo, los valores de A no fueron significativamente distintos a la unidad, pues los intervalos de
confianza fueron amplios (para el periodo 2001-2, A = 1.024 + 0.080; y para el periodo 2002-3, . =1.017
0.095).

Tabla V.4. Matrices de proyeccion poblacional y de elasticidad de la poblacién de Prosopis laevigata para
los dos periodos estudiados. gx = tasa de mortalidad, V = vector de los valores reproductivos, W =
distribucion estable de tamafios. Los valores ay; de las matrices de ambos periodos tienen dos
componentes: el primer valor corresponde a la probabilidad de retrogresion (0.030 para 2001-02 y 0.038
para 2002-03) y el segundo a la fecundidad (0.004 para 2001-02 y 0.003 para 2002-03).

A =1.024 £0.080 2001-02 A =1.017 £0.095 2002-03
0 1 2 3 4 \ w 0 1 2 3 4 \% w
0 0.778 0.030 + 0.009 0.026 0032 017 o011 | O 0.937 0.038 + 0.012 0.017 0033 018 0.25
0.004 0.003
1 0.167 0.727 0.000 0.000 0000 019 006 | 1 0.062 0.807 0.041 0.000 0.000 0.8 0.08
2 0.056 0.242 0.636 0.000 0.000 0.20 0.05 2 0.000 0.153 0.070 0.032  0.000 0.19 0.06
3 0.000 0.000 0.364 0.800 0.000 0.21 0.09 3 0.000 0.000 0.250 0.806  0.037 0.21 0.16
4 0.000 0.000 0.000 0.200 0.999 0.22 0.68 4 0.000 0.000 0.000 0.161  0.961 0.22 0.44
ax 0.000 0.000 0.000 0.000 0.001 ax 0.000 0.000 0.000 0.000  0.000
n 18 33 22 30 21 n 16 26 24 3L 27
Elasticidades 2001-02 Elasticidades 2002-03
0 1 2 3 4 0 1 2 3 4
0 0.067 0.002  0.0004 0.002 0.017 0 0.201 0.003 0.0006 0.002 0.000
1 0.015 0.037 0.000 0.000 0.000 1 0.013 0.060 0.002 0.000 0.000
2 0.005 0.013 0.032 0.000 0.000 2 0.000 0.012 0.041 0.005 0.000
3 0.000 0.000 0.02 0.077 0.000 3 0.000 0.000 0.015 0.13 0.01
4 0.000 0.000 0.000 0.019 0.689 4 0.000 0.000 0.000 0.03 0.45

El vector de los valores reproductivos (vector V) de la poblacion de Prosopis laevigata en los dos
periodos mostr6 que la contribucion a la progenie futura es mayor por parte de los individuos que se

encuentran en las categorias de tamafio mayores (Tabla V.4).
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iv) Andlisis de elasticidad - Los valores de las matrices de elasticidad fueron muy similares entre los dos
periodos anuales. Los valores de elasticidad méas altos correspondieron al componente demografico de
permanencia, explicando el 89% y 90% de su valor en 2001-2 y 2002-3, respectivamente. El crecimiento
fue el segundo componente mas importante (con 7% en ambos afios), seguido de la retrogresion (2% en
ambos) y por ultimo de la fecundidad (0.002% y 3%). En la matriz con el mayor valor de A (2001-02, A =
1.024), la entrada que mas contribuyd a la tasa de crecimiento poblacional fue la as4 (permanencia en la
categoria de adultos 4), mientras que en el afio con una menor A (2002-3, A = 1.017), las entradas més

importantes fueron ago, ass y as4 (Tabla V.4, Figura V.7).

2001-2 2002-3
0.80 as
i BC
° 0.60 ~ E OF
© | ]
S 0.40 - : uR
(%] | ]
© []
© 0.20 A i
0.00 s e i \H]E‘ \:':' \ i = \EE' ‘ﬁn =
0 1 2 3 4 0 1 2 3 4

categorias de tamafo

Figura V.7. Importancia relativa de los diferentes componentes demograficos en cada categoria de

tamafio, en los dos periodos de estudio. S=permanencia, C=crecimiento, F=fecundidad y R =retrogresion.

Discusion

i) Germinacion - En los experimentos de germinacion en condiciones naturales, se observd un porcentaje
muy bajo de germinacion (menor al 4%). Este fendbmeno también se ha observado en otras especies de
leguminosas (Wiegand et al. 1999; Jiménez-Lobato y Valverde 2006). La limitante mas importante para la
germinacion es la baja disponibilidad de agua. Las semillas de P. laevigata que se colocaron en el campo
en el mes de julio germinaron hasta el mes de septiembre, cuando las lluvias eran mas abundantes y

continuas. La germinacion se extendio hasta los ultimos dias del mes de octubre, cuando ya habia

terminado el periodo de lluvias.
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Un aspecto que probablemente afectd la germinacion fue el hecho de que las semillas no se
escarificaron (i.e. no se les agujerd la testa antes de sembrarlas, como es comun que se practique en
leguminosas). Se ha observado que en otras especies de arbustos es comun que las semillas no
escarificadas presenten un bajo porcentaje de germinacion (Everitt 1983, Flores y Jurado 1998). En
condiciones naturales, las semillas de P. laevigata son escarificadas cuando pasan por el tracto digestivo de
ciertos mamiferos (Simpson 1977; Brown y Archer 1990; Peinetti et al. 1993; Sanchez de la Vega 2005).
La baja germinacion observada pudo deberse a la depredacion, pues la malla que se colocé alrededor de las
semillas no fue disefiada para excluir a los depredadores. Se ha observado que las hormigas (Pheidole sp.)
y algunos roedores consumen las semillas de arbustos en la zona de estudio y que la exclusion de estos
depredadores aumenta significativamente el numero de plantulas emergidas; sin embargo, existen
evidencias de que estos depredadores no afectan la supervivencia de las plantulas (Flores et al. 2004). Las
bajas tasas de germinacidn/supervivencia observadas en este experimento, reflejan que estos primeros
estadios de desarrollo son altamente vulnerables, lo cual se vio reflejado en un valor bajo de probabilidad

en la transicion correspondiente de la matriz.

Segun los resultados obtenidos en los experimentos de germinacion, se observd una mayor
germinacion en lugares expuestos a la radiacion solar que bajo nodrizas. Se esperaba que la germinacion de
las semillas y la supervivencia de las plantulas fuera facilitada en lugares con mayor humedad y
acumulacioén de nutrientes, y con una menor exposicién a la insolacion (e.g. bajo nodrizas), como se ha
observado en otras especies de leguminosas (Garcia-Moya y Mckell 1970; Smith y Goodman 1987;
Kennenni et al. 1990). Sin embargo, las semillas de P. laevigata germinaron en mayor proporcion en sitios
con alta exposicion solar que bajo nodrizas. Lo mismo se observd en Acacia bilimekii, otra leguminosa que
se distribuye en esta misma zona (Jiménez-Lobato 2003). Sin embargo, Flores y colaboradores (2004)
observaron que la exposicion a la radiacion solar no afecto significativamente la proporcion de plantulas
emergidas en arbustos de zonas aridas y semiaridas, pero si su establecimiento y supervivencia. Los altos
porcentajes de germinacién de las semillas de leguminosas en sitios expuestos podrian relacionarse con el
efecto que los cambios drésticos de temperatura provocan en la testa de las mismas, pues las temperaturas

extremas pueden romper la testa para permitir la entrada de agua al embrién (Moreno-Casasola 1985).

La supervivencia de las plantulas fue también muy baja. Menos del 21% de las semillas
germinadas lograron sobrevivir como plantulas hasta mayo de 2003, todas ellas en el tratamiento de alta
exposicion a la radiacién solar. Esto indica que las plantulas de P. laevigata muestran una alta resistencia
ante la alta insolacion, lo que seguramente les confiere ventajas, permitiéndoles explotar aquellos sitios que

probablemente no son tan propicios para el establecimiento de otras especies en estos ecosistemas.
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ii) Demografia de Prosopis laevigata - La estructura de la poblacion de P. laevigata en el sitio de estudio
se caracteriz0 por presentar un bajo nimero de individuos en la categoria de plantulas. Esto sugiere que el
reclutamiento de plantulas es un evento poco frecuente en esta poblacion. La sub-categorizacion que se
hizo de la categoria 0, mostré baja frecuencia de individuos en las sub-categorias comprendidas entre los 0
y los 0.1 m% de hecho, no se observaron plantulas recién emergidas, ni de un ca. afio de edad. Las
plantulas recién emergidas tienen aproximadamente 1.04 €% m® y las de un afio 9.42 e® (observacion
personal). Entonces, la mayoria de individuos de la categoria O correspondieron realmente a arboles de

entre 0.1 2 0.4 m® (e.g. individuos de ca.1 m x 1.1 m x 1.4 de altura), que ya son arboles bien establecidos.

En esta poblacion es frecuente encontrar individuos reproductivos de tamafio pequefio (i.e. de la
categoria 1). Esta alta frecuencia de individuos reproductivos pequefios se presenta también en la poblacion
de Acacia bilimekii en la misma zona de estudio (Jiménez-Lobato 2003). Jiménez-Lobato sugiere que la
alta frecuencia de individuos en esta categoria podria explicarse por eventos de reclutamiento masivo en el
pasado, lo que determinaria la presencia de muchos individuos de las fases subsecuentes en afios
posteriores. Durante el periodo de estudio se observé una gran cantidad de frutos y semillas de P. laevigata
en el afio 2001, evento que coincidié con una época de lluvias abundantes. Esta misma respuesta se ha
observado en otras especies lefiosas de zonas semiaridas (Cervantes et al. 1998, Cervantes et al. 2001,
Radford et al. 2002). Estos eventos de reproduccion intensa podrian estar asociados también a un
establecimiento masivo de plantulas en afios favorables. Por otra parte, la alta frecuencia de arboles de la
categoria 1 puede deberse también a que los individuos estan sometidos a frecuentes perturbaciones, como
la colecta de lefia, el ramoneo y el pisoteo por parte de las cabras, lo que lleva a que permanezcan por mas

tiempo en categorias relativamente pequefias.

Los resultados del analisis demogréfico de la poblacion de P. laevigata en Zapotitlan Salinas
sugiere que la poblacion esté creciendo a una tasa de entre 1% y 2% anual. Es notorio que el crecimiento
de esta poblacion es moderado comparado con el de otras especies de Prosopis (en P. glandulosa, A = 1.29
— Golubov et al. 1999), las cuales han sido consideradas como especies de rapido crecimiento, o como
especies invasoras (Hastings y Turner 1965; Martin y Turner 1977; Felker et al. 1981; Cantd 1990;
Gibbens et al. 1992). Acacia bilimekii en esta misma zona de estudio present6 valores de A mas elevados
(A~1.3 — Jiménez-Lobato y Valverde 2006) que los reportados para P. laevigata. Es posible que P.
laevigata presente caracteristicas que limitan su crecimiento poblacional de manera intrinseca, como bajas
tasas de crecimiento y establecimiento de plantulas en comparacidn con otras especies del mismo género o
la misma familia. De hecho, P. laevigata se establece mejor en zonas himedas, a la orilla de las cafiadas y
es poco tolerante a la sequia (Gomez et al. 1970). Sin embargo, ndtese que la tasa de crecimiento de la

poblacién de P. laevigata podria ser realmente mayor que la reportada aqui, ya que no se tomo en cuenta el
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posible establecimiento de nuevos individuos por propagacién vegetativa, y utilizamos un valor estimado
de mortalidad de 0.001 para los individuos de la categoria 4; si este valor de mortalidad fuera aun menor,
el valor de A aumentaria ligeramente (e.g., Si as4 Valiera 0.9999, en lugar de 0.999, el valor de A subiria de
1.024 a 1.025). En la zona de estudio se observd que existen varios individuos conectados entre si por
estolones o rizomas, por lo que probablemente la propagacion vegetativa es un componente importante de

la demografia de esta especie.

Al igual que en otras especies de arboles y arbustos tolerantes al estrés y que habitan sitios
perturbados, en la poblacion estudiada de P. laevigata, el componente demografico al que A fue mas
sensible fue el de la permanencia (Silvertown et al. 1993, Silvertown et al. 1996; Golubov et al. 1999;
Jiménez-Lobato y Valverde 2006). Los componentes de fecundidad y crecimiento influyeron poco sobre A
y la retrogresion se present6 s6lo en raras ocasiones. Esto significa que, segun lo propuesto por Silvertown
et al. (1993), la poblacién de P. laevigata se mantiene fundamentalmente debido a la permanencia de los
individuos establecidos y no por el reclutamiento de nuevos individuos. Sin embargo, en afios favorables
se esperaria que la fecundidad y el crecimiento fueran los componentes que permitieran el crecimiento de

la poblacion.

iii) Consecuencias para la dindmica metapoblacional de Tillandsia recurvata - La baja tasa de
reclutamiento de nuevos arboles de P. laevigata puede tener como consecuencia la baja disponibilidad de
nuevos parches para el establecimiento de nuevas poblaciones locales de T. recurvata. De esta forma,
posiblemente la persistencia de las poblaciones locales de T. recurvata establecidas sobre arboles grandes
de P. laevigata sean las que estén manteniendo a la metapoblacion y, por ende, los eventos de colonizacion

de los arboles pequefios probablemente sean muy escasos, debido a su escaso reclutamiento.

Por otro lado, tal vez la persistencia de las poblaciones de Prosopis se debe, al menos en parte, a su
capacidad de propagacion vegetativa, que en la regién de estudio es notoria (observacion personal). Este
fendmeno permitiria el crecimiento de la poblacion a partir de los individuos ya establecidos y aseguraria
el éxito de los pequefios ramets al suministrar recursos desde la planta madre a través de estructuras
especializadas, como los estolones o raices, tal y como se ha observado en otras especies de leguminosas
de la region (Jiménez-Lobato 2003). Sin embargo, este aspecto no fue considerado en el andlisis
demografico de este estudio, a pesar de que seguramente es preponderante en la dindmica de aparicion de

nuevos parches.

Como se mencion6 con anterioridad, durante el seguimiento de la poblacion de P. laevigata no se

observd la muerte de ningln individuo establecido. La baja frecuencia de eventos de muerte en la
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poblacion de P. laevigata puede ser favorable para la persistencia y crecimiento de la metapoblacién de T.
recurvata, pues significa que las poblaciones de la epifita tendrian la posibilidad de permanecer por

periodos prolongados de tiempo.

Las especies de Prosopis son utilizadas frecuentemente en algunas regiones del pais (Gémez et al.
1970; Simpson et al. 1977; Galindo y Garcia 1986; Arriaga 1991; Felker 1991; Arias 1993; Fagg y
Steward 1994; Lesney y Felker 1995; Tapia 1999). En la regidn de Zapotitlan Salinas los arboles de P.
laevigata se utilizan para la obtencion de lefia mediante la poda, aunque es poco frecuente que se corten
arboles completos. La poda podria favorecer el aumento en el tamafo y la fecundidad de estos arboles
(Felker 1991). Ademas, es comdn que los campesinos conserven a los individuos de P. laevigata para
brindar sombra al ganado. Es de suponerse que, debido al bajo nivel de impacto de la explotacion de esta
especie, su desaparicion en el paisaje sea lenta y sea un hospedero importante para el establecimiento de
poblaciones de T. recurvata. Por lo tanto, el arreglo espacial de los forofitos y su tasa de aparicion y
desapariciéon en el ambiente son factores importantes en la permanencia y crecimiento de las

metapoblaciones de epifitas anemdcoras.

Por Gltimo, es importante recordar que T. recurvata no s6lo se establece sobre las copas de P.
laevigata, sino que otras especies de arboles y arbustos pueden ser utilizadas como parches ocupables. De
esta manera, la composicion especifica de la comunidad de arboles, asi como su estructura de tamafios, su
dindmica y la distancia entre ellos, son factores que tienen el potencial de afectar a su vez la dindmica de

las metapoblaciones de T. recurvata.
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Capitulo VI. Dispersién de semillas de Tillandsia recurvata y su relevancia

en un contexto metapoblacional.

Introduccion

La capacidad de dispersion de propagulos a grandes distancias es una caracteristica que ha evolucionado en
un gran numero de especies vegetales y que involucran adaptaciones morfoldgicas y fenoldgicas muy
variadas (por ejemplo, la presencia de estructuras especializadas que facilitan la dispersién por viento, por
animales, por agua, etc. — van der Pijl 1982; Willson 1993; van Rheede y van der Rooyen 1999). A pesar
de que la dispersion de semillas frecuentemente representa altos riesgos de mortalidad, este proceso es
fundamental en el ciclo de vida de muchas especies de plantas y en muchas instancias ha resultado
ventajosa, permitiendo que evolucionen y se fijen una serie de caracteristicas que favorecen la dispersién
de las semillas. Entre las principales ventajas que confiere la dispersion, Howe y Smallwood (1982)
reconocen las siguientes: 1) escape a la competencia y la depredacion cerca de las plantas parentales; 2)
dispersién dirigida hacia sitios seguros para el establecimiento; 3) la posibilidad de colonizar parches
efimeros. En el contexto de la teoria metapoblacional, en el cual se desarrolla esta tesis, es el tercer punto
el que mas interesa, por constituir el proceso a través del cual pueden fundarse poblaciones locales que

permitan que las especies se mantengan a nivel regional, logrando un balance con las extinciones.

A pesar de la gran relevancia del proceso de dispersion desde el punto de vista ecoldgico y evolutivo
y al gran interés que ha despertado su estudio en el contexto de la ecologia del paisaje (Hanski y Gilpin
1997; Tilman y Kareiva 1997; Bascompte y Solé 1998), no son muchos los trabajos que hayan obtenido
datos precisos sobre el alcance de la dispersion de semillas a corta, mediana y larga distancia (Silvertown
1991; Wang y Smith 2002). Esto se debe, en gran parte, a la dificultad metodoldgica de determinar los
destinos de las semillas, debida a la complejidad del proceso mismo (Wang y Smith 2002). En este

contexto, trabajos como el de Overton (1994) han destacado por su originalidad y relevancia.

