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RESUMEN 

Las hojas de Dioon merolae (Zamiaceae), una especie de vida muy larga, han sido 

utilizadas como ofrenda por grupos de la etnia zoque, chiapaneca y mestizos de la 

Depresión Central de Chiapas desde hace más de 55 años. A partir de las prácticas de 

aprovechamiento tradicional de las hojas de D. merolae (Zamiaceae), se analizaron las 

consecuencias sobre el desempeño individual y la posibilidad de persistencia de sus escasas 

poblaciones. La recopilación de observaciones se llevó a cabo en cinco poblaciones de la 

Depresión Central y una en la Sierra Madre de Chiapas. Las poblaciones de D. merolae con 

distintos regímenes de cosecha (sin cosecha de hojas desde hace más de 55 años, cosechado 

hasta hace 15 años y cosechado anualmente desde hace más de 25 años); fueron evaluadas 

anualmente para determinar el efecto de la cosecha sobre los atributos individuales de 

crecimiento, supervivencia y reproducción, la estructura poblacional y la tasa finita de 

crecimiento poblacional, y para la elaboración de la historia natural de la especie. Para cada 

población se incluyeron 250 individuos y se evaluaron de febrero de 2004 a julio de 2008. 

La respuesta a la defoliación experimental fue evaluada en 40 individuos adultos de D. 

merolae, no defoliados anteriormente, sometidos a tres intensidades de defoliación: testigo, 

tratamiento 33%, tratamiento 66% y tratamiento >90%, de julio de 2007 a julio de 2009. El 

crecimiento del tallo, la producción de hojas y la reproducción fue menor en el sitio 

anualmente cosechado, respecto a los otros dos sitios. La tasa finita de crecimiento 

poblacional más alta (λ = 1.05) fue obtenida en el sitio no cosechado. La permanencia fue 

el componente que más contribuyó al valor de lamba (>90%), seguido por el crecimiento y 

la reproducción. La longitud de las hojas, el área foliar y la producción de conos y semillas 

en los individuos sometidos a defoliación de 66% y >90% resultaron afectadas. La 

defoliación no tuvo efectos negativos sobre el crecimiento, la mortalidad y la producción de 

hojas e hijuelos.  

La cosecha de hojas en individuos adultos sí modifica el desempeño individual de D. 

merolae, por lo que es de suma importancia integrar un plan de manejo que garantice el 

aprovechamiento de D. merolae como PFNM, si sobrepasar el 50% de cosecha de hojas, 

evitando con ello el deterioro de las poblaciones o incluso, la extinción de la especie. 
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ABSTRACT 

Leaves of the long-lived Dioon merolae (Zamiaceae) have been harvested for decades for 

ceremonial purposes by Chiapaneca, Zoque cultures and mestizo. Populations of D. 

merolae (Zamiaceae) located in the Central Depression and the Sierra Madre of Chiapas 

were visited from 2004 to 2008. Were found three different leaf harvesting histories: non-

defoliated by humans for at least 55 years, defoliated annually until 15 years ago, and 

defoliated annually for at least the past 25 years. Vital rates of (growth, survival and 

fecundity) were evaluated and population growth rates were projected. The response to the 

intensity of harvest was evaluated by the experimental defoliation in 40 adult individuals 

not defoliated previously, submitted to four intensities of defoliation: control, treatment 

33%, treatment 66% and treatment >90%, from July, 2007 to July, 2009. Natural history of 

D. merolae was described, including: growth pattern of the stem, production of basal 

suckers (ramets), root growth, production of fronds, strobili and seeds. Plant-animal 

interactions involved in pollination, herbivory, seed dispersal and predation were described, 

as well as, the effects of occasional wild fires and the longevity and age estimation. 

Population structure and stem growth were affected by leaf harvest history. Survival was 

>60% at all sites across all size classes. Sex ratio of coning adults was 61% males to 39% 

females. No cones were produced by oldest adults at the annually harvested site. The 

highest mean values of finite population growth rate were obtained in the non-harvested 

site (λ = 1.05). Elasticity analysis indicated that stasis (L) was the component that most 

contributed to lambda value with 91-98%, followed by growth (G, 1.2-2.9%), and fecundity 

(F, 0.2-1.1%). Defoliation treatment >90% modified length of the leaves and the leaf area 

of the adult individuals; only individuals inside the control group and the defoliated 33% 

produced cones. None of the treatments had effect on the number of produced leaves, 

growth of the stem, production or mortality of the basal suckers, neither adult individual. Is 

necessary to improve a sustainable management and conservation plan that consider: 

harvest of leaves <50%, to increase seed production in the annually harvested site, and 

recruitment of seedlings at all sites, besides, the interests of involved stakeholders 

(landowners, pilgrims, conservation organizations and authorities) to effectively reduce 

anthropogenic pressure on this endangered species. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

Los productos forestales no maderables 

Los productos forestales no maderables (PFNM) son definidos como bienes de origen 

biológico (distintos de la madera, la leña y el carbón vegetal) derivados de los bosques, de 

otras tierras boscosas y de los árboles fuera de los bosques; incluyen hojas, fibras, raíces, 

rizomas, cortezas, ceras, gomas, frutos y en algunos casos plantas vivas como en el caso de 

orquídeas, bromeliáceas, palmas, cicadales y cactáceas (FAO 1999; SEMARNAT 2008). 

Dadas las características de los PFNM, desde hace miles de años han sido utilizados por los 

humanos y actualmente son comercializados en mayor o menor grado, contribuyendo con 

el ingreso económico de las familias de comunidades, principalmente rurales (Belsky y 

Siebert 1998; Montagnini y Jordán 2005; Tapia-Tapia y Reyes-Chilpa 2008; Roy 2010). 

 

La extracción clandestina y casi siempre excesiva de los PFNM puede verse reflejada en la 

dinámica de las poblaciones silvestres, aun cuando éstas se encuentran dentro de áreas 

naturales protegidas (Thompson et al. 2009). Debido al desconocimiento de la biología de 

la mayoría de las especies cosechadas, en muchos casos no existen planes de manejo que 

aseguren su aprovechamiento sustentable. Lo anterior ha ocasionado que en el corto y 

mediano plazo, la cantidad de especies de PFNM haya disminuido o las poblaciones se 

encuentren actualmente deterioradas, y de ahí la importancia de la implementación de 

nuevos métodos de monitoreo, evaluación y conservación en los que los pobladores que 

hacen uso del recurso sean los principales actores (Ticktin 2004; Chamberlain et al. 2004; 

Saneesh 2009). 
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La familia Zamiaceae como sistema de estudio 

Las cícadas (convencionalmente se llama así a las especies del orden Cycadales) son un 

grupo de plantas que constituyen el eslabón entre los helechos y las plantas con semillas. 

Este grupo ha existido desde finales del Carbonífero y fue uno de los más abundantes en el 

Mesozoico durante los periodos Triásico y Jurásico. Todas las plantas de este orden son 

dioicas, de crecimiento lento y tienen poca interacción con otros animales debido a la 

toxicidad de las hojas y semillas (Norstog y Nicholls 1997; Marler y Shaw 2010). En la 

actualidad las estimaciones indican que, en general, sus poblaciones tienen tamaño 

reducido y no exceden los 1000 individuos. Así mismo se reconoce que estas especies de 

gimnospermas se distribuyen de manera aislada en las regiones tropicales y subtropicales 

de los continentes africano, americano, australiano y en Asia (Chamberlain 1915; Taylor 

1969; Janzen y Martin 1982; Janzen 1986; Donaldson et al. 2003). 

 

En el Nuevo Mundo, México es el país con mayor diversidad de especies y endemismos de 

la familia Zamiaceae. En este se ubican 30% de las especies del género Zamia, 100% de las 

especies del género Ceratozamia y diez de las once especies del género Dioon. 

Desafortunadamente, sus poblaciones son de tamaño muy reducido, y todas ellas se 

encuentran dentro de alguna categoría de protección, de acuerdo con las leyes nacionales y 

con criterios de clasificación internacionales. Las zamiáceas en México son usadas por 

algunos grupos de personas en actos ceremoniales y como plantas de ornato. Aunque la 

explotación de este grupo de plantas no llega a ser tan fuerte como lo es para algunas 

cactáceas y palmas, el comercio ilegal y la destrucción del hábitat han sido reportados 
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como las dos grandes amenazas a las poblaciones (Donaldson et al. 2003; Stevenson et al. 

2003; Naranjo y Dirzo 2009).  

 

Casi todas las especies de cícadas tienen ciclos de vida que van de los 50 a más de 1000 

años, su reproducción no es continua (Chamberlain 1915; Vovides 1990) y las semillas en 

estado silvestre, salvo contados casos (Bonta et al. 2006; Saneesh 2009), son escasas, lo 

cual limita la posibilidad de cultivarlas en grandes cantidades. El conocimiento sobre la 

biología, demografía, ecología, genética, evolución y biogeografía de las zamiáceas ha 

avanzado considerablemente en México. No obstante, se requiere de un mejor 

entendimiento de las condiciones particulares en las que se encuentran las poblaciones para 

proponer e implementar prácticas de manejo sustentable de este grupo ancestral de plantas 

(Vovides et al. 2003; Ravele y Makhado 2010). De hecho, algunos resultados han sido 

llevados a la práctica en el sureste mexicano, específicamente en los estados de Veracruz y 

Chiapas, con la instauración de viveros comunitarios en los que se fomentan las 

plantaciones de zamiáceas encaminados a su aprovechamiento comercial (Stevenson et al. 

2003), en un afán por evitar que los individuos que se venden en las calles y en algunos 

viveros provengan de poblaciones silvestres. 

 

Uso de modelos demográficos 

Los modelos demográficos han sido utilizados para evaluar la variación en el número de 

individuos y su repercusión sobre la tasa finita de crecimiento poblacional. Leslie (1945) 

desarrolló un modelo matricial basado en ecuaciones algebraicas y en la edad de los 

individuos para estudiar la dinámica de las poblaciones. Debido a que los parámetros 
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demográficos en algunas especies están determinados más bien por el tamaño o la etapa del 

ciclo de vida de un individuo que por su edad, el modelo demográfico propuesto por 

Lefkovitch (1965), basado en categorías de tamaños, ha mostrado ser más apropiado para el 

estudio de la dinámica poblacional de plantas. El modelo matricial se basa en la 

clasificación de los individuos de una población en categorías que reflejan las etapas del 

ciclo de vida que son biológicamente relevantes. A partir de los supuestos de que el 

crecimiento poblacional es denso-independiente y si permanecieran las condiciones 

ambientales actuales en las que se desarrollan los individuos al momento de ser estudiados 

(Martínez-Ramos y Álvarez-Buylla 1995; Ticktin et al. 2002), usando lapsos de tiempo 

conocidos, y mediante la contribución de parámetros demográficos estimados (crecimiento, 

supervivencia y fecundidad), se pueden proyectar a futuro el número de individuos en cada 

categoría, así como la tasa de crecimiento poblacional (Caswell 2001). Sin embargo, a 

pesar de la potencia y ventajas operativas que suponen los modelos demográficos, es 

importante señalar que su uso, interpretación y aplicaciones deben ser realizados con 

cautela ya que los supuestos antes mencionados no siempre se cumplen en especies de 

plantas de vida larga (Bierzychudek 1999; García 2003; Franco y Silvertown 2004).  

