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Resumen: El estudio de las especies exaticas y de sus interacciones es de vital importancia
debido a su creciente impacto sobre la biodiversidad. Cactoblastis cactorum (palomilla del
nopal) es un insecto fitdfago nativo de Sudamérica, especialista del género Opuntia. La
palomilla del nopal fue utilizada como control bioldgico de poblaciones exdticas de
Opuntia en Australia, durante la década de 1920. La presencia en Florida de C. cactorum
desde 1989 y en México insular desde 2006 representa una amenaza potencial a las
especies nativas de Opuntia de Américay en especial de México, debido a que éste es el
centro de diversificacion del género y la mayoria de las especies tienen importancia
bioldgica, econdmica y social. En este estudio modelamos el efecto de una invasion de C.
cactorum en poblaciones silvestres y cultivadas de Opuntia, utilizando matrices de
proyeccion poblacional. Los datos demograficos de Opuntia fueron obtenidos de una
poblacion silvestre del Desierto Chihuahuense y de una cultivada del Centro de México. El
dafio de C. cactorum en estas poblaciones fue simulado mediante perturbaciones de los
elementos de las matrices de transicion. Las modificaciones de las tasas vitales utilizadas se
basan en el dafio reportado sobre poblaciones silvestres de Opuntia en Sudafrica por ataque
de la palomilla del nopal. Las poblaciones sin perturbacion mostraron un equilibrio
numeérico o un crecimiento poblacional moderado, mientras que un 10% de reduccion en el
crecimiento de las plantas en estadio juvenil o adulto provoca que la tasa de crecimiento
poblacional decrezca considerablemente. El efecto que C. cactorum podria tener sobre las
poblaciones de Opuntia es relativamente severo en las poblaciones silvestres. En las
poblaciones cultivadas se calculan dafios aproximados por ataque de la palomilla del nopal
por $33 180 pesos mensuales por hectarea. Los resultados de este estudio sugieren que C.
cactorum impactara negativamente a las especies de Opuntia en México, teniendo efectos
econdmicos sobre la produccién de productos y subproductos de Opuntia.



Abstract: The study of exotic species and their interactions is of vital importance due to
their increasing impact on biodiversity. The description of the fundamental biological
processes underlying the interactions between exotic and native species could help
determine the extent of potential damage by exotic species. Cactoblastis cactorum (cactus
moth) is a phytophagous insect native of South America, and it is a specialist on the genus
Opuntia. The cactus moth has been used as a biological control agent for exotic Opuntia
species since its successful control of the Opuntia invasion in Australia during the 1920’s.
However its presence in Florida since 1989 and on the Mexican Caribbean islands since
august 2006 places C. cactorum as a potential threat to native Opuntia, which is of special
concern to Mexico because it is the center of diversification of the genus and most species
have biological, social and economic importance. In this study we modeled the
demographic effects of an invasion by C. cactorum on wild and cultivated populations of
Opuntia, using Lefkovitch matrix population models. Demographic data were obtained for
one wild and one cultivated species of prickly pears and the damage by C. cactorum was
simulated with matrix population models. Perturbations were done on the matrix elements
simulating the reduction of demographic processes according to the damage reported by the
cactus moth on wild Opuntia in South Africa. Unaffected populations showed numerical
equilibrium or moderate population increase, while a 10% reduction in plant growth in
juvenile or adult plants decreased the rate of population increase considerably. The effect
C. cactorum could have on populations of Opuntia was relatively severe in wild
populations. While on the cultivated populations it is calculated an approximated
economical impact of $33 180 mexican pesos per hectare. This information suggests that C.
cactorum will negatively impact Opuntia species throughout Mexico, affecting many

economies based on Opuntia products.



1 Introduccion
1.1 Las invasiones biologicas

Una invasion biologica es la colonizacién de un nuevo hébitat por un organismo
proveniente de un lugar distante (Williamson, 1996; Colautti y Maclsaac, 2004). En los
sistemas naturales y cultivados se puede observar frecuentemente la introduccion de
organismos nuevos (organismos exaéticos). No obstante, no todos los organismos exéticos
alcanzan a establecerse en un nuevo ecosistema, y ain menos alcanzan la categoria de
plaga (Williamson y Fitter, 1996). Se ha observado que, por lo general, de cada 1000
especies exoticas introducidas en un sistema 100 se vuelven invasoras, y solamente una se
vuelve plaga (Holdgate, 1986; Williamson y Brown, 1986). Sin embargo, aungque pocos
organismos invasores se vuelven plagas, los que lo hacen causan graves dafios econémicos
y/o ambientales (Ellstrand y Schierenbeck, 2000). ElI hecho de que algunos organismos
invasores se hayan vuelto plagas con graves consecuencias a los sistemas naturales y
cultivados es una de las razones primordiales para el estudio de las invasiones bioldgicas
(Williamson, 1996).

Actualmente se calcula que las pérdidas econdmicas mundiales por efecto de la invasion de
especies exaticas que se vuelven invasoras ascienden a $1 400 b.d.d anuales (billones de
dolares; CCA, 2008). Ademas de su relevancia econdmica, las invasiones bioldgicas cobran
importancia en el estudio de fendmenos ecologicos y evolutivos como la especiacion, la
coevolucion (interacciones), la dispersion a gran escala y los cambios periédicos en los
patrones poblacionales (Mack et al. 2000). La dispersion antropogénica de especies
invasoras (intencional o accidental) ha incrementado la frecuencia en la incidencia de
plagas en sistemas naturales y cultivados a una tasa sin precedentes (Ellstrand y
Schierenbeck, 2000). Por ejemplo, la tasa de invasién de puertos comerciales, como en San
Francisco (EUA) ha aumentado de una nueva especie establecida cada 55 semanas durante
1851-1960, a una nueva especie establecida cada 14 semanas durante el periodo de 1961-
1995. Este incremento se debe al aumento en el movimiento de barcos comerciales que

frecuentemente conlleva la introduccion inadvertida de especies invasoras por el comercio



de materiales en bruto (maderas y fertilizantes, entre otros; Cohen y Carlton, 1998;
Harrington y Wingfield, 1998; Ellstrand y Schierenbeck, 2000;).

Los estudios realizados sobre organismos invasores y su control bioldgico han aumentado a
la par del incremento del impacto que tienen las especies invasoras en los sistemas
cultivados y naturales (Hobbs y Hunpries, 1995; Kareiva, 1996; Dehnen-Schmutz y
Williamson, 2003). Las invasiones bioldgicas representan una oportunidad Unica en el
estudio de la evoluciodn de las especies a corto plazo y de la biologia de poblaciones (Wiens
y Graham, 2005; Burger et al. 2006; Facon et al 2008). Sin embargo, generalmente el
enfogque que se le ha dado al estudio de invasoras es para su control y prevencion ya que
hay una creciente preocupacion acerca de los impactos que pueden llegar a tener en los
ecosistemas (Bastrop et al. 1998; Holt y Boose 2000; Gordon 1998; Lodge et al. 2000). Por
ello, los estudios sobre la ecologia de especies invasoras principalmente se centran en la
prediccion de la invasibilidad y la caracterizacion de los organismos invasores y de los
tipos de invasiones, principalmente de plantas arvenses (malezas) e insectos (Roy, 1990;
Réjmanek y Richardson, 1996; Kolar y Lodge 2001).

La determinacién del impacto que tienen las especies invasoras en los sistemas biol6gicos
es compleja y ha tomado diversas rutas. Por ejemplo, Réjmanek y Richardson (1996)
proponen el estudio de las especies invasoras a partir de sus caracteres de historia de vida,
principalmente caracteres reproductivos y de crecimiento. Kolar y Lodge (2001)
determinan las caracteristicas de la invasion (frecuencia, tamafio de la poblacion
colonizadora, numero de colonizaciones, entre otras). Cabin et al. (2000) proponen medir
los efectos que una especie invasora puede tener sobre una comunidad y otros como
Crawley (1986) sugieren estudios demogréaficos de las especies invasoras. En particular, los
métodos demogréaficos se han enfocado principalmente a establecer las tasas de dispersion,
identificacion de estadios mas susceptibles de control, caracteres demogréficos de historia
de vida de las plantas invasoras y en general métodos de control para las especies invasoras
(Crawley, 1986; Mollison, 1986; Sakai et al. 2001).

En el caso de los estudios poblacionales de las especies invasoras, una investigacion sobre

el impacto demografico de éstas sobre su ecosistema o especie hospedera podria proveer las
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bases tedricas de sus planes de manejo. Algunos ejemplos del uso de modelos demograficos
para investigar el impacto en los pardmetros poblacionales de especies invasoras sobre
organismos hospederas son los realizados por Londsdale et al. (1995) que estudio el efecto
demogréafico del escarabajo Calligrapha pantherina sobre la malvacea Sida acuta; o el
estudio realizado por Buckley et al. (2005) donde se investigd el efecto demografico que
tiene la interaccion del gorgojo Mogulones larvatus sobre la planta invasora Echium
plantagineum. Asimismo la utilizacion de modelos demogréaficos seria un acercamiento
adecuado para determinar cual seria el impacto de las especies invasoras sobre las
poblaciones nativas, clave o de interés, asi como ayudaria a pronosticar qué se podria
esperar que le pasara a las poblaciones invadidas a mediano plazo a partir de la entrada de
una especie invasora. Sin embargo, como ya fue mencionado, la mayoria de los trabajos
poblacionales hechos sobre organismos invasores se enfocan en su crecimiento poblacional
y en sus tasas de dispersion, haciendo de lado el estudio cuantitativo del impacto de los
organismos invasores sobre la biodiversidad y sobre la dinamica de las poblaciones

residentes de los ecosistemas invadidos.

Al considerar el estudio del impacto cuantitativo de las especies invasoras sobre la
dindmica poblacional de especies residentes es importante considerar que hay diferentes
factores abidticos y bidticos que operan en la relacién de una especie con su ambiente (Hill,
1987), y que también se manifiestan en las especies invasoras que también muestran esta
relacion. La intensidad de la relacion de las especies invasoras con su ambiente, incluyendo
a su hospedero, modulan el impacto que las especies invasoras pueden tener. En el caso
particular de la relacion plaga-hospedero es vital conocer detalladamente la historia de vida
y la biologia de ambos organismos, al igual que las diversas restricciones ambientales a las

que pueden estar sujetos (Hill, 1987).



1.2 Importancia del estudio

Las cactaceas son nativas de América y se encuentran especialmente en regiones semiaridas
0 aridas (Bravo-Hollis, 1978). EI género Opuntia en México es importante por tres razones:
1) Bioldgicas: hay una gran diversidad (83) de especies de nopales en México (Guzman et
al. 2003; Golubov et al. 2005); son un componente ecoldgico principal de la flora de los
desiertos Chihuahuense y Sonorense, dado que contribuyen a la estabilidad del suelo y son
importantes en la dieta, sitios de anidamiento y alimento para diversos animales (Gonzalez-
Espinosa y Quintana-Ascencio, 1986; Russell y Felker, 1987). 2) Sociales: las especies de
Opuntia estuvieron presentes desde la prehistoria siendo importantes para la formacion de
nacleos humanos en regiones aridas (Bravo-Hollis, 1978; Nobel, 1994). Las especies son
conspicuas en simbolos tradicionales y civiles, como el cddice Mendoza y la bandera de
México (Bravo-Hollis, 1978; Mandujano et al. 2007). 3) Econdmicas: México produce
aproximadamente 1 157 332 toneladas de nopales por afio, lo cual genera un ingreso
aproximado por productos y subproductos de Opuntia (nopal como verdura, nopal forrajero
y tunas como fruta) de alrededor de $2 253 029 960 pesos mexicanos por afio (SAGARPA,
2007). Actualmente los nopales son parte importante de la alimentacion y la economia de
autoconsumo o venta local en muchas regiones de México, principalmente las rurales
(Kerstupp et al. 2001; Soberdn et al. 2001).

La entrada a México de la palomilla del nopal es preocupante debido a sus caracteristicas
bioldgicas y a la gran diversidad, abundancia e importancia de las especies del género
Opuntia. Un primer acercamiento preventivo ante la posible entrada de la palomilla del
nopal a México fue la realizacion de mapas del area de distribucion potencial de especies
de Opuntia en el pais que fueran susceptibles al ataque de la palomilla, con el fin de
conocer: i) qué zonas tienen una mayor riqueza de especies de nopales susceptibles al
ataque de Cactoblastis cactorum (se consideraron especies susceptibles de dafo a las ya
atacadas por la palomilla del nopal y las especies con parecido morfoldgico a las primeras)
y ii) en qué regiones del pais se encuentran las especies de nopales que han sido atacadas en
otros paises por la palomilla del nopal, dividiendo las especies por la intensidad del dafio
reportado en la literatura en especies con alto, medio y bajo dafio por ataque de

Cactoblastis cactorum segun fuera el caso (Anexo 1 Listado de especies consideradas bajo



riesgo de ser atacadas por C. cactorum; Zimmermann, 2004; Flores-Moreno, 2007). Los
resultados han mostrado una mayor riqueza de especies de Opuntia susceptibles al ataque
de la palomilla del nopal en los estados del centro, centro-norte y centro-este de México,
aunque en todos los estados se puede encontrar la presencia de al menos una especie de
nopal (Flores-Moreno, 2007). La distribucion de las especies de Opuntia que pueden sufrir
un alto impacto por la presencia de la palomilla fue proyectada hacia el centro, centro norte
y sureste de Meéxico, al igual que las especies que presentan un bajo impacto de
Cactoblastis cactorum (Flores-Moreno, 2007). Para las especies de impacto medio la
distribucion se ubicd en el centro norte del pais, con menor presencia en los estados del
norte y noroeste de México (Flores-Moreno, 2007). Con la proyeccion de zonas de riesgo
en México para el ataque de la palomilla del nopal se hacia evidente la necesidad de un
monitoreo de las poblaciones de nopales, principalmente en los estados de la peninsula de
Yucatan y del Golfo de México (Tamaulipas y Veracruz) cercanos a Florida y el Caribe
donde se reporta la constante presencia de la palomilla del nopal. Asimismo se requiere
implementar un programa de estricto control fitosanitario en los estados del centro del pais,
gue concentran la mayor riqueza de especies silvestres y cultivadas de nopales, entre las
gue se encuentran las mas susceptibles al ataque de la palomilla del nopal. Después de esta
primera aproximacion quedaba por determinar qué poblaciones de Opuntia son mas
susceptibles al ataque de la palomilla del nopal, ya sean silvestres o cultivadas, y
determinar cuél es el nivel de impacto que C. cactorum podria tener en el crecimiento de
las mismas. De esta forma, en este estudio se pretende modelar la dinamica de poblaciones
silvestres y cultivadas de Opuntia que potencialmente pueden ser afectadas por la palomilla
del nopal y proveer de una base para la creacion de planes de manejo y la prevencién de

nuevas epidemias de palomilla de nopal en poblaciones de nopales silvestres y cultivadas.



1.2.1 Objetivo general:

Estudiar la dindmica poblacional de diferentes poblaciones del género Opuntia, tanto
silvestres como cultivadas, con el fin de poder estimar el nivel de impacto en estas
poblaciones debido a un potencial ataque de Cactoblastis cactorum, para determinar qué

poblaciones podrian ser las mas afectadas por el ataque de la palomilla del nopal.

1.2.2 Hipotesis:

Se espera que las simulaciones de los posibles efectos del dafio de Cactoblastis cactorum
sobre las poblaciones de Opuntia silvestres y cultivadas predigan un mayor efecto negativo

sobre la dindmica poblacional de la poblacién con mayor crecimiento.

Se espera que al simular los posibles efectos del dafio de la palomilla del nopal sobre las
poblaciones de Opuntia el modelo prediga un efecto negativo mayor de Cactoblastis
cactorum sobre la poblacion de Opuntia rastrera (especie silvestre) que sobre la poblacion
de Opuntia ficus-indica (especie cultivada), debido a que en el primer caso no hay cuidado

humano de las poblaciones, mientras que en el segundo si.