En las plantas, las didsporas pueden realizar varios movimientos y alcanzar diferentes distancias
durante las Fases | (i.e. el movimiento de la didspora desde la planta de origen hasta que aterriza por
primera vez en alguna superficie) y Il (el movimiento desde ese primer contacto hasta otro punto) de la
dispersién como consecuencia directa de la morfologia de las semillas, la altura de liberacién, las
caracteristicas de la vegetacion circundante y de los vectores de dispersion (Willson 1993; Chambers y
MacMahon 1994). Durante la fase 11 de la dispersién, las semillas pueden alcanzar distancias mayores a las
de los mecanismos primarios o de Fase | y pueden ser distribuidas de forma heterogénea en el espacio

(Augspurger y Franson 1987; Willson 1993). Esta distribucion influye en el patron espacial y el riesgo de
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depredacion de las diasporas, el establecimiento y supervivencia de las plantulas y el crecimiento de los
juveniles (Janzen 1970; Kaufmann et al. 1991; Levey y Byrne 1993; Ims y Yoccoz 1997; Feer 1999;
Nathan y Muller-Landau 2000; Andersen 2001; Wang y Smith 2002).

La distancia que pueden recorrer las semillas, en general, es limitada (Ouborg 1993). Por ejemplo, se
ha observado que las semillas de Tillandsia dappeana que son dispersadas por viento recorren hasta 35 m
(Garcia-Franco y Rico-Gray 1988), aunque se presume que en realidad pueden recorrer distancias mucho
mayores (Garcia-Franco 1996). Cuando una semilla es dispersada por hormigas, puede llegar a una
distancia de ca. 20 m a partir de la planta parental y generalmente es depositada dentro del area de forrajeo
de estos insectos (Willson 1993). Las semillas dispersadas por mecanismos de tipo balistico (i.e. la
expulsion de las semillas debida a la respuesta de ciertas estructuras especializadas a algin estimulo
externo, como la humedad o un cambio de temperatura) no alcanzan mas de 3 m, mientras que las que se
adhieren a la piel o plumas de los animales, o viajan en su tracto digestivo, son capaces de alcanzar grandes
distancias (Willson 1993; Hughes et al. 1994). En realidad, los eventos de dispersion en los que las
semillas alcanzan grandes distancias son raros y “costosos”, debido al alto riesgo de mortalidad y al gasto
de energia que representa la pérdida de un gran ndmero de semillas y la formacion de estructuras
especializadas (Silvertown y Lovett-Doust 1993). Es por esa raz6n que muy pocas semillas alcanzan el
extremo distante de la sombra de dispersion (Silvertown 1991; Willson 1993; van Rheede y van Rooyen
1999). En consecuencia, la cuantificacién del nimero exacto de semillas que puede alcanzar grandes
distancias (i.e. la llamada cola de la dispersion) es extremadamente complicada debido a los mdltiples
movimientos que las semillas realizan durante todo el recorrido hasta alcanzar los sitios en los que se
estableceran (Bullock y Clarke 2000; Wang y Smith 2002). No obstante, son este tipo de eventos de
dispersion a grandes distancias los que tienen una mayor importancia en términos de la expansion del area
geografica de las especies, la homogeneizacion de la estructura genética de las poblaciones (Wade y
McCauley 1988; Hanski 1999; Cruzan 2001) y la colonizacion de nuevos parches en las metapoblaciones a
nivel regional, sobre todo en aquellas metapoblaciones en las cuales la distancia entre parches es grande
(Cipollini et al. 1993; Hanski et al. 1994; Huges et al. 1994; Hanski, et al. 1995a,b; Hanski 1999;
Gutiéerrez et al. 1999; Gutiérrez, et al. 2001).

Al graficar el namero de semillas dispersadas contra la distancia de deposicion, se obtiene la curva
de dispersion de semillas. Estas curvas en general tienen una forma leptocurtica negativa, como por
ejemplo, la que se presenta en especies de plantas epifitas dispersadas por el viento (Garcia-Franco y Rico-
Gray 1988; Castro-Hernandez et al. 1999; Mondragdn 2001) o especies tropicales dispersadas por
animales (Janzen 1970; Harper 1977; Howe y Smallwood 1982; Willson 1993; Wehncke et al. 2003). Otro

tipo de curvas posibles son la exponencial negativa y la de “ley de potencias inversas” (Inverse power law
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— Okubo y Levin 1989). En las plantas, la forma y el tamafio de la curva de dispersion y de la sombra de
dispersion definen en gran medida la distribucion espacial y la dinamica de las poblaciones (Bullock y
Clarke 2000; Nathan y Muller-Landau 2000; Wang y Smith 2002). EI movimiento de las di&sporas en un
ambiente altamente heterogéneo determina la distribucion espacial y la dindmica de las especies de plantas
provocando cierta estructuracion espacial. Lo anterior puede llevar a la formacion de parches o poblaciones
locales dando lugar a metapoblaciones (sensu Levins 1969,1970; Hanski et al. 2000) y a la ubicacién de
las especies en sitios especificos dentro de las comunidades (Janzen 1970; Picket y White 1985; Chambers
y MacMahon 1994; Husband y Barret 1996; Fagan 1999; Nathan y Muller-Laundau 2000; Drezner et al.
2001).

Las consecuencias fundamentales que el proceso de dispersién ejerce en la dinamica de las
poblaciones y metapoblaciones son la regulacion del tamafio de las poblaciones locales debida a la
emigracién denso- dependiente y la persistencia de la metapoblacion a nivel regional como resultado del
arribo de inmigrantes a parches vacantes y la consecuente formacion de nuevas poblaciones (Watson et al.
1984; Hanski 1999; Saether et al. 1999; Crone et al. 2001). Cuando se analiza la dinamica de una
poblacién, generalmente la dispersion no se considera, pues las poblaciones frecuentemente son tratadas
como sistemas cerrados y se asume que el nimero de individuos que inmigran y emigran es el mismo, de
tal modo que estos procesos se compensan (Begon et al. 1996). No obstante, los procesos de dispersidn son
muy importantes en la cohesion de los sistemas metapoblacionales desde la perspectiva demografica y
genética (Levins 1969, 1970; AIvarez-BuyIIa y Garcia-Barrios 1991, Hanski et al. 1994; Olivieri et al.
1995; Ims y Yoccoz 1997; Hanski 1998, 1999). En las metapoblaciones, la dispersion permite la formacion
de nuevas poblaciones, puede sincronizar y estabilizar la dindmica local, y puede dar lugar a la formacion
de un patrdn especifico de distribucion espacial, entre otras cosas (Hanski 1999; Akcakaya 2000; Wang y
Smith 2002).

Para analizar su relevancia sobre la dindmica metapoblacional, la dispersion de individuos puede
dividirse en tres fases: a) cuando el individuo abandona el parche de origen (proceso que se denomina
emigracion), b) la fase de movimiento que el individuo realiza entre el parche de origen y el nuevo parche
(dispersion) y c) la fase en la que el individuo ingresa en el nuevo parche, estableciéndose o0 no en éste
(denominado inmigracion). La emigracién causa la disminucion del nimero de individuos en la poblacién
de origen (Hanski 1999). En la inmigracion, si el individuo se establece exitosamente en un parche
completamente desocupado, tiene lugar la colonizacion (Ims y Yoccoz 1997) y si ingresa a un parche
ocupado gue se encuentra cercano a la extincion puede contribuir al “rescate” de esa poblacién al aumentar
el tamafio poblacional (Brown y Kondric-Brown 1977; Hanski et al. 1995a; Olivieri et al. 1995; Hanski
1999).

97
Capitulo VI. Dispersion de semillas de Tillandsia recurvata en un contexto metapoblacional



Se sabe poco de la dispersion de las semillas de las plantas epifitas. Entre las investigaciones que se
han realizado para evaluar la dispersion de semillas en plantas epifitas anemocoras, destacan las de Garcia-
Franco y Rico-Gray (1988) con Tillandsia depeanna y el de Mondragon (2001) con T. brachycaulos. En
los experimentos de Garcia-Franco y Rico-Gray (1988) la distancia méaxima registrada fue de 35 m en
semillas de T. depeanna y en el de Mondragon (2001) se observo que las semillas de T. brachycaulos
viajaron 15 m de distancia. En este capitulo se buscé cuantificar la dispersion de semillas de Tillandsia
recurvata con el objeto de evaluar la importancia de este proceso a nivel metapoblacional. En este
contexto, se obtuvo la curva de dispersion de semillas para poder calcular la probabilidad de arribo de las
semillas a arbustos potencialmente colonizables localizados a diferentes distancias. La estimacion de
algunos de los parametros de la dispersién, por ejemplo, la distancia que las semillas pueden viajar y la
probabilidad de que alcancen otros arboles, es de suma importancia para analizar la dindmica

metapoblacional.

Métodos

Para evaluar la dindmica de la dispersion de semillas de T. recurvata entre poblaciones locales, se llevaron
a cabo dos experimentos de campo en el jardin botanico Helia Bravo, ubicado en la regién de Zapotitlan
Salinas a aproximadamente 14 km al norte de la hectarea de trabajo (ver Capitulo Il y Figura I1.3, para una

descripcion del sitio de estudio).

a) Experimento de dispersién de semillas hacia puntos especificos del paisaje

Este experimento se basé en los métodos desarrollados por Mondragén (2001). En el mes de mayo de 2002
se eligieron dos arboles relativamente aislados, no colonizados por T. recurvata. Uno de ellos fue un
Prosopis laevigata y el otro un Cercidium praecox, ambos aproximadamente del mismo tamafio (ca. 2.5 m
de altura). La idea de elegir dos arboles de diferentes especies fue la de incluir, aunque fuera de manera
preliminar, esta variable en el experimento, tomando en cuenta que la arquitectura y caracteristicas de la
copa de los arboles de diferentes especies pueden afectar significativamente la dispersion de semillas de T.

recurvata.

Alrededor de cada arbol se colocaron ocho mamparas construidas con dos bordones de madera de
2.5 m de altura, los cuales sostenian una malla de mosquitero de nylon impregnada con grasa automotriz
(para facilitar la adhesion de las semillas) y sujeta a los bordones mediante clavos (Figuras VI.1y VI1.2). El

area total de captura de cada mampara fue de 1.125 m? (0.45 m de ancho, y 2.5 m de altura). Cada
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mampara fue subdividida en tres partes iguales que correspondieron a tres categorias de altura: baja, media
y alta (Figura VI.1).

Las mamparas se colocaron en direccion de los cuatro puntos cardinales (norte, sur, este y oeste) y
a dos diferentes distancias del arbol focal o fuente de semillas (5y 7 m, ligeramente desfasadas una con
respecto a la otra — Figura V1.1b), con el objeto de probar el efecto de estos dos factores (orientacion y
distancia al arbol focal) sobre la dispersion de semillas (Figura 1V.2a). Las distancias se eligieron de
acuerdo con los resultados de otros experimentos de dispersion de semillas anemaocoras, esperando cubrir

el intervalo en el que se esperaria observar semillas dispersadas.

En febrero de 2002 se colectaron frutos de T. recurvata, los cuales se sumergieron aun cerrados en
una solucidén acuosa con colorante rojo (0.5 g de “Bright dyes tablets”, de Kingstone Chemicals, disueltas
en 100 ml de agua destilada). Con la ayuda de una jeringa fina se inyecto la solucion en cada uno de los
carpelos de cada fruto. Estos se mantuvieron sumergidos por 24 h 'y después se dejaron secar en papel
absorbente por 2 h y al aire por otras 24 h mas. Posteriormente, los frutos se colocaron en una esfera
construida con malla de acero, fijando el pedinculo de cada fruto a la esfera con la ayuda de una gota de
silicon, de tal manera que el fruto quedara completamente libre para dispersar las semillas (Figura V1.2b).
En cada arbol focal se colocaron seis de estas esferas con 40 frutos de T. recurvata cada una
(aproximadamente 13,920 semillas en cada arbol, considerando que cada fruto contiene en promedio 57.62
+ 18.02 semillas; n = 50); las esferas se colocaron dentro de la copa del arbol, simulando la distribucion

natural de las epifitas.

En el momento de colocar las esferas colgadas en las ramas de los &arboles, cada fruto se abrid
cuidadosamente siguiendo las ranuras de dehiscencia natural, con la ayuda de una navaja fina para permitir
la liberacion de las semillas como ocurre de forma natural. Al momento en que las semillas salieron de los
frutos, se pudo comprobar que estaban coloreadas homogéneamente y no presentaban grumos de colorante,
ni estaban adheridas entre si, por lo que puede suponerse que la técnica de coloracion no afectd ni el peso,
ni la movilidad de las semillas (la coma de las semillas estaba completamente seca, lo que permitié su

liberacion — Figura V1.2b).

El experimento se dejo en el campo durante un mes y los conteos de semillas en las mamparas se
realizaron a los tres dias, 15 dias y 30 dias después de montar el experimento. En cada conteo se retiraron
todas las semillas encontradas en las mamparas, en el arbol focal y, de ser el caso, en el suelo. Al final del
experimento se retiraron las esferas y se contaron todas las semillas no dispersadas. Durante el transcurso
del experimento no se midié ni la direccién, ni la velocidad del viento, pues se visito el sitio s6lo en las tres
ocasiones mencionadas y se consider6 que cualquier medida puntual no hubiera sido representativa de lo

ocurrido durante el mes entero que dur6 el experimento.
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Figura VI. 1. Disefio del experimento de dispersion de semillas de Tillandsia recurvata hacia puntos especificos del paisaje. a) mampara de malla

de mosquitero; b) ubicacion de las ocho mamparas alrededor del arbol focal; c) detalle de las esferas con frutos tefiidos.
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Figura VI. 2. a) Montaje del experimento de dispersion de semillas, mostrando la colocacién de las
mamparas alrededor del arbol focal. b) Imagen que muestra una de las esferas de malla de acero con los

frutos coloreados.
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Con los datos obtenidos se obtuvo la probabilidad de que una semilla arribara a una distancia de 5
0 de 7 m, y hacia cada una de las cuatro orientaciones, asi como la probabilidad de que se quedara en las
ramas del &rbol focal, que cayera en el suelo o que no fuera dispersada al quedarse dentro del fruto. Para
generar la curva de dispersion se utilizaron los datos de las semillas que se encontraron en el arbol focal y
las que arribaron a 5y 7 m de distancia, graficandolas y ajustando una curva a los datos, con el programa
Statistica (1999). Las semillas encontradas (ya fuera en el suelo, en el arbol focal, en los frutos, o en las
mamparas) se restaron al numero que se estimo fue colocado originalmente, con el objeto de estimar, a su

vez, el nimero de semillas que se “perdieron”.

b) Experimento de dispersion de semillas hacia los arbustos aledafios

Este experimento se realiz6 del 7 de mayo al 3 de junio de 2003, durante el final del periodo de dispersién
natural de las semillas de T. recurvata (la dispersién coincide con los fuertes vientos que tienen lugar desde
principios de marzo hasta fines de mayo). Para tal efecto, se colectaron frutos que se colorearon de rojo
siguiendo el procedimiento anteriormente descrito y se montaron en esferas de malla metalica, las cuales se
colgaron de las ramas de los arboles (Figura VI.2b); los frutos se abrieron con una navaja en el momento
del montaje. Se eligieron cuatro &arboles sin colonizar (i.e. sin plantas de T. recurvata) en el Jardin
Botanico Helia Bravo, en Zapotitlan Salinas, y en cada uno se colocaron, el 7 de mayo, cinco esferas
metalicas con 10 frutos de T. recurvata cada una. Se estima que cada esfera contenia alrededor de 580
semillas y que en cada arbol se colocaron cerca de 2900 semillas (considerando que cada fruto contiene, en
promedio, 58 semillas). Se permitio que la dispersion se realizara de manera natural y posteriormente se
llevd a cabo la basqueda de semillas por todos los alrededores, al igual que en la copa de los arboles
focales. Esta busqueda de semillas se hizo los dias 20 de mayo y 3 de junio de 2003. Para cada semilla
encontrada se midio la distancia al arbol focal y la orientacién. En cada conteo se retiraron todas las
semillas encontradas en los arboles aledarios, en el arbol focal y, de ser el caso, en el suelo. Al final del
experimento, el 3 de junio, cuando comenzaron las lluvias, se retiraron las esferas y se contaron todas las

semillas no dispersadas.

Resultados
a) Experimento de dispersion de semillas hacia puntos especificos del paisaje

De las ca. 13,920 semillas colocadas en el arbol de P. laevigata, la mayoria no se encontraron (56%); otra
proporcion se quedo sujeta en las ramas y las hojas del arbol focal (i.e. el 19%, Tabla V1.1a y b); mientras

gue 931 semillas (i.e. 6.6%) se encontraron en las trampas colocadas al oeste del arbol focal y una sola
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semilla se encontro en la trampa colocada al sur. De las semillas encontradas en las mamparas, la mayoria
se encontr6 a los 5 m y s6lo unas cuantas a los 7 m de distancia a partir del arbol focal. Asimismo, se
encontraron 429 semillas (i.e. 3.1%) en el suelo, pues en algunos casos, grupos de semillas cayeron

entrelazadas de algunos frutos.

De las ca. 13,920 semillas colocadas sobre el &rbol de C. praecox, el 62%, no se encontro; se
observaron semillas en las trampas de las cuatro orientaciones, con predominancia hacia el norte (190
semillas, 1.3%, Tabla VI.1). El 2.9% se quedo en las ramas del arbol focal y el 4.26% en el suelo.

Asimismo, Unicamente el 2% de las semillas alcanz6 los 5 my el 0.24% los 7 m de distancia.

De acuerdo con estos resultados, el destino méas probable de una semilla es “perderse” (56% y
62%; de las semillas recolectadas en P. laevigata y C. praecox respectivamente); de las semillas que se
dispersaron y alcanzaron un destino cuantificable, la mayoria se quedaron en el arbol focal (19% y 3%,
respectivamente). Un nimero considerable se quedé adherido a la inflorescencia (14% y 29%, Tabla V1.2).
La probabilidad de salir de la fuente de semillas y arribar a arboles localizados a 5 m fue de 0.05y 0.02, y
a 7 m fue de 0.01 y 0.002, respectivamente. Es importante sefialar que a lo largo de este experimento, se
observé una semilla coloreada sobre un arbol que se encontraba a 25 m del arbol focal.