 

La matriz de transición tipo Lefkovitch (1965) puede construirse a partir de una población 

dividida en categorías discretas, el tamaño o cualquier otra variable que las caracterice 

biológicamente. A partir del número de individuos en cada categoría de tamaño en el 

tiempo t, se puede hacer una proyección de la población al tiempo t+1. La ecuación del 

modelo matricial es: nt+1 = Ant donde nt+1 es el vector que contiene las abundancias de cada 

categoría de tamaño en el tiempo t+1, A es la matriz cuadrada de proyección de la 
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población, en ella se agrupan todos los valores de las posibles transiciones entre categorías 

durante un intervalo de tiempo (ej. un año). Cada elemento aij representa la probabilidad de 

que un individuo en una clase de tamaño j en el tiempo t contribuya o se mueva a una clase 

i en el tiempo t+1, y nt es el vector que representa el número de individuos en cada 

categoría de tamaños en el tiempo t (Caswell 2001). La matriz A comprende a su vez cuatro 

partes principales: (1) el primer renglón define los valores de fecundidad (F) en el tiempo t 

(generalmente un año); (2) la diagonal principal define las probabilidades de permanencia 

(P) es decir, es la proporción de individuos de la categoría i que sobrevive y permanece en 

el mismo estadio i después de un año; (3) las diagonales por debajo de la diagonal principal 

definen las probabilidades de crecimiento, (C), es decir, la proporción de individuos de la 

categoría i que pasa a una categoría j en un año; y (4) las diagonales por encima de la 

principal definen las probabilidades de regresión (R), representan la proporción de 

individuos de la categoría j que en un año regresan a una categoría i (Lefkovitch 1965).  

Multiplicando la matriz A por el vector n que representa el número de individuos en cada 

clase de tamaños en el tiempo t, un nuevo vector (nt+1) es obtenido; el vector nt+1representa 

el número de individuos en cada categoría en el tiempo t+1. Cuando la matriz A es 

multiplicada repetidamente por el nuevo vector (nt+1, nt+2… nt+n), el número de individuos 

dentro de cada clase de tamaño llega a ser constante, obteniéndose entonces la estructura 

estable de la población (w; vector propio derecho). Al alcanzar la w la abundancia de los 

individuos dentro de cada clase de tamaño no cambia, la población crece de manera 

constante, y es entonces cuando se puede estimar la tasa finita de crecimiento poblacional 

(λ valor propio positivo dominante), la estructura estable de tamaños w y el valor 

reproductivo v (vector propio izquierdo), que se refiere a la contribución de descendientes 

que un individuo promedio en cada clase de tamaño puede hacer. Los valores de la tasa 
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finita de crecimiento poblacional (λ) se interpretan como sigue: si λ > 1, la población está 

creciendo, si λ = 1, la población se encuentra en equilibrio, y si λ < 1 la población está 

decreciendo (Caswell 2001).  

 

Otro grupo de herramientas de análisis demográfico son los análisis de perturbación o 

análisis prospectivos (Caswell 2001). Dentro de ellos se encuentran los análisis de 

sensibilidad y elasticidad que permiten evaluar la importancia relativa y proporcional, 

respectivamente, de diferentes elementos (aij) de la matriz, sobre la tasa finita de 

crecimiento poblacional (λ). Los valores de sensibilidad y elasticidad se calculan a partir de 

la matriz de transición con la que se estimó λ (de Kroon et al. 1986; Caswell y Trevisan 

1994), y son útiles sobre todo cuando las poblaciones están sometidas a algún tipo de 

manejo (Durán y Franco 1992; Silvertown et al. 1993; Olmsted y Álvarez-Buylla 1995; 

Caswell 2000; Valverde et al. 2006). 

 

Los cambios en algunos elementos de la matriz tendrán efectos mucho mayores sobre λ que 

los cambios en otros elementos, el análisis de sensibilidad permite medir la relación entre λ 

y los elementos de la matriz de proyección. La sensibilidad (sij) es la derivada parcial de λ 

con respecto a aij. La derivada parcial mide el cambio en λ, el cual podría resultar de un 

pequeño cambio en aij, manteniendo todos los otros elementos de la matriz A fijos en sus 

valores presentes. sij puede ser expresada en términos de la estructura estable (w) y el valor 

reproductivo (v) mediante la ecuación: sij = ∂λ/∂aij = viwi/‹v,w› donde: vi es el valor 

reproductivo de individuos en la clase i y wi es la fracción de individuos en la clase j en la 

distribución estable del vector w; el término ‹v,w› denota el producto escalar de los 

vectores v y w propios de A (Caswell 2001). La elasticidad (eij) cuantifica el cambio 
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proporcional en la tasa de crecimiento poblacional (λ) como una función de un cambio 

proporcional en una transición demográfica (crecimiento, supervivencia, reproducción, 

etc.), y se representa mediante la ecuación: eij = ∂(log λ) / ∂(log aij) = (aij/λ) (∂λ/∂ aij) donde 

aij representa la contribución de los individuos en estado j en el tiempo t al estado i en el 

tiempo t+1. Las elasticidades de λ con respecto a aij siempre suman 1 lo que permite 

evaluar la contribución de cada categoría de tamaño o proceso demográfico (permanencia, 

crecimiento, regresión y reproducción) (de Kroon et al. 2000). 

 

Estudio experimental de la defoliación 

Evolutivamente las plantas han estado sujetas a la pérdida de tejido fotosintético, causado 

por herbívoros, incendios, caída de ramas y más recientemente, por el aprovechamiento 

humano (Crawley 1988, Ticktin 2004). Como resultado de la pérdida de tejido 

fotosintético, los componentes demográficos que se ven afectados son el crecimiento, la 

reproducción con la subsecuente producción de semillas y en algunos casos, la 

supervivencia, con la muerte de individuos adultos (McNaughton 1983; Marquis 1984; 

Bazzaz et al. 1987; Tuomi et al. 1994; Lovelock et al. 1999; Gaoue y Ticktin 2008). No 

obstante, las plantas cuentan con mecanismos fisiológicos que les permiten tolerar el daño e 

incluso sobre compensar la defoliación. La redistribución de los recursos remanentes en 

tallos hojas o raíces, o la activación de zonas meristemáticas latentes (apicales y/o basales), 

permiten producir nuevamente tallos, hojas y estructuras reproductivas (Painter y Detling 

1981; Richards y Caldwell 1985; Belsky 1986; Hendrix 1988, Crawley 1988; Gold y 

Caldwell 1989; Oyama y Mendoza 1990; Lehtilä y Syrjänen 1995; Anten y Ackerly 2001; 

Haag et al. 2004).  



10 

 

Otro mecanismo que las plantas emplean para compensar el efecto de la defoliación es el 

incremento en la tasa fotosintética del tejido remanente (Gifford y Evans 1981; Hendrix 

1988; Retuerto et al. 2003). En la mayoría de las plantas la tasa fotosintética de las hojas 

remanentes puede incrementar rápidamente después de la defoliación, cuando las 

condiciones lumínicas son favorables y con ello compensar la pérdida de tejido 

fotosintético (Morrison y Reekie 1995, Meyer 1998; Anten et al. 2003). Sin embargo, en 

algunas gimnospermas la máxima tasa fotosintética se alcanza hasta después de dos años 

(Freeland 1952), cuando el desarrollo de las hojas se ha completado. La cantidad de 

fotosintetizados producidos después de la defoliación depende, por una parte, de factores 

intrínsecos de la planta (ej. estado fenológico) y, por otra parte, de las condiciones 

ambientales (ej. competencia interespecífica) (Kaitaniemi et al. 1999; Boege 2005). 

Generalmente, cuando el daño por defoliación es bajo, los mecanismos de compensación le 

permitirán la recuperación total del tejido fotosintético e incluso puede ocurrir una sobre 

compensación (McNaughton 1986; Belsky et al. 1993). Cuando la defoliación es severa, el 

mantenimiento del poco tejido fotosintético remanente ocurre a expensas del crecimiento y 

la reproducción (Delph y Meagher 1995).  

 

Estructura de la tesis 

En el primer capítulo de esta tesis se hace una recopilación de los elementos que pueden 

integrarse como la historia natural de Dioon merolae (Zamiaceae) en el área de estudio. 

Luego de cinco años de observaciones periódicas en tres poblaciones de D. merolae de la 

Depresión Central de Chiapas, se pudo documentar de manera sistemática la biología de la 

especie haciendo énfasis en la fenología reproductiva y el crecimiento. Se evidenciaron las 

relaciones animal-planta, en la defoliación, la dispersión y depredación de semillas, y la 
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muerte accidental por pisoteo. También se describió el paisaje donde se distribuyen las 

poblaciones de D. merolae. 

 

El segundo capítulo de la tesis incluye un análisis del crecimiento, la supervivencia y la 

reproducción individual de D. merolae, así como una aplicación de modelos demográficos 

que utilizan matrices de Lefkovitch para obtener la tasa finita de crecimiento poblacional 

(λ). La evaluación se realizó en tres poblaciones de D. merolae sujetas a diferentes 

regímenes de cosecha de hojas. En un sitio no se tiene registro de que los individuos de la 

población hayan sido cosechados al menos en los últimos 55 años; en un segundo sitio, los 

individuos de la población fueron cosechados hasta hace 25 años y actualmente no se 

cosechan; finalmente, en un tercer sitio los individuos han estado sujetos a la cosecha anual 

de hojas desde hace más de 25 años. Aún cuando los individuos siguen produciendo hojas, 

el análisis demostró que la defoliación continua afecta marcadamente los componentes 

demográficos de reproducción y crecimiento. Las tres poblaciones evaluadas mostraron λ 

mayores de 1.0, lo que indica que las poblaciones se encuentran creciendo; aún la población 

que ha estado sometida a la defoliación anual severa durante casi 60 años. 

 

El tercer capítulo de la tesis presenta los resultados de un experimento de defoliación que se 

hizo para determinar el efecto de la cosecha sobre el crecimiento, supervivencia y 

fecundidad de los individuos. Los niveles de defoliación fueron establecidos conforme a las 

prácticas de cosecha observadas con los espadañeros, las personas que anualmente realizan 

esta práctica: defoliación baja (33%), defoliación moderada (66%) y defoliación severa 

(>90%). Los resultados del experimento confirmaron lo que realmente ocurre en la 

población que es anualmente defoliada: la fecundidad y el crecimiento de ven disminuidos 
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luego de dos años de defoliación severa. La supervivencia no se vio afectada aún en los 

individuos sometidos a más de 90% de defoliación. A partir de lo anterior se sugiere que 

para un manejo adecuado de D. merolae la cosecha de hojas debe ser moderada, sin 

exceder el 66%, para que los atributos de crecimiento y fecundidad se mantengan 

constantes en el tiempo. Finalmente, la última parte de la tesis corresponde a la discusión 

general que integra los resultados de los tres capítulos precedentes y propone conclusiones 

globales del estudio. 

 

Aporte de la investigación 

Para poder utilizar y a la vez conservar el recurso es necesario conocer la situación actual 

de las poblaciones de D. merolae sin perder de vista los efectos a largo plazo que la 

defoliación puede causar sobre los atributos demográficos, si las prácticas de manejo no son 

las apropiadas. El presente trabajo contribuye con la descripción de la historia natural y con 

la evaluación de la dinámica poblacional de D. merolae, en tres sitios con diferentes 

historias de uso. La participación de los espadañeros es vital para vincular la investigación 

de campo con la práctica que ellos realizan y de ese modo concientizarles de que aunque las 

poblaciones están creciendo, el reclutamiento es bajo y algunos individuos grandes mueren 

a causa de la defoliación severa, lo que en algún momento podría poner en riesgo la 

persistencia de las poblaciones. 
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Resumen 

Se recopilan observaciones sobre la espadaña (Dioon merolae, Zamiaceae) de la Depresión 

Central (530-600 m) y de la Sierra Madre de Chiapas (1100-1200 m). Se visitaron entre 

1997 y 2010 más de 800 individuos de distintos tamaños y en todas las etapas fenológicas. 

Se revisa la historia evolutiva y distribución de D. merolae. La descripción botánica 

original se complementa con observaciones originales. Se describe el patrón de crecimiento 

de los tallos desde la etapa de plántula hasta la etapa adulta, la producción de fitómeros 

basales, el crecimiento de la raíz, y la producción de frondas, estróbilos y semillas. Se 

discuten las interacciones entre esta especie vegetal y varios grupos animales implicados en 

la polinización, herbivoría y dispersión y depredación de las semillas. Se discute el efecto 

de incendios ocasionales sobre la supervivencia y la reproducción, así como la considerable 

longevidad de D. merolae y su estimación. La especie enfrenta actualmente severos 

problemas para su conservación debido a una ceremonia religiosa popular que implica la 

defoliación completa de individuos adultos. Se discuten las implicaciones de esta práctica y 

algunas recomendaciones para el uso sustentable de la especie.  