2 Especie silvestre Opuntia rastrera
2.1 Introduccion
2.1.1 Invasiones bioldgicas en sistemas naturales

Actualmente las invasiones bioldgicas son la segunda amenaza maéas fuerte a la
biodiversidad, solamente después de la pérdida y fragmentacion del habitat (Walker y
Steffen, 1997). El creciente impacto, en afios recientes, de las plagas sobre los sistemas
naturales y cultivados es resultado del incremento en su oportunidad de nicho (Mack et al.
2000; Shea y Chesson, 2002). El aumento en la oportunidad de nicho de las plagas esta
fuertemente relacionado a actividades humanas, principalmente a la agricultura,
acuacultura, actividades recreativas y de transportacion, debido a que éstas promueven la
dispersion de especies mas alla de sus barreras naturales (Kolar y Lodge, 2001). Entre de
las invasiones bioldgicas mas conocidas esta el caso de la introduccion de la perca del Nilo
(Lates niloticus) en el Lago Victoria en 1950, que conllevd a la desaparicion de 200
especies endémicas de peces (Reinthal y Kling, 1997); la invasion de Opuntia spp. en las
principales tierras de pastoreo en Australia, que deshabilito el uso ganadero y agricola de
esas areas (Dodd, 1940); y la invasion del cardo eurasiatico (Cardus nutans y Cardus
acanthoides) en los grandes pastizales de E.U.A., que modificé la abundancia de especies
nativas de cardo (Cardus spp.; Dunn, 1976), entre muchas otras. En los dos ultimos casos
(plaga de Opuntia spp. y del cardo eurasiatico) fueron utilizados controles biol6gicos para
su manejo. El control biologico de Opuntia spp. fue exitoso pues redujo 24 000 ha
infestadas con nopales en un 90% en ocho afios, con una inversion no mayor a $ 100 000
pesos mexicanos (Dodd, 1940). Por el contrario, el cardo eurasiatico no ha sido controlado
y esta reportado que ha tenido grandes efectos sobre las interacciones y estructura de la
comunidad, como lo son el desplazamiento de especies nativas de Cardus e indirectamente

la reduccion de la disponibilidad de polinizadores.



2.1.2 Controles biologicos, el caso especifico de la palomilla del nopal (Cactoblastis

cactorum)

Los controles bioldgicos introducen toda una serie de nuevos peligros a los sistemas
naturales. Algunos organismos invasores estdn asociadas a controles biologicos mal
planificados (Allendorf y Lundquist, 1994). Algunos ejemplos de esta problematica son la
introduccién del gorgojo (Rhynocillus conicus y Larinus planus) para el control del cardo
eurasiatico en E.U.A (Cardus nutans y Cardus acanthoides), donde ambas especies han
tenido efectos negativos directos sobre la tasa de crecimiento poblacional de especies
nativas de cardo e indirectos sobre la interaccion de cardos e insectos nativos (Louda et al.
2003). La introduccion de Cactoblastis cactorum (palomilla del nopal) a las islas del Caribe
y su posterior dispersion a Norte América (Flores-Moreno, et al. 2006) es también

resultado de un manejo deficiente de una especie utilizada como control biolégico.

La palomilla del nopal, originaria de Sudamérica, ha sido utilizada como control biolégico
de diferentes especies de Opuntia alrededor del mundo. El caso mas asombroso de su
exitoso impacto sobre poblaciones del género Opuntia ha sido el de su utilizacion en el
control de diferentes especies de nopales en Australia, donde la palomilla del nopal
consumio alrededor de un 70 a 95% de 30, 000 ha infestadas con nopal en 20 afios
(Ramaley, 1940). Debido al éxito obtenido en Australia la palomilla del nopal fue llevada a
Africa en 1927 y a Isla Nevis en el sur del Caribe en 1957, donde empieza el area de
distribucion de algunas cactaceas endémicas de la region. En el Caribe, C. cactorum se fue
dispersado gradualmente; desde Islas Nevis fue llevada a Montserrat y a Antigua en 1962, y
se dispersd naturalmente a San Kitts y fue introducida ilegalmente a las islas Virgenes,
E.U.A. (Zimmermann, et al. 2000). Posteriormente fue encontrada en Puerto Rico en 1963,
al igual que en Haiti, Republica Dominicana y en Jamaica, y ya en Cuba en 1988 (Stiling,
2004). Para el afio de 1989 fue detectado en las costas de Florida (Habeck y Bennett; 1990).
En el ultimo trimestre de 2006 SENASICA (Servicio Nacional de Sanidad, Inocuidad y
Calidad Agroalimentaria) dio aviso de la presencia de la palomilla del nopal en Isla
Mujeres, Quintana Roo y en 2007 en Isla Contoy, Quintana Roo (SENASICA, 2007).
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Cactoblastis cactorum es un insecto fitéfago especialista del género Opuntia. Generalmente
en las poblaciones se encuentran mas machos que hembras (Zimmermann et al., 2004). La
hembra se aparea el primer o segundo dia después de salir de la pupa (Zimmermann et al.,
2004). La palomilla adulta vive aproximadamente nueve dias, durante los cuales no se
alimenta, tiene habitos nocturnos y evita volar durante el dia, oviposita entre 88 y 188
huevecillos dispuestos en forma de bastén que simulan una espina de nopal (Zimmermann
et al., 2004). Generalmente los huevecillos eclosionan durante el dia y las larvas abren una
entrada comunal a través de la epidermis y la savia mucilaginosa del nopal. Una vez al
interior del nopal se alimentan en colonias, emigrando a veces de un cladodio a otro. Al
madurar, aproximadamente en 50 dias, dejan el cladodio individualmente y caen al piso
donde tejen capullos, de los cuales emergeran como palomillas (Zimmermann et al., 2004).
Naturalmente, C. cactorum cuenta con dos generaciones por afio, pero en climas mas
calidos como en Florida se ha reportado la presencia de hasta tres generaciones que no se
traslapan (Habeck y Bennett, 1990).

El dafio potencialmente letal causado por Cactoblastis cactorum sobre diversas especies de
nopales se debe a varias caracteristicas del insecto que incluyen su voracidad, ya que
pueden consumir hasta 2 pencas por dia; que en estado larvario es un organismo gregario,
lo cual intensifica su poder destructivo, y al perforar cladodios jovenes, no lignificados,
para alimentarse permite la entrada de infecciones oportunistas que pueden causar la muerte
del nopal (Zimmermann, et al. 2004). La palomilla del nopal tiene una preferencia de
oviposicion y consumo de especies con espinas conspicuas, de tamafio pequefio o de habito
rastrero y de individuos pequefios de especies arborescentes de nopales (Zimmermann, et
al. 2004).
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2.1.3 Importancia del estudio

Las cactaceas son autdctonas de América y se encuentran especialmente en regiones
semiaridas o aridas (Bravo-Hollis, 1978). El género Opuntia en México es importante
biologicamente por la diversidad que lo caracteriza, pues presenta 83 especies (Guzman et
al. 2003; Golubov et al. 2005) que ademas son un componente ecoldgico principal de la
flora de los desiertos Chihuahuense y Sonorense, dado que contribuyen a la estabilidad del
suelo y son importantes en la dieta, sitios de anidamiento y alimento para diversos animales
(Gonzalez-Espinosa y Quintana-Ascencio, 1986; Russell y Felker, 1987). La entrada de
esta palomilla a México es muy preocupante debido a la biologia de la palomilla del nopal
y a la gran diversidad y abundancia de especies del género Opuntia, asi como a su

importancia a diferentes niveles.

2.1.4 Modelos matriciales poblacionales en la biologia de la invasion

Los modelos matriciales poblacionales son un método util para estudiar la dindmica
poblacional de los organismos. En ellos, las tasas vitales se organizan en un arreglo
rectangular de nimeros que resume el comportamiento demografico de un individuo
promedio de cada una de las categorias en las que se estructura la poblacién de estudio de
una generacion a otra (Caswell 2001). Los modelos matriciales permiten estimar la tasa
finita de crecimiento poblacional (1) y realizar andlisis de sensibilidad y elasticidad, que
proveen informacion indispensable del comportamiento temporal de las poblaciones
(Caswell, et al. 1984; de Kroon et al. 1986). Por la precision que pueden alcanzar en la
descripcion de la dinamica poblacional, los modelos matriciales poblacionales han sido
muy usados para el disefio de planes de manejo de los recursos naturales (Jensen, 1974;
Davis et al. 2004; Hernandez Apolinar et al. 2006) y conservacion de especies (Crouse et
al. 1987; Morris et al. 1999; Menges, 2000; Mandujano a et al. 2007). Sin embargo, pese a
su gran potencial, este tipo de modelos casi no ha sido utilizado en el manejo y control de
plagas. Algunos ejemplos de su utilizacion en este campo son la determinacion del
crecimiento poblacional de conejos silvestres en Inglaterra (Smith y Trout, 1994); el

estudio de la efectividad de un agente de control bioldgico (Rhinocyllus conicus) sobre la
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especie invasora Carduus nutans en Nueva Zelanda (Shea y Kelly, 1998, Shea et al. 2005);
la determinacion del crecimiento poblacional del arbusto invasor Ardisia elliptica en la
Reserva de los Everglades en Florida, E.U.A. (Koop y Horwitz, 2005), y la creaciéon de un
modelo de dispersion en conjunto con un modelo matricial para la identificacion de etapas
susceptibles de control de especies invasoras por su importancia en la tasa intrinseca de
crecimiento poblacional y poder de dispersion (Neubert y Caswell, 2000; Caswell et al.
2003). La falta de uso de estos modelos en el estudio de plagas responde principalmente a
que requieren el seguimiento de una poblacion a través del tiempo, lo cual generalmente
puede interferir con el control o erradicacion de las plagas en estudio, y a que el enfoque
que se le ha dado al estudio de plagas es hacia su prediccion a partir de la identificacion de
caracteres que se relacionen con su capacidad de invasion (Sakai, 2001; Simberloff, 2003).
Sin embargo, en muchos casos donde el manejo inmediato de la especie invasora no es
indispensable, ya sea porque todavia no alcanza el estatus de plaga o porque su presencia,
aunque predecible, no ha sido registrada en la region de interés, la aplicacién de los
modelos demograficos matriciales puede ser una herramienta muy util para su erradicacion,

control o prevencion.
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2.2 Objetivos particulares

(1) Determinar el estadio de ciclo de vida de la poblacion de nopal mas susceptible al ataque

de la palomilla del nopal.

(i) Modelar el ataque de Cactoblastis cactorum sobre la poblacion de nopal silvestre
mediante la determinacion de su efecto sobre la tasa de crecimiento poblacional (A), para

inferir el nivel de riesgo al que se encuentran sujeta la poblacion.

(ii1) Determinar si los procesos demograficos a los que A es mas sensible son también los

mas susceptibles y/o los mas afectados por la palomilla del nopal.
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2.3 Material y Métodos
2.3.1 Especie de estudio

Opuntia rastrera es una especie que se distribuye inicamente en México en los estados de
Coahuila, Durango, Nuevo Leon, San Luis Potosi y Zacatecas (Guzman et al, 2003), donde
forma nopaleras silvestres. Es una planta arbustiva de lento crecimiento que se postra en el
suelo (Anderson, 2001). Sus articulos son de circulares hasta obovados, de hasta 20
centimetros de didmetro y forman grandes cadenas; no forma lefio, sus espinas son blancas,
varias por areola, y con base oscura, llegan a medir 4 centimetros de longitud y tienen
gloquidas amarillas. Su fruto es purpura, acido y obovado (Bravo-Hollis, 1978). Aunque O.
rastrera no ha registrado ningiin ataque por parte de la palomilla del nopal en el mundo, se
piensa que es una especie susceptible a su ataque debido a que comparte caracteristicas
morfoldgicas con las especies que si han sido atacadas (Anexo 1; presencia de espinas
blancas y conspicuas, habito rastrero y ausencia de lefio) y tiene una amplia distribucion en

México, desde Chihuahua hasta San Luis Potosi.

2.3.2 Poblacién de estudio

El estudio se llevo a cabo en una poblacion de Opuntia silvestre (Opuntia rastrera) de 2007
a 2009. La poblacion silvestre se encuentra localizada en la Reserva de la Biosfera de
Mapimi (N 26° 40 51°°, O 103° 44’ 57°’). La poblacion de O. rastrera se categorizd en
una categoria de clase (semillas) y nueve categorias de tamafo (1, 2-5, 6-10, 11-15, 16-25,
26-35, 36-45, 46-65 y >66 cladodios; Mandujano et al. 2001). La categorizacion escogida
fue utilizada debido a que mostrd diferencias en reproduccion y sobrevivencia entre
categorias (Mandujano et al. 2001). Para facilitar el entendimiento de los datos
demogréficos a lo largo del texto las categorias de estado y tamafio de la poblacioén de O.

rastrera fueron divididas en siete tipos diferentes (Tabla 2.1).
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Tabla 2.1. Categorias de estado (semillas) o tamafio por numero de cladodios utilizadas en la
construccion de las matrices demograficas divididas cualitativamente en tipos juveniles (no

reproductivos) y adultos (reproductivos).

Categoria Categoria de estado o tamafio (nUmero de cladodios) Tipo

1 Semillas Semillas

2 1 Juveniles I
3 2-5 Juveniles 11
4y5 6-10y 11-15 Adultos I
6 16-25 Adultos II
7 26-35 Adultos III
8,9y 10  36-45, 46-65 y >66 Adultos IV

La poblacion de Opuntia rastrera se encuentra dividida en parcelas permanentes de 20 x 20
m, establecidas al azar en un area de 4 ha. Cada individuo estd numerado y anualmente se
registran el nimero de cladodios producidos en afios anteriores, nimero de cladodios
producidos recientemente, nimero de frutos, nimero de plantulas originadas de semillas, el
establecimiento por cladodios enraizados y la mortalidad. La estimacion de la fecundidad
de esta poblacion fue tomada de Mandujano et al. (2001), donde se reporta un promedio de
208 semillas por fruto y se calcula la fecundidad con base en el nimero de semillas para
cada categoria como: F;; = (numero total de frutos producidos en la clase j x nimero

promedio de semillas por fruto) / nimero de individuos en la clase j.
2.3.3 Matrices de transicion

Con base en la informacion de los censos poblacionales se construyeron tres matrices de

transicion de Lefkovitch (A) con una clase de estado y nueve de tamafo para la poblacion
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de Opuntia rastrera (2006-2007, 2007-2008 y 2008-2009). Las matrices A son un arreglo
rectangular de k x k (k = clases) que describen los cambios en el tamafio poblacional por
mortalidad o fecundidad, es decir contienen las probabilidades de transicion y contribucion
de un individuo promedio de las diferentes etapas del ciclo de vida a través de una unidad
de tiempo, en este caso de un afio (Caswell, 2001; Gotelli, 2008). Cada columna de la
matriz A es la clase de estado o tamafio en el tiempo t y cada renglon es la clase de estado o
de tamafio en el tiempo t + 1 (Gotelli, 2008). Cada entrada en la matriz representa un
cambio en el nimero de individuos de una clase a otra (Gotelli, 2008). El tamafio de la
poblacion una vez transcurrida una unidad de tiempo es igual al producto de la matriz A por
un vector N (Nw1=Ang; Lefkovitch, 1965; Caswell, 2001).El valor propio (eigenvalor)
positivo mas grande de la matriz A estima la tasa finita de crecimiento poblacional (A;
Caswell, 2001). El eigenvector derecho (W) estima la estructura estable de tamafos de la

poblacion y el eigenvector izquierdo (V) estima el valor reproductivo de cada categoria de

tamafio (Caswell, 2001).