En la Figura V1.3 puede observarse la curva de dispersion de semillas que se obtuvo de los datos

-0.33x:

de este experimento fue de tipo exponencial negativo (y = 0.089e™""). Aunque el ajuste presentado en la

gréfica no fue significativo (R*= 0.45, G.1.= 4, P= 0.14), fue el mejor que se pudo lograr.
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Figura V1.3. Curva de dispersion de semillas de Tillandsia recurvata ajustada a los datos del experimento
de dispersion de semillas hacia puntos especificos del paisaje. Los circulos abiertos corresponden a los
resultados de Prosopis laevigata y los circulos rellenos son los de Cercidium praecox. Solamente se

incluyeron las semillas que se quedaron en el &rbol (0 m), y las que llegaron a 5y 7 m de distancia.
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Tabla VI.1. Resultados del experimento de dispersién de semillas de Tillandsia recurvata hacia puntos

especificos del paisaje en el Valle de Tehuacan, Puebla.

Prosopis laevigata

Cercidium praecox

Orient. Dist. Alturas No. de semillas Probabilidad | No. de semillas Probabilidad
(m) recuperadas recuperadas
Norte 5 Baja (0a0.83 m) 0 0 118 0.0084
Media (0.84 a 1.66 m) 0 0 45 0.0032
Alta (1.67 a2.5m) 0 0 7 0.0005
Norte 7 B 0 0 7 0.0005
M 0 0 8 0.00057
A 0 0 5 0.00035
Sur 5 B 0 0 15 0.001
M 1 0.000072 3 0.00021
A 0 0 0 0
Sur 7 B 0 0 1 0.000071
M 0 0 1 0.000071
A 0 0 0 0
Este 5 B 0 0 1 0.000071
M 0 0 6 0.00043
A 0 0 1 0.000071
Este 7 B 0 0 0 0
M 0 0 0 0
A 0 0 1 0.000071
Oeste 5 B 296 0.021 18 0.0012
M 356 0.025 8 0.00057
A 76 0.00545 3 0.00021
Oeste 7 B 107 0.0077 11 0.0079
M 67 0.0048 0 0
A 29 0.0021 0 0
104

Capitulo VI. Dispersion de semillas de Tillandsia recurvata en un contexto metapoblacional




Tabla VI1.2. Destinos de las semillas observados en el experimento de dispersion hacia puntos

especificos del paisaje.

Destino de las Prosopis laevigata Cercidium praecox
semillas
No. de Probabilidad No. de Probabilidad
semillas semillas
5m 7m 5m 7m 5m 7m 5m 7m

No. total de semillas 729 203  0.05 0.01 225 34 0.02 0.002
que alcanzaron un
destino externo
cuantificable

No. de semillas 2724 0.19 417 0.03

encontradas en las
ramas del arbol focal

No. de semillas 429 0.03 593 0.04
encontradas en el
suelo

No. de semillas no 1987 0.14 4040 0.29

dispersadas atn en los
frutos

No. total de semillas 7848 0.56 8611 0.62
no encontradas

No. aproximado de 13920 1 13920 1
semillas colocadas en
cada arbol

b) Experimento de dispersion de semillas hacia los arbustos aledafios

Los resultados obtenidos en este experimento ratifican en gran medida a los obtenidos en el experimento
anterior. En este caso, el 67% de las semillas se perdid (Tabla V1.3), el 6% se quedd en los arboles focales,
el 25% no se dispersd y el 1% de las semillas cayeron al suelo. De las ca. 11,600 semillas colocadas en
este experimento, Unicamente 71 semillas (es decir, el 1%) se encontraron sobre los arbustos aledafios y la
mayor distancia de dispersion registrada fue de 7.1 m con respecto al arbol focal. En la Tabla V1.4 se
presentan las distancias que alcanzaron las semillas y la probabilidad de quedarse en los diferentes arbustos
aledafios. Las probabilidades de dispersién mas altas correspondieron a las distancias entre 0 y 25 cm de la
fuente y las mas bajas fueron las correspondientes a mas de 4 m. En la Figura V1.4 se observa que la curva

que mejor se ajustd a los datos de dispersion de este experimento correspondi6 a una funcion hiperbolica
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(y=0.004x°*): sin embargo, al igual que en el experimento anterior, tampoco result6 significativo dicho
ajuste (R?=0.61, G.I.= 9, P=0.21).

1
[ 3
0.1
e]
©
o *
E 0.01 ¢
s o .
o
o N —
0.001 -
. °
0.0001 ‘ ‘ ‘
0 2 4 6 8
Distancia (m)

Figura VI1.4. Curva de dispersion de semillas de T. recurvata ajustada segun los resultados del
experimento de dispersion hacia los arbustos aledafios (ver detalles del ajuste en el texto). En la
gréfica, cada punto representa la distancia a la que se encontraba el arbol al cual arribaron las
semillas. Las proporciones de semillas que se quedaron en cada uno de los cuatro &rboles fuente

se promediaron y se graficaron en la distancia correspondiente a los 0 m.

Tabla VI.3. Resultados del experimento de dispersion de semillas hacia los arbustos aledafios. Las

probabilidades se calcularon a partir de las 11,600 semillas colocadas en los cuatro arboles.

Destino No. de semillas | Probabilidad
Destino externo cuantificable (sobre arbustos) 71 0.006
En ramas del arbol focal 662 0.057
En el suelo 107 0.009
No dispersadas (en los frutos) 2888 0.25
No encontradas 7872 0.68
Colocadas en cada arbol (muestra inicial) 11600 1
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Discusion
La dispersion de semillas es un proceso fundamental en la dindmica metadblacional de plantas al
promover la colonizacion de parches vacios y el rescate de poblaciones que se encuentran propensas a la

extincion. Por ende, la dispersion es el proceso que permite la persistencia de las metapoblaciones (Hanski
1991; Hanski 1994 ay b, 1998; Ims y Yoccoz 1997; Levins 1969; Olivieri et al. 1995).

Utilizando un método parecido usado por otros autores (Garcia-Franco y Rico-Gray 1988), en este
trabajo se evalud la distancia que recorren las semillas de T. recurvata y la probabilidad de arribo a sitios
especificos en el paisaje. Los dos experimentos realizados se complementan, el primero pretendiendo
determinar la probabilidad de arribo de semillas a distancias particulares y direcciones especificas, y el
segundo planteado en el contexto del paisaje natural en el que se distribuye T. recurvata. En particular, este
segundo experimento permiti6é evaluar la dispersion in situ, de forma mas aproximada de lo que ocurre

naturalmente.

La forma de la curva de dispersion de semillas en plantas anemacoras, asi como la de muchas otras
especies con otros mecanismos de dispersion, es de tipo leptocurtico (Fenner 1985; Chambers y
MacMahon 1994; Venable y Brown 1993; Willson 1993), en donde la mayor parte de las semillas son
depositadas cerca de la planta madre y relativamente pocas logran arribar a puntos muy lejanos de la fuente
de dispersion. En el caso de nuestros experimentos con T. recurvata, las curvas que mejor se ajustaron a
los datos de dispersion fueron de tipo exponencial negativo e hiperbolico. En alguna medida, éstas
representan un comportamiento similar al leptocdrtico, en el sentido de que la mayor proporcion de
semillas se depositan cerca del arbol focal. Sin embargo, en ninguno de los dos casos el ajuste realizado
fue estadisticamente significativo, por lo que los resultados aqui presentados no nos permiten llegar a

conclusiones solidas al respecto.

Las semillas de T. recurvata pueden alcanzar diferentes destinos durante su dispersion. Muchas de
ellas tuvieron un destino incierto (59% y 67%, en el primer y segundo experimentos, respectivamente). En
estos casos, las semillas pudieron arribar a sitios mas lejanos en comparacion con las distancias en las que
nosotros realizamos la busqueda. Si asi fuera, estas semillas formarian parte de la llamada “cola de la curva
de dispersion” (Silvertown 1991) y, aungue proporcionalmente tal vez se trate de un nimero muy bajo de
semillas, precisamente son éstas las que permiten ampliar el &rea de distribucién de las especies (Carter y
Prince 1981) y, en el contexto metapoblacional, llevan a la colonizacion de parches aislados (Hanski
1999). La probabilidad de que las semillas alcancen dichos destinos es dificil de cuantificar de manera
experimental (Silvertown 1991; Bullock y Clarke 2000), aunque se podrian hacer estimaciones de la
probabilidad de arribo de una semilla a largas distancias a través de extrapolacion numérica, empleando los

modelos ajustados a las curvas de dispersion. De acuerdo con las ecuaciones de las curvas ajustadas en este
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estudio, una semilla tendria una probabilidad de entre el 1.13 e®y 2.26 e de alcanzar un destino localizado
a 25 m del arbol de origen. Si se toma en cuenta la observacion que se hizo de una semilla que alcanzé los
25 m de distancia con respecto al arbol focal durante el primer experimento (que correspondié a una
probabilidad de 7.18 e®), podemos darnos cuenta que dichas estimaciones probablemente no se encuentren
tan lejos de la realidad, a pesar de que el ajuste de nuestras curvas no resultara significativo. De cualquier
forma, es importante tener precaucion al realizar este tipo de estimaciones indirectas, ya que no se conoce
realmente el comportamiento de la “cola” de la curva de dispersion. Por ejemplo, en nuestro caso podria
pensarse que la primera curva (la exponencial negativa) es mas confiable, pues presenta un mejor ajuste
(P=0.14) que la segunda (la hiperbdlica, con una P= 0.22); sin embargo, la extrapolacion de la segunda se

acerca mas a la probabilidad de dispersion hasta 25 m de distancia observada en el campo (7.18 ™).

Un destino comdn de las semillas de T. recurvata fue quedarse en las ramas del arbol de origen,
contribuyendo probablemente al crecimiento de su propia poblacién local. Sin embargo, en otras especies
se ha observado que el quedarse dentro de la poblacién original puede implicar un aumento en las
probabilidades de muerte a causa de la accion de depredadores, o por falta de recursos como resultado de la
competencia. Segun Benzing (1981a y 1981b) estos factores no parecen ser importantes en las poblaciones
de epifitas, dada la naturaleza de su habitat, en el que existen muchos espacios disponibles distribuidos en
diferentes micrositios dentro de la copa de los forofitos. Sin embargo, no todos esos espacios son ocupados
con el mismo éxito; por ejemplo, en el caso de T. recurvata, la germinacion y el establecimiento parecen

ser mas exitosos en la parte mas expuesta de la copa (Hernadndez-Rosas 2003, Bernal et al. 2005).

Por otra parte, los eventos de dispersion de semillas a corta distancia afectan la estructura genética
de las poblaciones locales y de las metapoblaciones, favoreciendo una mayor diferenciacion entre
poblaciones locales a causa de la alta representacion de pocos genotipos y de la elevada probabilidad de
entrecruzamiento entre parientes, y disminuyendo la diversidad genética de las poblaciones como producto
de la endogamia (Cruzan 2001; Menéndez y Thomas 2002). En T. recurvata, las semillas que se quedan en
las ramas del &rbol de origen (6 a 11%, de acuerdo con los resultados de los experimentos aqui reportados)
generalmente tienden a esparcirse quedando muy cerca del organismo parental. Otras veces sus apéndices
plumosos se enredan entre si y forman grupos de semillas que se dispersan juntas, aumentando el peso de
la unidad de dispersion y limitando su movilidad para alcanzar distancias mas largas (Mondragon 2001).
No obstante, pese a la gran proporcién de semillas que permanecen en las poblaciones de origen, se ha
observado que Unicamente germinara aproximadamente el 5% (Hernandez-Rosas 2003; Bernal et al.
2005).

En los experimentos de esta tesis fueron relativamente pocas las semillas que salieron de la

poblacién fuente y alcanzaron destinos cuantificables a cierta distancia; por ejemplo, solamente 954
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semillas viajaron 5 m y 237 semillas alcanzaron los 7 m de distancia (de ca. 27840 semillas del primer
experimento), lo que corresponde a una probabilidad del 0.034 y del 0.008 respectivamente. A pesar de
esta baja probabilidad de alcanzar arbustos a estas distancias, es importante tomar en cuenta que la
cantidad de semillas que se dispersan a nivel de toda la metapoblacion debe ser muy alta, por lo que es de
esperarse que la tasa de colonizacion de nuevos arbustos sea también relativamente elevada. Esto se
constata en el hecho de que T. recurvata es muy abundante en la zona de estudio. En un contexto
metapoblacional esto implica que los eventos de colonizacién deben exceder a los de extincién. En el
presente estudio se observd que las semillas de T. recurvata pueden alcanzar 7 m de distancia y, en casos
excepcionales, hasta 25 m de distancia a partir del &rbol fuente. Por esta razon, puede concluirse que la
dispersién no es una limitante para que tengan lugar eventos de colonizacion, al menos en el area de
estudio, en donde la distancia promedio entre arboles es menor de 2 m (Bernal et al. 2005). Garcia-Franco
y Rico-Gray (1988) llegaron a una conclusion similar sobre T. depeanna a partir de sus experimentos de
dispersion de semillas. Estos autores enfatizaron que un impedimento relativamente mayor para la
colonizacién de nuevos espacios es la disponibilidad de micrositios favorables dentro de los arboles, asi

como la baja probabilidad de que las semillas los alcancen, germinen y se establezcan en ellos.

La dispersion anemdcora que se presenta en muchas especies de epifitas es altamente azarosa
debido a que depende de la presencia, la velocidad y la direccién del viento (Augspurger y Franson 1987,
Garcia-Franco y Rico-Gray 1988; Willson 1993; Harvey 1996). Si los forofitos se encuentran
relativamente aislados entre si, el contacto de una semilla con un forofito adecuado puede ser un evento
poco probable (Benzing 1981a, 1981b; Bullock y Clarke 2000). La capacidad de “captura” de semillas por
parte de un hospedero dependera de sus caracteristicas intrinsecas, tales como su arquitectura (Migenis y
Ackerman 1993; Yeaton y Gladstone 1992), tamafio (Harrison, 1991; Hanski 1998; Hanski 1999), la
morfologia de sus ramas y cortezas (Johansoon, 1974; Benzing y Renfrow, 1971; Zimmerman y Olmsted,
1992; Benzing, 1978a, 1978b; 1990; Caldiz et al. 1993; Castro-Hernandez et al. 1999; Callaway et al.
2001 y 2002) y de la disponibilidad de dichos forofitos en el paisaje (Levins 1969, 1970; Bennet 1988;
Hanski 1999). Sobre este Gltimo punto, se vio que en el segundo experimento las semillas de T. recurvata,
se adhirieron frecuentemente a arbustos de Mimosa luisana, que es uno de los arbustos més abundantes en
el Jardin Botanico Helia Bravo. Sin embargo, como describimos en el Capitulo 11, los arbustos del género
Mimosa no son los hospederos “preferidos” por T. recurvata (Bernal et al. 2005). Asi, es posible suponer
gue la mayoria de estos eventos de dispersién no se hubieran traducido en la formacién de nuevas

poblaciones locales.

La distancia que pueden recorrer las semillas y la distancia entre parches afectan el grado de

interconexion entre las poblaciones locales que conforman a una metapoblacion. Los parches muy aislados
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dificilmente reciben inmigrantes, por lo que su grado de conexion con otras poblaciones es bajo (Hanski
1999). En cambio, si los parches estdn muy cercanos y la capacidad de dispersion de la especie es alta, la
interconexion entre los parches serd considerable, e incluso puede provocar la sincronizacion de las
poblaciones locales (Akcakaya 2000). Es posible suponer que, en las metapoblaciones de T. recurvata, la
interconexion entre poblaciones locales debe ser variable. Cuando los arbustos colonizados son muchos y
se encuentran muy cerca, como ocurre en el sitio de estudio (i.e. la hectarea descrita en el Capitulo 111),
podria esperase un alto flujo de semillas entre ellos. En estas circunstancias tal vez sean pequefios grupos
de arboles (y no los arboles individuales) los que puedan considerarse como las poblaciones locales que
conforman a la metapoblacion. Sin embargo, en un paisaje en el que los parches colonizables se encuentran
méas dispersos (como ocurre, por ejemplo, en el Jardin Botanico Helia Bravo), y entre los que el
intercambio de individuos por migracidon es seguramente mas limitado, cada arbol colonizado puede
concebirse mas claramente como la unidad que constituye la poblacion local. De hecho, la existencia de
una migracién limitada entre parches (i.e. un contacto “débil” entre poblaciones locales) se considera una
condicién necesaria para que se pueda hablar de la existencia de una metapoblacion (Hanski 1999). Sin
embargo, cuantificar el nivel de contacto por migracién entre poblaciones locales es ciertamente un reto
gue apenas empieza a ser abordado a través, por ejemplo, de las nuevas herramientas genéticas con las que
ahora se cuenta. En este sentido, el trabajo que estd realizando Ramirez Padilla (en preparacién) con
microsatélites en Tillandsia recurvata, ofrecera datos muy interesantes para contestar ésta y muchas otras

preguntas relacionadas con la relevancia de la dispersion en esta epifita.
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Capitulo VII. Dinamica metapoblacional de Tillandsia recurvata:

demografia local integrada con la dinamica del paisaje.

Introduccion

En ecologia ha sido frecuente el uso de modelos, haciendo uso particularmente del lenguaje matematico
que obliga a la claridad y que permite dilucidar propiedades importantes de los sistemas ecoldgicos
(Gillman y Hails 1997). Los modelos matematicos han sido una herramienta fundamental de la ecologia de
poblaciones. En los primeros modelos poblacionales, la dindmica de las poblaciones se explica
fundamentalmente a partir de las tasas de mortalidad y natalidad, pues se parte del supuesto de que la
inmigracion y la emigracion son poco importantes, por lo que su papel en la dinamica poblacional se habia
pasado por alto (Begon et al. 1996). A esta categoria pertenecen los modelos exponencial y logistico de
crecimiento poblacional, las tablas de vida y las matrices de proyeccién poblacional (Begon et al. 1996).
Estas Gltimas han tenido diversas aplicaciones en ecologia. Una de ellas, quizas la mas importante, ha sido
el modelaje de la dindmica poblacional de especies de plantas y animales con el objeto de contestar
diversas preguntas ecoldgicas, desde aspectos relacionados con la conservacién (Menges 1986; van
Groenendael et al. 1988; Allphin y Harper 1997; Menges y Dolan 1998; Meekins y McCarthy 2001;
Contreras y Valverde 2002), el andlisis de las historias de vida (Meekins y McCarthy 2001), el efecto de la
propagacion clonal (Hoffmann 1999; Mandujano et al. 2001) y cuestiones que tienen que ver con el
manejo de recursos (Menges 1986; Olmsted y Alvarez-Buylla 1995; Allphin y Harper 1997; Menges y
Dolan 1998; Meekins y McCarthy 2001; Ticktin et al. 2002; Ticktin y Nantel 2004).