 

Palabras clave: Cycadales, espadaña, Eumaeus, fitómeros, Liomys. 
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Abstract 

We compiled observations from six populations of Dioon merolae (Zamiaceae) located in 

the Central Depression (530-600 m) and the Sierra Madre of Chiapas (1100-1200 m). More 

than 800 individuals of different size and in all phenological stages were visited during 

1997 and 2010. A revision of evolutionary history and distribution of D. merolae is 

included, along with a botanical description complemented with original observations. The 

growth pattern of the stems is described from seedlings up to adult plants, as well as the 

production of basal suckers (ramets), root growth, and the production of fronds, strobili and 

seeds. Plant-animal interactions involved in pollination, herbivory, and seed dispersal and 

predation are described. The effects of occasional wild fires on survival and reproduction 

are discussed, as well as the longevity and age estimation of this long-lived species. D. 

merolae populations are severely threatened due to a local religious ceremony in which 

adult plants are heavily or almost completely defoliated. The conservation implications of 

this practice are discussed. 

 

Key words: basal suckers, Cycadales, espadaña, Eumaeus, Liomys. 
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1. Introducción 

El conocimiento detallado de la historia natural de una especie es un precedente 

fundamental de los estudios autoecológicos y sinecológicos para, en su momento, proponer 

prácticas de aprovechamiento sustentable (Peters 1996; Secretariat of the Convention on 

Biological Diversity 2001; Esparza-Olguín 2004; Guariguata et al. 2008). En el caso de 

algunas especies de Zamiaceae de México se han logrado avances importantes en el 

conocimiento de su biogeografía (Vovides et al. 2004, Gregory y Chemnick 2004; 

González-Astorga et al. 2003), sistemática (Vovides 1983a, Vovides 1983b; Vovides 1985; 

Bogler y Francisco-Ortega 2004; Caputo et al. 2004; Nicolalde 2005), ecología (Vovides 

1990; Lázaro-Zermeño 2002; Vovides et al. 2003; Pérez-Farrera y Vovides 2004; Pérez-

Farrera et al. 2006; Sánchez et al.2002, Lázaro-Zermeño et al. 2011), genética (Pérez-

Farrera et al. 2007; Flores-Vázquez 2008; Cabrera-Toledo 2009; Octavio-Aguilar 2009), 

fisiología (Vovides et al. 2002) y etnobotánica (Pérez-Farrera y Vovides 2006; Valdez 

2009). Sin embargo, muchos elementos de su historia natural no han sido recopilados ni 

contrastados con los de especies cercanas, lo cual es necesario si se considera que todas las 

zamiáceas mexicanas se encuentran bajo alguna categoría de riesgo de acuerdo con la 

NOM-059 ECOL-2010 (DOF 2010) o la IUCN (IUCN 2001). En este trabajo se recopilan 

observaciones detalladas sobre aspectos de la historia natural de Dioon merolae De Luca, 

Sabato y Vázquez-Torres (De Luca, Sabato y Vázquez-Torres 1981), una especie que 

enfrenta severas amenazas para su conservación. Se incluye información original sobre su 

distribución espacial dentro y entre unidades del paisaje, el crecimiento de tallos y hojas, la 

reproducción, el crecimiento modular, su longevidad y estimación, sus modos de 

aprovechamiento y consideraciones sobre su conservación. 
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2. Materiales y métodos 

Se realizaron observaciones sobre un total de 870 individuos entre 1997 y 2010 en varias 

poblaciones de D. merolae localizadas en la Depresión Central de Chiapas y una población 

localizada en la Sierra Madre de Chiapas. Cada población fue visitada al menos cuatro 

veces al año. Los individuos fueron marcados y ubicados dentro de un mapa dentro de 

parcelas de 10  100 m para facilitar su relocalización y las observaciones. Las medidas de 

tallos y hojas y el conteo de estas en las copas se realizó in situ con métodos no 

destructivos. Se excavaron las raíces de cinco plantas para definir la conexión de tallos 

basales a una misma raíz. Se colectaron 10 conos masculinos y seis femeninos para evaluar 

sus dimensiones y realizar observaciones detalladas de su estructura. Se marcaron los conos 

femeninos de 22 plantas para realizar observaciones periódicas hasta la liberación de las 

semillas. Se colectaron semillas en varias ocasiones (al menos 200 semillas) para llevarlas a 

un jardín común en Jiquipilas y realizar observaciones sobre la germinación y el desarrollo 

de las plántulas. En febrero de 2005 se colectaron individuos de las especies de insectos que 

visitaban los conos femeninos, los cuales fueron llevados al laboratorio para su montaje y 

posterior determinación en el Instituto de Ecología, A.C. Se utilizaron 200 trampas 

Sherman durante tres noches para capturar las especies de roedores que pueden dispersar y 

depredan las semillas. Desde 2004 se ha participado en las juntas de organización de los 

peregrinos y en la realización del corte de hojas en el campo utilizadas en una ceremonia 

religiosa.  
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3. Resultados y Discusión 

3.1. Historia evolutiva y distribución de Zamiaceae  

Las especies del orden Cycadales constituyen el grupo de gimnospermas dioicas más 

antiguo y son consideradas como el primer grupo de plantas con semillas (Chamberlain 

1915, Mamay 1969; Eckenwalder 1980; Brenner et al. 2003). Actualmente, la distribución 

de las especies de Cycadales se restringe a las regiones tropicales (ocasionalmente 

subtropicales) de Australia, este de Asia, centro y sur de África, México, Centro América y 

una especie en Japón (Jones 1993, Donaldson et al. 2003; Walters et al. 2004). Se estima 

que existen aproximadamente 314 especies de Cycadales en todo el mundo (Hill et al. 

2007). 

 

El orden Cycadales incluye las familias Cycadaceae, Stangeriaceae y Zamiaceae. La 

familia Zamiaceae es la más abundante y diversificada e incluye a los géneros 

Ceratozamia, Chigua, Dioon, Encephalartos, Lepidozamia, Macrozamia, Microcycas y 

Zamia (Donaldson et al. 2003). De acuerdo con Mabberley (2008) se han descrito hasta 160 

especies de Zamiaceae; sin embargo, Stevenson et al. (2003) y Hill et al. (2007) solamente 

reconocen 89 especies, de las cuales 47 se distribuyen en México, 6 en Cuba y el resto en 

países centroamericanos. En México, el género Dioon incluye 13 especies endémicas que 

se distribuyen entre los 14° y 29° de latitud norte en los estados de Sinaloa, Durango, 

Nayarit, Jalisco, Colima, Michoacán, Guerrero, Oaxaca y Chiapas, en la vertiente del 

Pacífico, y en los estados de Tamaulipas y Veracruz en la vertiente del golfo de México 

(Gregory y Chemnick 2004; González-Astorga et al. 2003). Solamente Dioon mejiae 

Standl. & Will. ha sido reportada como endémica de Honduras y El Salvador (Sabato y De 

Luca 1985; Stevenson et al. 2003).  
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3.2. Descripción botánica de Dioon merolae  

La presente descripción se basa en la original en latín para la especie publicada por De 

Luca et al. (1981) complementada con observaciones originales y de la literatura. Dioon 

merolae De Luca, Sabato y Vázquez-Torres (De Luca et al. 1981) consta de un tronco 

rollizo, erecto o inclinado, de 3 m o más de altura, con diámetro de 25-40 cm. Pueden 

presentarse uno o más tallos secundarios unidos a una misma base que no rebasan los 3.5 m 

de longitud. El tallo está poco lignificado debido a que el córtex y la médula son 

abundantes y el xilema ocupa sólo una pequeña porción entre ellos; el floema está formado 

por tejido parenquimatoso y fibras y también es escaso. El córtex está atravesado por 

numerosas trazas foliares, algunas directas y otras que forman una faja interna 

característica. Los canales por donde circulan el mucílago y la resina se sitúan cercanos a la 

corteza (Chamberlain 1911; Kozlowski 1971). La especie muestra catafilos densamente 

lanosos ca. 10 cm de largo y con bases de 2 cm de ancho. Las frondas son planas, 

numerosas, coriáceas, ascendentes, tomentosas cuando jóvenes al madurar glabras, de 100 

cm (-140 cm) de largo. El raquis es semirollizo, recto o irregularmente retorcido; pecíolo 

semirollizo de 7-10 cm de largo y con base de 2-3 cm de ancho. Folíolos subopuestos, 

numerosos (120 o más), linear-lanceolados, con una espina aguda, insertados oblicuamente 

sobre el raquis, imbricados con excepción de los basales, márgenes revolutos, 

adelgazándose hacia la base, el ápice tendiente a espinuloso. Folíolos inferiores de 1 cm de 

largo y 2 mm de ancho, gradualmente más grandes, margen entero; folíolos de la parte 

media 7-9 cm de largo, 10-12 mm de ancho, ca. 20 nervios, márgenes enteros o dentados 

con 1-2 espinas de 1 mm de largo en la parte superior; los folíolos superiores gradualmente 

decreciendo hasta 1.5-2.0 cm de largo y 3 mm de ancho, márgenes inferiores enteros o 

dentados, con una o rara vez dos espinas, márgenes superiores dentados con 1-4 espinas de 
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1 mm de largo. D. merolae produce sus estructuras reproductivas en el ápice de los tallos. 

Los megaestróbilos emergen entre marzo y mayo, pueden ser fertilizados entre agosto y 

diciembre durante un periodo individual de fertilidad de tres semanas. El megaestróbilo es 

ovoide de 45  25 cm y pesa en promedio 3.6 kg ( 1.97, n = 6; aunque se han encontrado 

conos de más de 6.4 kg), ápice agudo; las escamas son lanceoladas de 10-12  4-5 cm, 

densamente lanosas en su exterior. El microestróbilo es alargado cilíndricamente, de (20-) 

30-40 (-60)  8-10 cm; pueden emerger en cualquier época del año y se desarrollan 

completamente en un lapso de siete meses y pesan en promedio 216 g ( 128.0, n = 10). 

Los microesporofilos con la base angosta de 2.5 cm de largo; la parte fértil bilobada, la 

parte estéril hacia arriba con un ángulo menos a 30° del eje (parte esterili sursum arrecta); 

De Luca et al. 1981), con una proyección curva terminada en punta en su mitad superior. 

Las semillas son ovoides, de 3 cm de diámetro y pueden producirse entre 107 y 149 

semillas por cono, con un peso promedio de 14.4 g ( 1.8, n = 154) cada una (Lázaro-

Zermeño 2002). Las semillas pueden desprenderse del cono generalmente a los ocho meses 

después de la polinización (en algunos casos hasta 22 meses después). Las semillas están 

cubiertas por una sarcotesta almidonosa y aromática de color amarillo. Al caerse la 

sarcotesta y si el embrión se ha desarrollado completamente, la semilla puede germinar de 

inmediato. Las semillas son recalcitrantes y, por tanto, no forman bancos de semillas. 

 

3.3. Distribución geográfica de Dioon merolae 

La especie se distribuye en poblaciones aisladas en Oaxaca, en la Sierra Madre del Sur, la 

Sierra de Juárez, los Valles Centrales, en las regiones de Tehuantepec y Los Chimalapas 

(Chemnick et al. 1997; Flores-Vázquez 2008) y en al menos 12 poblaciones en dos 
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regiones fisiográficas de Chiapas (sensu Müllerried 1957): la Depresión Central de Chiapas 

(municipios de La Concordia, Jiquipilas, Cintalapa y Villaflores) y la Sierra Madre de 

Chiapas, en los municipios de Arriaga y Tonalá (De Luca et al. 1981; Lázaro-Zermeño 

2002) (Figura 1). Las características generales de la geología, clima, suelos, vegetación y 

uso del suelo en cada región se concentran en el Cuadro 1.  