Las matrices A dividen los componentes demograficos de los ciclos de vida en diferentes
compartimentos (Silvertown, et al. 1993; Figura 2.1). En el primer renglén se pueden
encontrar las contribuciones por fecundidad de cada clase (Silvertown, et al. 1992; Figura
2.1). La supradiagonal (componentes entre primer rengloén y diagonal principal) representa
la probabilidad de sobrevivir y decrecer a una clase de menor tamafio (retrogresion) o bien
en el caso de los organismos clonales también puede representar la proporcion de
individuos provenientes de propagacion vegetativa (Silvertown, et al. 1992; Figura 2.1).La
diagonal principal de la matriz representa la probabilidad de sobrevivir sin cambiar de clase
(Silvertown, et al. 1992; estasis; Figura 2.1). Por ultimo, la subdiagonal representa la
probabilidad de sobrevivir y crecer a una clase de mayor tamafio (Silvertown, et al. 1992;

Figura 2.1).
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Figura 2.1. Componentes demograficos en los que se puede subdividir una matriz de transicion
poblacional. En este caso Pjj representa la proporcion de individuos que permanecen en una
categoria, Cj; representa la proporcion de individuos que sobreviven y crecen, Rj representa la
proporcion de individuos que decrecen, PVjj la proporciéon de individuos provenientes de

propagacion vegetativa y Fjj representa las contribuciones por fecundidad de cada clase.

La contribucion de los procesos demograficos de crecimiento, permanencia, regresion a un
tamafio menor, reproduccion sexual y propagacion vegetativa se obtuvieron a partir de
matrices de sensibilidad y elasticidad (de Kroon et al. 1986; Caswell, et al. 1984; Caswell,
2001;). La sensibilidad (Sjj) es una medida absoluta del cambio producido en A por cambios
absolutos en cada elemento de la matriz A. Los elementos de la matriz de sensibilidad S=
{sij} pueden ser calculados de los eigenvectores asociados a A (Sij = OA/0ai; = vi Wj/W V)
donde Vi y wj corresponden, respectivamente, al i-ésimo y j-ésimo valor de los vectores
dominantes izquierdo (V) y derecho (W); y wv es el producto (un escalar) de los
eigenvectores izquierdo y derecho (Caswell, 2001). Por su parte la elasticidad E= {ej;}
mide el cambio proporcional en A producido por un cambio en cada uno de los coeficientes
de la matriz A y puede calcularse de las matrices A 'y S como €j; = (ajj OA)/(A Oajj) = (aij/A)
(Sij). La suma de todas las elasticidades siempre suma uno (}°) ej=1; Caswell et al. 1984; de
Kroon et al. 1986; Grant y Benton, 2000; Heppel et al. 2000; Caswell, 2001; de Kroon et
al. 2001). Al igual, las elasticidades pueden ser sumadas por regiones de la matriz con el fin
de comparar la importancia relativa de un componente demogréafico con otro, por ejemplo

la importancia de la estasis con respecto a la del crecimiento (Silvertown et al. 1993).
2.3.4 Modelos estocasticos

Dado que Opuntia rastrera se encuentra en un ambiente variable cuyas condiciones no son
constantes en el tiempo es relevante utilizar un modelo estocéstico para la proyeccion de la

dinamica poblacional. Estos modelos suponen que la tasa de crecimiento poblacional
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depende de diferentes condiciones y que la secuencia de proyeccion de las matrices de
transiciéon es generada por un proceso estocastico que opera en un conjunto finito de
matrices donde cada condicion tiene cierta probabilidad de ocurrir (p;; Caswell, 2001). En
este caso, la p; asignada para elegir una matriz fue equiprobable (i.e. todas las matrices de
transicion anuales tenian la misma probabilidad de ser utilizadas por el modelo). Las
simulaciones estan basadas en 50 000 iteraciones. Para estimar A se utiliz6 el método
numeérico sugerido por Caswell (2001) en el que la poblacion es proyectada hasta que InA

converge. Se promediaron los estimados para obtener InA
Ind = EI3(lnd )/ T-1

donde T es el nimero de intervalos de tiempo en los que es estimada la base (Caswell,

2001). Los intervalos de confianza de A fueron estimados como:

—
laga, £ 1.9€ i)

N

donde V[Ind] es la varianza de ld y m es el nimero de iteraciones (Caswell, 2001). Por

ultimo se hizo una proyeccion del tamafio poblacional a 50 afios (t = 50) y se grafico la
distribucion de la densidad poblacional total en t para 5000 repeticiones independientes,
bajo las condiciones del modelo estocastico; este procedimiento se hizo en las matrices con
y sin dafio de C. cactorum para poder comparar el impacto de la palomilla del nopal
(Morris y Doak, 2002).

2.3.5 Simulaciones de los dafios causados por Cactoblastis cactorum sobre las

poblaciones de Opuntia

La evaluacion de los danos causados por C. cactorum a las poblaciones de Opuntia fueron
tomados de dos estudios realizados en el Parque Nacional de Kruger (PNK), Sudafrica
(Hoffmann et al. 1998a, Hoffmann et al. 1998b). En ellos se reporta que Cactoblastis

cactorum tiene una preferencia de infestacion hacia plantas de mayor talla, a las que causa
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un dafio moderado al provocar que se fragmenten (Hoffmann et al. 1998a, Hoffmann et al.
1998b). La palomilla del nopal causa que la densidad de plantas grandes con capacidad de
reproduccion sexual (> 28 cladodios) disminuya y la de plantas pequenas (< 14 cladodios),
mas vulnerables a ser completamente destruidas por la palomilla del nopal, aumente en las
poblaciones afectadas (Hoffmann et al. 1998a, Hoffmann et al. 1998b; Figura. 2.2 A, B, C
y D). En los estudios realizados se observd que después de dos afios de haber introducido
C. cactorum en las poblaciones de Opuntia en el PNK el tamano promedio de las plantas en
las poblaciones decrecid hasta estabilizarse en 10 cladodios (Hoffmann et al. 1998b; Figura
2.2 B). Ninguna planta con 15 cladodios o mas fue destruida en su totalidad por la
palomilla del nopal (Hoffmann et al. 1998b, Figura 2.2 C). En ambos estudios fue
observado que la recuperacion de las poblaciones de Opuntia dependia principalmente del
banco de semillas provenientes de la reproduccion sexual y que el proceso demografico
mas afectado por C. cactorum era el crecimiento, que se redujo a menos de 2.2 cladodios

planta/afio (Hoffmann et al. 1998, Hoffmann et al. 1998b; Figura 2.2 D).
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Figura 2.2. A) Densidad de plantas de una poblacion de Opuntia stricta del PNK infestada con
Cactoblastis cactorum en un periodo de cinco afios. B) Tamaiio promedio de las plantas de una
poblacion de Opuntia stricta del PNK infestada con Cactoblastis cactorum en un periodo de cinco
afios. C) Porcentaje de sobrevivencia de las plantas de una poblacion de Opuntia stricta del PNK
después de haber sido atacadas por Cactoblastis cactorum. D) Numero promedio de cladodios de
plantas de Opuntia stricta del PNK infestada con Cactoblastis cactorum (circulos blancos) y sin
infestacion de C. cactorum (circulos negros) en un periodo de cinco afios. Graficas tomadas y

modificadas de Hoffman et al. 1998a y b.

Los niveles de dafio reportados por Hoffmann et al. (1998 a y b) fueron tomados como base
para modificar los procesos demograficos de las matrices de transicion calculadas para las
especies de nopal silvestre. El objetivo fue determinar en qué medida la A de la poblacién

de estudio era afectada por el tipo de dafo (i.e., consumo de cladodios nuevos en las
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diferentes categorias de tamafio) que podrian llegar a experimentar si las atacara la
palomilla del nopal. De esta forma es posible identificar la susceptibilidad de la poblacion
silvestre en el caso de que hubiera un ataque de la palomilla del nopal. Hasta el momento,
en otras partes del mundo (incluyendo el PNK) se ha reportado que el proceso
principalmente afectado por la palomilla del nopal en poblaciones de Opuntia es el
crecimiento, debido a que C. cactorum se alimenta principalmente de cladodios jovenes no

lignificados (Zimmermann et al. 2000, Zimmermann et al. 2004).

Debido a que el crecimiento parece ser el proceso demografico mayormente afectado por la
palomilla del nopal, se hicieron simulaciones numéricas para explorar como los cambios en
las entradas de crecimiento de la matriz afectan la tasa finita de crecimiento (A). Los
elementos aj>j (i.e., as, as..., d109) fueron modificados por separado empezando con un
valor muy bajo casi cercano a cero (i.e. 0.001, para mantener la conexion en el ciclo de
vida) hasta el valor de crecimiento observado en la entrada ajsj. A cada cambio de ajj de
crecimiento se estimo el valor de la tasa finita de crecimiento poblacional. En cada caso se
graficaron los valores de A contra las modificaciones hechas a cada entrada de crecimiento
de la matriz para observar por separado el efecto del cambio para cada una de las categorias
de tamafio. Este procedimiento se realizd para las matrices anuales de transicion de O.
rastrera. De manera similar, los elementos aisj (i.e., @32, a43..., @199) fueron disminuidos en
conjunto en un 10, 20 y 30% en las tres matrices de transicion de la especie. Con las
matrices modificadas en un 10, 20 6 30% en las casillas de crecimiento (aj>j) se estimo el
valor de la tasa finita de crecimiento poblacional con un modelo estocastico para la
poblacion en sus tres transiciones. En cada caso (10, 20 6 30% de modificacion en
crecimiento de la matriz de transicién) se obtuvieron los valores de A con su respectivo
intervalo de confianza al 95% para observar el efecto de la simulacion del ataque de la
palomilla del nopal en la tasa finita de crecimiento poblacional de Opuntia rastrera.
Posteriormente se hizo una proyeccion del tamafo poblacional para las reducciones en
crecimiento (10, 20 y 30%) por ataque de C. cactorum a 50 afios (t = 50) y se grafico la
distribucion de la densidad poblacional total en t para 5000 repeticiones independientes,

bajo las condiciones del modelo estocéstico (Morris y Doak, 2002).
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2.4 Resultados:
2.4.1 Matrices anuales
2.4.1.1 Tasa finita de crecimiento poblacional

La poblacion de nopales silvestres (Opuntia rastrera) mantuvo una tasa de crecimiento
poblacional (A) mayor a uno (A > 1; Figura 2.3) para las matrices anuales de transicion
poblacional de 2006-2007 y 2008-2009. En el caso de la transicion correspondiente a los
afios 2007-2008 se reporta un ligero potencial de decremento en la poblacion (A < 1; Figura

2.3).

A=0.985
14 4
12 A=1.018 A=1.002
=
'% 1.0 4 i - E
—
0.8
0.6
0.4 : T T
06-07 07-08 08-09
Periodo

Figura 2.3. Tasa finita de crecimiento poblacional (1) estimada de Opuntia rastrera para las

matrices de transicion 06-07, 07-08 y 08-09. Los bigotes en la grafica indican el I.C. al 95%.
2.4.1.2 Estructura estable de tamafios

La estructura estable de tamafios proyectada en el caso de Opuntia rastrera difiere
marcadamente para todas las transiciones (Figura 2.4) de la estructura de tamafios
observada (Figuras 2.4 A-C). En el caso de la transicion 06-07 solo los adultos I no difieren
entre valores observados y esperados (x> = 398.37, g.1. = 8, a = 0.05; Figura 2.4 A). Para la
transicion 07-08 de Opuntia rastrera todas las categorias difieren entre estructuras de

tamafios observadas y esperadas y* = 9.16, g.1. = 8, o. = 0.05; Figura 2.4). Para la transicién
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08-09, las categorias cuyos valores observados y esperados difieren son los juveniles I,

juveniles II, adultos I (solamente la clase de tamafo 5), adultos II, adultos III y los adultos

tres solamente en la categoria 10 (Figura 2.4).

A Xe= 398.37 gl. =8 p=3.3251 B X?=9.16 gl. = 8 p=3.3251
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Figura 2.4. Estructura estable de tamafios observada y esperada para la poblacion de Opuntia

rastrera para las transiciones A) 06-07, B) 07-08 y C) 08-09. La frecuencia relativa de individuos

de cada categoria donde el valor observado difiere del esperado se encuentran marcados con (*).

2.4.1.3 Analisis de sensibilidad y elasticidad

En la poblacion silvestre observamos que los valores de elasticidad se concentran

principalmente en la estasis o permanencia (E), por lo que €ste es el proceso demografico

mas importante, seguido por el crecimiento (C), retrogresion (R) y propagacion clonal (PC)

y reproduccion sexual (RS) con una muy baja contribuciéon (Figura 2.5; Anexo 2 Tablas 1,

2y3)
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Figura 2.5. Valores de elasticidad estimados para los procesos demograficos reproduccion sexual
(RS), propagacion clonal (PC), estasis (E), crecimiento (C) y retrogresion (R) de Opuntia rastrera
para los afios 06-07, 07-08 y 08-09.

2.4.1.4 Simulaciones de los dafios causados por Cactoblastis cactorum sobre las

poblaciones de Opuntia rastrera

En el caso de la poblacion de Opuntia rastrera se observo que el efecto de las simulaciones
de la palomilla del nopal sobre los juveniles II, adultos I, adultos II y adultos III para la
primera matriz de transicion (06-07) causé que A cayera por debajo del valor de estabilidad
poblacional (A[11; Figura 2.6). Mientras que las simulaciones del efecto de la palomilla del
nopal sobre el crecimiento de los juveniles I y adultos IV comparativamente no tuvieron
efecto sobre A, ya que no causaron que ésta cruzara el valor de estabilidad poblacional

(A>1; Figura 2.6).
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Figura 2.6. Simulaciones numéricas de Cactoblastis cactorum sobre el crecimiento de la poblacion
Opuntia rastrera para el periodo 2006-2007. as,, a3, .....a s igual a la proporcion de individuos

que crecen de la categoria j a la categoria i de un afio al otro.

Las simulaciones de los efectos de Cactoblastis cactorum sobre la misma poblacion pero
para la transicion del afio 2007-2008 tiene un efecto diferente a la transicion anterior. En
este caso la simulacion del efecto de la palomilla del nopal sobre el crecimiento de los
juveniles I y juveniles II tiene el mayor efecto negativo sobre A, haciendo que ésta se aleje
mas del valor de estabilidad poblacional. Mientras que las simulaciones de la palomilla del
nopal sobre el crecimiento de los adultos I, II, IIT y IV tiene un efecto casi nulo sobre A, ya
que ¢ésta se mantiene muy cercana a su valor proyectado sin dafio de la palomilla del nopal.
No obstante, en cualquiera de los casos el valor de A se mantiene por debajo del valor de

estabilidad poblacional (Figura 2.7).
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Figura 2.7. Simulaciones numéricas de Cactoblastis cactorum sobre el crecimiento de la poblacion
Opuntia rastrera para el periodo 2007-2008. as,, a3, .....aj es igual a la proporcion de individuos

que crecen de la categoria j a la categoria i de un afio al otro.

Para la transicion 2008-2009 las simulaciones de Cactoblastis cactorum sobre el
crecimiento de los adultos I (solo ags) y adultos II causa que A caiga por debajo del valor de
estabilidad poblacional (A[11; Figura 2.8). En el caso de las simulaciones del efecto de C.
cactorum sobre el crecimiento de los juveniles I, adultos I (solo as4) y adultos II, aunque en
menor grado, sigue haciendo que A caiga por debajo del valor de estabilidad poblacional.
Por ultimo el efecto sobre A de la simulacion de C. cactorum sobre el crecimiento de los
juveniles I y adultos IV es casi nulo debido a que no hace que A caiga por debajo del valor

de estabilidad poblacional (Figura 2.8).
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Figura 2.8. Simulaciones numéricas de Cactoblastis cactorum sobre el crecimiento de la poblacion

Opuntia rastrera para el periodo 08-09. as,, a3, .....aj es igual a la proporcion de individuos que

crecen de la categoria j a la categoria i de un afo al otro.
2.4.2 Matrices estocasticas

2.4.2.1 Tasa finita de crecimiento poblacional

Cuando se utilizo el modelo estocastico, la poblacion de nopales silvestres (Opuntia

rastrera) obtuvo una tasa de crecimiento poblacional (A) menor a uno (A = 0.9769, 1.C.