En la década de los 70s surge una nueva generacion de modelos que incorporan el analisis de la
estructura espacial de las poblaciones. En este contexto se dio el desarrollo de los modelos
metapoblacionales. El primer modelo metapoblacional (Levins 1969) contribuyd a la nocién general de
que algunas especies permanecen a nivel regional en forma de un ensamblaje de poblaciones locales
propensas a la extincién (Hanski y Simberloff, 1997, Hanski, 1999). Este modelo se concentra en la
dindmica de la ocupacién de los parches colonizables; sin embargo, aunque se considera que esta dindmica

es producto de la dispersidn, el modelo no incorpora este proceso de manera explicita.

Pese a su importancia, las ideas de Levins no fueron retomadas sino hasta casi 20 afios después de
su publicacion, a través del disefio de modelos que pretenden explicar la dinamica de formacién-extincion
de poblaciones locales en los parches del paisaje que resultan adecuados para el establecimiento de la

especie en cuestion (Hanski, 1999). Los modelos matriciales también han sido utilizados en este contexto.
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Por ejemplo, Horvitz y Schemske (1986) combinaron el enfoque metapoblacional y los modelos
matriciales de proyeccion poblacional para evaluar los cambios numéricos en poblaciones que ocupan
parches de diferentes tipos en el paisaje (i.e. claros en el dosel del bosque) y en donde tanto la dinamica
demogréfica especifica de cada parche como la dindmica de los parches mismos, tienen relevancia para
determinar el cambio en el nudmero de individuos a nivel global. Este tipo de modelos matriciales
complejos se han utilizado para evaluar los efectos de la dispersion (Horvitz y Schemske, 1986, Valverde y
Silvertown 1997b), de la denso-dependencia (Alvarez-Buylla 1994), de la estructuracion sexual en
poblaciones de especies dioicas (Cipollini et al. 1993), y de las perturbaciones humanas sobre la
persistencia de recursos forestales no maderables (Pulido 2006; Hernandez-Apolinar en preparacion),
entre otros. La estructura general de este tipo de modelos es la de una “matriz de matrices”, en donde se
parte del modelo markoviano de dinamica de parches, incorporando en cada una de las “entradas” de esa
matriz, a otra matriz que representa la dinamica poblacional especifica de cada tipo de parche. Asi, la
“megamatriz” resultante tiene un gran namero de entradas, que representan las probabilidades de transicion
entre tipos de parches (representadas por p en la Figura VII.1) y las probabilidades de transicién o

contribucidn entre categorias dentro de las poblaciones locales (entradas x en la Figura VI1.1).

El objetivo principal del presente capitulo fue modelar la dindmica metapoblacional de T.
recurvata incorporando la informacién que se obtuvo de su funcionamiento metapoblacional en los
capitulos anteriores. Este modelaje metapoblacional se llevd a cabo a través de dos modelos diferentes que
pretenden ser complementarios: el primero se refiere a los cambios en el nimero de poblaciones que
conforman a la metapoblacion, y el segundo hace referencia a la tasa de crecimiento con respecto al
numero de individuos de Tillandsia recurvata a nivel global en la metapoblacion. Es importante sefialar
que, hasta ahora, los modelos metapoblacionales han abordado s6lo uno o el otro de estos dos aspectos
metapoblacionales, pero en ningln caso se han abordado ambos al mismo tiempo. Por esta razon, una de
las contribuciones mas importantes de esta tesis, y de este capitulo en particular, es el intento por estudiar
tanto los cambios en el nimero de poblaciones, como los cambios en el nimero de individuos a nivel del
paisaje, pues se reconoce que ambos niveles tienen un efecto importante sobre el comportamiento de las
metapoblaciones (Valverde y Silvertown 1997 a y b; 1998; Hanski 1999) y no se puede entender

cabalmente el funcionamiento de una metapoblacién sin estudiarlos a ambos.

El primer modelo que se presenta proyecta el cambio en el nimero de poblaciones en la
metapoblacion. Se parte de la base de que las poblaciones locales de T. recurvata se establecen
principalmente sobre arboles de Prosopis laevigata, por lo que este modelo esta basado Unicamente en la
dindmica poblacional de P. laevigata (Capitulo V), incorporando ademas las probabilidades de que estos

individuos de P. laevigata sean colonizados o no por la epifita.
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Tipo

Tipo

Tipo

Tipo

al

a2

a3

al

a2

a3

al

a2

a3

al

a2

a3

Parche tipo 1

Parche tipo 2

Parche tipo 3

Parche tipo 4

p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X
X X X X X X X X

Figura VII.1. Estructura general de una megamatriz. Las matrices con entradas positivas (x) describen las

probabilidades de transicion de los individuos entre las categorias de plantulas (p), adultos 1 (adl), adultos

2 (ad2) y adultos 3 (ad3). Las letras p representan las probabilidades de transicion entre tipos de parches.

Cada sub-matriz es multiplicada por este valor p que representa la probabilidad de que los parches transiten

entre categorias de un tiempo al siguiente. De esta megamatriz se obtiene una tasa finita de crecimiento

(Am) que refleja la tasa de cambio del nimero de individuos de toda la metapoblacién, entre t a t+1, al

equilibrio.
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El segundo modelo que se presenta en este capitulo proyecta la tasa de crecimiento de la
metapoblacidn, pero en términos del nimero de individuos de T. recurvata que la componen a nivel global.
Siguiendo las ideas de Horvitz y Schemske (1986), el modelo es una matriz de matrices del tipo de la que
se encuentra representada en la Fig. VII.1, pero en este caso, incorpora un mayor nimero de procesos: la
dindmica de parches (es decir, la dinamica poblacional de los arboles de P. laevigata), las probabilidades
de colonizacion de los parches, y el comportamiento poblacional de la epifita establecida en parches de

diferente tamaio.

Los dos modelos antes mencionados fueron utilizados para evaluar la importancia de diferentes
procesos ecoldgicos sobre la dinamica de la metapoblacion a ambos niveles. En particular, se evalué la
relevancia de la dispersion de semillas y de los posibles cambios en la fecundidad de las poblaciones
locales sobre la dinamica de la metapoblacion, tanto sobre el nimero de poblaciones como sobre el nimero
de individuos. Con el objeto de que la estructura y resultados de cada modelo se entiendan con claridad, se

presentan ambos por separado.

A. Modelo sobre los cambios en el numero de poblaciones
Métodos

Este modelo toma en cuenta dos elementos: la dinamica demografica de la poblacidn de Prosopis laevigata
(que finalmente refleja la dindmica de los parches ocupables de T. recurvata) y la dindmica de

colonizacidn de los parches. A continuacion se describen estos dos componentes.

A.1 - Dinamica de parches: demografia de Prosopis laevigata

Para modelar la aparicion y desaparicion de los parches ocupables en la metapoblacion de T.
recurvata, se utilizd la matriz que representa el comportamiento demografico de la poblacién de P.
laevigata (Capitulo V). Sin embargo, a diferencia de la matriz reportada en el Capitulo V, en este caso se
utiliz6 una de dimensiones 4 x 4 (Tabla VII.1), pues s6lo se tomaron en cuenta las categorias de tamafio 1
a 4. Los arboles de categoria 0 (de 0 a 0.4 m?, segun las categorias de tamafio definidas en el capitulo V) no
son colonizados por T. recurvata, por lo que estrictamente no pueden considerarse como parches
ocupables; y puesto que este modelo tenia la intencién de modelar la dinamica de los parches ocupables,
los arboles pequefios se excluyeron. Sin embargo, claramente los arboles de la categoria 1 (de 0.4 a 1.5 m®)
provienen de arboles mas pequefios, proceso que si se tomd en cuenta al incorporar las probabilidades de
transicion correspondientes en el renglon de la fecundidad, como se verd mas adelante. Asi, las categorias

de tamafio de los arboles de Prosopis laevigata consideradas para este capitulo fueron: categoria 1 =
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arboles de 0.4 a 1.5 m®; categoria 2 = arboles de 1.51 a 3.2 m®; categoria 3 = &rboles de 3.21 a 6.9 m®; y
categoria 4 = mas de 6.9 m®. Aunque esta epifita se puede establecer en otras especies de arboles (y no sélo
en P. laevigata — ver capitulo I11), aqui se considerd que la demografia de P. laevigata es representativa de

lo que ocurre en el paisaje como un todo.

Se consideré que la dinamica poblacional representada por esta matriz (Tabla VII.1), que se
calculé como un promedio de las matrices de 2001-02 y 2002-03 de la poblacion de P. laevigata, refleja
adecuadamente la dindmica de aparicion y desaparicion de los parches ocupables para la metapoblacion de
T. recurvata. Como se menciond con anterioridad, la matriz de la Tabla VII.1, a diferencia de las matrices
de P. laevigata reportadas en el capitulo V, es una matriz de 4 x 4. Esta matriz incluye las probabilidades
de permanencia en una misma categoria de tamafio (diagonal principal), de retrogresién a categorias
menores (i.e. entradas a;» Y axs), de crecimiento a categorias mayores (subdiagonal), y de fecundidad
(primer rengl6n). Es preciso mencionar que, en este caso, las entradas de fecundidad estan dadas en
términos del namero de individuos que ingresan a la categoria 1, producto de la “reproduccion” de los
individuos de cada categoria; en estas entradas se encuentran integrados varios procesos: la produccion de
semillas, la germinacion, el establecimiento de plantulas y su supervivencia hasta alcanzar un tamafio de
0.4 m°,

Tabla VI1I.1. Matriz de proyeccién poblacional de la poblacion de P. laevigata (matriz P) estudiada en el
Valle de Tehuacén, Puebla, calculada como un promedio de los periodos 2001-2 y 2002-3". En el primer
renglon algunas entradas son compuestas, pues incorporan la fecundidad (subrayada) y la permanencia o
retrogresion. La fecundidad representa un resumen de los procesos de reproduccion, germinacion y

sobrevivencia hasta el momento de ingresar a la categoria 1 (para mayor detalle, consultar capitulo V).

Ao =1.026
1 2 3 4
1 0.785 + 0.004 0.021 + 0.010 0.021 0.032
2 0.195 0.675 0.015 0
3 0 0.305 0.800 0.020
4 0 0 0.180 0.979

* Nota: Algunas de las entradas de esta matriz no son un promedio directo de las entradas correspondientes de las matrices de
2001-2 y 2002-3 del capitulo V, pues las matrices difieren en cuanto a sus dimensiones. Ademas, el hecho de que la presente
matriz tiene entradas compuestas (i.e., resumen varios procesos demogréaficos a la vez) requirié de promediar por separado cada

proceso, antes de generar las entradas de esta nueva matriz.
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A.2 - Dinamica de colonizacién de los parches

Para evaluar la dindamica de la metapoblacion de T. recurvata en términos de los cambios en el
nimero de parches ocupados (poblaciones) a través del tiempo, se utilizd6 como base la matriz de
proyeccion poblacional de Prosopis laevigata (matriz P — Tabla VI1.1), pero se incorpor6é un proceso mas
al analisis: la probabilidad de que los arboles de P. laevigata estén colonizados (i.e. alojando poblaciones

locales de T. recurvata), o vacios.

La poblacion de arboles de P. laevigata puede dividirse en dos grupos: los arboles colonizados y
los arboles vacios; en ambos casos los individuos de P. laevigata pueden clasificarse, segun su tamafio, en
las categorias 1 a 4 antes mencionadas. El destino de los arboles, ademas de incluir los cambios entre
categorias de tamafio, incluird cambios de estado: un arbol vacio puede colonizarse y, al afio siguiente,
transitar a la categoria de arbol colonizado. Esta dinamica se model6 aqui mediante una matriz de matrices
(lamada Q). Cada entrada de la matriz Q, qj«, representa la probabilidad de que un arbol de la categoria j
con estado de colonizacion I, contribuya o transite a la categoria i con estado de colonizacion k (Tabla
VI1.2). Los estados posibles para | y k son colonizado y vacio, mientras que las categorias posibles para iy
j son las cuatro categorias de tamafio definidas para la poblacién de P. laevigata (i.e. 1, 2, 3y 4). Esta

matriz, Q, esta formada por cuatro submatrices: Qcc, Qvc, Qcv Y Qwv (Figura VI1.2; Tabla VI1.2).

La submatriz Qcc incluye las transiciones o contribuciones de arboles colonizados a arboles
colonizados. En realidad, esta submatriz es casi idéntica a la matriz de dindmica poblacional de Prosopis
laevigata, pero con una modificacion en las entradas de fecundidad: cada entrada de fecundidad esta
multiplicada por A, que representa la probabilidad de colonizacion de arboles de tamafio 1 (Tabla VI1.2).
Es decir, la produccion de individuos colonizados de la categoria 1 por parte de los arboles colonizados de
las categorias 1, 2, 3 'y 4 esta dada por su propia fecundidad, pero modificada por la probabilidad de que
estos nuevos individuos ingresen ya colonizados a la poblacion (i.e. que se colonicen muy

tempranamente).

En la submatriz Qyc se representan las transiciones o contribuciones de arboles colonizados a
arboles vacios. La mayor parte de esta submatriz esta constituida por ceros, pues se consideré que una vez
que un arbol es colonizado por T. recurvata, éste permanece colonizado hasta su muerte (i.e. la extincion
local se da s6lo al morir el arbol). Sin embargo, los arboles colonizados si producen arboles vacios a través
de su fecundidad: una proporcién 1-A de los individuos nuevos que ingresan a la poblacion permanecen
vacios. De esta forma, los valores de fecundidad de la submatriz Qyc no son cero, sino que son la

fecundidad de los arboles colonizados, multiplicada por 1-A.

En la submatriz Qcy. se representan las transiciones o contribuciones de arboles vacios a arboles

que se colonizan. Al igual que la submatriz Qcc, la matriz Qcyv. €s casi idéntica a la matriz de dinamica
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poblacional de Prosopis laevigata, pero en este caso también las entradas de fecundidad se multiplicaron
por A. Para modelar la transicion de los arboles que se encuentran vacios hacia la categoria de arboles
colonizados, todas las entradas restantes se multiplicaron por B, C o D, que representan las probabilidades
de colonizacién de cada tipo de parche. (Los valores de los factores A, B, C y D se obtuvieron a partir de
la proporcién de arboles de P. laevigata colonizados por T. recurvata observados en el campo. Como el
63% de los individuos de P. laevigata de la categoria 1 estaban colonizados, asi como el 90%, 90% y
100% de los arboles de las categorias 2, 3 y 4 respectivamente, los valores de los factores son: A = 0.63; B
=0.90; C=0.90y D =1.00).

Juveniles y Adultos
colonizados.
Progenie colonizada

Submatriz Qcc

Arboles
colonizados

Progenie

, Subme
vacia

Progenie

2 Submatriz Qcv.
colonizada

Arboles
vacios

Juveniles y Adultos
vacios.
Progenie vacia

Submatriz Quv.

Colonizado Vacio
r _
Colonizado Qcc Qcv
Vacio Qvc Qw
|

Figura VI1.2 Diagrama del estado de colonizacién de los arboles de Prosopis laevigata y sus posibles
transiciones de estado a través del tiempo para el modelo que proyecta el cambio en el nimero de parches.
Los rombos representan arboles que estan colonizados por la epifita Tillandsia recurvata. Estos arboles
dan lugar a nuevos individuos que pueden ser colonizados o quedarse vacios de t a t+1. Los circulos
representan a los arboles vacios, que también producen progenie que se coloniza o que permanece vacia de

tat+l. En la parte de abajo se presenta la matriz correspondiente.
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Los arboles que se encuentran vacios pueden también quedarse como arboles vacios. Este paso se
model6 en la matriz Q.. Los valores de todas las transiciones de esta matriz se multiplicaron por el factor
1-B, 1-C y 1-D segun el caso, los cuales representan la probabilidad de que los arboles permanezcan como
individuos no colonizados. Asimismo, los valores de fecundidad fueron multiplicados por el factor 1-A,
para representar a los individuos jovenes de P. laevigata que estan ingresando a la poblacion pero que

permanecen sin colonizar (Figura V11.2).

La matriz Q (Tabla VI1.2) se multiplicé por un vector de ocho renglones que contenia el nimero de

arboles colonizados y no colonizados de P. laevigata de cada categoria al tiempo t:
n (t+1) =Q xn“ (Y (1)

donde n" (t) es un vector con el nimero de individuos de P. laevigata por categoria de tamafio en el
tiempo t, tanto en la categoria de colonizados (k) como en la categoria de vacios (I), y Q es la matriz
cuadrada de valores g que representan la contribucion de los individuos de la categoria i a la j de un

periodo anual al siguiente.

Al iterar esta operacidn, se calcul6 la tasa de crecimiento de la poblacion de P. laevigata y se
evalud el porcentaje de los arboles que mantendrian poblaciones de T. recurvata al equilibrio (i.e. el
porcentaje de arboles colonizados con respecto al nimero total de arboles proyectado por el modelo de
acuerdo al eigen-vector derecho). Es decir, este ejercicio de iteracion de la matriz produjo dos resultados:
a) el primero fue el eigen-valor dominante, A, que representa la tasa a la que creceria la poblacion de P.
laevigata si se mantuvieran las condiciones demograficas especificadas por la matriz; b) el segundo fue el
eigen-vector derecho, que proyecta la estructura que alcanzaria la poblacién de P. laevigata en el futuro
segun el comportamiento demografico representado por la matriz; de este eigen-vector derecho se puede
extraer qué proporcion de los parches ocupables estaria en las categorias de colonizados y vacios (i.e.
cuantos, del total de &rboles de las categorias 1 a 4 contenidos en el vector, se encuentran en la parte del

vector que corresponde a arboles colonizados, y cuantos en la parte que representa arboles vacios).
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Tabla VI1.2 Matriz Q, que incorpora la probabilidad de que un &rbol con cierto estado de colonizacién (C, colonizado, o V, vacio) y de cierta
categoria de tamafio (1, 2, 3 6 4) contribuya o transite a otro estado de colonizacidn y otra categoria de tamafio. Los valores de las transiciones de
esta matriz son los promedios de los de las matrices de los periodos 2001-2 y 2002-3 de Prosopis laevigata (subrayadas se distinguen las entradas
correspondientes a la fecundidad); ademas, se incorporaron los factores multiplicativos A, B, C y D, que representan la probabilidad de que sean
colonizados los arboles de las categorias 1, 2, 3 y 4, respectivamente (cuyos valores son de 0.63, 0.9, 0.9 y 1, respectivamente — ver texto).