 

Los individuos adultos de D. merolae se distribuyen en las partes media y alta de laderas de 

pendiente moderada (18-25°), principalmente en las laderas de orientación norte de 

montículos insulares rocosos o promontorios que se elevan abruptamente sobre una planicie 

o una pendiente suave (conocidos en la nomenclatura geomorfológica internacional como 

inselberg), con suelos muy delgados y ligeros y dosel muy abierto (Lázaro-Zermeño 2002; 

Pérez-Espinosa 2011) (Figura 2A,B). Las plántulas y los individuos infantiles (< 5 cm de 

altura) se distribuyen cerca de la planta madre, en oquedades y en la cercanía de taludes (< 

10 m; Pérez-Espinosa 2011). En las partes bajas de los montículos, donde los terrenos son 

casi planos y la profundidad del suelo es mayor de 40 cm, a menudo se encuentran 

plántulas asociadas con gramíneas y especies arbóreas, aunque muy pocas llegan a 

establecerse como individuos adultos, posiblemente debido a la competencia por agua y 

luz. En la Depresión Central de Chiapas, los individuos de tallas pequeñas representan el 

30% la población, respecto al 11% reportado para una de las poblaciones de los Valles 

Centrales de Oaxaca (Flores-Vázquez 2008). 
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3.4. Crecimiento del tallo y producción de fitómeros 

El incremento en la longitud del tallo se aprecia cuando hay producción de hojas. Cuando 

los individuos de D. merolae son pequeños el tallo es subterráneo y sólo ocurre el 

crecimiento lateral, resultado de la expansión del córtex y de la producción de primordios 

foliares (Stevenson 1980). La elongación empieza a hacerse evidente una vez que el tallo 

alcanza 15 cm de diámetro. En los primeros 10 años de vida el incremento en la longitud 

del tallo es menor de 1.0 cm por año; posteriormente, conforme los individuos incrementan 

en longitud, la cantidad de hojas producidas también aumenta provocando que el 

incremento anual del tallo sea de 2-3 cm.  

 

La incidencia de la luz sobre la copa en individuos con tallos bien desarrollados influye en 

la arquitectura de la planta. Los individuos de D. merolae que se establecen en lugares 

plenamente expuestos al sol tienen tallos erectos. Cuando las plantas crecen debajo de 

riscos, cornisas, grietas o cerca de taludes o de árboles y arbustos cercanos, donde la luz 

puede ser escasa en las horas del día en las que los rayos del sol inciden en ángulo bajos, 

los tallos muestran un acentuado fototropismo y gravitropismo y se curvan e inclinan 

conforme crecen hasta que acaban por postrarse sobre el suelo (Pérez-Espinosa 2011) 

(Figura 2C). El fenómeno de curvatura e inclinación del tallo sugiere que los individuos de 

D. merolae son altamente heliófilos y se ha observado también en individuos de Cycas 

seemannii A. Braun (Keppel 2001). Otro factor que influye en la inclinación e incluso la 

ruptura de los tallos, es la caída de fragmentos de roca. A pesar de que el tallo es flexible 

por no estar completamente lignificado (Chamberlain 1911; Stevenson 1980), la ruptura en 

la parte basal evidencia las limitaciones de tipo mecánico a las que están sujetos los tallos 
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de grandes dimensiones (4-5 m). Es común que los individuos adultos pierdan uno o más 

tallos a causa de los incendios o de daños causados con machetes. Lo anterior no causa la 

muerte del individuo, pero sí lo conduce a un estado fenológico previo (por ej. infantil o 

juvenil). Estos individuos “rejuvenecidos” pueden diferenciarse de otros de edad menor por 

el tamaño y número de las hojas que producen. Los tallos remanentes pueden producir 

mayor cantidad de hojas, y éstas son más grandes respecto a las hojas que son producidas 

por un individuo juvenil que ha crecido a partir de una semilla. El individuo (un genet 

sensu Kays y Harper 1974) con varios tallos basales (fitómeros o ramets sensu Kays y 

Harper 1974), puede persistir por más tiempo de lo que permanecería un individuo 

monopódico. Aunque la producción de fitómeros basales da lugar a considerar que D. 

merolae sea una especie clonal (como todas las Zamiaceae), no parece que éste sea un 

mecanismo común que permita el crecimiento poblacional mediante módulos, pues no se 

observa la supervivencia de los tallos desprendidos del sistema radical de manera natural. 

 

Los montículos donde crece D. merolae con frecuencia son de areniscas o de otras rocas 

poco consolidadas, y a menudo, grandes fragmentos de roca caen de las partes altas 

dañando e incluso derribando individuos adultos que se encuentran establecidos en las 

partes bajas de las laderas (Figura 2D). Los individuos que crecen sobre la parte de roca 

que se desgaja se destruyen durante el descenso; en este caso, generalmente mueren y sólo 

rara vez pueden establecerse nuevamente.  

 

Stevenson (1980) y Jones (1993) mencionan que las Cycadales no poseen, en general, 

yemas laterales y por ello no producen ramas en un sentido estricto. Cuando los individuos 

adultos de D. merolae sufren daños mecánicos, principalmente en la base del tallo, 
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producen fitómeros debido a la estimulación de los meristemos basales, que posteriormente 

se convierten en tallos con copa propia (Chamberlain 1911). La producción de fitómeros 

puede iniciarse cuando el tallo alcanza los 50 cm de longitud, y algunos individuos pueden 

llegar a tener hasta 18 tallos (Figura 2E). En la parte media-alta del tallo se encuentran 

meristemos que al ser estimulados crecen de manera similar a los de la base. La longitud 

que alcanzan estos brotes es mucho menor a la de un tallo (<100 cm); sin embargo, al 

desarrollarse también producen su propia copa de hojas. Cada tallo o “rama” con su copa 

desarrollada puede producir su propio cono.  

 

La inclinación acentuada de los tallos en plantas adultas de D. merolae también puede 

activar los meristemos basales, ya que el peso en uno de los costados del tallo puede actuar 

como un estímulo mecánico, resultando en la producción de fitómeros que posteriormente 

se convertirán en nuevos tallos (Chamberlain 1911; Jones 1993). Se desconoce si los 

fitómeros de D. merolae pueden desarrollar raíces y crecer por sí solos una vez que son 

separados del tallo principal, lo cual permitiría su propagación en viveros, como ha 

ocurrido con otras especies de Cycadales (Dehgan 1997; J. Haynes com. pers.). Aunque el 

tallo está protegido por catafilos (estructuras que no llegan a desarrollarse como hojas 

verdaderas) y cicatrices foliares, los meristemos son activados mediante estímulos físicos o 

ambientales (Jones 1993). Los estímulos físicos incluyen heridas al tronco con instrumentos 

cortantes (machetes, navajas) y la caída de rocas. Las altas temperaturas generadas por el 

fuego también pueden activar los meristemos basales. Se ha observado que el número de 

fitómeros en la base del tallo de individuos adultos aumenta después de un incendio; sin 

embargo, si el incendio es muy prolongado se eliminan los fitómeros ya existentes. 
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3.5. Raíces 

El sistema radical incluye tres tipos de raíces (Jones 1993). La radícula (raíz principal) y las 

raíces adventicias se desarrollan rápidamente durante el primer año de vida, alcanzando 

hasta de 1.5 m de longitud y aún cuando la planta no tenga un tallo visible; este sistema 

radical resulta eficiente durante el estrés hídrico al que están sujetas las plántulas en los 

meses de noviembre a abril. Las raíces apogeotrópicas o coraloides (Chamberlain 1935) se 

desarrollan cuando el tallo alcanza 5 cm de longitud, crecen de modo dicotómico y se 

encuentran casi expuestas a la superficie del suelo. Su función es fijar el nitrógeno 

atmosférico mediante la asociación simbiótica con algas azul-verde de los géneros Nostoc, 

Anabaena y Tolypothrix (Chamberlain 1935, Milindasuta 1975, Argüello 2007). 

 

3.6. Producción de hojas 

Las hojas se disponen helicoidalmente en el extremo del tallo y forman una copa (Norstog 

y Nicholls 1997); se producen en un pulso anual en los meses de marzo y abril, antes del 

inicio de la temporada lluviosa (mayo a noviembre). Sin embargo, puede ocurrir un 

segundo evento de producción de hojas en el otoño si algún incendio destruye las copas al 

final de la temporada seca (abril o mayo); en este caso, no se ha observado producción de 

hojas en la primavera siguiente. Las hojas recién producidas son tomentosas y suaves 

debido a los tricomas que cubren ambas superficies de los folíolos. Después de unos dos 

meses, el tomento cae y las hojas se tornan rígidas y adquieren una consistencia coriácea 

(Figura 2F). El desarrollo de las frondas se completa en un lapso adicional no mayor a tres 

meses con la consolidación de espinas apicales y laterales. La vida de las hojas individuales 

es generalmente de dos años y no más de tres. Las plántulas e infantiles producen una hoja 

al año, en algunos casos hasta por 12-15 años; los individuos con tallos de más de 10 cm de 
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longitud producen de dos a diez hojas al año hasta alcanzar la etapa reproductiva. Los 

individuos adultos producen 30-40 hojas en un único pulso anual que contribuyen a formar 

una copa de hasta 150 hojas. 

 

3.7. Reproducción 

Todas las especies del orden Cycadales son dioicas (Stevenson et al. 1995). Las hojas no 

muestran características útiles para diferenciar el sexo de los individuos y para ello son 

indispensables las estructuras reproductivas. La proporción de sexos en los individuos de D. 

merolae es cercana a 1:1, con un ligero sesgo hacia los individuos masculinos (Lázaro-

Zermeño et al. 2011). A diferencia de otras zamiáceas en las que los individuos masculinos 

pueden producir conos femeninos, y viceversa, después de soportar largos periodos de 

estrés hídrico o altas temperaturas (van Wyk y Claassen 1981; Osborne 1985; Osborne y 

Gorelick 2002), en D. merolae no se ha encontrado reversión de sexos a pesar de estar 

sujetos a este tipo de factores ambientales. Aunque la edad de D. merolae puede ser 

imprecisa, estimamos que los individuos que empiezan a reproducirse pueden tener entre 

80 y 100 años (ver apartado acerca del cálculo de la edad). 

 

3.7.1. Conos masculinos 

Los individuos con tallos mayores a 70 cm pueden producir microestróbilos (conos 

masculinos) (Figura 2L). Si durante la etapa reproductiva muere alguno de los tallos más 

grandes de un individuo adulto, los tallos pequeños (>50 cm) pueden también producir 

conos. Generalmente, cada individuo produce un cono en cada evento reproductivo, aunque 

en raros casos (menos del 2%) se producen dos conos a la vez. Los conos masculinos están 

conformados por microesporófilas dispuestas en espiral de manera compacta sobre un eje 
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hueco, son poco tomentosos, de color verde amarillento cuando jóvenes y pardo oscuro 

cuando maduros. La emergencia de conos masculinos puede ocurrir en cualquier época del 

año y su desarrollo completo se alcanza en siete meses, miden 40-60 cm de longitud y muy 

rara vez se encuentran conos pequeños con polen (10 cm de longitud). Las microesporófilas 

se abren al completarse el desarrollo y con ello se promueve la circulación ascendente de 

las corrientes de viento (Keppel 2001; Niklas y Norstog 1984) y la subsecuente liberación y 

dispersión del polen, el cual también es dispersado por coleópteros (Jones 1993; Mabberley 

2008). El polen no dispersado queda esparcido sobre las hojas como un polvo blanquecino.  