95%; Figura 2.9 A) para las transiciones comprendidas en el estudio.
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Figura 2.9. A) Tasa finita de crecimiento poblacional estimada (A) de Opuntia rastrera bajo el

modelo estocastico. B), C) y D) Tasa finita de crecimiento poblacional estimada (A) de Opuntia

rastrera con simulacion del dafio de C. cactorum bajo el modelo estocastico. B) Simulacion 10% de

dafio en crecimiento, C) simulacion 20% de dafio en crecimiento y D) simulacion 30% de dafio en

crecimiento. Los bigotes en las graficas son el I.C. al 95%.

En la proyeccion del tamafio poblacional total a 50 afios (t= 50) con 5000 repeticiones

independientes de la poblacion de Opuntia rastrera en un ambiente estocastico se observa

que la media de las proyecciones espera que la poblacion cuente con =~ 395 individuos

(Figura 2.10 A).
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Figura 2.10. A) Simulacion de la poblacion de Opuntia rastrera bajo el modelo estocastico en un
ambiente con condiciones ambientales independientes e idénticamente distribuidas. B) Simulacion
de la poblacion de Opuntia rastrera con modelo estocastico y con simulacion de un 10% de dano
por ataque de C. cactorum en un ambiente con condiciones ambientales independientes e
idénticamente distribuidas. C) Simulaciéon de la poblacion de Opuntia rastrera con modelo
estocastico y con simulacion de un 20% de dafio por ataque de C. cactorum en un ambiente con
condiciones ambientales independientes e idénticamente distribuidas. D) Simulacion de la
poblacion de Opuntia rastrera con modelo estocastico y con simulacion de un 30% de dafio por
ataque de C. cactorum en un ambiente con condiciones ambientales independientes e idénticamente

distribuidas.

2.4.2.2 Simulaciones de los dafios causados por Cactoblastis cactorum sobre las

poblaciones de Opuntia rastrera

El efecto de la simulacion del dafio de la palomilla del nopal en un 10, 20 y 30% sobre
todas las celdas de crecimiento de las tres matrices de transicion de Opuntia rastrera
integrado en un modelo estocastico muestra un decremento en la A de la poblacion (Figura

2.9 B, Cy D); el decremento en la A es mayor conforme mayor es el dafio (Figura 2.9 B, C

y D).
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Al modelar el dafio de la palomilla del nopal en 10% en el tamafio poblacional total a 50
anos (t = 50) en el modelo estocastico con 5000 proyecciones se encontrd que con base en
la media de la proyecciones puede esperarse que la poblacion sea de = 260 individuos
(Figura 2.10 B), que corresponde a una reduccion de = 34% en el tamafo poblacional

proyectado por el mismo modelo estocastico pero sin daiio de Cactoblastis cactorum.

Igualmente, al modelar 20% de dafio de la palomilla del nopal en la proyecciéon del tamano
poblacional total a 50 afios en el modelo estocastico, la media de las 5000 proyecciones
indica que la poblacion contaria con = 169 individuos (Figura 2.10 C). Esto es una
reduccion de 57% en el tamafio poblacional proyectado por el mismo modelo en la misma

poblacion, pero sin dafio de C. cactorum.

Al modelar 30% de dafio de Cactoblastis cactorum en la poblacion de nopales silvestres en
el modelo estocastico se encontrd que la media de las simulaciones del tamafio poblacional
total proyecta un tamafo poblacional de = 109 individuos (Figura 2.10 D). La simulacién
en un 30% de dafio sobre el crecimiento de la palomilla del nopal sobre la poblacion
silvestre marca una reduccion bajo el mismo modelo en la poblacion sin simulacion del

dafio de = 72%.
2.5 Discusién

La poblacion de Opuntia rastrera mantiene una A cercana a uno en los tres afos de
muestreo en el modelo anual. En cambio, en las simulaciones estocésticas la poblacion sin
simulacion de dafio de Cactoblastis cactorum tiene una A < 1. En ambos modelos la A
poblacional es afectada negativamente por el dafio simulado de la palomilla del nopal. Las
simulaciones del ataque de la palomilla del nopal sobre las matrices anuales tienen un
efecto casi nulo, menor al 1% de cambio en A. En contraste, el modelo estocastico reduce
entre el 3 y 4% la tasa de crecimiento de la poblacion. Ademas, si el dafio es sobre las tasas
vitales de la subdiagonal en conjunto el modelo hace decrecer a A del 4 al 6%. No obstante
las proyecciones del tamafio poblacional total con el efecto del dafio de la palomilla del
nopal son 34 % a 72 % mas bajas en comparaciéon con la proyeccion del tamaino

poblacional total sin simulacion del dafio. Esto confirma que la palomilla del nopal tendria
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un efecto negativo sobre A y que de igual manera este impacto resultaria en un marcado

decremento del tamaio poblacional.

Durante el tiempo del estudio la poblaciéon estuvo conformada principalmente (= 70% de la
poblacion) por individuos de tamafos pequenos (< 15 cladodios). La fuerte presencia en la
poblacion de individuos pequefios es preocupante debido a que segin lo reportado son estos
individuos los que tienen mayor probabilidad de morir por ataque de la palomilla de nopal
(Hoffmann et al. 1998 a y b). Es importante recalcar que dada la estructura de tamafios de
la poblacion se esperaria que ésta expresara una alta mortalidad en presencia de la palomilla
del nopal ya que estd conformada en casi 70% por individuos de tamafios menores a 15
cladodios; estos individuos tienen una probabilidad mayor al 50% de morir por ataque de la
palomilla del nopal (Hoffmann et al. 1998 a y b). Por otro lado se esperaria que los pocos
individuos presentes en la poblacion capaces de resistir el ataque de C. cactorum (mayores
a 15 cladodios, = 30% de la poblacion), y que contribuyen mayormente a la reproduccion
sexual disminuyeran su presencia ya que la palomilla del nopal al atacarlos no los mata
pero si provoca su fragmentacion en individuos mas pequefos, mas susceptibles de morir y
con menor contribucion a la reproduccion sexual (Hoffmann et al. 1998 a y b). Se esperaria
que si las poblaciones de nopal silvestre son atacadas por C. cactorum, la frecuencia de
plantas grandes en la poblacion decreciera y que la densidad de plantas pequefias <15
cladodios aumentara, causando una mayor mortalidad en la poblacién y probablemente

menor fecundidad segun lo reportado por Hoffmann et al. (1998 a y b).

Para los tres afios de estudios los valores de elasticidad mas bajos fueron los de
reproduccion sexual y el mas alto el de permanencia en una categoria, seguido por el
crecimiento. El crecimiento es el proceso demografico que se reporta con mayor dafio por
ataque la palomilla del nopal (Hoffmann et al. 1998 ay b), segun los valores de
elasticidades observados el crecimiento es el segundo proceso demografico mas importante
con efecto en la A de la poblacion. Aunque el crecimiento no sea el proceso demografico
mas importante en la poblacion dado su impacto sobre A si se esperaria que el dafio sobre
este proceso por ataque de la palomilla del nopal tuviera un efecto significativo sobre la
tasa de crecimiento poblacional a corto plazo. A mediano y largo plazo se esperaria un

efecto sobre la reproduccion sexual por ataque de la palomilla del nopal ya que en general
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se observa que entre mas viejos se hacen los cladodios de una planta menos contribuyen a
la reproduccion sexual por generacion de flores y frutos. Por lo que el dafio en el
crecimiento no solo afectaria a la poblacion por el efecto sobre este proceso demografico,
sino que también se esperaria un efecto domino sobre otros procesos como la reproduccion

sexual.

No se puede sefialar un tnico estadio que sea mas susceptible que otros al dafo por ataque
de palomilla del nopal, debido a que en las simulaciones de la palomilla del nopal sobre las
matrices anuales se puede ver que los estadios mas afectados varian entre afios. La
variacion observada en la susceptibilidad al dafio de la palomilla del nopal de los estadios
se debe a que todos estos tienen crecimiento y a que la palomilla del nopal afecta
principalmente el crecimiento. Sin embargo hay diferencias en la probabilidad de
crecimiento de un afio a otro de cada estadio. Por consiguiente dependiendo de qué estadio
exprese mayor crecimiento, ese serd el estadio con mayor susceptibilidad de dafio de C.
cactorum. No obstante, en ninguna de las tres transiciones las simulaciones del dafio de la
palomilla del nopal sobre los crecimientos de los estadios mas grandes (adultos IV) muestra
un efecto mayor al 1% sobre A; en el caso de la simulacion de la palomilla del nopal sobre
el crecimiento del estadio més pequeno (juvenil I) solamente se observa un efecto fuerte en
la transicion de 2007-2008, en las otras dos transiciones el efecto es menor al 1%. Es muy
probable que la baja contribucion al crecimiento de estas dos categorias, aunado al hecho
de que representan un bajo porcentaje de los individuos de la poblacion haga que al simular
el dafio de la palomilla del nopal sobre el crecimiento de éstas no tengan un efecto marcado

sobre A.

El nivel del dafio simulado en cada estadio depende de dos factores 1) qué tanto crecimiento
hay en las categorias lo cual incide sobre el valor de elasticidad del crecimiento y ii) qué
tanto crecimiento hay en la categoria donde se simula el dafio. Entre mayor sea el valor de
la elasticidad para crecimiento y mayor sea la proporcion de crecimientos de la categoria

mayor sera el efecto de las simulaciones de la palomilla del nopal sobre A.

En las simulaciones estocasticas se proyecta que la poblacion decrece, con o sin daio

modelado de la palomilla del nopal. Con el efecto de Cactoblastis cactorum se observa un
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decremento mayor comparado con el decremento de la poblacion sin dafio de la palomilla
del nopal. Si C. cactorum atacara las poblaciones de nopales es muy probable que éstas se
vieran afectadas seglin lo proyectado por el modelo. Sin embargo también se esperaria que
la dindmica poblacional y estructura de tamafios de las poblaciones cambiara. Esto debido a
que, como reportd Hoffman et al. (1998 a y b), el ataque de la palomilla del nopal sobre
una poblacioén de Opuntia hace que la cantidad de plantas grandes presentes en la poblacion
decrezca y la densidad de plantas pequefias aumente, esto ultimo como efecto de la
fragmentacion de individuos mas grandes. De igual manera el crecimiento seguiria siendo
el proceso mas afectado, sin embargo es probable que la permanencia también empezara a
ser afectada, esto como efecto de la alta mortalidad por ataque de la palomilla que tienen

los individuos de tallas chicas y por la fragmentacion de individuos grandes.

En Sudafrica fue observado que el reclutamiento de la poblacion por banco de semillas era
un proceso que cobraba importancia para la poblacion en presencia de la palomilla del
nopal, ya que este proceso era una fuente de individuos nuevos. Sin embargo en el caso de
la poblacion de Opuntia rastrera el proceso de reclutamiento de plantulas provenientes de
reproduccion sexual es muy bajo (en los tres afios de estudios se registré una plantula
proveniente de semilla en la poblacion, obs. pers.) posiblemente por una alta herbivoria
(Mandujano et al. 1998) o una baja en la fecundidad, germinacion y reclutamiento dadas las
bajas precipitaciones que se han registrado en los ultimos 3 anos (= 280 mm; Estacion
climatologica Lab. del Desierto Mapimi, 2009), por lo que no constituye una opcién en el

reclutamiento de individuos nuevos para la poblacion en un corto plazo.

Posiblemente la palomilla del nopal no acabe a corto plazo con todas las poblaciones de
nopales silvestres dada la gran extension de éstas en México. No obstante su efecto
impactaria el tamafio poblacional total, la dindmica poblacional y la estructura de tamafios
llevando a las poblaciones atacadas a una situacion muy precaria. El efecto que la palomilla
del nopal podria causar sobre las poblaciones de nopales silvestres que son un componente
ecoldgico de alta importancia, principalmente en ambientes aridos, seria grave ya que los
nopales son importantes en la dieta y sitios de anidamiento para diversos animales como el
venado cola blanca (Odoicoileus virginianus y O. hemoinus), roedores (Peromyscus spp,

Neotoma albigula y Dypodomys spp.), jabalies (Pecari tajacul), lagomorfos (Lepus
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californicus y Sylvilagus audubonii) y coyotes (Canis latrans), al igual que para la
retencion de suelo (Gonzalez-Espinosa y Quintana-Ascencio, 1986; Russell y Felker, 1987;

Mandujano et al. 1997; Montiel y Montafia, 2000; Nobel 2002).

Debido al grave impacto que puede tener la palomilla del nopal sobre las poblaciones
silvestres de Opuntia y dada la gran extension que éstas ocupan en el territorio nacional
seria recomendable un monitoreo preventivo de las poblaciones de nopales en el pais. La
proteccion de las poblaciones de Opuntia que fuesen atacadas por Cactoblastis cactorum
demandara la proteccion de los individuos grandes (>46 cladodios) ya que éstos son los que
contribuyen mas a la reproduccion sexual, asi como un monitoreo constante de individuos
de tallas pequefias (< 15 cladodios) y posiblemente la utilizacion de control quimico en la
época de crecimiento de nuevos cladodios en las poblaciones. De igual forma dada la gran
extension del género Opuntia en México la proteccion de poblaciones predominantemente
clonales seria de mayor importancia, ya que las poblaciones con més reproduccion sexual
tienen una mayor probabilidad de incorporar individuos nuevos a la poblacion a partir del
banco de semillas, como es ¢l caso de poblaciones de Opuntia excelsa que, por lo general,
se reproduce sexualmente, algunas poblaciones de Opuntia rastrera y algunas de Opuntia

retorsa, entre otras (Bullock y Martijena, 1998; Mandujano et al 1998; Bianchi et al. 2000).

Por ultimo, es necesario alentar la generacion de proyectos de investigacion que estudien
las plagas y sus efectos sobre las poblaciones y comunidades animales y vegetales, ya que
esto proveeria de informacion que ayudaria a entender mejor los mecanismos biolégicos
que hacen de las plagas organismos tan nocivos y contribuiria a la generacion de planes de

manejo mas eficaces.
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3 Especie cultivada Opuntia ficus-indica
3.1 Introduccion
3.1.1 Invasiones biologicas en cultivos

La mayoria de las plagas agricolas son organismos sin valor econémico que se encuentran
en los cultivos, que surgen principalmente de taxa con historias de vida de tipo ruderal
(Baker, 1974). En la agricultura un organismo es considerado una plaga solamente cuando
ha alcanzado ciertas densidades poblacionales, independientemente de si es 0 no nativo de
la regidn (Hill, 1987). Por lo tanto los programas de manejo de plagas en tierras cultivables
tienen como fin disminuir su densidad poblacional por debajo de los niveles considerados
como peligrosos para los cultivos por la depredacion o competencia con las plantas de
cultivo (Hill, 1987).

Los métodos de control de plagas en cultivos deben hacerse teniendo en cuenta la biologia
y ecologia de las plagas y de las especies cultivadas (Davis et al. 2004). No obstante,
actualmente el control de plagas sigue siendo a partir de la creacion de condiciones
ambientales menos favorables para los organismos invasores a traves de métodos fisicos y
principalmente quimicos (e.g. aplicacion de pesticidas y remocion fisica de los organismos
invasores) con el fin de disminuir la densidad poblacional al reducir su natalidad, aumentar
su mortalidad o su tasa de emigracion fuera de las areas donde se realiza el control,;
solamente en raros casos se tiene contemplada la erradicacion total de las plagas agricolas
(Hill, 1987).

Los métodos quimicos son los mas difundidos y muchas veces tienen un impacto ecolégico
y humano importante sin lograr el control efectivo de la plaga en cuestion (Hill, 1987). De
hecho el uso indiscriminado de herbicidas y pesticidas no ha eliminado el problema de las
plagas en los cultivos, y ha contribuido al aumento de los costos econdmicos y ecoldgicos
de los cultivos al crear variedades de organismos resistentes a agentes quimicos diversos (le
Baron y Gressel, 1982; Firbank y Watkinson, 1986).