Asimismo, 1-A representa la probabilidad de que un arbol de la categoria 1 permanezca vacio de un afio al siguiente, y asi sucesivamente.

c Vv
1 2 3 4 1 2 3 4
1 0.785 + 0.004*A 0.021 + 0.010*A 0.021*A 0.032*A 0.785*A + 0.004*A 0.021*A + 0.010*A 0.021*A 0.032*A
2 0.195 0.675 0.015 0 0.195*B 0.675*B 0.015*B 0
3 0 0.305 0.800 0.020 0 0.305*C 0.800*C 0.020*C
4 0 0 0.180 0.979 0 0 0.180*D 0.979*D
1 0.004*(1-A) 0.010%(1-A) 0.021%(1-A)  0.032%(1-A) | 0.785%(1-A)+ 0.004%(1-A)  0.021 + 0.010%(1-A) 0.021%(1-A)  0.032*(1-A)
2 0 0 0 0 0.195%(1-B) 0.675%(1-B) 0.015*(1-B) 0
3 0 0 0 0 0 0.305%(1-C) 0.800%(1-C)  0.020%(1-C)
4 0 0 0 0 0 0 0.180%(1-D)  0.979*(1-D)
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A.3 - Simulaciones para modelar los cambios en el numero de poblaciones
Este modelo se utiliz6 para abordar dos preguntas fundamentales:

a) ¢Como afectan a la metapoblacion de T. recurvata las variaciones en el reclutamiento de nuevos
arboles de P. laevigata? Esta pregunta se respondio tedricamente a través de cambios en las entradas
correspondientes a la fecundidad de la poblacion de Prosopis laevigata (i.e. primer renglon de la matriz),
para lo cual se utilizé un factor multiplicativo que aumenté y disminuy6 la fecundidad. Dicho factor
multiplicativo tomé valores de 0.1 (disminucion en un 90% de la fecundidad), 0.5 (disminucion en un
50%), 1 (valor original), 1.5 (aumento del 50% de la fecundidad), 2 (aumento del 100%) y 3 (aumento del
200%).

b) ¢Como afectan a la metapoblacion de T. recurvata las variaciones en la tasa de colonizacion de
los arboles disponibles? El efecto de estas variaciones se evalud al cambiar los valores de los factores A,
B, C y D en la matriz Q, que representan las probabilidades de que los arboles de tamafio 1, 2, 3 y 4,
respectivamente, sean colonizados por T. recurvata (el valor médximo que pueden alcanzar estos factores es
de 1). Estos factores son los que se verian afectados al cambiar la intensidad de la dispersion; por lo tanto,
en este inciso se evalu6 indirectamente el efecto de la dispersion sobre el estado de la metapoblacion (i.e.

sobre la proporcion de parches ocupados esperada al equilibro).

Resultados (Modelo A)

a) Efecto de los cambios en la fecundidad de los arboles de P. laevigata — Al aumentar los valores
de fecundidad, se observo un aumento en la tasa de crecimiento de la poblacion de P. laevigata (Ap) (Fig.
VI11.3a). Con los valores originales de fecundidad, cuando la poblacion de P. laevigata alcanzara la tasa de
crecimiento Ap, se esperaria que el 98.7% de los arboles estuvieran ocupados por poblaciones de T.
recurvata (Fig. VII.3b). Al aumentar la fecundidad de la poblacion de P. laevigata, la proporcién de
parches ocupados al equilibrio disminuiria (Fig. V11.3b). Es decir, un aumento en la tasa de crecimiento de
la poblacion de P. laevigata (por un aumento en su fecundidad) llevaria a una proporcién cada vez menor

de parches ocupados por T. recurvata.
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Figura VI1.3 Resultados de las simulaciones que evallan el efecto de los cambios en la fecundidad de la
poblacién de parches (P. laevigata) sobre a) la tasa de crecimiento de la poblacién de P. laevigata (Ap); y
b) el porcentaje de parches que estarian ocupados por poblaciones de T. recurvata al equilibrio. Los
cambios en la fecundidad se representan en el eje de las x a manera de factores multiplicativos (i.e. las
condiciones originales se obtienen al multiplicar la fecundidad original por uno, mientras que al multiplicar

la fecundidad original por dos se representa un aumento del 100% en la fecundidad).

b) Efecto de cambios en la probabilidad de colonizacion — EI modelo predice que la proporcion de
parches ocupados al equilibrio aumentaria poco a poco al aumentar las probabilidades de colonizacion
(Fig. VI1.4). De manera contraria, al disminuir las probabilidades de colonizacion se observaria una

disminucién de la proporcion de parches ocupados; inicialmente esta disminucion seria paulatina, pero si la
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probabilidad de colonizacion alcanza valores por debajo de 0.25, se daria una caida abrupta en la
proporcién de parches ocupados al equilibrio (Fig. VII1.4). Por otro lado, el valor de Ap, que representa la
velocidad a la que creceria la poblacion de parches (ya sea que éstos estén ocupados o desocupados), se
mantiene constante al cambiar las probabilidades de colonizacién. En realidad, los cambios en la
probabilidad de colonizacion no tendrian por qué afectar a Ap, sino solamente a la proporcién de los

parches disponibles que estarian ocupados por la epifita T. recurvata.

100
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ol
40
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20 -

porcentaje de arboles ocupados

10 T T
0 0.5 1 15

factor multiplicativo de la colonizacién

Figura VI1.4 Resultado de las simulaciones que evallan el efecto de la probabilidad de colonizacion de
los arboles de P. laevigata sobre el porcentaje de parches que estaran ocupados por poblaciones de
Tillandsia recurvata al equilibrio. Los cambios en la probabilidad de colonizacién se representan en el eje
de las x a manera de factores multiplicativos (i.e. las condiciones originales se obtienen al multiplicar la
probabilidad original por uno, mientras que al multiplicar la probabilidad original por 1.5 se representa un
aumento del 50% en la probabilidad de colonizacidn). Puesto que los factores de colonizacion representan
probabilidades, el valor maximo que tomaron fue de uno (i.e. en el punto de la grafica que representa un
factor multiplicativo de 1.5 para la probabilidad de colonizacion, los valores de A, B, C y D fueron todos

de 1 — y nunca mayores).
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B. Modelo sobre los cambios en el nimero de individuos
Métodos

Este segundo modelo metapoblacional toma en cuenta la dindmica local de las poblaciones de T.
recurvata y la dindmica de parches (incluyendo la colonizacion de parches, es decir, la formacion de
poblaciones nuevas modelada en el inciso anterior) para proyectar los cambios temporales en el nimero de
individuos de T. recurvata que componen a la metapoblacion a nivel global. A continuacion se describen

los elementos tomados en cuenta.

B.1 - Dinamica de las poblaciones locales de T. recurvata

En el capitulo 1V se describié la dindmica de nueve poblaciones de T. recurvata establecidas en
arboles de diferentes categorias de tamafio y con tres densidades distintas (baja, media y alta); esto se hizo
para dos periodos anuales (i.e. 2001-02 y 2002-03). En este capitulo se reagruparon estas nueve
poblaciones en cuatro grupos, segln la categoria de tamafio del arbol en el que estan establecidas (tomando
en cuenta las cuatro categorias de tamafio de P. laevigata descritas en la seccion A.1 de este capitulo). Las
cuatro matrices resultantes (obtenidas de promediar las matrices de ambos afios de las poblaciones
correspondientes — ver abajo) se presentan en la Tabla VII.3. Estas cuatro matrices promedio incorporan,
entonces, informacion de dos periodos anuales y de varias poblaciones de cada categoria de tamafio, por lo
gue se asume que representan adecuadamente el comportamiento demografico de T. recurvata en parches

(i.e. arboles) de diferentes tamarfios. A estas matrices se les llamé T (de Tillandsia).

B.2 - Demografia global: cambios en el niUmero de individuos.

Para disefiar un modelo que representara la dinamica metapoblacional de T. recurvata en términos
de los cambios en el nimero de individuos a través del tiempo, se utiliz6 como base una matriz semejante a
la matriz Q de la seccion anterior (Tabla V11.2), que modela los cambios en el nimero de poblaciones. Sin
embargo, en este caso se incorporaron las matrices que describen la demografia local en parches de
diferentes tamarios descritas en la seccién B.1 (matrices T, Tabla VI1.3). De esta forma, se construyé una
matriz M (de Metapoblacién), que toma en cuenta varios procesos: a) la dindmica de parches y los cambios
en su estado de colonizacién, y b) la demografia de las poblaciones locales y la manera en la que ésta va
cambiando a través del tiempo conforme los arboles en los que estan establecidas van cambiando de

categoria de tamafio. Un ejemplo de la estructura de esta matriz M se presenta en la Tabla VI11.4.
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La matriz M esta dividida, primero, en cuatro sub-matrices D. Cada sub-matriz, Dy, incorpora las
probabilidades de que los arboles de diferentes categorias de tamafio transiten del estado de colonizacion |
al estado de colonizacién k. A su vez, cada sub-matriz D se divide en 16 sub-sub-matrices tipo T. Cada
una de estas sub-sub-matrices tipo T incorpora ya dos procesos: la demografia de T. recurvata en parches
de diferentes tamafios y la probabilidad de que los parches transiten de una categoria de tamafio a otra entre
ty t+1.

Como se menciond, las cuatro sub-matrices D representan la dindmica de colonizacion de parches
(es decir, las transiciones de arbol colonizado a arbol colonizado Dcc, arbol colonizado a arbol vacio Dgc,
arbol vacio a arbol colonizado Dcg, y arbol vacio a arbol vacio Dgrg). NOtese que, de las cuatro sub-
matrices D, la transicién de un parche colonizado a uno vacio representa la formacion de poblaciones
nuevas. Por esa razon, este caso implica el surgimiento de un parche “recién colonizado” (i.e. la llegada de
semillas a arboles vacios) al que, por tanto, nombramos R (de Recién colonizado). A su vez, la transicion
de un parche vacio (R) a uno colonizado representa el establecimiento de esas poblaciones (i.e. el
establecimiento exitoso de las plantulas emergidas a partir de las semillas inmigrantes — Tabla VII.4). Es
decir, sugerimos que un arbol se puede considerar colonizado no nada mas a partir de que recibe semillas,

sino s6lo hasta que esas semillas germinan y se establecen (i.e. quiza uno o dos afios después).
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Tabla VI1I1.3. Matrices de proyeccion poblacional (T) que representan el comportamiento demogréfico de
las poblaciones locales de Tillandsia recurvata establecidas sobre &arboles de Prosopis laevigata de
diferentes categorias de tamafio. En el primer renglén algunas entradas son compuestas, pues incorporan la
fecundidad (en negritas) y la permanencia o retrogresion. Las categorias de tamafio de los individuos de T.
recurvata son p = plantulas, al = adultos 1, a2 = adultos 2, y a3 = adultos 3 (para las definiciones de dichas

categorias de tamafio, consultar el capitulo V). Para cada matriz se presenta el valor de A.

Categoria de
tamafio del arbol
de P. laevigata

A =0.92 p al a2 a3
p 0.38 0.06 0.33 0
al 0.43 0.64 0.12 0
1 a2 0.05 0.24 0.47 0
a3 0 0 0.30 0.70
A =1.18
p 0.52 0.04+0.03 0.44 0.005+3.57
2 al 0.22 0.60 0.03 0.01
a2 0.01 0.22 0.58 0.06
a3 0 0.02 0.26 0.83
A=1.13
p 0.43 0.03+0.08 0.006+0.24 1.63
3 al 0.38 0.69 0.08 0.03
a2 0 0.23 0.61 0.15
a3 0 0.003 0.22 0.72
A=1.10
p 0.49 0.05+0.03 0.007+0.05 0.003+1.8
4 al 0.302 0.619 0.116 0.011
a2 0.008 0.214 0.597 0.072
a3 0.000 0.004 0.209 0.841

Nota: La matriz para el parche de la categoria 1 se obtuvo de promediar las dos matrices anuales (2001-02 y 2002-03) de la
poblacion de tamafio pequefio y densidad baja reportadas en el capitulo 1V; la de la categoria 2 surgi¢ de promediar las matrices de
las poblaciones pequefio-media y pequefio-alta; la de la categoria 3 se obtuvo de promediar las de las poblaciones mediana-baja,
mediana-media y mediana-alta; y la de la categoria 4 se obtuvo de las poblaciones grande-baja, grande-media y grande-alta. Esto
de acuerdo al tamafio de cada é&rbol al inicio del estudio y segun la categorias definidas para P. laevigata (ver Tabla IV.1).
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Asi, cada una de las entradas de la matriz M, Mayiju, representa la probabilidad de que un individuo
de T. recurvata de tamafio b, establecido en un éarbol de categoria j y con estado de colonizacion I, transite
0 se convierta en un individuo de categoria de tamafio a, en un arbol de tamafio i y con estado de
colonizacidn k. A continuacion se explica la manera en la que se calcularon las entradas de cada una de las

cuatro sub-matrices D.

Sub-matriz Dcc.

La sub-matriz Dcc incorpora las transiciones de los individuos de T. recurvata que se encuentran
en arboles colonizados de diferentes tamafios y que permanecen en esos mismos arboles colonizados, los
cuales pueden transitar, a su vez, a otras categorias de tamafio. La sub-matriz D¢ esta compuesta por 16
sub-sub-matrices T. Por ejemplo, la sub-sub-matriz T;, representa el comportamiento demogréfico de las
poblaciones de T. recurvata establecidas en arboles de tipo 1 y que permanecen como arboles de tipo 1
entre t y t+1, mientras que la sub-sub-matriz T, se refiere a las poblaciones establecidas en arboles de tipo
1 pero que se convierten en arboles de tipo 2 (Tabla VII.5 — Horvitz y Schemske 1986; Valverde y
Silvertown 1977b). Esta misma Idgica se aplica para las sub-sub-matrices Toy, Tap, Taz, Tas Y Tas. Asi, las

entradas de la matriz M que corresponden a la sub-matriz Dce (Maijec), S€ calcularon de la siguiente forma:
Mabijcc = Gijec * tap (2)

donde t,, representa la probabilidad de que un individuo de T. recurvata de la categoria b transite a la
categoria a (obtenida de las matrices T de la tabla V11.3) y gij.c €s la probabilidad de que un arbol de tipo j
(colonizado) se convierta en un arbol de tipo i (colonizado) entre t y t+1 (obtenida de las matrices Q de la
Tabla VI1.2, correspondiente al modelo del cambio en el niamero de poblaciones locales). Varias sub-sub-
matrices de la sub-matriz Dcc estan formadas por ceros, pues representan transiciones imposibles entre
tipos de poblaciones (por ejemplo, una poblacién establecida en un arbol de tamafio 2 no puede
convertirse, en un afio, en una poblacién en un arbol de tamafio 4; sin embargo, una poblacion de tipo 4 si

puede recibir semillas provenientes de una poblacion de tipo 2, como se vera mas adelante).

Las entradas que representan fecundidad en las16 sub-sub matrices T que forman a la sub-matriz
Dcc se modificaron para incorporar el efecto de la dispersion de semillas entre poblaciones (Horvitz y
Schemske 1986; Valverde y Silvertown 1977b). En este efecto, se incorporé también la proporcion de
parches donadores y receptores de semillas, de acuerdo con la estructura del paisaje de la hectarea
muestreada, como se vera mas adelante. Entre estas entradas de “fecundidad” de estas 16 sub-sub-matrices,

se pueden distinguir dos tipos, que se estimaron de diferente forma:
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Tabla VI1.4. Matriz M que representa el arreglo de las submatrices D¢, Dre, Der Y Drr (C= colonizado; R= recién colonizado). Las entradas que podrian tomar valores diferentes
de cero se representan con letras, mientras que las transiciones marcadas en cero no ocurren. Las entradas de fecundidad estan marcadas con la letra F, acompafiada de un nimero;

éstos Ultimos representan diversos procesos, segun se explica en el texto. Las entradas p,, representan el establecimiento de las plantulas en arboles recién colonizados.

Categ. de C R
tamario de P. 1 2 3 4 1 2 3 4
laevigata p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3 p al a2 a3

p X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
al X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

1 a2 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a3 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

p X X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
al X X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
2 a2 X X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
c a3 X X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
p 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

3 al 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a2 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a3 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

p 0 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
4 al 0 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a2 0 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a3 0 0 X 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

p 0 F3 F3 F3 |0 R F3 F3 |0 F3 F3 F3 |0 F3 F3 F3 QO 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
al 0 0 0 0 0 0 0 O 0 0 0 o0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

1 a2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
R p 0 F3 F3 F3 |0 F F3 F3 |0 F3 F3 F3 |0 F3 F3 F3 QO 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
2 al 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a3 0 0 0 0 0 © 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

p 0O F3 K8 F3 |0 F F3 K3 |0 F3 K3 F3 |0 F3 F3 F3 QO 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

3 al 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a3 0 0 0 0 0 © 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

p 0 F3 K8 F3 |0 F F3 K3 |0 F3 K3 F3 |0 F3 F3 F3 QO 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

4 al 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
a3 2 0—0—_0 2 =0=_—0 2 O=O=_—O 2 =O=—O 2 O=O=O=O=O=O=O=O=O=O=O=O=O=O= 2
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i) Las entradas de fecundidad de las sub-sub-matrices que estan en la diagonal principal y en la
sub-diagonal de la sub-matriz Dcc (marcadas como F1 en la Tabla VI1.4), en las que se incorporaron tres
procesos: la probabilidad de que las plantulas producidas por un individuo de una poblacién de tipo j
permanecieran entre t y t+1 en el mismo arbol (contribucion al crecimiento y permanencia de la poblacion
“de origen”) y la probabilidad de que las plantulas producidas por un individuo de una poblacién de tipo j
se establecieran en otra poblacion de tipo j (i.e. de una poblacion colonizada a otra poblacion colonizada —
Figura V1I.5a).

a)

Parche
de tipo j

Parche
de tipo j

Parche
de tipo j

b)

Parche
de tipo i

v

Figura VII.5 Las entradas de fecundidad de las 16 sub-sub-matrices de la sub-matriz Dcc son de dos
tipos: a) las que representan tanto la llegada de plantulas (x)(es decir, el establecimiento de éstas), como la
permanencia (y) y la salida de plantulas (z) entre parches del mismo tipo; y b) la salida de plantulas de

parches de tipo j (w) y su llegada a parches de tipo i (ver texto).

ii) Las entradas de fecundidad de las demas sub-sub-matrices (marcadas en la Tabla VII1.4 como
F2) en las que se modelé Unicamente la llegada de plantulas a un parche de tipo i, provenientes de parches
de tipo j (Figura VII 5b).