 

3.7.2. Conos femeninos 

Los megaestróbilos (conos femeninos) (Figura 2M) comienzan a desarrollarse hasta que el 

tallo alcanza al menos 90 cm de longitud. De manera similar a lo que ocurre en los 

individuos masculinos, cuando un individuo reproductivo presenta varios tallos y por 

alguna razón el tallo más grande muere, los tallos pequeños (>70 cm) tienen la facultad de 

producir conos femeninos. Los conos son de forma ovoide y de color ocre a causa del 

denso tomento que los cubre. La emergencia de conos ocurre comúnmente en la estación 

lluviosa, de mayo a octubre. Al principio, el cono emerge y se desarrolla erecto en el ápice 

del tallo y muchos de los conos se desarrollan completamente en esta posición, pero en 

algunos casos el corto pecíolo se inclina debido al peso del cono y éste termina 

desarrollándose en uno de los costados del tallo. En promedio los conos femeninos tardan 

13 meses para completar su desarrollo. Quizá debido a que las hojas y los conos de ambos 

sexos tienen el mismo origen en el ápice del tallo (Kozlowski 1971), durante el tiempo en 

que se desarrolla el cono no hay producción de hojas. El tiempo de receso entre eventos 

reproductivos puede durar dos años, pero en algunos casos puede ser de hasta cuatro años 
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(Vovides 1990). En una población de la Depresión Central de Chiapas en la que las plantas 

femeninas son defoliadas anualmente, los individuos tardan hasta seis años en volver a 

producir un cono femenino (Lázaro-Zermeño et al. 2011). A diferencia de los individuos 

masculinos, los individuos femeninos no pueden producir simultáneamente conos y hojas 

en el mismo año. 

 

3.8. Interacciones con animales 

3.8.1. Herbivoría 

Las hojas y semillas, e incluso raíces y tallos de las cícadas no son comestibles para la 

mayoría de los animales por contener sustancias tóxicas y cancerígenas (Moretti et al. 

1981; Hoffman y Morgan 1984; Spencer et al. 1987; Oliveira-Cruz 2001; Mejía y Rengifo 

2000; Yagi 2004; Pérez-Flores y Soto 2007; Marler y Shaw 2010). Entre estas sustancias se 

incluyen las cicasinas y neocicasinas, derivadas del grupo de los azoxiglucósidos 

(metilazoximetil--D-glucósidos; Kobayashi et al. 1978), las macrozaminas, derivadas del 

metilazoximetanol (MAM; Moretti et al. 1981), los aminoácidos no proteicos, -N-

metilamino-L-alanina, y -N-oxilamino-L-alanina (BMAA y BOAA, respectivamente; 

Vega y Bell 1967; Shaw et al. 2007); los esteroles estigmasterol (SS) y β-sitosterol (BSS) y 

sus derivados glucosilados: estigmasterol β-D-glucósido (BG) y β-sitosterol β-D-glucósido 

(BSSG) (Marler y Shaw 2010). La herbivoría foliar en D. merolae ocurre en los meses de 

enero a mayo, cuando las mariposas Eumaeus debora Hubner (Lepidoptera: Lycaenidae) 

(C. Castillo-Guevara com. pers.) ovipositan sobre las hojas nuevas de D. merolae. Las 

orugas se desarrollan de manera simultánea con las hojas, y consumen preferentemente los 

folíolos aunque también se alimentan del raquis destruyendo completamente la hoja (Figura 
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2G-I). E. debora podría secuestrar e incorporar a su cuerpo las sustancias tóxicas presentes 

en D. merolae, tal como ocurre con E. atala Poey con la especie Zamia integrifolia L. 

nativa de Florida (Rothschild et al., 1986; Schneider et al. 2002). Las mariposas de este 

género son las que interactúan directamente en la herbivoría de Zamiaceae. La defoliación 

causada por las orugas comprende la eliminación de 40-100% del área fotosintética recién 

producida, lo cual puede afectar el vigor de los individuos dado que la planta produce hojas 

sólo una vez al año (Lázaro-Zermeño 2002). En algunas ocasiones, se han encontrado 

orugas de E. debora alimentándose de los megaesporófilos (brácteas) del cono femenino. 

 

3.8.2. Polinización 

De acuerdo con Terry et al. (2007) y Tang (1987), los terpenos (mircenos y ocimenos) 

contenidos en la resina de Macrozamia lucida L.A.S. Johnson y Zamia pumila L. 

contribuyen a la polinización, ya que son sustancias con funciones similares a las 

feromonas. En D. merolae se observó que cuando la temperatura ambiental es mayor que 

34° C, se desprende un poco de resina en la base de los conos masculinos que atrae a 

escarabajos picudos (Cucurlionidae), hemípteros, mariposas (Licaenidae) y hormigas 

pequeñas. Aunque la producción de conos masculinos es constante durante el año y la 

dispersión del polen ocurre principalmente por viento, algunos conos femeninos no llegan a 

desarrollarse por completo aun cuando se encuentran cerca de individuos masculinos, 

resultando en pequeños conos sin semillas. Las semillas de D. merolae son consideradas 

entre las más grandes del género Dioon (Sabato y De Luca 1985). Una vez que el cono 

femenino ha completado su desarrollo, que casi siempre coincide con la temporada de 

estiaje, las brácteas que lo forman empiezan a separarse unas de otras debido a la 

deshidratación provocada por el ambiente.  
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Al momento de caer del cono, las semillas están cubiertas por una excrecencia almidonosa 

y aromática de color amarillo llamada sarcotesta. La sarcotesta, cuando fresca, es removida 

por insectos, principalmente hormigas; también puede resecarse y adherirse a la 

esclerotesta, parte dura de la semilla que encierra el embrión y las sustancias de reserva, 

inhibiendo así la germinación (Whitelock 2002). Cuando el embrión se ha desarrollado 

completamente, la semilla puede germinar de inmediato si se expone a condiciones 

favorables; las semillas no presentan latencia. Tres meses después de la germinación las 

plántulas muestran completamente desarrollada su primera hoja, la cual mantendrán 

durante uno o dos años (Figura 2N,O).  

 

El embrión puede ser dañado por coleópteros y roedores, impidiéndose con ello la 

germinación. Los coleópteros (Aulacoscelis melanocereus Chevrolat (Chrysomelidae), 

Carpophilus spp. (Nitidulidae) y una especie no determinada de la familia Bituridae), 

fueron encontrados entre las brácteas de conos femeninos y horadando la esclerotesta para 

posteriormente ovipositar en el material de reserva; sus larvas suelen alimentarse de éste y 

del embrión. Por otra parte, pequeños roedores (Liomys pictus Thomas; Heteromyidae) 

pueden romper la esclerotesta, exponiendo el embrión a la intemperie y provocando así la 

inviabilidad de la semilla. Las plántulas de semillas que no son liberadas del cono y que 

germinan sobre la planta progenitora no alcanzan a desarrollar la primera hoja; sólo se 

observa la emergencia de la radícula y mueren en los siguientes 30 días por falta de 

nutrimentos y agua.  
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3.8.3. Dispersión de semillas 

El principal mecanismo de dispersión para D. merolae es la gravedad y para que ello ocurra 

son determinantes la inclinación del terreno y los árboles circundantes. Si la pendiente es 

suave, las semillas se alejan pocos metros de la planta madre; en pendientes pronunciadas 

se ha observado que las semillas pueden alejarse hasta 14 metros. En ambos casos, las 

semillas pueden quedar atrapadas por los troncos o las raíces de los árboles vecinos. La 

sombra que proporcionan estos árboles puede ser ventajosa para la germinación y el 

establecimiento de las plántulas; sin embargo, la falta de luz y la competencia por agua 

pueden representar estrés en las primeras etapas de vida. Cuando la planta madre crece en 

acantilados, las semillas caen en lugares abiertos, en cuyo caso las plántulas con frecuencia 

no se establecen debido a la intensa competencia con angiospermas (pastos) o por los 

incendios rasantes. 

 

Actualmente se pueden identificar muy pocos dispersores de las semillas de D. merolae. 

Sin embargo, la antigüedad del grupo sugiere que en otros periodos pudieron mantenerse 

prolongadas interacciones con dispersores ahora extintos, como se ha sugerido para un 

amplio conjunto de especies vegetales neotropicales que mantienen aparentes anacronismos 

ecológicos entre sus frutos y las poblaciones de animales que podrían dispersarlos (Janzen 

1982, 1986; Barlow 2000). Se han avistado urracas (Calocitta formosa Swainson) y 

chachalacas (Ortalis vetula Wagler) picoteando los megaestróbilos e iguanas (Iguana 

iguana Linnaeus) comiendo la sarcotesta de las semillas. Considerando el tamaño de estos 

animales, sería poco probable que una semilla de D. merolae fuera dispersada por 

endozoocoria. Las semillas de D. merolae también han sido encontradas en pequeñas 

grietas, oquedades entre las rocas, comederos de zorras (Urocyon cinereoargenteus 
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Schreber) o sobre nopales y bromelias junto con semillas de Thevetia ovata (Cav.) A. DC. 

(Apocynaceae), Bursera bipinnata (Sessé & Moc. ex DC.) (Burseraceae) y Serjania 

triquetra Radkl. (Sapindaceae) (Figura 2P). Los roedores L. pictus pueden llevar las 

semillas a sus madrigueras o extraviarlas en rendijas entre las rocas. Sobre la esclerotesta 

de las semillas de D. merolae se han observado marcas de incisivos de roedores; estas 

dentelladas coinciden con las encontradas sobre las testas de T. ovata y B. bipinnata. Estos 

pequeños mamíferos parecen efectuar la dispersión de D. merolae en sentido horizontal, ya 

que el daño en las semillas ocurre a nivel de la esclerotesta, sin alcanzar al embrión. Si el 

daño va más allá de la esclerotesta, este es suficiente para promover la contaminación del 

material de reserva por hongos y bacterias e incluso ocasionar la muerte del embrión. No 

todas las semillas son depredadas por estos roedores, y como ocurre en especies del género 

Quercus (Quintana-Ascencio et al. 1992, Bonfil, 1998), algunas que son olvidadas en las 

madrigueras germinan posteriormente. 

 

3.9. Los incendios y sus efectos sobre la supervivencia y reproducción 

Desde hace varias décadas las tierras que circundan los montículos donde se distribuye D. 

merolae en Chiapas son utilizadas como potreros y para cultivos agrícolas de temporal y 

son limpiadas con la práctica tradicional de roza y quema. Ocasionalmente, los incendios 

sin control se extienden hasta las partes medias o altas de los montículos. Si el incendio es 

de poca intensidad y corta duración, las hojas y los tallos de los individuos de D. merolae 

resultan poco afectados; de lo contrario, el exterior de los tallos es calcinado y 

ocasionalmente los individuos mueren (Figura 2J,K). Los incendios interrumpen de manera 

definitiva el desarrollo de conos y semillas. Cuando una planta que está produciendo cono 

se incendia, el cono no alcanza a desarrollarse debido a que los óvulos no alcanzaron a ser 



39 

 

fecundados. En caso de que las semillas se encuentren dispersas en el suelo, las altas 

temperaturas ocasionan la muerte del embrión. Debido a que no cuentan con un tallo bien 

desarrollado, las plántulas y los individuos de tallas pequeñas enfrentan una mayor 

probabilidad de muerte que los adultos. Después de los incendios las plantas pequeñas que 

sobreviven quedan expuestas a intensidades lumínicas altas y al pisoteo por ganado. 

Posiblemente estos dos factores contribuyan a limitar la presencia de esta especie en áreas 

planas con suelos profundos. 