Existen otros métodos de control de plagas en cultivos utilizados como alternativa al uso de

quimicos. Estos métodos buscan crear interacciones negativas del cultivo hacia las malezas
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para disminuir la emergencia de plantulas, la generacion de biomasa y la produccién de
semillas de los organismos nocivos para los cultivos. Algunos ejemplos de éstos son el
control de malezas en cultivos a través de la interferencia del cultivo con las malezas, la
rotacion de cultivos, el labrado selectivo y la remocion manual de las malezas (Parish 1990,
Jordan, 1993; Liebman y Dyck, 1993; Jordan et al 1995; Mertens et al. 2002). Otros
métodos que aunque poco difundidos en el manejo de cultivos y sus plagas han demostrado
su eficacia en el manejo de poblaciones naturales, son la aplicacion de modelos matriciales
poblacionales para conocer el impacto de las caracteristicas de los sistemas de cultivo (tipo
de abono utilizado y tiempo de labranza y cultivo) sobre el manejo de las malezas y la

utilizacion de controles biologicos (Wapshere et al. 1989; Davis et al. 2004).
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3.1.2 Controles bioldgicos en cultivos

Los controles bioldgicos son utilizados principalmente en ambientes naturales, donde por la
extension de la especie que funge como plaga o del ecosistema y las especies atacadas, el
control quimico o fisico utilizado usualmente en sistemas agricolas es econdmica o
humanamente inoperable. En el caso de los sistemas cultivados el uso de controles
bioldgicos es escaso, sin embargo los tipos de controles bioldgicos que se pueden utilizar
son mas variados que en los sistemas naturales debido a que el area de aplicacion es mas
limitada que en éestos y por ello mas controlable. Ejemplo de lo anterior es el uso de agentes
de control biolégico con especificidad de hospedero, liberacion periddica agentes de control
bioldgico producidos masivamente para controlar una plaga por tiempo limitado, esfuerzos
de conservacion dirigidos a organismos que son enemigos naturales de plagas y la
manipulacion artificial de enemigos naturales de las plagas, tipicamente vertebrados, que
controlan malezas (Wapshere et al. 1989). Un ejemplo de la utilizacién de organismos para
el control de plagas en sistemas cultivados es la utilizacion de gansos domésticos para el
control de malezas en cultivos de algodon (Mayton et al. 1945; Kasasian, 1969), fresas
(Doll, 1981; Cramer, 1992), menta, cebolla y papas, entre otros (Wurtz 1995); también se
han utilizado neméatodos entomopatogénicos para el control de plagas de cultivo (e.g. la
utilizacion nematodos para el control de la mosca de los hongos (Diptera: Sciaridae) en
cultivos de Agaricus bisporus (Rinker et al. 1995; Fenton et al 2001). De la misma manera
se han utilizado microorganismos para aumentar la mortalidad del banco de semillas de

diferentes especies de malezas en los cultivos, como lo propuso Kremer (1993).

Un ejemplo de control bioldgico muy importante a nivel mundial por los niveles de
efectividad que alcanzd fue la utilizacion de Cactoblastis cactorum para el control de
diferentes especies de Opuntia en diversos paises del mundo (Tuduri, et al. 1971; Habeck y
Bennett; 1990; Zimmermann, et al. 2000; Zimmermann, 2004). Cabe mencionar que el
control de Opuntia con la palomilla del nopal no planteaba ningun riesgo en esas regiones,
dado que la familia botanica a la que pertenecen estas especies es americana y en todos los

casos se trataba de especies inroducidas.
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El caso mas asombroso del su exitoso impacto de esta palomilla sobre poblaciones del
género Opuntia es el de su utilizacion en el control de diferentes especies de nopales en
Australia, donde la palomilla del nopal consumi6 alrededor de 70 a 95% de 30, 000 ha
infestadas con nopal en 20 afios (Ramaley, 1940). Debido al éxito obtenido en Australia, la
palomilla del nopal fue llevada a Africa en 1927 para controlar la invasion de nopales en
sitios donde habia sido introducido. Posteriormente, la palomilla fue llevada a otras
regiones como la Isla Nevis en el sur del Caribe en 1957, donde empieza el area de
distribucion de algunas cactaceas endémicas. En el Caribe, Cactoblastis cactorum se
dispers6 naturalmente y fue también dispersado intencionalmente, desde la Isla Nevis fue
llevada a Montserrat y a Antigua en 1962, y se introdujo naturalmente a San Kitts e
ilegalmente a las islas Virgenes, E. U. A (Zimmermann, et al. 2000). Posteriormente fue
encontrada en Puerto Rico en 1963 (Tuduri, et al. 1971), al igual que en Haiti, Republica
Dominicana y en Jamaica y en Cuba en 1988 (Stiling. 2004). Para el afio de 1989 fue
detectado en las costas de Florida (Habeck y Bennett; 1990). En el dltimo trimestre de 2006
SENASICA (Servicio Nacional de Sanidad, Inocuidad y Calidad Agroalimentaria) dio
aviso de la presencia de la palomilla del nopal en Islas Mujeres, Quintana Roo, y en 2007
en Isla Contoy, Quintana Roo (SENASICA, 2007).

Cactoblastis cactorum es un insecto fitéfago sudamericano, especialista en el género
Opuntia. Generalmente en las poblaciones se encuentran mas machos que hembras
(Zimmermann et al., 2004). La hembra se aparea el primer o segundo dia después de salir
de la pupa (Zimmermann et al., 2004). La palomilla adulta vive aproximadamente nueve
dias, durante los cuales no se alimenta, tiene h&bitos nocturnos y evita volar durante el dia,
y finalmente oviposita alrededor de 88 a 188 huevecillos dispuestos en forma de baston que
simulan una espina de nopal (Zimmermann et al., 2004). Generalmente los huevecillos
eclosionan durante el dia, las larvas abren una entrada comun a través de la epidermis y la
savia mucilaginosa del nopal. Una vez al interior del nopal se alimentan en colonias,
emigrando a veces de un cladodio a otro. Al madurar dejan el cladodio individualmente,
caen al piso y en éste tejen capullos, de los cuales emergeran como palomillas
(Zimmermann et al., 2004). En su lugar de origen C. cactorum presenta hasta dos

generaciones por afio, pero en sitios con climas mas célidos, como en Florida, se han
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observado hasta tres generaciones, que no se traslapan, por afio (Habeck y Bennett, 1990),

es decir, presenta ciclos de vida mas rapidos.

El dafio potencialmente letal que puede causar Cactoblastis cactorum sobre diversas
especies de nopales se debe a varias caracteristicas del insecto como son: su voracidad, ya
que pueden consumir hasta 2 pencas por dia, el caracter gregario de las larvas, lo cual
intensifica su poder destructivo, y el que al perforar cladodios jovenes, no lignificados, para
alimentarse permite la entrada de otras infecciones que pueden causar la muerte del nopal
(Zimmermann, et al. 2004). La palomilla del nopal tiene una preferencia de oviposicion y
consumo de especies con espinas conspicuas, de tamafio pequefio o de habito rastrero y de

individuos pequefos de especies arborescentes de nopales (Zimmermann, et al. 2004).
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3.1.3 Modelos demograficos en cultivos

Una importante herramienta para el desarrollo de nuevos planes de manejo es la utilizacion
de modelos poblacionales que proyecten los posibles resultados de la presencia de plagas y
de estrategias de manejo de éstas y de los cultivos (Mortimer y Firbank, 1983). Esto es
debido principalmente a que los modelos poblacionales, en especial los matriciales, ofrecen
una manera concisa y analitica para simular el crecimiento de poblaciones estructuradas
sobre tiempos discretos (Caswell, 2001). De hecho los modelos poblacionales matriciales
han sido utilizados con mucho éxito en la biologia de la conservacion (Morris y Doak,
2002) y en el estudio de la ecologia de poblaciones (Caswell, 2001; de Kroon, 2001,
Mandujano et al. 2001, 2007).

Una de las ventajas del uso de modelos matriciales poblacionales para el desarrollo de
programas de manejo de plagas agricolas es la facilidad con que se puede integrar a estos
modelos los efectos de distintos manejos de los cultivos sobre las plagas, al igual que los
efectos de los estadios del ciclo de vida de las plagas sobre los cultivos (Davis et al. 2004).
Los modelos poblacionales aplicados al manejo de cultivos proveen de informacion acerca
de las tasas de crecimiento poblacional de los cultivos y plagas bajo diferentes condiciones
de manejo o infestacion (Davis et al. 2004). Algunos ejemplos de la utilizacion de
herramientas demograficas para el manejo de cultivos son el desarrollo de modelos
matriciales de proyeccion poblacional para conocer el impacto de la extraccion de semillas
en el reclutamiento y dindmica poblacional del arbol de la nuez de Brasil (Bertholletia
excelsa; Zuidema y Boot, 2002); la realizacion de un modelo demogréafico hecho por Jordan
et al. (1995) que integra procesos demograficos en el banco de semillas, al igual que las
profundidades a las que se encuentran las semillas en los suelos y la rotacion de cultivos a
los modelos poblacionales matriciales de algunas malezas en cultivos para proponer un
mejor manejo de las malezas en eéstos; la aplicacion de analisis de perturbaciones
prospectivas y retrospectivas sobre matrices poblaciones periodicas de una maleza (Setaria
faberi) de cultivos de trigo y soya, integrando el efecto del abono y labranza sobre la

dinamica poblacional de S. faberi realizado por Davis et al. (2004), entre otros.
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3.1.3 Importancia econdmica y agricola de los nopales

Las cactaceas son nativas de América y se encuentran especialmente en regiones semiaridas
o aridas (Bravo-Hollis, 1978). EI género Opuntia es muy importante en México. Desde el
punto de vista social, las especies de nopal han sido relevantes desde el desarrollo de los
pueblos indigenas prehispanicos, siendo primordiales en la formacién de nucleos humanos
en regiones aridas y del centro de México (Bravo-Hollis, 1978; Nobel, 2002). Las especies
son conspicuas en simbolos histéricos, tradicionales y civiles, como el codice Mendoza y la
bandera de Mexico (Bravo-Hollis, 1978; Mandujano et al. 2007). Econdémicamente,
México produce aproximadamente 1 157 332 toneladas de nopales por afio, lo cual genera
un ingreso aproximado por productos y subproductos (nopal verdura, nopal forrajero y
tuna) de Opuntia de alrededor de $2 253 029 960 pesos mexicanos por afio (SAGARPA,
2007). Actualmente los nopales son parte importante de la alimentacion y la economia de
autoconsumo o venta local en muchas regiones de México, principalmente las rurales
(Kerstupp et al. 2001; Soberdn et al. 2001), aunque se desconocen los ingresos que esta
ultima actividad genera. Debido a las caracteristicas biologicas de la palomilla del nopal y
la gran importancia agricola, econdmica, nutricional y social de las especies del género
Opuntia, es preocupante su entrada a México. Por ello un primer acercamiento preventivo
ante la posible entrada de la palomilla del nopal a México fue la realizacion de mapas del
area de distribucion potencial de especies de Opuntia en México susceptibles a su ataque.
Dentro de las especies incluidas en el estudio se encontraban las especies pertenecientes a
la serie Ficus-indicae, que son las especies mas cultivadas a lo largo del territorio mexicano
y en el mundo. Con la realizacion de los mapas de distribucién de las especies de Opuntia
se esperaba conocer: i) qué zonas tienen una mayor riqueza de especies de nopales
susceptibles al ataque de Cactoblastis cactorum (se consideraron especies susceptibles de
dafo a las ya atacadas por la palomilla del nopal y las especies con parecido morfolégico a
las primeras) y ii) en qué regiones del pais se encuentran las especies de nopales que han
sido atacadas en otros paises por la palomilla del nopal. Las especies fueron divididas en
especies con intensidad de dafio por ataque de C. cactorum alto, medio y bajo segun lo
reportado en la literatura (Anexo 1; Flores-Moreno, 2007; Zimmermann, 2004). El estudio

muestra, para la Unica especie cultivada (Opuntia ficus-indica) para la que se encontrd
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informacion, que es altamente susceptible al ataque de la palomilla del nopal
(Zimmermann, 2004) y una mayor abundancia de O. ficus-indica en los estados de
Zacatecas, San Luis Potosi, Aguascalientes, este de Jalisco, noreste de Michoacan,
Guanajuato, Querétaro, Hidalgo, México, D.F., Veracruz y Oaxaca (Flores-Moreno, 2007).
La distribucion de las especies de Opuntia que pueden sufrir un alto impacto por un ataque
de C. cactorum fue proyectada hacia el centro, centro norte y sureste de México, lo cual
coincide parcialmente con la distribucion proyectada de Opuntia ficus-indica, (Flores-
Moreno, 2007). En este trabajo se estima el nivel de impacto que C. cactorum podria tener
en poblaciones cultivadas de Opuntia ficus-indica usando modelos matriciales
poblacionales, con el fin de proveer de una base para la creacion de planes de manejo de

posibles epidemias de palomilla de nopal en dichas poblaciones de nopales.
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3.2 Objetivos particulares

(1) Determinar qué estadio de la poblacion es el mas susceptible al ataque de la palomilla

del nopal

(i1) Modelar el ataque de Cactoblastis cactorum sobre la poblacion de nopal cultivado
(ii1) Observar cémo es afectada la tasa de crecimiento poblacional (A)

(iv) Inferir el nivel de riesgo al que se encuentran sujeta la poblacion

(v) Determinar si los procesos demograficos a los que A es mds sensible son los que son

mas susceptibles o mas afectados por la palomilla del nopal.
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3.3 Material y Métodos
3.3.1 Especie de estudio

Opuntia ficus-indica es una especie ampliamente cultivada en México. Esta especie se
distribuye en los estados de Aguascalientes, Chihuahua, Coahuila, D.F., Durango,
Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, México, Michoacan, Nuevo Ledn, Oaxaca, Puebla,
Querétaro, Tlaxcala y Zacatecas (Bravo-Hollis 1978; Nobel, 2002; Guzman, Arias y
Davila, 2003;). Es una planta arborescente que mide de 3 a 5 m de altura. Su tronco es
lefioso con 0.6 a 1.5 m de altura y 20 a 30 cm de didmetro. Sus cladodios son de oblongos a
obovados de 30 a 60 cm de largo y de 20 a 40 cm de ancho con un grosor de 1.9 a 2.8 cm.
Su color es verde opaco e integran ramas de varios articulos, formando una copa muy
ramosa. Las areolas estan de 2 a 5 cm de distancia entre si, son pequefias y angostamente
elipticas, miden de 2 a 4.5 mm de largo y 3 mm de ancho, generalmente carecen de espinas
y cuando se presentan son escasas y pequefias, las gloquidas son numerosas, amarillas y
caducas. Opuntia ficus-indica ha sufrido de un alto impacto de la palomilla del nopal en

poblaciones presentes en Sudafrica (Zimmermann, 2004).

3.3.2 Poblacién de estudio

La poblacion estudiada de Opuntia ficus-indica se encuentra localizada en una parcela de
aproximadamente 50 x 100 m en Tlalnepantla, Morelos (N 19° 00’ 00.4>’, O 98° 59’
16.82°"). La poblacion cultivada se categorizo en seis categorias de tamafio (1-7, 8-10, 11-
13, 14-17, 18-19, > 20). La categorizacion fue determinada conforme a diferencias en la
produccion de pencas cosechables entre categorias. Se realizaron visitas a la poblacion
cultivada trimestralmente durante un afio con el fin de observar su comportamiento. En
cada individuo se registré el nimero de cladodios producidos en afos anteriores, el nimero
de cladodios producidos recientemente y la mortalidad, debido a que esta poblacion so6lo
tiene propagacion vegetativa. La poblacion solo tiene propagacion vegetativa ya que no se
le permite reproducirse sexualmente por el tipo de manipulaciéon a la que estd sujeta. Para

facilitar el entendimiento de la informacion demografica por categorias de tamafio a lo
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largo del texto las categorias de tamafo de la poblacion de O. rastrera fueron divididas en

cuatro tipos diferentes (Tabla 3.1).

Tabla 3.1. Categorias de tamafio por nimero de cladodios utilizadas en la construccion de las
matrices demograficas divididas cualitativamente en tipos pequefias y medianas (categorias que
contienen individuos que tienen alta probabilidad de morir por ataque de C. cactorum) y grandes

(categorias con tamaios de individuos con baja probabilidad de morir por ataque de C. cactorum).