Las entradas descritas en i), correspondientes al primer rengl6n de las siete sub-sub-matrices del

primer tipo (marcadas como F1 en la Tabla VI11.4; ver Figura VI1.5a), se calcularon como:

Moibijce = (Gijec X toin) + Foj + (F 5 X S X Py x Py) — (Fp; X S) 3)
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donde (gijec X toib) representan el valor de la transicion correspondiente y Fy; es la fecundidad (produccion
de “plantulas”) de los individuos de la categoria de tamafio b en el parche donador (j); el siguiente término,
(Fyj x S x Pj x Py), representa la entrada de “plantulas” por dispersion, provenientes de otras poblaciones
locales (en donde S = fraccion de plantulas que se dispersa, Pj = proporcion del area ocupada por parches
de tipo j — donadores—, Pi = proporcién del area ocupada por parches de tipo i — receptores); y el ultimo
término, (Fy; x S), representa la salida de “plantulas” por dispersion. Puesto que el parametro S no se
conoce con exactitud, se le asignaron valores entre 0.1 y 0.8 para evaluar su efecto en la metapoblacion
(ver abajo). Los parametros P; y P; se calcularon con base en la proporcion del area estudiada que ocupan
los arboles de categorias de tamafio 1, 2, 3 y 4, no s6lo de P. laevigata, sino de todas las especies de
arboles presentes en la hectarea de trabajo, con la finalidad de modelar, de una forma mas realista, la
estructura del paisaje actual. En la ecuacion 3, el término que refleja la entrada de “plantulas” por
dispersidn generalmente es menor que el que se refiere a la salida de “plantulas”, lo cual pretende modelar
una realidad biologica que suponemos es acertada para este sistema. Asi, efectivamente a mayores valores

de S se tendran valores cada vez menores de plantulas nuevas en cada poblacion local (Mp p,ijcc)-

Las entradas descritas en ii) que se encuentran en el primer renglon de las otras nueve sub-sub-

matrices (marcadas como F2 en la Tabla V11.4; ver Fig. VI1.5b) se calcularon solamente como:
Mpibijee = (Foj X D X P x P)) (4)

pues reflejan Gnicamente el proceso de llegada de plantulas desde parches de tipo j a parches de tipo i.

Sub-matriz Dgc.

La sub-matriz Dgc representa la contribucion que hacen los individuos de T. recurvata que se
encuentran en arboles colonizados de diferentes tamafios en el tiempo t, a arboles vacios, que por la llegada
de estas semillas se transforman en “recién colonizados”. Puesto que los individuos de T. recurvada
establecidos en un arbol de cualquier tipo pueden contribuir a &rboles vacios Unicamente a traves de la
dispersion de semillas y la posterior emergencia de las plantulas, sélo las entradas de fecundidad de las
sub-sub matrices que componen a la sub-matriz Drc seran diferentes de cero (marcadas como F3 en la

Tabla VI1.4). Estas entradas se calcularon de la siguiente forma:
Maibjjre= ((Foj % S) x (P x Pj+ N)) x A (5)

donde Fy; es la fecundidad (produccion de “plantulas”) de los individuos de la categoria de tamafio b en el
parche donador (j); S es la fraccion de plantulas que se dispersa; P; y P;representan la proporcion del area
ocupada por parches de tipo j y de tipo i, respectivamente; N es el nimero de arboles de tipo 1 que recién

se incorporan a la poblacion de parches (lo cual combina la fecundidad de la poblacion de P. laevigata y la
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probabilidad de que los &rboles que van naciendo alcancen el tamafio minimo colonizable — en este caso el
valor de N fue de 0.0028); por ultimo, A representa la probabilidad de colonizacion, i.e. la probabilidad de
que las plantulas que se dispersan colonicen un arbol de la categoria de tamafio 1. Este Gltimo valor se
estimd de acuerdo con la proporcion de arboles de P. laevigata de la categoria de tamafio 1 que se
encuentran ocupados por T. recurvata en el area de trabajo (0.63). Los valores de A y de S fueron alterados
para simular diferentes grados de dispersion y de colonizacion, como se vera méas adelante en la seccion de

simulaciones.

Sub-matriz Qcg.

La sub-matriz Qcr representa la transicion de los individuos de T. recurvata que se encuentran en arboles
recién colonizados, i.e. plantulas, y que pasan a considerarse arboles ya colonizados a partir de que dichas
plantulas se establecen y se convierten en juveniles. Por esta razon, las Unicas entradas diferentes de cero
en las sub-sub-matrices de la sub-matriz Qcr son las que representan la transicién de plantulas a juveniles
en cada una de ellas (Tabla VII.4). Los valores de estas entradas se tomaron directamente de la
probabilidad de transicion de plantulas a juveniles en una poblacién de tipo 1 (P.,=0.434), en una
poblacién de tipo 2 (Ps = 0.222), en una poblacion de tipo 3 (P4= 0.377) y en una poblacién de tipo 4
(Pap= 0.302) (tomados de la Tabla VII.3). Debe considerarse que las plantulas pueden no transitar a la
categoria siguiente en un afio, sino que pueden permanecer como plantulas. Sin embargo, esas plantulas no
contribuyen todavia a que la poblacion de T. recurvata ya se considere propiamente “establecida”, proceso
que se pretende reflejar con esta sub-matriz. Por esa razon, las entradas de permanencia de plantulas no se

incluyeron (i.e. se les dio un valor de cero) en este caso.

Sub-matriz Dgg.

Todas las entradas de esta sub-matriz tienen un valor de cero, puesto que se considerd que los individuos
de T. recurvata en una poblacién recién establecida (i.e. arbol recién colonizado) no permanecen en esta

categoria de colonizacion.

B.3 - Simulaciones para evaluar los cambios en el nimero de individuos

De este modelo se puede obtener una tasa de crecimiento global que refleja los cambios en el nimero de
individuos de T. recurvata en la metapoblacién. En este caso, el modelo se utilizd para abordar las

siguientes preguntas:
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a) ¢(Como afecta a la tasa de crecimiento del namero de individuos de T. recurvata, la proporcién del area
ocupada por arboles (parches) colonizables de diferentes tamafios (P; y P; en la ecuacion 3)? Para
responder a esta pregunta se hicieron dos simulaciones, aumentando dos veces y dos veces y media el
“&rea colonizable” en el paisaje. De la hectéarea de trabajo (10,000 m?), nuestros datos indican que el 38%
corresponde a “espacio colonizable” (3,859 m? — que es la suma de la cobertura de todos los arboles de P.
laevigata, Cercidium praecox, Acacia bilimekii, A. constricta y Mimosa adenanthoides de las categorias 1
a 4; los arboles de estas cinco especies son los que soportan al 93% de los individuos de T. recurvata
encontrados en la hectarea de trabajo — ver capitulo I11). Ese 38% esta conformado de la siguiente manera:
los arboles de la categoria de tamafio 1 representan 4.73%; los de la categoria 2 corresponden al 6.18%; los
de la 3 son el 10.03%; y los de la 4 suman el 17.66%. Estos valores corresponden a las P; y P; citadas con
anterioridad. Para simular un aumento en este “area colonizable”, se multiplicaron dichos valores por 2 y
por 2.5 (lo cual llevaria a que el 76% y el 99% del area correspondiera a “espacio colonizable”,

respectivamente — Tabla VI11.5).

Tabla VIL5. Proporcién observada y simulada del area del paisaje correspondiente a “espacio

colonizable”, segun la abundancia de arboles de diferentes categorias de tamafio.

Proporcion
Porcentaje del area observada Proporcidn Proporcién
Tipo de parche  ocupada por arboles  correspondiente a observada x 2 observada x 2.5
de cada categoria arboles de cada
categoria
1 4.72 0.047 0.094 0.140
2 6.17 0.062 0.124 0.155
3 10.03 0.100 0.200 0.251
4 17.66 0.177 0.354 0.442
Total 38.6 0.386 0.762 0.988

b) ¢Como afectan a la tasa de crecimiento de la poblacion global de T. recurvata (en términos del nimero
de individuos) los cambios en la fraccion de semillas que se dispersa fuera de los parches ocupados? Para
simular este efecto, se modificaron los valores de S en las ecuaciones 3, 4 y 5. Los valores que se le
asignaron a S fueron: 0, 0.01, 0.1, 0.3, 0.5, 0.7 y 1 (i.e. desde una dispersion casi nula, hasta la posibilidad
de que todas las “plantulas” se dispersen fuera de sus parches locales). Segun los resultados del capitulo
VI, el valor real de S debe estar entre 0.6 y 0.7 (Tabla VI.2: 0.021 + 0.59, que representan la probabilidad

promedio de arribar a5 6 7 m, sumada a la probabilidad promedio de perderse y de caer al suelo; y Tabla
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VI.3: 0.006 + 0.68 que son las probabilidades que presentaron las semillas que llegaron a un destino

cuantificable o que se perdieron).

c) ¢Como afectan a la tasa de crecimiento de la poblacién global de T. recurvata (en términos del nimero
de individuos), las variaciones en la probabilidad de colonizacion de arboles? Este efecto se analizd
modificando los valores de A de la ecuacién 5. El valor original (i.e. observado) de A fue de 0.63 (i.e.
proporcion de arboles de P. laevigata de la categoria 1 que estdn ocupados por T. recurvata). Para simular

diferentes probabilidades de colonizacion, a esta variable se le dieron valores de 0, 0.1, 0.5, 0.7 y 1.

d) (Como afectarian a la tasa de crecimiento de la poblacion global de T. recurvata (en términos del
nimero de individuos), los cambios en la fecundidad de T. recurvata? Para evaluar este efecto, se
modificaron los valores de la fecundidad de las poblaciones locales de T. recurvata, i.e. Fy en las
ecuaciones 3, 4 y 5. Para esto, los valores de fecundidad se multiplicaron por diferentes factores,

aumentando o disminuyendo la fecundidad en ciertas proporciones.

Resultados (Modelo B)

a) Efecto de la variacién en la proporcion del area ocupada por arboles colonizables y en la fraccion de
semillas que se dispersa — Al aumentar la proporcion del area ocupada por parches colonizables (por
ejemplo, de 38% a 99%), se observa un aumento en la A, que representa la tasa a la que creceria la
metapoblacién en términos del nimero de individuos (Fig. VI1.6). Sin embargo, este cambio es funcién, a
su vez, de la fraccion de semillas que se dispersa: cuando las semillas se dispersan en un paisaje en donde
solo el 38% del area esta ocupada por parches colonizables, se observa una disminucion en A, al aumentar
la dispersion de semillas; cuando se contempla un escenario en donde el 76% del paisaje esta cubierto por
parches colonizables, A, alcanza mayores valores y éstos nunca decrecen por debajo de 1.07, ain cuando
el 100% de las plantulas se dispersa; por Gltimo, en un paisaje en el que el 99% del area esta cubierta por
arboles colonizables, un aumento en la fraccion de semillas que se dispersa lleva, en general, a un aumento
en An (Fig. VIL6).
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Figura VI1.6 Resultados de las simulaciones que evaltan el efecto de los cambios en la fraccién de
semillas dispersadas sobre la tasa de crecimiento del nimero de individuos de Tillandsia recurvata en
paisajes con distintas estructuras (i.e. diferentes proporcion del &rea colonizable — dadas por las diferentes
lineas en la gréfica). La probabilidad de colonizacion utilizada para estas corridas fue de 0.63, que es la

proporcion observada de arboles de P. laevigata que estan colonizados por T. recurvata.

1.15
1.1 1
© ——38%
2 —— 76%
< 0
1.05 —A—99%
1 ] T T T T

0 0.2 0.4 0.6 0.8 1

Probabilidad de colonizacién

Figura VIL.7 Resultados de las simulaciones que evallan el efecto de los cambios en la probabilidad de
colonizacion sobre la tasas de crecimiento de la poblacion global de Tillandsia recurvata en paisajes con
distintas estructuras (en términos del porcentaje del area que es colonizable, dados por las diferentes

lineas). La fraccion de dispersion fue de 0.7 (segun datos del experimento de dispersion del capitulo VI1).
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b) Efecto de la variacion en la proporcion del area ocupada por arboles colonizables y de los cambios en la
tasa de colonizacion — Al aumentar la probabilidad de colonizacion (cuyo valor original era de 0.63),
aumento la tasa de crecimiento de la poblacion global (Figura VI1.7). Incluso en un paisaje en el que el
38% del area corresponde a parches colonizables se observa una tasa de crecimiento mayor de la unidad, lo
que implica que habria un incremento en el nimero de individuos de T. recurvata. En un paisaje mas
densamente poblado de parches colonizables, se observaria un aumento notorio en la tasa de crecimiento

de la poblacion global (Fig. VII.7).

¢) Efecto de la variacién en la proporcién del area ocupada por arboles colonizables y de los cambios en la
fecundidad de las poblaciones locales — En un paisaje con un 38% del area ocupada por parches
colonizables, una disminucién de la fecundidad a la mitad de su valor original llevaria a la poblacion
global a disminuir de tamarfio, con valores de A por debajo de la unidad (Fig. VII.8); por otro lado, al
aumentar la fecundidad a tres veces su valor original, el valor de A, seria de 1.15. En un paisaje en el que
una mayor proporcion del &rea estuviese cubierta por parches colonizables, se observaria un aumento
general de Anm; en estas condiciones, una disminucién en la fecundidad también llevaria a una disminucion

marcada de la tasa de crecimiento de la poblacion global (Fig. V11.8).

13
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Figura VI1.8 Resultados de las simulaciones que evallan el efecto de los cambios en la fecundidad de T. recurvata
sobre la tasa de crecimiento de la poblacion global en paisajes con distintas estructuras (en términos de la proporcion
del area ocupada por arboles colonizables — dado por las diferentes lineas). Los cambios en la fecundidad se
representan en el eje de las x como factores multiplicativos (i.e. las condiciones originales se obtienen al multiplicar
la fecundidad original por uno, mientras que al multiplicar la fecundidad original por dos se representa un aumento
del 100% en la fecundidad). Se utiliz6 un valor de 0.63 para la tasa de colonizacion y un valor de 0.7 para la fraccion

de semillas que se dispersa.
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Discusion

En este capitulo se presentan dos modelos que intentan explicar de forma espacialmente implicita, el
comportamiento de la metapoblacién de T. recurvata. Para cada uno de ellos se consideraron los factores
que pueden jugar un papel importante en el comportamiento de la metapoblacién. Una de las grandes
ventajas de trabajar con modelos matematicos es que a partir de ellos se puede evaluar la importancia de
variables cuyo efecto no se conoce en detalle (Gillman y Hails 1997). En este caso nosotros evaluamos la
importancia de diversas variables sobre: a) el numero de poblaciones locales (i.e. la proporcion de los
parches colonizables que estarian colonizados), y b) la tasa de cambio en el nimero de individuos de T.
recurvata a nivel de toda la metapoblacién. Es necesario aclarar que la mayoria de los modelos
metapoblacionales s6lo abordan el nivel que se refiere al nimero de poblaciones (Valverde y Silvertown
1997a), mientras que los modelos demogréficos complejos abordan los cambios en el nimero de
individuos (Horvitz y Schemske 1986; Cipollini et al. 1993; Valverde y Silvertown 1997b). En este caso
hemos abordado ambos niveles, reconociendo que presentan dindmicas acopladas: lo que ocurre en un
nivel afecta al otro y viceversa. Es importante abordar ambos niveles de estudio para entender la dindAmica
de ocupacién del paisaje de una especie que se comporta como una metapoblacion. Por ejemplo, el nimero
de poblaciones (no. de arboles colonizados) podria ir en aumento a pesar de que el nimero de individuos a
nivel global fuera disminuyendo. El caso contrario también podria ocurrir. Esto dependeria basicamente de
la probabilidad de dispersion y del éxito de establecimiento de las semillas dispersadas. Los modelos aqui

planteados permitieron evaluar bajo qué condiciones se presentaria cada uno de estos escenarios.

A. Proyeccion de los cambios en el nimero de poblaciones

El modelo que proyecta el cambio en el nimero de poblaciones de la metapoblacion de T. recurvata
consideré el efecto de la dinamica de colonizacién de parches. En este modelo se estimo el
comportamiento del nimero de parches ocupados de una forma similar a como lo hizo Levins (1969) con
su modelo espacialmente implicito, i.e., evaluando el cambio en la proporcion de los parches disponibles
que estdn ocupados por la especie de interés. Como era de esperarse, al aumentar la fecundidad de la
poblacion de P. laevigata se observo un aumento en la tasa de crecimiento de la poblacion de parches, sin
embargo, se notd simultdneamente una disminucidn en la proporcién de parches ocupados. Lo anterior esta
relacionado con el hecho de que, en una poblacién que estd creciendo mas rapidamente, aumenta la
proporcion de individuos pequefios en la estructura poblacional. En este caso los individuos pequefios son
los que tienen una menor probabilidad de ser colonizados (0.63). Esto explicaria por qué disminuiria la
proporcion de parches ocupados al aumentar la tasas de crecimiento de la poblacion de P. laevigata. Sin

embargo, en este caso una disminucion de la proporcion de parches ocupados no estd asociada
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necesariamente a una disminucion en el nimero neto de poblaciones de T. recurvata, por lo que la

metapoblacion seria capaz de persistir.