 

3.10. Longevidad y cálculo de la edad 

La continua pérdida de tallos complica considerablemente la determinación de la edad de 

los individuos de D. merolae. Vovides (1988, 1990) ha estimado la edad de D. edule 

mediante dos métodos. El primero consiste en obtener una muestra de xilema a partir del 

cual se determina la presencia de carbono 14 (C
14

) contenido en la celulosa. El segundo 

método estima indirectamente la edad a partir de la producción de conos, la tasa de 

crecimiento anual del tallo y el espaciamiento entre eventos reproductivos. Sin embargo, las 

técnicas empleadas dañan el ápice del tallo exponiéndolo a infecciones fúngicas y suponen 

que el espaciamiento entre los eventos reproductivos de décadas recientes puede 

extrapolarse a toda la longitud del tallo. Chamberlain (1911) propuso un método no 

destructivo para evaluar la edad que consiste en registrar el número total de hojas 

producidas en un año, contar el número total de cicatrices foliares persistentes en el tronco 

y dividir este número entre el número de hojas producidas en ese año. De esta manera 

Chamberlain (1911) estimó que individuos de D. edule con un tallo de 1.8 m de longitud 

tendrían una edad de 970 años. Al método propuesto por Chamberlain (1911) se le hicieron 

algunas modificaciones para determinar la edad en individuos de D. merolae. Un cuadro de 
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alambre de 25 cm
2
 es superpuesto en la porción basal, media y apical del tallo, las cicatrices 

foliares que quedan más de 50% dentro del cuadro de alambre son contadas y se promedian 

para las tres porciones. Con la cantidad promedio de cicatrices en 25 cm
2 

y el área total del 

tallo (longitud del tallo × perímetro promedio) se obtiene una aproximación del total de 

cicatrices foliares para cada individuo. Si los tallos son pequeños el total de las cicatrices 

puede contarse directamente. La edad se obtiene al dividir el total de cicatrices foliares 

entre el número promedio de hojas producidas anualmente por un individuo promedio 

dentro de cada clase de tamaño. Con este método se encontró que individuos con un tallo 

de 4.0 metros de longitud podrían tener al menos 700 años de edad (Lázaro-Zermeño 2002) 

y que individuos adultos con una altura de 100 cm (con capacidad de producir conos) 

pueden tener entre ochenta y cien años de edad. Esta estimación de la edad es conservadora 

debido a: (1) aunque se producen hojas durante los primeros años de vida no hay cicatrices 

pues el tronco no se ha desarrollado, (2) al envejecer las cicatrices de la base pueden 

comprimirse disminuyendo su tamaño, (3) durante los eventos reproductivos la producción 

de hojas es baja o nula. Los troncos muy inclinados pueden desprenderse de la base de la 

planta y perecer; sin embargo, las partes enterradas de la planta se mantienen vivas durante 

una edad hasta ahora no calculada con base en estructuras externas. En el momento actual 

se diseña un estudio para evaluar las edades máximas de D. merolae con base en el C
14

 

presente en las partes subterráneas de plantas de más de 4 m de altura.  

 

3.11. Etnobotánica y conservación 

El comercio ilegal con individuos adultos de zamiáceas es frecuente en su área de 

distribución. En algunas ciudades de los estados de Veracruz y Oaxaca se pueden encontrar 

vendedores ambulantes ofreciendo individuos de D. edule, o partes de ellos (Donaldson et 
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al. 2003). En Chiapas no es frecuente el comercio de individuos adultos o plántulas de D. 

merolae y no parece ser una amenaza para las poblaciones. Sin embargo, en esta entidad la 

destrucción del hábitat por cambio de uso de suelo representa un riesgo constante para esta 

especie y actualmente, una antigua tradición de la cultura chiapaneca (Pérez-Farrera y 

Vovides 2006), que ahora también es practicada por grupos zoques (Valdez 2009) y 

mestizos, denominada de la Santa Cruz, también representa una amenaza por la alteración 

de las escasas poblaciones existentes. En un estudio de cinco años realizado en la población 

anualmente defoliada, se encontró que los individuos femeninos de D. merolae se 

reproducen menos que los individuos no defoliados, y por lo tanto, el reclutamiento 

disminuye. Otros atributos vegetativos como el crecimiento del tallo y el número de hojas 

producidas, también se ven afectados por las defoliaciones anuales que exceden la corta de 

hojas del 50% (Lázaro-Zermeño et al. 2011). 

 

La festividad se realiza en los municipios de Suchiapa y Terán (Chiapas). Los peregrinos, 

también llamados espadañeros, llevan a la iglesia decenas de ofrendas (tercios) que constan 

de trescientas hojas de espadaña, nombre común que se le da a D. merolae (Figura 2Q,R). 

Los espadañeros obtienen las hojas de los individuos que se distribuyen en los cerros El 

Estoraque y El Sauz en el municipio de Jiquipilas y en el cerro Nambiyigua, en el 

municipio de Villaflores. Dado que en estas poblaciones se encuentran sólo decenas de 

individuos adultos (menos de 200), cada vez se hace más difícil la cosecha de hojas por los 

incendios periódicos que, con frecuencia, queman las hojas e incluso causan la muerte de 

los individuos. Los espadañeros comentan que hace 20-25 años las plantas se distribuían 

notoriamente en la falda del cerro Nambiyigua y que cada individuo presentaba una copa 

con más de cien hojas. Actualmente, el número de plantas vivas y de hojas en cada planta 
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han disminuido debido a la cosecha anual mal planificada y su distribución está restringida 

a las partes altas de los montículos y en acantilados de difícil acceso. Lo anterior ha 

provocado que los espadañeros busquen nuevas localidades para seguir con la tradicional 

cosecha de hojas. Algunas de las poblaciones de D. merolae localizadas en el municipio de 

Jiquipilas han estado sometidas a la cosecha anual de hojas por más de 25 años, pero a 

partir de la disminución de individuos de D. merolae en el cerro Nambiyigua, la afluencia 

de espadañeros a los sitios de El Estoraque y El Sauz ha aumentado y con ello la cosecha de 

hojas. A dos kilómetros de El Sauz se encuentran tres poblaciones más que han sido 

cosechadas sólo esporádicamente debido a que los individuos están distribuidos en lugares 

de difícil acceso. 

 

La conservación de poblaciones viables de D. merolae no sólo depende del grado de 

conservación del hábitat sino también del uso que actualmente reciben. Aunque los 

individuos de tallas pequeñas son más abundantes que los individuos adultos, la ausencia de 

un plan de manejo que pudiera presentarse a los espadañeros los expone a ser también 

sujetos de la cosecha anual de hojas. Los grupos de espadañeros saben que la existencia de 

la especie es crucial para la celebración de su festividad, pero no tienen claro cómo usar 

moderadamente este recurso. Parece necesario realizar talleres que involucren tanto a los 

pobladores dueños de los predios donde crece D. merolae como a los espadañeros, en el 

mejor de los casos con el respaldo de las autoridades eclesiásticas y ambientales, para 

analizar y proponer prácticas de manejo del recurso que permitan seguir cosechando las 

hojas y evitar que las poblaciones de esta especie se acerquen cada vez más a la extinción.  
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Cuadro 1. Resumen de condiciones del hábitat en las regiones en que se encuentran poblaciones de D. merolae en Oaxaca y 

Chiapas. SMS = Sierra Madre del Sur, SJ = Sierra de Juárez, VCO = Valles Centrales de Oaxaca, IST = Istmo de Tehuantepec – 

Distrito Tehuantepec, SS = Sierra Sur de Oaxaca – Distrito Yautepec, CHI = Istmo de Tehuantepec – Distrito Juchitán (Los 

Chimalapas), DCCH = Depresión Central de Chiapas, SMCH = Sierra Madre de Chiapas, mda = millones de años, N = tamaño 

estimado de la población, incluyendo plántulas. Las regiones fisiográficas de Chiapas corresponden a las propuestas por Müllerried 

(1957). La clasificación de climas regionales corresponde a García (1987), TMA = temperatura media anual; SBC = Selva baja 

caducifolia, BE = Bosque de encino, BP = Bosque de pino, BPE = Bosque de pino-encino. 

 

Región Altitud 

(m) 

Sustrato 

geológico
5
 

Climas regionales
6
 N Tipos de 

suelos
5
 

Atributos de los 

suelos
5
 

Vegetación 

original y grado 

de disturbio
7
 

Uso actual del 

suelo 

SMS
1
 1150 Gneis del 

Precámbrico, 

calizas del 

Cretácico 

Aw2, cálido sub-

húmedo con lluvias en 

verano (500 -2500 mm) 

y TMA de 18-22° 

≈400 Regosol, 

rendzina 

Someros, textura 

fina, fertilidad 

baja, color rojizo 

BPE; severo Cultivos de 

fríjol y maíz 

SJ
1
 1080 Calizas, lutita - 

arenisca del 

Jurásico 

C(w2) x’, templado sub-

húmedo con lluvias en 

verano (200-1800 mm) 

y TMA de 12 a 18°C. 

≈100 Regosol, 

cambisol 

Someros, textura 

fina, fertilidad 

baja, color claro a 

rojizo 

BPE, BP; 

moderado  

Cultivos de 

maíz y café 

VCO
2
 1600-

1700 

Metamórficas 

del Precámbrico, 

calizas del 

Mesozoico 

(A)Cb(wo)(w), 

semicálido sub-húmedo 

con lluvias en verano 

(600-700 mm), TMA de 

18-20° 

≈470 Feozem, 

regosol, 

litosol  

Someros, textura 

fina y media, 

fertilidad 

moderada, color 

pardo oscuro 

SBC, BE; bajo  Potreros 

IST
1
 800-

1000 

Calizas, limolita 

y areniscas del 

Mesozoico (ca. 

250 mda) 

Aw2, cálido sub- 

húmedo con lluvias 

verano (500 -2500 mm) 

y TMA de 18-22° 

ND Regosol, 

litosol, 

luvisol 

Profundos, color 

pardo, textura fina 

o media, fertilidad 

moderada  

SBC; severo Ganadería, 

cultivos de 

maíz, frijol y 

chile 
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Cuadro 1. Continuación.       

Región Altitud 

(m) 

Sustrato 

geológico
5
 

Climas regionales
6
 N Tipos de 

suelos
5
 

Atributos de los 

suelos 

Vegetación 

original y grado 

de disturbio
7
 

Uso actual del 

suelo 

SS
1
 1500 Ígnea extrusivas 

del Cenozoico, 

calizas, limolita 

-arenisca del 

Mesozoico 

BS1(h’)w, semi seco 

cálido (600-800 mm) y 

TMA mayor de 22°  

ND Luvisol, 

cambisol  

Someros, textura 

media, fertilidad 

media, color rojo 

a claro  

BE,SBC; severo Cultivos de 

maguey 

CHI
1
 810 Ígneas 

intrusivas, 

granito del 

Paleozoico 

Am(f), cálido húmedo 

con lluvias de verano 

(2000-2500 mm) y 

TMA de 22 °-24°  

ND Regosol, 

litosol, 

acrisol 

Someros, textura 

media o gruesa, 

fertilidad baja, 

color oscuro 

BPE, SBC; 

moderado 

Ganadería, 

explotación 

forestal, 

cultivos de 

maíz y frijol 

DCCH
 

3,4
 

550 -

800 

Areniscas del 

Triásico y 

Jurásico (ca. 190 

mda) 

A(f), cálido sub-

húmedo con lluvias de 

verano (700-1000 mm 

entre mayo y octubre) y 

TMA de 25.3° 

1000 Litosol, 

regosol 

Someros, textura 

gruesa, fertilidad 

baja, color rojizo 

SBC, BE; 

severo 

Cultivos de 

maíz y 

cacahuate; 

potreros con 

quemas 

anuales 

SMCH 
3,4

 

800 -

1300 

Ígneas intrusivas 

y metamórficas 

del Paleozoico 

(ca. 280 mda) 

A(w), cálido húmedo 

con lluvias en verano 

(2000-2500 mm) y 

TMA de 18°-22° 

≈300 Litosol, 

regosol, 

rendzina, 

luvisol 

Someros, textura 

media, fertilidad 

baja, color rojizo 

SBC, BPE; 

moderado y 

severo 

Extracción de 

madera y leña, 

potreros, 

cultivos de 

maíz 

 

1
Chemnick et al. (1997), 

2
Flores-Vázquez (2008), 

3
 De Luca et al. (1981), 

4
Lázaro-Zermeño (2002), 

5
INEGI (2007), 

6
Arriaga et al. 

(2000), 
7
 Miranda (1952), Miranda y Hernández X. (1963) 
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Figura 1. Distribución de las poblaciones de Dioon merolae en Chiapas y Oaxaca, México. 
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Figura 2. A y B) Distribución de los individuos de Dioon merolae sobre los montículos de areniscas en las 

poblaciones de la Depresión Central de Chiapas. C) Planta de D. merolae creciendo junto a un talud; nótese la 

pronunciada inclinación del tallo. D) Fragmento de un montículo de areniscas con una planta adulta en la base; 

con el tiempo, posiblemente el fragmento de roca se deslice sobre la planta. E) Individuo adulto postrado en el 

suelo; en la base del tallo se pueden observar al menos cuatro fitómeros. F). Individuo adulto de D. merolae que 

muestra las hojas nuevas; las hojas recién producidas son de color verde claro y tomentosas y se sitúan erectas en 

la parte superior de la copa; las hojas de años anteriores son verde oscuro, glabras y se observan inclinadas. G-I). 