Categoria Categoria de estado (numero de cladodios) Tipo

1 1-7 Pequetias |
2y3 8-10y 11-13 Pequenas I1
4 14-17 Medianas
5y6 18-19y >20 Grandes

3.3.3 Matrices de transicion

Con base en la informacion de los censos poblacionales se construyeron las matrices de
transicion de clases de tamano (Lefkovitch, 1965) para la poblacion de Opuntia ficus-
indica. Las matrices de transicion A contienen la contribucion de un individuo de la clase j
a otra clase (7) en un intervalo de tiempo determinado (de ¢ a t+1; Silvertown et al. 1993).
Esto se expresa como el coeficiente a;;, donde i puede tomar los valores 1, 2, j, ..., k
(Silvertown ef al. 1993). Si hay £ clases, entonces la matriz A es un arreglo rectangular de £
x k clases (Gotelli, 2008). Cada columna de la matriz A es la clase de tamafio en el tiempo ¢
y cada renglon es la clase de tamafio en el tiempo 7+/ (Gotelli, 2008). Cada entrada en la
matriz representa un cambio en el nimero de individuos de una clase a otra (Gotelli, 2008).

En el caso de esta poblacion de estudio la unidad de tiempo utilizada son los trimestres. Los
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trimestres divididos por estaciones (primavera, verano, otoflo e invierno), fueron escogidos
como unidad de tiempo debido a que la estacionalidad es la inica variacion temporal que se
espera esté presente la poblacion. Esto se espera ya que el ambiente no varia de manera
azarosa y por tanto las tasas vitales de la poblacion tampoco, la falta de este tipo de
variacion interanual se debe al cuidado antropogénico que tiene la poblacion de estudio. El
tamafio de la poblacion cuando ha transcurrido una unidad de tiempo es igual al producto
de la matriz A por un vector n (Nw1=Ang; Caswell, 2001); el valor propio (eigenvalor)
positivo dominante de la matriz A es equivalente a la tasa finita de crecimiento poblacional
(A; Caswell, 2001). El eigenvector derecho (W) estima la estructura estable de tamafios de la
poblacion y el eigenvector izquierdo (V) estima el valor reproductivo en las categorias de

tamafio (Caswell, 2001).

Las matrices de transicion poblacional dividen los componentes demograficos de los ciclos
de vida en diferentes compartimentos (Silvertown, et al. 1993; Figura 3.1). Normalmente
en una matriz de transicion poblacional el primer renglon representa la fecundidad (Figura
2.1). Sin embargo, la poblacion de Opuntia ficus —indica estudiada solo cuenta con
propagacion vegetativa. Por lo tanto, para describir de la manera mas precisa posible el
comportamiento de la poblacion estudiada y mantener la conectividad de la matriz se
dividi6 el crecimiento en dos componentes: crecimiento cosechable (el crecimiento del cual
proviene el nopal verdura) y crecimiento (crecimiento del cual proviene las pencas que
permaneceran en el individuo). En el primer renglon podemos encontrar las contribuciones
a la poblacion por crecimiento cosechable de cada clase (Figura 3.1), ya que en esta
poblacidn no existen las contribuciones por fecundidad. Los elementos de la supradiagonal
(componentes de la matriz entre el primer renglén y diagonal principal) contienen las
probabilidades de sobrevivir y decrecer a una clase menor o retrogresion (Figura 3.1;
Silvertown et al. 1992). En la diagonal principal estdn las tasas de sobrevivencia y
permanencia en una misma clase o estésis (Figura 3.1;Silvertown et al. 1992). Por tltimo,
los elementos de la subdiagonal (elementos por debajo de la diagonal principal) representan
la probabilidad de sobrevivir y crecer a una clase de mayor tamafio (Figura 3.1; Silvertown

et al. 1992).
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Figura 3.1. Matriz de proyeccion poblacional de Opuntia ficus-indica dividida en sus diferentes
componentes demograficos. En la matriz los componentes CC;; representa las contribuciones por
clase por crecimiento cosechable, R; son las proporciones de individuos que decrecen, P; son las
probabilidades de permanencia o estasis en una categoria y C; son las probabilidades de sobrevivir
y crecer a una categoria de mayor tamatio.

Para obtener la contribucién a la tasa finita de crecimiento de los procesos demograficos
(crecimiento, permanencia, regresion a un tamafio menor y crecimiento cosechable) se
hicieron matrices de sensibilidad y elasticidad (Caswell, 2001; Caswell, et al. 1984; de
Kroon et al. 1986). La sensibilidad (s;;) es una medida absoluta del cambio producido en A
por los cambios absolutos en cada elemento de la matriz A. Los elementos de la matriz de
sensibilidad S= {s;} pueden ser calculados de los eigenvectores asociados a A (s;; = OA/Oa;;
= v; w;/W V) donde v; y w; corresponden, respectivamente, al i-ésimo y j-ésimo valores de
los vectores dominantes izquierdo (V) y derecho (W); y Wv es el producto (un escalar) de los
eigenvectores izquierdo y derecho (Caswell, 2001). Por su parte la elasticidad E= {e;}
mide el cambio proporcional en A producido como consecuencia de un cambio proporcional
en cada uno de los coeficientes de la matriz A, y puede calcularse de las matrices A 'y S
como: e;; = (a; ON)/(A Oaj) = (a;/L) (si). La suma de todas las elasticidades siempre es uno
(DY e;=1; Caswell et al. 1984; de Kroon et al. 1986; Grant y Benton, 2000; Heppel ef al.
2000; Caswell, 2001; de Kroon ef al. 2001). Al igual las elasticidades pueden ser sumadas
por componentes demograficos para comparar la importancia relativa de los diferentes
componentes demograficos, por ejemplo del crecimiento cosechable con respecto a la

retrogresion (Silvertown et al. 1993).
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3.3.4 Modelos matriciales periédicos

La poblacion de Opuntia ficus-indica, como ya se menciond, es una poblacién que se
espera solo presente variacion temporal estacional. Este tipo de variacion se considera una
variacion temporal periddica, ya que las fases que la componen se repiten en secuencia (i.e.
primavera-verano-otofio-invierno-primavera-...-invierno). Un modelo matricial periddico
supone que la variacion ambiental es ciclica y periodica (Caswell, 2001). La dinamica de la

poblacion en un ciclo es descrita por el producto de la matriz periddica:
"';H#‘I.:l [ | [BI:?H::IEI:m-m m E'::ln'.:':l “I;#l:l
Dipamy = A gy

donde cada matriz B™ corresponde a una fase del ciclo que contiene m fases (matrices de
transicion), y donde A" es la matriz producto que proyecta la poblacion a través de todo un
ciclo empezando en la fase 4 (Caswell, 2001). En este caso, cada fase dura una estacion
(primavera, verano, otofio e invierno) y se asumi6 que el ciclo tenia una duraciéon de un
afio. Hay tantas matrices A como fases m (h = 1, 2,..., m; A® = AD A®D  A™,
Caswell, 2001). Las entradas a;; de la nueva matriz A® estan compuestas de los procesos
demograficos originales (crecimiento cosechable, permanencia, crecimiento, regresiones).
Aunque en general habra diferencias entre matrices A", el hecho de que tengan un ciclo
periddico hace que todas tengan la misma tasa finita de crecimiento (A) sobre todo el ciclo
(A = A™). A diferencia de A, la proyeccion de la estructura de tamafios (W) y del valor

reproductivo (V(h)) dependen del punto de observacion dentro del ciclo (Caswell, 2001).

Para estimar la sensibilidad y elasticidad de A para cada fase del ciclo en este caso se deben
calcular 4 matrices A" (m=4) y mS A M de sensibilidad para cada ciclo empezando en el
periodo ly terminando hasta el m-ésimo periodo (Caswell, 2001). La sensibilidad de A a

cambios en cada entrada de las matrices en el ciclo (B®) es calculada como
S B(h): [B(h-l) B2 b gm g B(h+1)]T SA(h)

excluyendo B” y donde T indica el transpuesto del producto matricial. Los valores
correspondientes de elasticidad son calculados como
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eij(h) — ( b(h)ij / /1) S(h)ij

donde »™; es cada entrada de la matriz B* (Caswell, 2001).

3.3.5 Simulaciones de los dafios causados por Cactoblastis cactorum sobre las

poblaciones de Opuntia

Los dafios causados por C. cactorum a las poblaciones de Opuntia fueron tomados de dos
estudios realizados en el Parque Nacional de Kruger (PNK), Sudafrica (Hoffmann et al.
1998a, Hoffmann et al. 1998b). En éstos se reporta que Cactoblastis cactorum tiene una
preferencia de infestacion hacia plantas de mayor talla causando un dafio moderado al
provocar que éstas se fragmenten (Hoffmann et al. 19984, Hoffmann et al. 1998b). La
palomilla del nopal causa que la densidad de plantas grandes con capacidad de
reproduccion sexual (> 28 cladodios) disminuya en las poblaciones atacadas y la de plantas
pequefias (< 14 cladodios), mas vulnerables a ser completamente destruidas por la
palomilla del nopal aumente (Hoffmann et al. 1998a, Hoffmann et al. 1998b; Figura 2.2 A,
B, C y D). En los estudios realizados se observé que después de dos afios de haber
introducido C. cactorum en las poblaciones de Opuntia en el PNK el tamafio promedio de
las plantas en las poblaciones decrecid hasta estabilizarse en 10 cladodios (Hoffmann et al.
1998b; Figura 2.2 B). Ninguna planta > 15 cladodios fue destruida en su totalidad por
ataque de la palomilla del nopal (Hoffmann et al. 1998b, Figura 2.2 C). En ambos estudios
fue observado que la recuperacion de las poblaciones de Opuntia dependia principalmente
del banco de semillas provenientes de la reproduccion sexual y que el proceso demografico
principalmente afectado por la palomilla del nopal era el crecimiento, al que abatia a menos

de 2.2 cladodios planta/afio (Hoffmann et al. 1998, Hoffmann et al. 1998b; Figura 2.2 D).

Los niveles de dafio reportados por Hoffmann et al. (1998 a y b) fueron tomados como base
para modificar los procesos demograficos de las matrices de transicion calculadas para la
especie de nopal cultivado (Opuntia ficus-indica). El objetivo fue determinar en qué
medida la A de la poblaciéon de estudio era afectada por el tipo de dafo (i.e., consumo de

cladodios nuevos en las diferentes categorias de tamafio) que podrian llegar a experimentar
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si las atacara la palomilla del nopal. De esta forma es posible identificar qué tan susceptible
seria la poblacion cultivada en el caso de que hubiera un ataque de la palomilla del nopal.
Hasta el momento se ha reportado que el proceso principalmente afectado por la palomilla
del nopal en poblaciones de Opuntia en otras partes del mundo (incluyendo el PNK) es el
crecimiento, debido a que C. cactorum se alimenta principalmente de cladodios jovenes no

lignificados (Zimmermann et al. 2000, Zimmermann et al. 2004).

Debido a que el crecimiento parece ser el proceso demografico mayormente afectado por la
palomilla del nopal, se hicieron simulaciones numéricas para explorar como los cambios en
las entradas de crecimiento cosechable de la matriz afectan la tasa finita de crecimiento (A).
En el caso de la poblacion de Opuntia ficus-indica el crecimiento cosechable se encuentra
en el primer rengloén de la matriz. Esto se debe a que la poblacién no tiene reproduccion
sexual, por lo que la proporcion de crecimientos cosechables fueron tomados como
fecundidad vegetativa Los elementos aj; (i.e., ais, ais..., ais) fueron modificados por
separado. Ya que estas entradas de la matriz no son proporciones sino nimeros enteros,
éstos fueron modificados desde un valor de 1 hasta el valor de fecundidad vegetativa
observado en la entrada a;. A cada cambio de a;; de fecundidad vegetativa se estimo el
valor resultante de la tasa finita de crecimiento poblacional. En cada caso se graficaron los
valores de A contra las modificaciones de cada entrada de fecundidad vegetativa de la
matriz para observar el efecto del cambio por separado para cada una de las categorias de
tamano. Este procedimiento se realizd para las matrices trimestrales de transicion de O.
ficus-indica. De manera similar, los elementos aj; (i.e., a1z, ai3..., ais) fueron disminuidos
en conjunto en un 10, 20 y 30% en las cuatro matrices de transicion de la especie. Esto se
hizo con el fin de realizar un modelo periddico para cada una de las disminuciones
porcentuales contempladas, donde si la modificacion era en un 10%, entonces todos los
componentes a;; de todas las matrices se modifican en ese porcentaje. Con las matrices
modificadas en un 10, 20 6 30% en las casillas de fecundidad vegetativa (a;;) se estimo6 el
valor de la tasa finita de crecimiento poblacional con el modelo periddico. En cada caso
(10, 20 6 30% de modificacion en la fecundidad vegetativa de las matrices de transicion) se
obtuvieron los valores de A para observar el efecto de la simulacion del ataque de la

palomilla del nopal en la tasa finita de crecimiento poblacional de O. ficus-indica.
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3.4 Resultados
3.4.1 Matrices trimestrales
3.4.1.1 Tasa finita de crecimiento poblacional

La poblacion de nopales cultivados (Opuntia ficus-indica) mantuvo una tasa de crecimiento
poblacional (L) mucho mayor a uno (A > 4; Figura 3.1) para todas las matrices de transicion
poblacional; en los periodos con menor productividad (septiembre y diciembre) A estuvo
cercana a cuatro y en los de mayor productividad (junio y marzo) A estuvo cercana a ocho o

nueve (Figura 3.1).
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Figura 3.1. Tasa finita de crecimiento poblacional estimada () de Opuntia ficus-indica para las
matrices de transicion de marzo 08, junio 08, septiembre 08 y diciembre 08 con un intervalo de

confianza (I.C.) al 95%.
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3.4.1.2 Estructura estable de tamafos

La estructura estable de tamafios proyectada para Opuntia ficus-indica difiere
marcadamente para todas las categorias y en todas las transiciones (Figura 3.2) de la

estructura de tamanos observada (Figuras 3.2 A-D).
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Figura 3.2. Estructura estable de tamafios observada y esperada para la poblacion de Opuntia ficus-
indica para las transiciones A) marzo 08, B) junio 08, C) septiembre 08 y D) diciembre 08. La
frecuencia relativa de individuos de cada categoria donde el valor observado difiere del esperado se

encuentran marcados con (*).
3.4.1.3 Andlisis de sensibilidad y elasticidad

En la poblacion de Opuntia ficus-indica observamos que los valores de elasticidad mas
altos se concentran principalmente en la fecundidad vegetativa o crecimiento cosechable
(FV) haciéndolo el proceso demografico mas importante, seguido por el crecimiento, la
permanencia o estasis (E) y, finalmente, la retrogresion (R) con una contribucién muy baja

(Figura 3.3; Anexo 2 Tablas 4, 5, 6 y 7). El crecimiento es el proceso mas importante en los
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periodos de marzo y junio y la estasis para los periodos de septiembre y diciembre (Figura

3.3).
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Figura 3.3. Valores de elasticidad para los procesos demograficos fecundidad vegetativa (FV),
estasis (E), crecimiento (C) y retrogresion (R) de Opuntia ficus-indica para los trimestres de marzo

08, junio 08, septiembre 08 y diciembre 08.

3.4.1.4 Simulaciones de los dafios causados por Cactoblastis cactorum sobre las

poblaciones de Opuntia ficus-indica

En el caso de la poblacion de nopales cultivados se observd que el efecto de las
simulaciones de la palomilla del nopal sobre los elementos de fecundidad vegetativa de las
categorias pequefia II, mediana y grandes para la primera matriz de transicion (marzo 08)
causo un decremento en la tasa finita de crecimiento poblacional A < 1%, con respecto al
valor de A proyectado (Figura 3.4). La simulacion del efecto de la palomilla del nopal sobre
el componente de fecundidad vegetativa de la categoria pequefias I mostré un efecto sobre
A muy fuerte pues la redujo casi a la mitad de su valor original, aunque cabe recalcar que la

no obstante A fue mayor que uno (Figura 3.4).
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Figura 3.4. Simulaciones numéricas de Cactoblastis cactorum sobre el crecimiento de la poblacion
de Opuntia ficus-indica para la matriz de transiciéon de marzo 08. a;;, @iz, 813 .....as es igual a la

fecundidad vegetativa (crecimiento cosechable) de la categoria j a la categoria 1 del trimestre.