Segun los resultados de este modelo, los cambios en la probabilidad de colonizacion (que se
presume es funcién de la cantidad y de la eficiencia de la dispersion, entre otras cosas) afectarian la
proporcion de parches ocupados y desocupados (Fig.VIL5). Sin embargo, se necesitaria que la
colonizacion disminuyera muy marcadamente para que se observaran cambios importantes en la
proporcion de arboles ocupados. De acuerdo con esto, las tasas de colonizacion observadas (estimadas con
base en la ocupacion actual de los arboles) son suficientemente altas para permitir la persistencia de la
metapoblacion. Algunos de los factores que llevarian a una disminucion de la tasa de colonizacién seria el
excesivo ramoneo o poda de los arboles, lo cual los mantendria en categorias de tamafio muy pequefias y
con probabilidades bajas de ser colonizados; la eliminacion de arboles del paisaje llevaria también a un
paisaje mas ralo, con una frecuencia mucho menor de parches ocupables, lo cual afectaria la probabilidad
de que los arboles se colonizaran. Es importante notar que la grafica de la Fig. VII.5 parece mostrar una
especie de punto critico para el valor de la tasa de colonizacién, pues multiplicando la probabilidad de
colonizaciéon observada por 0.1, la proporcion de parches ocupados decae abruptamente. Este
comportamiento en el que un pequefio cambio en uno de los pardmetros del sistema, lo lleva a un cambio
dréastico en su estado, es caracteristica de los sistemas complejos (Bascompte y Solé 1996). Por otro lado,
la probabilidad de colonizacién de los arboles podria aumentar, por ejemplo, si incrementara la cercania
entre parches, lo cual promoveria la llegada de las semillas a los arboles cercanos, o si el tamafio promedio

de los arboles tendiera a incrementar.

Ya que la poblacion de arboles es la base sobre la que se establece la metapoblacion de T.
recurvata, la dindmica de la poblacion de arboles se consider6 como un aspecto fundamental de este
modelo. Asi, la matriz de P. laevigata sirvid como base para el mismo. Dicha matriz proyecta una
poblacién en crecimiento moderado, lo cual parece reflejar la realidad en alguna medida, pues la poblacién
estudiada de Prosopis laevigata parece “robusta”. Sin embargo, P. laevigata no es el Unico hospedero de T.
recurvata. Por lo tanto, un elemento a considerar seria la inclusion explicita de parches colonizables de
diferentes especies, no nada més de distintas categorias de tamafio, como hicimos en el presente capitulo,
reflejando de manera més precisa la estructura del paisaje (Hanski 1994 a 'y c¢; VVos et al. 2001; Verheyen et
al. 2004; Jepsen et al. 2005; Lee y Thompson 2005). EI modelo metapoblacional aqui propuesto toma en
cuenta un numero limitado de variables y no incluye al espacio como una variable explicita, lo cual hace
quiza que sea poco realista; sin embargo, si tiene cierta generalidad, pues permite abordar el estudio de

procesos bioldgicos relevantes para la dinamica de cualquier metapoblacidn.
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B. Tasa de crecimiento de la poblacion global en términos del ndmero de individuos de Tillandsia

recurvata.

En este modelo se evalud el papel que juega la dispersion de semillas (fraccion de semillas que sale de su
poblacion de origen), la probabilidad de colonizacion de los arboles y la produccion de plantulas de T.
recurvata en las poblaciones locales, sobre la tasa de crecimiento de la poblacién global de T. recurvata
(Am) en distintos escenarios que simularon diferentes densidades de &rboles disponibles en la
metapoblacién. En una metapoblacidn, la dispersion de semillas es el factor que promueve la colonizacién
de nuevos parches y retrasa o evita la extincién de las poblaciones propensas a extinguirse (Levins 1969;
Brown y Kodrik-Brown 1977; Hanski 1991; Hanski 1994a, 1994b, 1994c¢, 1998; Olivieri et al. 1995; Ims y
Yoccoz 1997). Sin embargo, conforme aumenta la dispersién de semillas, disminuye la tasa de crecimiento
de las poblaciones locales, pues una gran proporcién de las semillas dispersadas se pierde y no alcanza a
establecerse en sitios seguros para la germinacién y el establecimiento (Sterns 1976; Horvitz & Schemske
1986; Valverde y Silvertown 1997b; Zotz 1998). En T. recurvata, aparentemente una alta proporcion de las
semillas producidas sale de su poblacion de origen (ca. el 70% - Capitulo VI). Esto significa que, en las
condiciones actuales, una alta proporcidon de las semillas se “pierden” durante el proceso de dispersion; sin
embargo, la poblacion global de T. recurvata aparentemente estd creciendo, fundamentalmente gracias a
las semillas que se establecen en las poblaciones existentes. En realidad, la colonizacién de nuevos arboles
y el consecuente aporte de nuevos individuos a la metapoblacion como producto de la formacion de nuevas
poblaciones locales son, tal vez, de poca importancia en cuanto a al crecimiento de la poblacién global. Si
en el modelo se aumenta el nimero de semillas que sale de las poblaciones locales y no se modifica la
densidad de parches receptores, ni la probabilidad de colonizacion, lo que se observa es, efectivamente,
una disminucion de la tasa de crecimiento de la poblacién global de T. recurvata (Fig.VIl.6). De esta
forma, queda claro que el ndmero de individuos que forman a la metapoblacion en las condiciones
actuales, se mantiene debido a los individuos establecidos en las poblaciones existentes y que los eventos
de colonizacién dificilmente aumentaran la tasa de crecimiento de la poblacién global (en términos del
namero de individuos), aunque definitivamente de estos eventos depende la persistencia de la

metapoblacién por el hecho de que representan la Gnica forma de creacion de nuevas poblaciones.

Por otro lado, si se aumenta la densidad de parches colonizables en el paisaje (i.e. del 38 al 76 o
99% - Figura VI1.6), la tasa de crecimiento de la poblacion global de T. recurvata (An,) se mantendra en
valores méas altos, aun cuando exista una pérdida considerable de semillas como consecuencia de la
dispersion. Esto refleja que las probabilidades de que los individuos se establezcan en otros arboles seran

mas altas en un paisaje con mayor densidad de arboles.
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Ahora, una modificacion en la estructura del paisaje que lleve a que el 76 0 99% del &rea esté
constituida por parches ocupables, es un evento improbable en las condiciones de aridez que predominan
en la region de estudio. Para que el 76 0 99% del area estuviera ocupada por parches ocupables, seria
necesaria una mayor humedad y condiciones mas mésicas. Sin embargo, bajo esas condiciones T.

recurvata raramente se establece (Hietz y Hietz-Seifert 1994).

Al modificar en el modelo la probabilidad de colonizacién de los parches disponibles, se observo
un aumento considerable de la tasa de crecimiento de la poblacion global de T. recurvata en todos los
escenarios (Fig.VIL.7), alcanzando los mayores valores cuando el 99% del &rea estuvo constituida por
parches ocupables. La probabilidad de colonizacién de los arboles dependeria del éxito de la germinacion y
establecimiento de plantulas, lo cual, a su vez, depende indirectamente del tamafio del arbol y de su
identidad especifica. Es decir, a mayores probabilidades de colonizacion, la “pérdida” de las semillas que
se dispersan es menor, por lo que la tasa de crecimiento de la poblacién global se ve favorecida. Esto
ocurriria en afios (o en sitios) en los que las condiciones para la germinacién y el establecimiento sean

favorables.

La fecundidad de los individuos de T. recurvata varia notoriamente, tanto en el tiempo como en el
espacio (Capitulo V). Esta variacion debe estar relacionada con la incidencia de condiciones ambientales
mas o0 menos favorables para la produccion de semillas, la germinacion y el establecimiento de plantulas,
por ejemplo, con afios de mayor 0 menor precipitacion. Es de esperarse que si existe una mayor produccion
de semillas en las poblaciones locales de T. recurvata, aumente la tasa de crecimiento de la poblacion
global y que este aumento se potencie al incrementarse el &rea constituida por parches colonizables en el
paisaje (Fig. VI11.8). Seria necesario investigar qué tipo de condiciones determinarian aumentos del 50, 100
y hasta 200% en la fecundidad de T. recurvata en condiciones reales. Después de analizar las variables
anteriores, podria concluirse que las variables de las cuales depende mas claramente el crecimiento de la

poblacién global de T. recurvata son la fecundidad y la probabilidad de colonizacion.

El modelo matricial que se utilizd para proyectar el cambio en el nimero de individuos de la
poblacién global de T. recurvata partio del seguimiento de los destinos de los individuos en diferentes
tipos de parches, asi como del seguimiento de los parches mismos y sus cambios a través del tiempo;
ademas, se incorpord la interaccion entre parches como producto de la dispersion. Hasta este nivel de
analisis, el modelo es similar al propuesto por Horvitz y Schemske (1986) y posteriormente aplicado por
Cipollini et al. (1993) y Valverde y Silvertown (1997b), con la diferencia de que en nuestro caso, la
dindmica de parches representa en si misma un proceso poblacional, por lo que, a diferencia de los

modelos mencionados, si refleja un proceso de ganancias y pérdidas de parches.
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Por otro lado, nuestro modelo incorpord un nivel més de analisis: el proceso de colonizacion de
nuevos arboles. Esto se logro a través de la division de la matriz de 32 x 32 en cuatro sub-matrices, lo cual
permitio separar los procesos de colonizacion de las nuevas poblaciones (sub-matriz Dgc), incorporar el
proceso de establecimiento de plantulas de T. recurvata en estas nuevas poblaciones incipientes (sub-
matriz Dcr), Y analizar lo que ocurre en los parches ya ocupados (sub-matriz Dcc). Ademas, se integro a
todo esto el efecto de la dispersion de semillas entre parches, tomando en cuenta la estructura del paisaje en
términos de la proporcién del area que esta ocupada por diferentes tipos de parches. Este dltimo punto es
importante, pues a pesar de que nuestro modelo no es espacialmente explicito, si contempla la posibilidad
de incorporar esta Gltima variable espacial de manera méas detallada en comparacion con otros modelos
espacialmente implicitos. Todo esto da como resultado un modelo innovador en ecologia de poblaciones,
el cual puede ser de mucha utilidad para comprender la dinamica global de especies que ocupan un habitat
naturalmente fragmentado, como es el caso de las epifitas (Snaell et al. 2003; Snall et al. 2005; Snaell et
al. 2005; Ticktin 2005).
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Capitulo VIII. Discusion General

En esta tesis se han abordado diferentes aspectos que en conjunto intentan explicar la dindmica
metapoblacional de la epifita Tillandsia recurvata. EI enfoque metapoblacional utilizado para el analisis de
este sistema es, en si mismo, una de las principales contribuciones de este trabajo, pues en se trata de un
tema que se ha abordado sélo en contadas ocasiones utilizando especies vegetales. A partir del analisis de
este sistema podemos concluir que el enfoque metapoblacional es Gtil y adecuado para el estudio de
especies epifitas, pues el concepto de metapoblacion realmente permite analizar estos sistemas desde una
perspectiva novedosa y entender aspectos particulares de su dindmica espacio-temporal que no se habian
abordado desde otros puntos de vista. Asimismo, este trabajo contribuye al conocimiento del
comportamiento demogréafico de la especie de estudio, asi como al de su especie hosdepera principal,
Prosopis laevigata, que es una especie dominante en la zona de estudio en el Valle de Zapotitlan Salinas

en Puebla.

Se reconoce que la preferencia de hospederos constituye un aspecto primordial para el
establecimiento de las poblaciones de T. recurvata, pues la presencia de ciertos forofitos determinara su
abundancia y distribucién. Por ejemplo, en la zona de estudio, los arboles o arbustos dominantes son
Prosopis laevigata, Acacia bilimekii y Mimosa adenanthoides, de los cuales Unicamente los primeros dos
representan parches ocupables para la epifita en cuestion. Del estudio realizado se deriva que ciertas
caracteristicas del arbol, como su identidad especifica y su tamafio, son aspectos determinantes para el

establecimiento de la epifita.

El estudio de la estructura y dindmica de poblaciones de plantas epifitas puede contribuir de
manera importante a ofrecer un cuerpo de datos empiricos que consoliden a la teoria metapoblacional. Esta
ha cobrado relevancia en fechas recientes debido principalmente a la fragmentacion del paisaje como
consecuencia de las actividades humanas (Harris y Silva Ldpez 1992). De esta forma, mientras mas
conocimiento se tenga sobre los factores que afectan la dindmica metapoblacional de las especies, se podra
contribuir en mayor medida a su conservacion, debido al vinculo que se ha establecido entre la biologia de
la conservacion y la teoria de metapoblaciones (Hanski 1989; Hanski y Gilpin 1991; Marsh y Trenham
2001; Ticktin 2005). En este contexto, el estudio de especies como Tillandsia recurvata, que viven en un
habitat naturalmente fragmentado, que presentan una dindmica de extincion/colonizacion de las
poblaciones locales y en la cual la dispersion de semillas es el proceso que determina la colonizacion de
nuevos forofitos, puede contribuir de manera importante a la comprension del comportamiento de las

metapoblaciones en la naturaleza y a la biologia de la conservacion, pues probablemente muchas otras
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especies presentan estructuras espaciales y dinamicas temporales analogas; particularmente en el contexto
de ambientes altamente fragmentados, es fundamental tener conocimiento sobre los procesos que
determinan la extincion local y que permiten la recolonizacion de los parches ocupables por parte de las
especies de interés, de tal manera que sea posible disefiar estrategias de conservacion que tomen en cuenta

estos elementos (Schemske et al. 1994).

Sin embargo, es preciso reconocer que no todas las especies que se distribuyen en un hébitat
fragmentado presentan una dindmica metapoblacional (Harrison 1994; Hanski 1999; Freckleton y
Watkinson 2003) y, por otro lado, la existencia de metapoblaciones de plantas ha sido un tema
controversial (Husband y Barrett 1996). Una condicion fundamental para considerar a un sistema como
una metapoblacion es que exista un balance entre la colonizacién y la extincién de las poblaciones locales,
y que la dispersion sea el factor promotor de los eventos de colonizacion (Hanski 1999; Freckleton y
Watkinson 2003). Claramente esto limita en gran medida el tipo de sistemas que podriamos concebir como
metapoblaciones. En el mejor de los casos, lo anterior enfatiza la dificultad para concluir inequivocamente
acerca de la naturaleza metapoblacional de muchos sistemas espacialmente fragmentados. Sin embargo,
muchos autores han argumentado que para que el concepto metapoblacional tenga validez y utilidad, debe
tener también cierta generalidad. En este sentido, se ha destacado la importancia de adquirir un enfoque
metapoblacional siempre que el supuesto de que las poblaciones locales son entidades aisladas claramente
no se cumpla (Hanski y Simberloff 1997; Ticktin 2005).

En el sistema formado por Tillandsia recurvata y sus forofitos, las poblaciones locales surgen y
desaparecen a traves del tiempo, y la dispersion de semillas es el proceso responsable de que se colonicen
nuevos forofitos. Estas caracteristicas definen a este sistema de manera inequivoca como una
metapoblacion. En esta tesis, la metapoblacion de T. recurvata se estudid utilizando un enfoque
reduccionista, en el sentido de que se partié de la base de que al entender aspectos importantes de los
elementos que componen al sistema, sera posible comprender aspectos importantes del sistema como un
todo. Asi, los “elementos” que se estudiaron, fueron los siguientes: a) se definieron los parches
colonizables de esta especie en un paisaje semi-arido en la region de Tehuacan (Capitulo I11); b) se evalud
el comportamiento demografico de diferentes poblaciones de T. recurvata (Capitulo 1V); ¢) se describié la
dindmica de aparicion/desaparicién de los parches ocupables (Capitulo V); y d) se analiz6 la dispersion de
sus semillas (Capitulo VI). Con la informacion obtenida sobre el comportamiento de estos “elementos” del
sistema, se disefiaron dos modelos matriciales que proyectan los cambios en el nimero de poblaciones y el
namero de individuos de T. recurvata que componen a la metapoblacion a través del tiempo (Capitulo
VII); con estos modelos se evalud la importancia de diferentes procesos que toman lugar a nivel

metapoblacional, como la disponibilidad de parches, la fraccion de semillas que se dispersa, la
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probabilidad de colonizacion de nuevos arboles y la estructura del paisaje. A continuacion se discute la
relevancia de cada uno de estos aspectos del estudio en su contribucién a la comprension de la dindmica

del “todo”, i.e., de la metapoblacion.

a) ldentificacion de los parches colonizables

A diferencia de lo que ocurre en otras metapoblaciones, en las que la ocupacion del espacio es un
fendmeno de tipo binario (i.e. solo hay parches ocupables y habitat no colonizable), en el caso de muchas
epifitas se puede reconocer un conjunto de parches ocupables que claramente difieren en su nivel de
ocupacidn, lo que seguramente es resultado de diferencias en su “calidad”, por ejemplo, en lo que se refiere
al tipo de microambientes que ofrecen para la germinacion, el establecimiento, el crecimiento y la
supervivencia de las epifitas (Johansson, 1974; Benzing, 1981b; Bennet, 1986; Benzing, 1990; Andrade y
Nobel, 1997; Callaway et al. 2001; Hofstede et al. 2001). En este sentido, la comprension de la dindmica
metapoblacional depende de que se aborde este nivel de complejidad, partiendo del reconocimiento de los
diversos parches colonizables y de su diferente nivel de idoneidad para la formacién de poblaciones
locales. En esta tesis se abord6 este tema a través de la identificacion de los parches colonizables de T.
recurvata en la zona de estudio (Capitulo I1l). Desgraciadamente no fue posible incorporar toda la
complejidad encontrada en este rubro a los modelos metapoblacionales de los capitulos subsecuentes, sino
que la diversidad de parches colonizables y sus diversos niveles de ocupacion debi6 de ser simplificada al
considerar s6lo los parches que mostraron un mayor nivel de ocupacion. En este sentido, qued6 claro que
T. recurvata en el area de estudio se establece preferentemente sobre tres especies de &rboles: Acacia
bilimekii, Cercidium praecox y Prosopis laevigata, aunque es capaz de germinar y sobrevivir sobre otros
forofitos. Una consecuencia fundamental de este hecho es que la distribucion y abundancia de T. recurvata
dependera de la composicion especifica y de la distribucion en el paisaje de las diferentes especies de

forofitos.