Larvas, pupas y adulto de Eumaeus debora sobre los folíolos de D. merolae; los adultos de E. debora visitan las 

poblaciones de D. merolae en los meses de febrero y marzo para ovipositar; las larvas se alimentan de las hojas 

recién producidas.  

A B C 

D E F 

G H I 
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   Figura 2. J) Ladera con plantas de D. 

 

 

 

 

Figura 2. J) Ladera con plantas de D. merolae de hasta 4.6 m de altura. K) Las mismas plantas después de un 

incendio severo ocasional ocurrido en mayo de 2006. L) Microestróbilo, ca. 40 cm de largo. M) Megaestróbilo 

inmaduro, ca. 30 cm de largo. N) Semilla de D. merolae cubierta por sarcotesta amarilla; a la derecha, una bráctea 

del cono femenino. O) Plántula (un año de edad). P) Semillas de D. merolae roídas por Liomys pictus. Q). 

“Espadañeros” entrando a la iglesia de San José Terán, Chiapas con tercios. R) Tercios de hojas formados con 

300 hojas de D. merolae en Suchiapa, Chiapas.
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Capítulo 2 

 

 

Individual growth, reproduction and population dynamics of Dioon merolae (Zamiaceae) 

under different leaf harvest histories in Central Chiapas, Mexico 
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Capítulo 3 

 

 

 

 

Efecto de la defoliación experimental en Dioon merolae (Zamiaceae), en el centro de 

Chiapas, México. 
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Resumen 

En el centro de Chiapas los individuos de Dioon merolae (Zamiaceae) han sido defoliados 

como parte de una práctica de manejo no lucrativa de comunidades mestizas y de la etnia 

zoque. Las hojas de D. merolae son cada vez más difíciles de conseguir ya que el número 

de individuos distribuidos en lugares accesibles producen hojas pequeñas o han muerto. 

Menos de 300 individuos adultos han quedado aislados y no están sometidos a la cosecha 

anual de hojas. Con el presente estudio se evaluó la respuesta a la intensidad de cosecha 

con la defoliación experimental en 40 individuos adultos de D. merolae, no defoliados 

anteriormente, sometidos a cuatro intensidades de defoliación: testigo (0%), tratamiento I 

(33%), tratamiento II (66%) y tratamiento III (>90%), de julio de 2007 a julio de 2009. Los 

atributos de longitud de la hoja, área foliar y producción de conos resultaron afectados por 

la defoliación experimental. En tan solo dos años los individuos bajo el tratamiento de 

defoliación severa (>90%) mostraron un decremento en la longitud de las hojas y el área 

foliar, y sólo los individuos dentro del grupo testigo y los defoliados 33% produjeron conos 

en este mismo lapso. Ninguno de los tratamientos de defoliación tuvo efecto sobre el 

número de hojas producidas, el crecimiento del tallo o la producción de fitómeros. Los 

distintos tratamientos de defoliación no afectaron la mortalidad de los fitómeros ni de 

individuos adultos. Los tratamientos de defoliación mayores de 33% podrían modificar el 

desempeño individual de D. merolae, afectando a corto plazo los componentes vegetativo y 

reproductivo si ocurren de manera sostenida.  

 

Palabras clave: área foliar, cosecha de hojas, productos forestales no maderables, 

reproducción, Zamiaceae.



75 

 

1. Introducción 

Los productos forestales no maderables (PFNM) son parte primordial de los ciclos 

productivos y alimenticios de las poblaciones humanas. Con frecuencia son empleados 

durante actividades religiosas y culturales (Nepstad y Schwartzman 1992; Hiremath 2004; 

Marshall et al. 2006) y han sido extraídos de los bosques de todo el mundo por milenios 

(Montagnini y Jordan 2005; Gaoue y Ticktin 2007). Cuando las cosechas son excesivas y 

(o) incorrectas pueden modificar las tasas vitales de crecimiento, supervivencia y 

reproducción (Endress et al. 2004; 2006), y provocar que el recurso se agote, lo cual, en 

ocasiones, conduce al cese de la actividad (Southgate 1998; Anderson y Putz 2002; Guedje 

et al. 2007). Actualmente se ha sugerido que el conocimiento científico debe integrarse a 

los conocimientos de las personas que hacen uso de los PFNM para que la cosecha pueda 

realizarse de manera sustentable y a largo plazo; es decir, sin que ello afecte el crecimiento 

poblacional (Pinard 1993; Ticktin et al. 2002; Svenning y Macía 2002; Escalante et al. 

2003; Endress et al. 2004, 2006; Ticktin 2005; Martínez-Ballesté et al. 2006; López-

Hoffman et al. 2006; Holm et al. 2008).  

 

Las Cycadales fueron las primeras gimnospermas con semillas y tuvieron su máxima 

abundancia y diversificación hace unos 150 millones de años durante la Era Mesozoica 

(Chamberlain 1915, Eckenwalder 1980). Toda son especies dioicas y actualmente su 

distribución se limita a las regiones tropicales (ocasionalmente subtropicales) de Australia, 

este de Asia, África, América y se compone de 305 especies casi todas de distribución 

restringida (Chemnick et al. 1997; Hill et al. 2004). México incluye casi la mitad de las 

especies de Zamiaceae del Nuevo Mundo, representadas por los géneros Ceratozamia, 

Dioon y Zamia (Donaldson et al. 2003). Estas plantas son muy apreciadas por los 
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coleccionistas y aficionados a la jardinería debido a su atractivo aspecto y al reducido 

número de especies (Stevenson et al. 2003). En ciertas circunstancias pueden ser 

comercializadas ilegalmente para venderse como plantas de ornato (Gilbert 1984; 

Montagnini y Jordan 2005; Chemnick y Pérez-Farrera 2007; Vovides et al. 2011) y 

utilizadas como parte de festividades religiosas (Pérez-Farrera y Vovides 2006; Bonta et al. 

2006; Lázaro-Zermeño 2002). Los estudios con gimnospermas requieren de varios años de 

observaciones dado que su crecimiento es lento respecto al de otras plantas (Vanderklein y 

Reich 1999; Stevenson et al. 2003). A pesar de que los estudios demográficos con plantas 

tropicales han proliferado en las últimas tres décadas, el manejo, la conservación y el uso 

potencial de este grupo de plantas como PFNM aún no se han definido. (Clark y Clark 

1987; González 2004; Pérez-Farrera et al. 2006a, Cabrera-Toledo 2009, Salomé-Castañeda 

2009). 

 

La respuesta a la defoliación y los mecanismos compensatorios que pueden estar 

implicados han sido ampliamente estudiados en palmas (ej. Mendoza et al. 1987; Oyama y 

Mendoza 1990; Barot et al. 2000; Anten y Ackerly 2001; Anten et al. 2003; Endress et al. 

2006; Berry et al. 2008; Sánchez-Ramos et al. 2010). Los trabajos relacionados con la 

defoliación en la familia Zamiaceae son escasos debido a que la cosecha de hojas 

relacionada con prácticas de ritos y la herbivoría no son eventos comunes. Clark y Clark 

(1988) trabajaron con la producción de hojas y el costo de la reproducción de Zamia 

skinneri en Costa Rica y encontraron que esta especie puede producir en promedio 2.2 

hojas al año, y un cono femenino, o algunas veces hasta tres conos masculinos en un 

periodo de seis años. Negrón-Ortiz y Breckon (1989) reportan la fenología y el recambio de 

hojas en Zamia debilis y mencionan que las hojas pueden desarrollarse en seis meses y 
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permanecer en la planta casi por tres años. En otro trabajo, Negrón-Ortiz y Gorchov (2000) 

describen el efecto de los incendios y la herbivoría sobre los individuos de Zamia pumila. 

Un mes después de ocurrido el incendio se producen hojas; sin embargo, la larva de 

Seirharctia echo (Arctiidae) puede defoliar totalmente a las plantas, provocando la muerte 

de algunos adultos pero promoviendo nuevamente la producción de hojas en los individuos 

que sobreviven.  

 

Actualmente, en la Depresión Central de Chiapas, las poblaciones se enfrentan a la 

destrucción de su hábitat, a los incendios esporádicos, y al saqueo de individuos. Las hojas 

de Dioon merolae han sido utilizadas desde hace varios cientos de años por culturas locales 

(Pérez-Farrera y Vovides 2006) y más recientemente por zoques y mestizos (Lázaro-

Zermeño et al. enviado al Boletín de la Sociedad Botánica México). Varios grupos de 

personas (a partir de aquí espadañeros) cosechan anualmente las hojas de individuos 

adultos formando atados de hasta 300 hojas a los que llaman tercios. Los espadañeros están 

conscientes de que el tamaño y cantidad de las hojas disminuyen cuando la planta es 

totalmente defoliada cada año y algunas veces algunos individuos mueren cuando se les 

defolia totalmente durante varios años. A pesar de que la cosecha de hojas se efectúa como 

parte de una festividad anual y sin fines de lucro, esta práctica resulta suficientemente 

perniciosa para alterar el crecimiento y la reproducción, y en menor grado, la supervivencia 

de los individuos de D. merolae (Lázaro-Zermeño et al. 2011).  

La cosecha de hojas ha ocurrido en la Depresión Central de Chiapas al menos desde hace 

más de 50 años (Valdez 2009). Actualmente no existe un plan de manejo para las 

poblaciones de D. merolae, a pesar de que es una especie que se encuentra protegida por la 
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NOM-059-SEMARNAT-2010 (DOF 2010) y bajo los criterios de la IUCN (2001); como 

especie en peligro de extinción y vulnerable, respectivamente.  

 

Para comprobar si la defoliación modifica el desempeño individual de D. merolae, se 

aplicaron tres niveles de defoliación durante dos años. Proponemos que en D. merolae la 

cantidad de área foliar producida está relacionada directamente con la intensidad y la 

frecuencia de defoliación, y que los individuos sujetos a intensidades de defoliación severas 

anuales recuperarán sólo parcialmente el tejido fotosintético, afectando a la postre los 

atributos de crecimiento supervivencia y reproducción. Los objetivos del presente trabajo 

fueron: (1) evaluar cuál de las tres intensidades diferentes de defoliación experimental 

afecta menos la respuesta individual de D. merolae en cuanto a la supervivencia, el 

crecimiento y la reproducción, y (2) identificar la intensidad de defoliación que permite la 

recuperación total del material fotosintético después de la primera y segunda defoliación 

anual, para sugerir un nivel de cosecha óptimo. 