Para la matriz de transicion de junio 08 se observd que en las categorias pequeiias II,
medianas y grandes las entradas de fecundidad vegetativa modificadas para simular el
ataque de la palomilla del nopal, el efecto sobre A era < 1% (Figura 3.5), excepto para la
categoria pequefias I donde la reduccion de A fue de mas de la mitad de su valor original.

Sin embargo el valor de A siempre se mantuvo por arriba de uno (Figura 3.5).
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Figura 3.5. Simulaciones numéricas de Cactoblastis cactorum sobre el crecimiento de la poblacion
de Opuntia ficus-indica para la matriz de transiciéon de junio 08. a;, a2, &3 .....a es igual a la

fecundidad vegetativa (crecimiento cosechable) de la categoria j a la categoria 1 del trimestre.

En la matriz de transicion de septiembre 08 se observo el mismo efecto sobre la fecundidad
vegetativa de las pequenas I, donde la reduccién de la A es en un alto porcentaje, pero
nunca <1 (Figura 3.6). Por otro lado en la fecundidad vegetativa de las demas categorias
(pequeias II, medianas y grandes) se observo un efecto <1% sobre A al ser modificados

simulando el ataque de la palomilla del nopal (Figura 3.6).
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Figura 3.6. Simulaciones numéricas de Cactoblastis cactorum sobre el crecimiento de la poblacion
de Opuntia ficus-indica para la matriz de transicion de septiembre 08. &y, a2, 13 .....a; es igual a

la fecundidad vegetativa (crecimiento cosechable) de la categoria j a la categoria 1 del trimestre.

En el caso de las simulaciones de la palomilla del nopal sobre los componentes de la
fecundidad de todas las categorias, incluyendo a las pequenas I, para diciembre 08 se
observa un efecto casi nulo sobre la A (Figura 3.7). En los componentes que conforman la
fecundidad vegetativa de las diferentes categorias no se observa un cambio de mas de 1%
sobre A por efecto de las simulaciones (Figura 3.7). Ninguna simulacion reduce A debajo de

su valor real para esta transicion (Figura 3.7).
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Figura 3.7. Simulaciones numéricas de Cactoblastis cactorum sobre el crecimiento de la poblacion
de Opuntia ficus-indica para la matriz de transicién de diciembre 08. &, a12, a3 .....a; es igual a la

fecundidad vegetativa (crecimiento cosechable) de la categoria j a la categoria 1 del trimestre.

3.4.2 Matrices periodicas
3.4.2.1 Tasa finita de crecimiento poblacional

Cuando se analizo con el modelo periddico, la poblacion de nopales cultivados (Opuntia
ficus-indica) tuvo una tasa de crecimiento poblacional (A) con un valor alto y positivo (A =

1.76E+03; Figura 3.8 A) para las transiciones comprendidas en el estudio.
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Figura 3.8. A) Tasa finita de crecimiento poblacional estimada (1) de Opuntia ficus-indica bajo el
modelo periddico sin simulacion del dafio de de C. cactorum. B, C y D Tasa finita de crecimiento
poblacional estimada (L) de Opuntia ficus-indica con simulacion del dafio de C. cactorum bajo el
modelo periddico B) Simulacion 10% de dafio en fecundidad vegetativa, C) simulacion 20% de

dafio en fecundidad vegetativa y D) simulacién 30% de dafio en fecundidad vegetativa.

3.4.2.2 Andlisis de sensibilidad y elasticidad

En la poblacion de Opuntia ficus-indica observamos que los valores de elasticidad por
proceso demografico en el modelo periddico se concentran principalmente en la fecundidad
vegetativa o crecimiento cosechable (FV) haciéndolo el proceso demografico mas
importante en todos los casos. En el caso de la permanencia o estasis (E) y el crecimiento
(C) su importancia varia dependiendo de en qué periodo empiece el ciclo. La estasis es mas
importante que el crecimiento en los periodos que inician en septiembre 08 y diciembre 08,

mientras que el crecimiento es mas importante en los periodos que inician en marzo 08 y
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junio 08. La retrogresion (R) tiene una contribuciéon muy baja en todos los casos (Figura

3.9).
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Figura 3.9. Valores de elasticidad para los procesos demograficos fecundidad vegetativa (FV),
estasis (E), crecimiento (C) y retrogresion (R) de Opuntia ficus-indica para los trimestres de marzo

08, junio 08, septiembre 08 y diciembre 08 bajo el modelo periodico.

3.4.2.3 Simulaciones de los dafios causados por Cactoblastis cactorum sobre las
poblaciones de Opuntia ficus-indica

El efecto de la simulacion del dafio de la palomilla del nopal en un 10, 20 y 30% sobre
todas las celdas de fecundidad vegetativa de las cuatro matrices de transicion de Opuntia
ficus-indica integrado en un modelo periddico muestra un decremento en la A de la
poblacion (Figura 3.8 B, C y D). El decremento en la A es mayor conforme mayor es el
dafio (Figura 3.8 B, C y D). Sin embargo A siempre tiene un valor alto y positivo (Figura
3.8 B, C y D). No obstante, los valores de A de la poblacién decrecen fuertemente.
Simulando 10% de dafio A decrece en = 32% de su valor comparandola con su valor bajo el
modelo perioddico pero sin simulacion de dafio de la palomilla del nopal (Figura 3.8 B). En
la simulacion del 20% de dafio A decrece = 56% comparando con la A sin simulacion del

dafio y bajo el modelo periddico (Figura 3.8 C). Y en la simulacién del 30% de dafio A
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decrece en 72% de su valor bajo la simulacion periddica pero sin simulacion del daio

(Figura 3.8 D).
3.4.2.4 Andlisis de sensibilidad y elasticidad de las matrices perioddicas

En la poblacion de Opuntia ficus-indica observamos que los valores de elasticidad por
proceso demografico en el modelo periddico simulando 10% de dafio se concentran
principalmente en la fecundidad vegetativa o crecimiento cosechable (FV) haciéndolo el
proceso demografico mas importante en todos los casos, no obstante la simulacion del dafio
de la palomilla del nopal. El crecimiento (C) sigue siendo el segundo proceso demografico
mas importante para los periodos que comienzan en marzo y junio, mientras que la estasis
(E) es el segundo proceso mas importante para los periodos que comienzan en septiembre o
diciembre La retrogresion (R) tiene una contribucion muy baja en todos los casos (Figura

3.10).
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Figura 3.10. Valores de elasticidad para los procesos demograficos fecundidad vegetativa (FV),
estasis (E), crecimiento (C) y retrogresion (R) de Opuntia ficus-indica para los trimestres de marzo
08, junio 08, septiembre 08 y diciembre 08 bajo el modelo periddico. Simulando 10% de dafio por

ataque de palomilla del nopal en FV.

En la simulacion de un 20% de dafio de la palomilla del nopal en todas las entradas de

fecundidad vegetativa (FV) de la poblacion de Opuntia ficus-indica bajo el modelo
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periddico observamos que los valores de elasticidad por proceso demografico mas grandes
vuelven a ser los de la fecundidad vegetativa o crecimiento cosechable (FV) haciéndolo el
proceso demografico mas importante en todos los casos. El crecimiento (C) sigue siendo el
segundo proceso demografico mas importante para los periodos que comienzan en marzo y
junio, mientras que la estasis (E) es el segundo proceso mas importante para los periodos
que comienzan en septiembre o diciembre La retrogresion (R) tiene una contribucion muy

baja en todos los casos (Figura 3.11).
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Figura 3.11. Valores de elasticidad para los procesos demograficos fecundidad vegetativa (FV),
estasis (E), crecimiento (C) y retrogresion (R) de Opuntia ficus-indica para los trimestres de marzo
08, junio 08, septiembre 08 y diciembre 08 bajo el modelo periddico. Simulando 20% de dafio por

ataque de palomilla del nopal en FV.

Al simular 30% de dafio de la palomilla del nopal en todas las entradas de fecundidad
vegetativa (FV) de la poblacion de Opuntia ficus-indica bajo el modelo periédico se
observa que los valores de elasticidad por proceso demografico mas grandes son, una vez
mas, los de fecundidad vegetativa o crecimiento cosechable (FV) haciéndolo el proceso
demografico mas importante para todos los inicios de periodo. El crecimiento (C) vuelve a
ser el segundo proceso demografico mas importante para los periodos que comienzan en

marzo y junio, mientras que la estasis (E) continua siendo el segundo proceso mas
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importante para los periodos que comienzan en septiembre o diciembre La retrogresion (R)

tiene una contribucion muy baja en todos los casos (Figura 3.12).
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Figura 3.12. Valores de elasticidad para los procesos demograficos fecundidad vegetativa (FV),
estasis (E), crecimiento (C) y retrogresion (R) de Opuntia ficus-indica para los trimestres de marzo
08, junio 08, septiembre 08 y diciembre 08 bajo el modelo periddico. Simulando 30% de dafio por

ataque de palomilla del nopal en FV.

3.5 Discusidn

Opuntia ficus-indica mantiene una A mayor a cuatro para todos los periodos de muestreo,
donde en marzo y junio la A es mayor a ocho y en diciembre y septiembre la A es mayor a
cuatro. Lo anterior se debe a que pese que la poblacion presenta crecimiento durante todo el
afio, hay temporadas con mayor crecimiento debido posiblemente a mayor precipitacion y
mayor temperatura ambiental. El hecho de que las tasas finitas de crecimiento poblacional
sean tan altas posiblemente es resultado de que en las poblaciones de Opuntia ficus-indica,
que son de cultivo, no se registra mortalidad debido al cuidado antropogénico que tiene la
poblacion. En el modelo periddico de la poblacion sin simulacion de dafio de Cactoblastis

cactorum la A tiene un valor muy alto y positivo (A = 1.76 E+03). Este valor observado
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responde, como en los modelos trimestrales, a la alta productividad de las poblaciones, al
cuidado antropogénico de la poblacion y la ausencia de mortalidad en ella. El hecho de que
el valor de la tasa finita de crecimiento poblacional sea tan alto, tanto en el modelo
trimestral como en el modelo periddico, responde muy probablemente a que en ningun
periodo utilizado para estos modelos se registra una disminucion drastica de ningun proceso

demografico de la poblacion.

En ambos modelos la A poblacional es afectada negativamente por el dafio simulado de la
palomilla del nopal. Las simulaciones del ataque de la palomilla del nopal sobre las
matrices trimestrales tienen un efecto casi nulo, menor al 1% de cambio en A, excepto en la
categoria pequeiias I (1-7 cladodios). El efecto de la reduccion de la fecundidad vegetativa
de las pequenas I por la simulacion del ataque de la palomilla del nopal crea un decremento
de la mitad o mas en la A de todas las matrices excepto la del periodo de diciembre. El que
en la matriz de diciembre no se observe un fuerte decremento en la A al simular el ataque de
la palomilla se debe a que en este periodo la fecundidad vegetativa es mucho menor, lo cual

consecuentemente disminuye el efecto de este tipo de crecimiento sobre A.

Al simular el ataque de la palomilla del nopal sobre la fecundidad vegetativa con el modelo
periodico se observa que la reduccion en la tasa finita de crecimiento poblacional es de
32%-72% dependiendo si el dafio modelado es de 10, 20 o 30% comparada con el valor de
A bajo el mismo modelo pero sin la simulacion del dafio. No obstante la abrupta reduccion
de A en el modelo periddico, estd se mantiene con valores positivos. El hecho de que la A
poblacional se reduzca y sin embargo mantenga un valor positivo no implica que no haya
dafio en la poblaciéon y en la produccion de nopal verdura. Por el contrario el dafio que se
observaria en la cosecha de nopales debido al ataque de la palomilla del nopal seria de
aproximadamente $ 33 180 pesos mensuales por hectarea, tomando en cuenta que esta es
una parcela pequefia que tan solo cuenta con 555 individuos; en grandes parcelas de cultivo
o en grandes zonas dedicadas a la produccion de nopales el dafio seria mucho mayor. Por lo
que aunque la tasa de crecimiento poblacional se mantenga con un valor alto y positivo el
dafio econdmico seria uno de los grandes impactos que habria si la palomilla del nopal

atacara las poblaciones de nopal cultivado.
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Durante el tiempo del estudio la poblacion estuvo conformada principalmente por
individuos de tamafos medianos (18-19 cladodios); el que la poblaciéon haya estado
conformada de esta forma posiblemente se deba a que estos individuos son los que tienen
mayor productividad. La fuerte presencia de individuos de este tamafio nos indica que si la
poblacion fuera atacada por la palomilla del nopal, la mayor parte de la poblacion podria
sobrevivir el ataque ya que solamente individuos de menores tallas (< 15 cladodios) son los
que tiene mayor probabilidad de morir por ataque de la palomilla de nopal (Hoffmann et al.
1998a, Hoffmann et al. 1998Db). Si las poblaciones de nopal cultivado fueran atacadas muy
probablemente habria control de la plaga por parte de los cultivadores, sin embargo se
esperaria que la produccion de nopal cosechable disminuyera y a mediano plazo que otros
procesos demograficos (crecimiento no cosechado, estasis) fueran impactados, no solo
afectando la cosecha y venta de nopal verdura sino afectando la permanencia de la

poblacion.

En la poblacion de estudio los valores de elasticidad més bajos fueron los de retrogresion y
el mas alto el de fecundidad vegetativa, seguido por el crecimiento en marzo y junio y por
la estasis en septiembre y diciembre. La fecundidad vegetativa es el proceso demografico
que se reporta con mayor dafo por ataque de la palomilla del nopal. Segin los valores de
elasticidades observados el crecimiento cosechable o fecundidad vegetativa (FV) es el
proceso demografico mas importante por su efecto en la A de la poblacion. Los individuos
de las poblaciones cultivadas por la constante cosecha y por el tipo de manejo al que estan
sujetos casi no tienen pencas lignificadas, esto es importante ya que la palomilla del nopal
pese tener preferencia por los cladodios nuevos también es capaz de atacar pencas no
lignificadas (endurecidas), lo cual a nivel poblacional impactaria los procesos de estasis y

crecimiento no cosechable (obs. pers.; Zimmermann, 2004).

El estadio mas susceptible en la poblacion cultivada a la simulacion del daiio por parte de la
palomilla del nopal es el mas pequefio (1-7 cladodios). Esto es importante ya que el ataque
de la palomilla del nopal en poblaciones recién establecidas probablemente contribuiria a
una alta mortalidad de los individuos y no permitiria el crecimiento de los individuos a
tallas cosechables, por lo que la fecundidad vegetativa no seria expresada y esto afectaria la

produccion de nopal verdura con consecuencias econdmicas. Aunque el nivel de dafio en
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los otros estadios sea muy bajo, segun lo simulado en el modelo, esto solo beneficiaria a las
poblaciones de nopales cultivados ya establecidas y aun asi se esperaria un fuerte

decremento en su productividad.

En las simulaciones periodicas se proyecta un alto incremento poblacional con o sin dafio
modelado de la palomilla del nopal. Con el efecto de Cactoblastis cactorum se observa un
decremento fuerte en A. Si C. cactorum atacara las poblaciones de nopales es muy probable
que éstas no se vieran afectadas en su permanencia, por lo menos a corto plazo. Sin
embargo se esperaria que la produccion de nopales disminuyera drasticamente, ya que en
principio la palomilla del nopal afectaria la fecundidad vegetativa y muy posiblemente se
observaria un cambio en la dindmica poblacional y estructura de tamafios de la poblacion
ya que la continua interaccion con C. cactorum haria que el crecimiento de los individuos
recién plantados en nuevas poblaciones de nopales o de poblaciones ya establecidas se

viera afectado.