Un aspecto que fue dificil delimitar en la metapoblacion estudiada fue si cada arbol funciona
realmente como una poblacion local, o si més bien son grupos de arboles cercanos los que podrian
funcionar como poblaciones locales, pues en algunos casos varios arboles se encontraban muy cerca entre
ellos, casi con sus copas combinadas. Si los arboles individuales estdn funcionando como poblaciones
locales, entonces claramente ocurren eventos de colonizacion (cuando los arboles que van apareciendo son
colonizados) y de extincion (cuando los arboles mueren o son derribados). Sin embargo, si las poblaciones
locales fueran los grupos de arboles, entonces los procesos de colonizacidn/extincién no serian tan claros.
La existencia de una dindmica metapoblacional seria mas clara si son los arboles individuales los que

funcionan como poblaciones locales. Esto dependera de la estructura del paisaje, i.e. de la distribucion
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espacial y las abundancias relativas de las diferentes especies de arboles. En la hectarea de trabajo, los
arboles se encuentran muy proximos entre ellos (ca. 2 m), de tal forma que no se detectd un efecto de la
distancia entre arboles sobre la probabilidad de que éstos estuvieran colonizados, es decir, la distancia entre
arboles en este caso no parece representar una limitante para la colonizacion. Sin embargo, aun si fueran
los grupos de arboles los que funcionan como poblaciones locales, de todas formas la dinamica del sistema
estaria influida por procesos caracteristicos de las metapoblaciones, particularmente por la dispersion de
semillas. Actualmente se estan llevando a cabo analisis genéticos detallados en Tillandsia recurvata con la
ayuda de microsatélites que pretenden evaluar la importancia de la dispersion y el efecto de la distancia
entre arboles sobre el nivel de “contacto” genético entre poblaciones locales (Garcia Morales, en

preparacion; Ramirez Padilla, en preparacion).

Las consecuencias de la disposicion espacial de los parches en una metapoblacion no han sido
exploradas profundamente. Un andlisis espacial detallado, como el que brindan los modelos espacialmente
realistas, por ejemplo, el Modelo de Funcion de Incidencia (Hanski 1994a, 1994c) ayudaria a evaluar lo
anterior. Segun las investigaciones de Hanski (1994a; 1999) y otros autores (Cruzan 2001; Menéndez y
Thomas 2002), la distancia entre parches es uno de los factores fundamentales que promueve o evita la
colonizacién de los mismos. Otra caracteristica que resulté ser importante para la colonizacion de los
parches fue su tamafio (volumen del arbol). Mientras mas grande es un arbol, existe una mayor
probabilidad de que se encuentre colonizado, quiza porque lleva mas tiempo de estar expuesto a la
colonizacion, porque es mas facilmente encontrado por las semillas dispersadas desde otros parches
ocupados, y/o porque alberga una mayor cantidad de micrositios adecuados para el establecimiento
(Bennett, 1986; Zimmerman y Olmsted, 1992; Hietz et al. 1996; Annaselvam y Parthasarathy, 2001,
Nieder et al. 2000, 2001; entre otros). En otros sistemas se ha observado que los arboles de mayor tamafio
efectivamente sostienen poblaciones densas de epifitas (Johansson, 1974; Bennet, 1986; Zimmerman y
Olmsted, 1992; Hietz et al. 1996; Annaselvam y Parthasarathy, 2001; Nieder et al. 2000, 2001;
Mondragon, 2001), lo cual confirma la observacion hecha en el contexto de la teoria metapoblacional de

que los parches de mayor tamafio albergan poblaciones més grandes (Uezu et al. 2005).

b) Dindmica poblacional de Tillandsia recurvata

Dada la falta de conocimiento sobre los procesos poblacionales en plantas epifitas, uno de los objetivos de
este estudio fue analizar la demografia de Tillandsia recurvata en si misma, ademas de utilizar este
conocimiento para modelar su dindmica metapoblacional. Al igual que en Tillandsia brachycaulos
(Mondrago6n et al. 2004), en T. recurvata también parece haber una gran variacion temporal en la dindmica

demografica. En particular, durante los dos afios de estudio se observo un bajo reclutamiento de nuevos
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individuos, lo que en términos efectivos representd disminuciones en el tamafio de las poblaciones locales.
Sélo cuando se utilizaron los valores estimados de produccion de semillas y de germinacion (A
mecanicista) se proyectaron aumentos en el nimero de individuos al interior de las poblaciones locales. Sin
embargo, en otros afios se han observado eventos masivos de reclutamiento de plantulas que seguramente

incrementan los valores de la tasa de crecimiento poblacional.

Uno de los puntos de gran interés de nuestro trabajo fue la descripcion del comportamiento
demografico de T. recurvata en parches de diferentes tamafios y con distintas densidades poblacionales.
Este andlisis pretendia esclarecer una serie de aspectos, como la posible existencia de denso-dependencia
en las tasas de crecimiento de las poblaciones y el efecto potencial del tamafio del parche sobre la dindmica
poblacional local, aspectos que han mostrado ser de gran importancia para la dinamica de las
metapoblaciones (Woiwood y Hanski 1992; Hanski et al. 1996; Crone et al. 2001). Sin embargo, los
resultados a este nivel fueron poco concluyentes: no se encontraron evidencias de crecimiento poblacional
denso-dependiente y tampoco se encontrd una relacion entre el tamafio del parche y el comportamiento
demogréfico de las poblaciones (en lo que se refiere al valor de A). Se encontr6 que el valor de A se asocid
positivamente sélo con el tamafio de la poblacion (i.e. nimero de individuos), independientemente de su
densidad (ind/m®) o del tamafio del parche en el que se encontraba (volumen del arbol). Estos hallazgos
enfatizan la necesidad de profundizar en nuestra comprensién de los factores que afectan la dinamica de las
poblaciones locales. Es importante comprender qué variables determinan que se presenten mayores 0
menores tasas de reclutamiento o de mortalidad en las poblaciones locales, pues estos son los procesos
principales de los que depende su dinamica demografica. A pesar de que las variaciones en las condiciones
climéticas podrian concebirse como relativamente homogeéneas a nivel regional y, por lo tanto, como una
fuente de probable sincronizacién en la dindmica de las poblaciones locales (Capitulo 1V), también es
cierto que las diferencias microclimaticas entre distintos arboles (Hernandez Rosas 2003) podrian ser una
fuente importante de variaciones demograficas entre las poblaciones locales, contribuyendo a su asincronia

demogréfica y, por lo tanto, a la persistencia de la metapoblacion.

Vinculado al nimero de individuos en las poblaciones locales, se ha detectado que ciertos procesos
pueden tener una influencia a nivel metapoblacional, como es el caso de la dispersién denso-dependiente
(Watson et al. 1984; Nilsson 1989; Veit y Lewis 1996; Crone et al. 2001). Este efecto se ha descrito sobre
todo en metapoblaciones de animales, los cuales tienen cierta capacidad de “decidir” sobre el lugar en el
gue se establecen. Sin embargo, en el caso de las plantas es poco comudn hablar de dispersién denso-
dependiente, aunque si se ha enfatizado el papel del “escape” a la competencia como una fuerza selectiva
importante en la evolucion de la dispersion (Howe y Smallwood 1982; Murray 1987; Bazzaz 1991,

Venable y Brown 1993; Diffendorfer 1998; Harms et al. 2000). En el caso de T. recurvata es probable que
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sean otros factores (i.e. la incidencia de viento a nivel local, la altura de liberacion de las semillas, etc.) los
que tengan un mayor efecto sobre la dispersion, que la densidad poblacional en si misma. En el sistema de
estudio la dispersion de semillas a nivel local (i.e. dentro del mismo arbol de origen) parece ser la méas
comun, lo que explicaria en alguna medida por qué las poblaciones con un mayor nimero de individuos

fueron las que presentaron mayores valores de A.

¢) Dinamica de parches (demografia de Prosopis laevigata)

Un aspecto caracteristico de la metapoblacion de T. recurvata es que esta formada por parches efimeros
que presentan su propia dinamica (i.e. arboles), como se ha descrito para otras metapoblaciones (Overton
1994, Sndll et al. 2005). Los parches aparecen y desaparecen en el paisaje, ensamblandose con el proceso
de aparicion y desaparicion de las poblaciones de la especie que los ocupa. Este hecho se tom6 en cuenta
para modelar la dinamica metapoblacional de T. recurvata, utilizando la demografia de su principal
hospedero (Prosopis laevigata) como base para describir la dinamica de parches. La poblacién estudiada
de Prosopis laevigata aparentemente se encuentra cercana al equilibrio numérico, con un lento
crecimiento, reclutamiento escaso y baja mortalidad de adultos. De hecho, no se observd la muerte de
ningan individuo adulto y probablemente la propagacion vegetativa sea un proceso importante en la
permanencia de la poblacion, pese a que no existen evidencias claras de su existencia. En caso de que
realmente exista la propagacion vegetativa mediante estolones en esta especie, podria significar que la

poblacién de arboles es muy persistente.

La aparentemente alta persistencia de la poblacion de arboles sugiere que la metapoblacion de T.
recurvata no se veria limitada en su dindmica por la falta de parches colonizables. Sin embargo, como se
ha mencionado antes, el hecho de que T. recurvata ocupe diferentes especies de forofitos con distinto
grado de preferencia nos llevaria a concluir que la dindmica metapoblacional de la epifita estaria también
asociada a los cambios en la composicién especifica y densidad de la comunidad de arboles. Hasta la fecha
no tenemos conocimiento de que se hayan desarrollado modelos metapoblacionales con este enfoque

particular.

d) Dispersion de semillas

Como se menciond en el parrafo anterior, los resultados de nuestros experimentos sugieren que las semillas
de T. recurvata que abandonan el forofito sobre el que se encuentra la planta madre y que ademas alcanzan
otro arbol son muy pocas, apenas ca. 0.6% de las semillas que se producen. Aproximadamente un 30% de

las semillas se queda en la poblacién de origen, por lo que potencialmente puede contribuir a su
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crecimiento. Bajo este supuesto, los eventos de colonizacion de nuevos forofitos serian poco frecuentes,
aunque mas que suficientes para asegurar la persistencia de la metapoblacion, sobre todo en vista de que la

extincion de las poblaciones locales también parece ser un evento poco frecuente.

Segun la literatura sobre el tema, uno de los aspectos fundamentales relacionados con la estructura
del paisaje que afecta el éxito de la dispersion es la distancia entre parches (Hanski 1994a); también se ha
reconocido la importancia de barreras fisicas, como grietas o pendientes, que modifican la circulacion las
corrientes de aire (lo cual es relevante s6lo en el caso de especies anemocoras). En la hectarea de trabajo
puede notarse una parte del terreno relativamente mas elevada que el resto del area (cuadro de 20 m x20 m
localizado mas al Sur — ver Anexo A). Curiosamente, en este cuadro se registraron arboles de P. laevigata
y de A. bilimekii sin colonizar, pese a que presentan un tamafio adecuado para tal efecto. Aunque en
principio se esperaria que los arboles localizados en partes elevadas estuvieran mas expuestos a las
corrientes de viento, es también poco probable que dichas corrientes lleven consigo semillas, pues quiza
son las corrientes mas bajas (y que van a menor velocidad) las que transportarian las semillas entre arboles,
permitiendo su colonizacién. Esta reflexion ilustra de manera especulativa la forma en la que diversas
barreras fisicas pueden afectar la colonizacién de parches. Por otro lado, las epifitas anemécoras pueden
verse favorecidas por su ubicacion en los sitios altos del dosel o del paisaje, ampliando de esta forma su
sombra de dispersion y aprovechando las rafagas de viento que pasan a diferentes alturas y que pueden

trasladar las semillas a forofitos lejanos (Sugden, 1982; Augspurger y Franson, 1987).

Dada la gran cercania que existe entre los arboles de la hectarea de estudio, es probable que la
dispersion homogeneice y sincronice en alguna medida a las poblaciones locales. Sin embargo, esta
probabilidad es remota, dado que nuestros experimentos sugieren que las plantulas inmigrantes podrian ser
muy escasas (contrariamente, los resultados preliminares de Ramirez Padilla con microsatélites, sugieren
que de las plantulas presentes en un arbol, alrededor de 30% son inmigrantes). Es necesario tomar en
cuenta, ademas, que no sélo la dispersion es fundamental para que se lleve a cabo la inmigracién efectiva
de individuos; también debe darse el proceso de establecimiento de las plantulas emergidas. Esto

dependera del hospedero en el que se encuentren y del micrositio en el que germinaron.

La dispersion y colonizacién de parches podria darse como lo prevé el modelo de “stepping stone”
(i.e. piedras contiguas), es decir, avanzando de arbol en arbol a través de aquellos localizados mas
cercanamente. De hecho, en muchos casos los individuos de T. recurvata que se ubican en la periferia de la
copa de un forofito se encuentran en contacto directo con las ramas de otros forofito. Como se menciond
antes, esto llevaria a la conformacion de grandes parches constituidos por varios forofitos, a veces con
niveles variables de “calidad”. Este modelo se pareceria a lo que Harrison (1991) describié como

poblacién a manera de parches (“patchy population”), en la cual la dispersion entre poblaciones es muy
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frecuente, lo que lleva a la cohesion demogréfica de todas las poblaciones. Tal vez a una escala mayor
(hectareas) se generen grandes poblaciones de T. recurvata, cada una formada por un conjunto grande de
arboles. En este escenario, al ir cambiando la composicion especifica de las comunidades de arboles en el
espacio o en el tiempo, iria cambiando también la dindmica metapoblacional de T. recurvata (Thomas y
Hanski 1997).

El tema de la dispersion de semillas es, para la mayoria de las especies de plantas, una especie de
“caja negra”, pues se trata de una fase del ciclo de vida muy dificil de estudiar por muchas razones. En este
estudio hemos logrado tener un acercamiento a la dinamica de la dispersion de semillas de T. recurvata,
especie que depende de este proceso para permanecer a nivel regional. En otras epifitas anemdcoras se han
encontrado resultados similares a los encontrados por nosotros, aunque las distancias méaximas de
dispersién que encontramos para T. recurvata son ligeramente menores que las reportadas por otros
autores (Garcia-Franco y Rico-Gray 1988; Mondragdn 2001). Es probable que nuestros métodos de estudio
nos hayan llevado a subestimar la capacidad de dispersion de las semillas, pues su pequefio tamafio y la
dificultad para buscarlas puede llevar a que muchas de ellas no sean detectadas. También es probable que
existan eventos esporadicos de migracion a largas distancias que claramente nosotros no hemos podido
cuantificar. De cualquier manera, los resultados obtenidos permitieron tener una base sobre la cual modelar

la dindmica metapoblacional de esta especie.

Dindmica metapoblacional

Nuestros resultados sugieren que en el sitio de estudio, la metapoblacion de T. recurvata parece estarse
manteniendo gracias a la presencia de poblaciones establecidas sobre arboles grandes, los cuales ademas
dificilmente desaparecen del paisaje. Esto nos habla de que la dindmica metapoblacional de T. recurvata
toma lugar a escalas temporales bastante extensas, a diferencia de lo que ocurre con otras metapoblaciones,
por ejemplo, de mariposas 0 ranas, estudiadas por otros autores (Sjogren 1991; Hanski 1999). En la
metapoblacion de Tillandsia recurvata es incierta la manera en la que se da la extincién de las poblaciones
locales. Una de ellas podria ser por la muerte del forofito, ya sea por causas naturales o por cosecha
humana. Ademas, una poblacion local podria extinguirse a causa de la muerte de todas las epifitas
establecidas en un é&rbol. Seria necesario llevar a cabo estudios a mayor plazo y profundidad para
determinar la tasa de extincion real de las poblaciones locales en este sistema, pues en nuestro estudio
partimos de una tasa estimada de mortalidad de forofitos, pero no se ha logrado calcular la edad maxima de

vida de los arboles colonizables, ni su tasa de mortalidad.

El modelo metapoblacional que proyecta los cambios en la proporcion de parches ocupados en la

metapoblacién permitio evaluar la relevancia de la tasa de colonizacién y de la dindmica de aparicion y
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desaparicion de parches en el paisaje. En la mayoria de los escenarios probados se vio que la proporcién de
parches ocupados al equilibrio seria bastante alta, casi siempre cercana al 100%. Esto refleja en gran
medida lo que se observa en la metapoblacion de T. recurvata, pues una proporcién muy alta de los arboles
de P. laevigata se encuentran colonizados. La variable que mas draméaticamente afecto a la proporcion de
parches ocupados fue la tasa de colonizacion: al reducir las tasas de colonizacion por debajo de cierto
umbral, el nimero de parches ocupados decrece notablemente. Es probable que la existencia de este tipo de
valores umbrales (ya sea de dispersion o de colonizacién propiamente) sea uno de los aspectos que
mayormente determine la dinamica de las metapoblaciones en la naturaleza. La teoria de sistemas
complejos también habla de valores criticos de ciertas variables por encima o por debajo de los cuales la
dindmica global del sistema se ve fuertemente alterada (Bascompte y Solé 1996). En este sentido, sera de
gran interés explorar las diversas maneras en las que las metapoblaciones se comportan como sistemas

complejos.

Ademas de modelar los cambios en la proporcion de los parches que se encuentran ocupados en la
metapoblacién, como lo concibié originalmente Levins (1969), nosotros utilizamos un segundo modelo
gue proyecta los cambios en el nimero de individuos en la metapoblacion. En este sentido reconocemos, a
diferencia de muchos otros modelos metapoblacionales que se enfocan a evaluar sélo la aparicién y
desaparicion de poblaciones locales, que lo que sucede con el cambio en el nimero de individuos es
fundamental para describir lo que pasa en la metapoblacion. Se pueden concebir escenarios muy variados
en los que a una mayor aparicion o desaparicion de poblaciones locales corresponda (0 no) con una mayor
aparicion o desaparicion de individuos en la metapoblacion. Aunque se abordaron ambos niveles de
estudio, no se hizo de manera acoplada. Uno de los rumbos por los que la teoria metapoblacional debera
avanzar en un futuro es precisamente este: comprender la dindmica de las metapoblaciones en términos de
lo que toma lugar en los niveles de organizacion inferiores (i.e. poblaciones e individuos). Esta posibilidad
involucra un gran reto desde el punto de vista conceptual y metodolégico, un reto que se presenta no nada
maés en el contexto de la ecologia, sino de muchas otras disciplinas, y que tiene que ver con la posibilidad

de integrar fendbmenos que suceden a diferentes escalas espacio-temporales.
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Apéndice A

Mapa de la hectarea de trabajo en el
gue se muestra la localizacion de
los arboles/arbustos muestreados
de diferentes especies (ver
simbologia). Los simbolos abiertos
indican que el arbol en cuestion no
estaba colonizado por T. recurvata,
mientras que los simbolos cerrados
indican que estaba colonizado. El
tamafio relativo de los simbolos
pretende reflejar la categoria de
tamano a la que pertenece cada
arbol. Se muestran solo las
especies mas abundantes.

Simbologia de las especies:

. Prosopis laevigata

. Cercidium praecox

‘ Acacia bilimeki

A Acacia constricta

O Mimosa adenanthoides

A Ipomoea arborescens
Castella tortuosa

Fouqueria formosa
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