En Sudafrica fue observado que el reclutamiento de la poblacion por banco de semillas era
un proceso que cobraba importancia para la poblacion en presencia de la palomilla del
nopal, ya que este proceso era una fuente de individuos nuevos (Hoffman et al. 1998a y
Hoffmann et al. 1998b). No obstante, las poblaciones cultivadas de Opuntia ficus-indica
provienen de crecimiento vegetativo, donde pencas jévenes de otros cultivos son plantadas
para establecer los cultivos nuevos. Debido a esto el ataque de la palomilla del nopal no
solo afectaria a las poblaciones presentes en el momento del ataque, sino que también

impactaria el establecimiento de nuevos cultivos de nopal a mediano y largo plazo.

Posiblemente la palomilla del nopal no acabe con las poblaciones de nopales cultivados de
México. Pero su efecto impactaria el tamafio poblacional total, la dindmica poblacional y la
estructura de tamafios llevando a las poblaciones atacadas a una situacién muy precaria. A
su vez los impactos demograficos tendrian un grave efecto sobre el establecimiento de
poblaciones nuevas y sobretodo sobre la produccion de nopal verdura. Es muy probable que
no se vean efectos ecologicos graves si las poblaciones de nopal cultivado fueran atacadas
por la palomilla del nopal. Sin embargo, se esperaria que los efectos econdmicos y sociales

fueran muy marcados ya que el nopal cultivado es importante en la alimentacion y
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economia de autoconsumo o venta local en muchas regiones de México, principalmente en
las rurales (Bravo-Hollis, 1978; Kerstupp et al. 2001; Soberon et al. 2001; Nobel, 2002;
Mandujano et al. 2007) y el ingreso aproximado por productos y subproductos de nopal en

Meéxico es de alrededor de $2 253 029 960 pesos mexicanos (SAGARPA, 2007).

Debido al grave impacto que puede tener la palomilla del nopal sobre las poblaciones de
Opuntia cultivadas seria recomendable sesiones informativas en zonas de produccion de
nopal para que los agricultores pudieran hacer un monitoreo preventivo de sus cultivos. Si
las poblaciones de Opuntia cultivadas fuesen atacadas por la palomilla del nopal se
esperaria que por la extension de estas poblaciones la utilizacion de controles quimicos y
fisicos intensivos y extensivos fuera implementada. La aplicacion de este tipo de controles
responderia no solo a la necesidad de proteger la produccion de nopal verdura, sino también

al gran incremento poblacional de palomilla del nopal que se podria esperar.

Es necesario el apoyo a proyectos de investigacion de plagas agricolas ya que un estudio
detallado de la biologia de estas plagas haria mas viable y menos costoso econdémica y
ambientalmente los controles utilizados. Un estudio mas detallado de las plaga de cultivo y
de los cultivos atacados haria posible la utilizacion de controles mas enfocados en los
estadios del ciclo de vida de las plantas cultivadas més sensibles a las plagas o de los
estadios del ciclo de vida de las plagas que mdas afectaran su dindmica poblacional,
haciendo que los controles de plagas de cultivos fueran mas efectivos y con menor impacto

a éstos.
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4 Conclusiones generales

Pese a las grandes diferencias en las poblaciones (silvestre y cultivada) en su
comportamiento demografico el ataque de la palomilla del nopal seria en ambos casos fatal.
El ataque de Cactoblastis cactorum modelado sobre el crecimiento de la poblacion silvestre
o0 sobre la fecundidad vegetativa de la poblacion cultivada desencadenaria un efecto domino
sobre los demas procesos demograficos de ambas poblaciones. A su vez, a mediano y largo
plazo el efecto de la palomilla del nopal sobre los procesos demograficos afectaria

directamente el establecimiento y permanencia de las poblaciones de Opuntia spp.

Los efectos en la reduccion de un proceso demogréfico dado el ataque de la palomilla del
nopal tienen diferentes destinos en ambas poblaciones. En la poblacion cultivada se
esperaria que a corto plazo las poblaciones persistieran aunque con una fuerte disminucion
en la cosecha de nopales. En el caso de la poblacion silvestre el prondstico es menos
alentador ya que se espera la desaparicion o un alto impacto de las poblaciones de nopales,
principalmente de las clonales, un alto impacto en la reproduccién y dado que los nopales
silvestres son un componente ecoldgico principal en las zonas aridas posiblemente los
efectos de la palomilla del nopal sobre las poblaciones de Opuntia incidirian con graves
consecuencias en el ecosistema y comunidades animales. En el caso de la especie cultivada
se esperaria un alto impacto humano en un sentido social, econdémico y alimenticio ya que
diversas zonas del pais se dedican a la produccién de nopales para la venta y el

autoconsumo.

Es importante resaltar que el dafio de la palomilla del nopal no solo dependerd del
comportamiento demografico de las poblaciones de Opuntia sino que también dependera
del comportamiento de la misma palomilla nopal. Esto se debe a que ha sido observado que
la palomilla del nopal en zonas mas tropicales pasa de ser una especies univoltina a una
especies multivoltina, donde al estar menos marcada la estacionalidad a lo largo del afio la
palomilla del nopal aumenta el nimero de generaciones por afio. EI hecho de que
Cactoblastis cactorum aumente el nimero de generaciones que pude tener por afio tendria
repercusiones mas fuertes sobre las poblaciones de Opuntia silvestres ya que a diferencia

de las poblaciones cultivadas las especies silvestres solamente expresan crecimiento en una
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temporada al afio por lo que se esperaria que la palomilla del nopal no solo incidiria sobre
los crecimientos de los individuos sino también sobre su tamafio y permanencia posterior a
haber mermado el crecimiento de los individuos. En el caso de las poblaciones cultivadas al
expresar crecimiento cosechable y no cosechable durante todo el afio posiblemente no
impacte desde un primer contacto con la palomilla del nopal su permanencia, aunque si se
esperaria a largo plazo este efecto o después de un abrupto crecimiento poblacional de
Cactoblasti cactorum que seria permitido por la alta densidad de nopales en las zonas de
cultivo y por la baja estacionalidad de muchas regiones donde se cultivan nopales (Habeck
y Bennett, 1990; obs pers.). En cualquiera de los dos casos es importante que se lleven a
cabo planes de manejo para las poblaciones de Opuntia atacadas por la palomilla del nopal
tomando en cuenta sus marcadas diferencias en su comportamiento demografico, el tipo de
clima donde se encuentran (marcadamente estacional o tropical) con el fin de que los planes
de manejo sean eficaces en su proteccion y en la disminucion de la grave amenaza que
representa Cactoblastis cactorum para un componente tan importante a nivel bioldgico,

social y economico como lo es el género Opuntia en México.
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Anexo 1
Tabla 2. Especies atacadas por Cactoblastis cactorum. Se muestra qué especies han sufrido el

ataque, el lugar del ataque y el impacto que han tenido. Modificado de Zimmermann et al. 2004.

Especies atacadas Lugares del ataque Dafio que causa

Opuntia humifusa Florida Fuerte impacto
(Opuntia compressa)

Opuntia dillenii (Opuntia Australia, Sudafrica, Islas Caiman, Nevis, Puerto Fuerte impacto
stricta var. dillenir) Rico, Montserrat, Antigua, Santa Lucia, San Vicente,

Dominica, San John, San Thomas, San Eustatius, San

Kitts, Granada, Barbados, Guadalupe, Republica

Dominicana, Jamaica, y Cuba

Opuntia engelmannii  Antigua y Nevis Impacto medio
(Opuntia lindheimeri)

Opuntia tomentosa Australia Bajo impacto
O. leucotricha Florida Bajo impacto
Opuntia pilifera Republica Dominicana Fuerte impacto
Opuntia ficus-indica Sudéfrica Fuerte impacto
Opuntia streptacantha Cuba Fuerte impacto
Opuntia megacantha Hawaii Fuerte impacto
Opuntia spinulifera Sudéfrica Bajo impacto
Opuntia robusta Sudéfrica Impacto medio

Opuntia cochenillifera Florida, Barbuda, Montserrat, Antigua, San Vicente, Bajo impacto, ,
Puerto Rico, Guadalupe, Gran Caiman, Jamaica,
Republica Dominicana, Santa Lucia, Dominicana y

San Kitts;,
Opuntia auberi Cuba Impacto medio
Opuntia dejecta Cuba Fuerte impacto
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Anexo 2.

Matrices de elasticidad de la poblacion deOpuntia rastrera para los afios 2006-2007, 2007-
2008 y 2008-2009 y para la poblacion de Opuntia ficus-indica para los trimestres marzo,

junio, septiembre y diciembre del afio 2008.

Las matrices de elasticidad de Opuntia rastrera y Opuntia ficus-indica pueden ser
separadas en diferentes componentes demograficos (Figura 2.1 y 3.1). Las matrices de
elasticidad de O. rastrera cuenta con los procesos demograficos de permanencia (diagonal),
crecimiento  (subdiagonal), regresiones (supradiagonal), propagacion vegetativa
(supradiagonal) y fecundidad (primer renglén; Tabla 1, 2 y3). Mientras que las matrices de
elasticidad de la poblacion de O. ficus-indica describen los procesos demograficos de
permanencia (diagonal), crecimiento (subdiagonal), regresiones (supradiagonal) vy

fecundidad vegetativa o crecimiento cosechable (primer renglon; Tabla 4, 5, 6 y7).

3.7E-07 0 0 0 2.6E-07 0 21E-06 0 1.1E-06 0
34E-06 19E-02 3.1E-03 2.7E-03  1.4E-03 1.7E-03 0 0 0 0
0 88E-03 12E-01 16E-02 5.7E-03 3.5E-03 1.1E-03  2.6E-03 0 0
0 0 32E-02 12E-01 16E-02 0 25E-03 2.8E-03 0 0
0 0 25E-083 3.0E-02 4.8E-02 1.2E-02  2.7E-03 0 0 0
0 0 0 46E-03  23E-02 10E-01 12E-02 1.7E-03  3.8E-03 0
0 0 0 0 0 2.6E-02 5.4E-02  1.3E-02 0 0
0 0 0 0 0 11E-08  19E-02 1.8E-02  2.3E-02 0
0 0 0 0 0 0 25E-03 21E-02 51E-02 23E-02
0 0 0 0 7.0E-04 8.6E-04 0 13E-03 20E-02 1.2E-01

Tabla 1. Matriz de elasticidad de Opuntia rastrera para la transicion de 2006-2007. Los valores de
elasticidad para la estasis 0 permanencia estan marcados en negritas para facilitar la lectura de la

matriz.
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9.0E-06
7.9E-05

O O O o o o o

0

1.8E-01
2.0E-02

4.8E-03
0
0
0
0

0

2.0E-05
2.3E-02
5.4E-01
2.1E-02

0
0
0
0
0

0

2.5E-05
9.2E-04
2.4E-02
1.3E-01
6.9E-03

0
0
0
0

0

1.7E-05
2.6E-04
8.8E-04
9.6E-03
2.7E-02
3.0E-03
0
0
0
0

1.6E-05
6.1E-05
3.5E-04
4.7E-04
2.0E-03
1.0E-02
3.5E-04

0

0

0

1.3E-06
5.8E-06
3.3E-05
7.6E-06
4.8E-05
2.5E-04
4.0E-04
1.2E-05

0

0

6.7E-08
3.2E-07

0
8.2E-07

0
3.2E-06
8.0E-06
1.0E-05
2.5E-11

0

2.1E-13

1.4E-12

0

0
1.0E-12
1.2E-12
2.1E-11
2.7E-11
8.3E-17

1.6E-18

1.2E-17
3.5E-18

0

0
5.2E-18
1.1E-17
4.9E-17
2.1E-16

Tabla 2. Matriz de elasticidad de Opuntia rastrera para la transicion de 2007-2008. Los valores de

elasticidad para la estasis 0 permanencia estan marcados en negritas para facilitar la lectura de la

matriz.

2.5E-06
2.2E-05

O O O O o o o

0

2.9E-08
1.2E-02
1.0E-03
8.6E-04
0
0
0
0
9.8E-04
0

7.0E-07
2.3E-03
1.2E-01
2.3E-02
3.5E-03

0
0
0
0

0

1.8E-06
0
1.9E-02
1.3E-01
2.3E-02
5.4E-03
2.8E-03
0
0
0

3.2E-06
0
2.0E-03
1.6E-02
1.2E-01
3.0E-02
6.6E-03
0
0
0

3.9E-06

0
3.9E-03
6.0E-03
2.2E-02
1.5E-01
4.2E-02
1.9E-03

0

0

5.0E-06

0

0
1.6E-03
6.5E-03
3.3E-02
6.1E-02
2.2E-02
3.6E-03
4.2E-03

3.9E-06
5.6E-04

0
1.0E-03

0
3.5E-03
1.8E-02
3.4E-02
7.0E-03

0

1.1E-06

0
2.3E-03

0
7.7E-04
2.9E-03
1.0E-03
5.5E-03
1.6E-02
4.5E-03

2.6E-06

0
1.1E-03
4.7E-04

0
8.0E-04

0
9.1E-04
5.3E-03
1.7E-02

Tabla 3. Matriz de elasticidad de Opuntia rastrera para la transicion de 2008-2009. Los valores de

elasticidad para la estasis 0 permanencia estan marcados en negritas para facilitar la lectura de la

matriz.

7.6E-01
2.7E-02
2.7E-02
4.8E-02
4.9E-03
5.5E-03

2.3E-02
1.7E-03
1.2E-03
1.3E-03
9.2E-04
2.9E-04

2.8E-02
7.5E-05
2.6E-03
1.1E-03

5.0E-02
1.4E-05
3.5E-04
5.6E-03
3.3E-04
4.6E-05

6.2E-03

4.0E-05
7.1E-04
5.2E-05

5.7E-03

5.0E-05
1.5E-04
4.9E-04
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Tabla 4. Matriz de elasticidad de Opuntia ficus-indica para la transicién de marzo. Los valores de
elasticidad para la estasis 0 permanencia estan marcados en negritas para facilitar la lectura de la

matriz.

9.3E-01 6.7E-03 2.4E-02 5.1E-04 7.6E-05 1.1E-06
7.3E-03 6.2E-04 5.0E-05 1.1E-07 5.5E-08 0
2.4E-02 5.2E-04 2.7E-03 4.6E-06 1.2E-07 0
0 1.0E-04 4.2E-04 5.9E-05 1.5E-06 1.8E-08
0 4.2E-05 3.5E-05 1.8E-06 7.2E-06 3.1E-08
0 0 0 6.4E-07 5.1E-07 1.0E-07
Tabla 5. Matriz de elasticidad de Opuntia ficus-indica para la transicién de junio. Los valores de

elasticidad para la estasis 0 permanencia estan marcados en negritas para facilitar la lectura de la

matriz.
9.5E-01 3.4E-07 1.4E-04 2.0E-02 4.2E-05 6.1E-07
1.6E-07 8.6E-08 1.9E-07 0 0 0
0 3.2E-09 3.4E-05 1.4E-04 0 0
2.1E-02 4.2E-09 1.1E-06 5.0E-03 7.1E-07 5.9E-09
0 0 0 4.3E-05 9.7E-06 1.1E-08
0 0 0 0 6.3E-07 1.3E-07

Tabla 6. Matriz de elasticidad de Opuntia ficus-indica para la transicién de septiembre. Los valores

de elasticidad para la estasis 0 permanencia estan marcados en negritas para facilitar la lectura de la

matriz.
9.27E-01 1.19E-02 3.11E-04 198E-02 9.72E-05 2.96E-05
1.20E-02 297E-03 3.21E-07 6.53E-06 0 0
0 145E-04 7.74E-05 1.69E-04 0 0
2.01E-02 0 1.61E-06 4.75E-03 4.76E-07  6.04E-07
0 0 6.03E-07 9.83E-05 2.35E-05 0
0 0 0 290E-05 1.26E-06 6.80E-06

Tabla 7. Matriz de elasticidad de Opuntia ficus-indica para la transicién de diciembre. Los valores
de elasticidad para la estasis 0 permanencia estan marcados en negritas para facilitar la lectura de la

matriz.
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