 

2. Métodos 

2.1. Sitio de estudio 

La parcela donde se llevó a cabo el experimento se localiza al SE de Jiquipilas, en la 

Depresión Central de Chiapas, en los 16° 37‟ N, 93° 34‟ W. El clima es cálido húmedo con 

lluvias en verano y la temperatura media anual es de 25.4° C (García 1987). La vegetación 

secundaria predominante es derivada de selva baja caducifolia (Miranda 1952). La cubierta 

vegetal original fue modificada desde hace muchos años con cultivos de maíz, cacahuate y 

potreros. 
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2.2. Descripción de la especie 

La población estudiada de Dioon merolae cuenta con aproximadamente 300 individuos, los 

cuales se distribuyen únicamente en las laderas de los cerros de areniscas en los 550 metros 

(INEGI 1993). Los individuos de D. merolae presentan tallos erectos o postrados de hasta 

de 4.6 m. de longitud. Las hojas se producen cada año entre abril y mayo, y en individuos 

adultos se disponen en el ápice del tallo formando una copa de 100-140 hojas. Las 

estructuras reproductivas también se producen en el ápice del tallo de individuos separados. 

El polen es dispersado por el viento y por insectos; las semillas están cubiertas por una 

sarcotesta de color amarillo y son dispersadas por gravedad y por roedores (Liomys pictus). 

En la base del tallo hemos observado que se producen fitómeros (ramets), como resultado 

de la activación de los meristemos localizados en esta porción del tallo; sin embargo en el 

medio natural, los fitómeros no se separan de la planta madre para ocupar mayor territorio.  

 

2.3. Diseño experimental 

En junio de 2007 se seleccionaron al azar 40 individuos de D. merolae que no han estado 

sujetos a defoliación previa, cuyo tallo principal midiera más de 50 cm de longitud; este 

tamaño mínimo corresponde al de los individuos cosechados en las actividades realizadas 

por los espadañeros en el rancho El Sauz durante tres años previos. Los individuos 

seleccionados se asignaron a cuatro grupos de diez individuos cada uno y a cada individuo 

se le asignó aleatoriamente uno de los cuatro tratamientos de defoliación: 0% (testigo), 33% 

(tratamiento I), 66% (tratamiento II) o >90% (tratamiento III). A cada individuo se le 

colocó una etiqueta con un número de identificación de acuerdo con el tratamiento al cual 

pertenecía. Durante la selección de los individuos se evitó que tuvieran conos en desarrollo, 

y por tanto, en ese momento no fue posible la determinación del sexo. En otras dos 
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poblaciones de D. merolae hemos observado que la defoliación total promueve hasta el 

25% de mortalidad de los individuos adultos (Lázaro-Zermeño et al. 2011). Por lo anterior, 

y considerando que se trata de una especie en peligro de extinción, a cada individuo dentro 

del tratamiento III se le dejaron dos hojas en la copa; por lo tanto, la defoliación en el 

tratamiento III fue siempre mayor a 90%. Las hojas remanentes se marcaron con pintura 

indeleble para distinguirlas de las que se producirían al año siguiente. Los individuos de D. 

merolae producen las hojas sólo una vez al año. A cada individuo se le tomaron los 

siguientes datos al inicio del experimento: longitud y perímetro del tallo, número de hojas, 

número de fitómeros en la base del tallo y su respectivo número de hojas, y número de 

hojas retiradas en cada tratamiento. Las estructuras reproductivas producidas durante los 

periodos de observaciones fueron registradas. Se registró anualmente en cada individuo (en 

los periodos 2007-2008 y 2008-2009) el diámetro del tallo, el número de hojas producidas, 

la presencia o ausencia de estróbilos y el número de fitómeros producidos. La defoliación 

se realizó en julio de 2007, julio de 2008 y julio de 2009, desprendiendo las hojas desde la 

base de acuerdo con la práctica tradicional. A cada hoja desprendida o dejada en la planta 

se le registró la longitud, el ancho de las partes media, basal y apical, y la presencia o 

ausencia de herbivoría; cuando la hubo, la porción afectada de la hoja fue estimada 

visualmente en cuartiles. Dado que la producción de hojas en D. merolae ocurre a finales 

de marzo, los tratamientos se aplicaron en julio de cada año, cuando las hojas se 

encontraban completamente desarrolladas.  

 

2.4. Análisis estadístico 

El efecto de la defoliación anual (2007-2008 y 2008-2009) sobre la producción anual de 

hojas y fitómeros, la longitud de las hojas producidas, el área foliar y el crecimiento del 
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tallo fue evaluado con un análisis de varianza de medidas repetidas. El análisis incluyó a los 

tratamientos de defoliación (con cuatro niveles: testigo, 33,66 y 99%) como factor inter 

sujetos y a la longitud del tallo principal (trasformada a su logaritmo natural) evaluada en 

2007 como covariable. Para cumplir con los supuestos de homogeneidad de varianza y 

normalidad, las variables longitud de la hoja, área foliar y crecimiento del tallo fueron 

transformadas previamente a su logaritmo natural. La probabilidad asociada al valor del 

cociente F se ajustó con la ε de Greenhouse-Geisser (von Ende 2001). Cuando se 

encontraron diferencias significativas entre tratamientos se contrastaron con la prueba post 

hoc de Bonferroni (SPSS 1997). Se evaluó también el efecto acumulado de los tratamientos 

de defoliación durante el periodo 2007-2009 con un análisis de covarianza con un criterio 

de clasificación. El tratamiento se incluyó como factor fijo y la longitud del tallo (ln 

longitud inicial) como covariable. Cuando se encontraron diferencias significativas entre 

tratamientos se contrastaron con la prueba post hoc de Bonferroni (SPSS 1997). Para 

evaluar la mortalidad de fitómeros se aplicó una prueba de χ
2
. Todos los análisis se 

efectuaron con el paquete estadístico SPSS versión 15.0. 

 

3. Resultados 

 

3.1. Número y tamaño de las hojas producidas 

El análisis de varianza de medidas repetidas mostró que el efecto del factor intra-sujetos 

(tiempo) no fue significativo (F1,34 = 3.39, P = 0.07) sobre la producción de hojas entre 

2007-2008 y entre 2008-2009. Tampoco se encontró efecto significativo de las 

interacciones entre ln altura inicial × tiempo ni del tratamiento × tiempo (F1,34 = 2.54, P = 

0.120; F3,34 = 2.45, P = 0.08, respectivamente). Los efectos inter-sujetos (tratamiento) 
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fueron similares entre los diferentes niveles de defoliación (F3,34 = 0.21, P = 0.89); la 

covariable ln altura inicial tampoco arrojó valores significativos (F1,34 = 3.02, P = 0.09) 

(Cuadro 1a, Fig. 1a). Tampoco se encontraron diferencias entre los tratamientos de 

defoliación con el análisis de covarianza sobre la producción de hojas para el periodo 2007-

2009 (F3,34 = 0.81, P = 0.49) (Cuadro 2a, Fig. 1b).  

 

Los tratamientos de defoliación (factor inter-sujetos) no tuvieron efecto sobre la longitud 

promedio de las hojas producidas (F3,34 = 2.65, P = 0.07) después del primer año ni durante 

el segundo periodo de evaluación entre 2008 y 2009 (F1,34 = 0.91, P = 0.35, factor intra-

sujetos) (Cuadro 1b, Fig. 2a). La covariable altura inicial (ln) tampoco arrojó valores 

significativos (F1,34 = 0.84, P = 0.37), ni se encontró efecto significativo de las 

interacciones ln altura inicial × tiempo y tratamiento × tiempo (F1,34 = 1.03, P = 0.32; F3,34 

= 2.35, P = 0.09, respectivamente). Luego de dos años (2007 a 2009) pudo observarse el 

efecto acumulado de las defoliaciones sobre la longitud de las hojas, encontrándose 

diferencias entre dos tratamientos de defoliación (F3,34= 3.67, P = 0.02) (Cuadro 2b): las 

hojas del tratamiento de defoliación severa (>90%) tuvieron menor tamaño que las del 

tratamiento de 33% (prueba de comparación múltiple de Bonferroni, P = 0.017); las 

restantes comparaciones no indicaron diferencias significativas (P > 0.113) (Fig. 2b).  

 

El análisis de varianza de medidas repetidas del área foliar por hoja no detectó diferencias 

entre los tratamientos de defoliación (factor inter-sujetos) (F3,34 = 2.41, P = 0.08) durante el 

primer periodo de evaluación (2007-2008), ni después de una segunda defoliación entre 

2008 y 2009 (F1,34 = 0.52, P = 0.48, factor intra-sujetos) (Cuadro 1c) (Fig. 3a); en ningún 

caso resultaron significativas las interacciones ln altura inicial × tiempo y tratamiento × 
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tiempo (F1,34 = 0.62, P = 0.44; F3,34 = 1.81, P = 0.17, respectivamente) ni la covariable ln 

altura inicial (F1,34 = 0.22, P = 0.64). Sin embargo, el efecto acumulativo después de dos 

años (2007 a 2009) de tratamientos anuales de defoliación fue diferente entre estos (F3,34 = 

3.29, P = 0.03) (Cuadro 2c) (Fig. 3b). Después de dos años de defoliación continua el área 

de las hojas de las plantas del tratamiento de 90% fue menor que el área foliar de las plantas 

del tratamiento de 33%. Al eliminar más de 90% de las hojas se observa una reducción de 

ca. 30% del área foliar en las nuevas hojas producidas en 2009, respecto a las hojas 

producidas por los individuos de los tratamientos de 33% en 2007 (prueba de comparación 

múltiple de Bonferroni, P = 0.046); los demás tratamientos no difirieron del testigo (prueba 

de comparación múltiple de Bonferroni, P > 0.057 en todos los casos) (Fig. 3).  

 

3.2. Crecimiento del tallo  

El análisis de varianza de medidas repetidas utilizado para evaluar el crecimiento anual del 

tallo no detectó diferencias entre los tratamientos de defoliación (F3,34 = 1.39, P = 0.27; 

factor inter-sujetos) durante el primer periodo de evaluación (2007-2008) ni después de una 

segunda defoliación (2008-2009) (F1,34 = 0.05, P = 0.82; factor intra-sujetos) (Cuadro 1d) 

(Fig. 4a); las interacciones ln altura inicial × tiempo y tratamiento × tiempo y la covariable 

ln altura inicial tampoco tuvieron efecto sobre el crecimiento del tallo (F1,34 = 0.41, P = 

0.53; F3,34 = 0.91, P = 0.45 y F1,34 = 0.09, P = 0.76, respectivamente). Tampoco se 

encontraron diferencias en el efecto acumulativo sobre el crecimiento del tallo después de 

dos años (2007-2009) de defoliación anual (F3,34= 0.83, P < 0.490) (Cuadro 2d) (Fig. 4b). 

Al cabo de dos años los individuos incrementaron en promedio entre 3.4 ± 1.4 cm (testigo) 

y 5.7 ± 1.27 cm en el tratamiento >90% (Fig. 4b). 
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3.3 Producción y mortalidad de fitómeros 

De los 40 individuos sometidos al experimento de defoliación durante los años 2007-2008 

y 2008-2009, sólo catorce individuos produjeron fitómeros: cuatro del tratamiento testigo, 

tres del tratamiento 33%, cinco del tratamiento 66% y dos del tratamiento >90%. Los 

individuos dentro del tratamiento de 66% produjeron en promedio 1.0 fitómero ind
-1

 año
-1

 y 

en los demás tratamientos se produjeron de 0.71 a 0.9 fitómeros ind
-1

 año
-1

 (Figs. 5a y 5b). 

La probabilidad de muerte de los fitómeros producidos en los niveles de defoliación 66% y 

>90% fue de 0.10 a 0.40 en el periodo 2007-2008 y para los fitómeros producidos en el 

periodo 2008-2009 dentro de los tratamientos 33%, 66% y >90% fue de 0.20 a 0.50 (Fig. 

6). No se detectaron diferencias en la mortalidad de fitómeros en ninguno de los 

tratamientos de defoliación ni en el tratamiento testigo (χ
2
 = 17.18, g.l. =21, P = 0.700). 

 

3.4. Producción de conos y supervivencia 

La probabilidad de producción de conos fue calculada para ambos sexos (Fig. 7). Sin 

embargo, durante el periodo 2007-2008 sólo cuatro individuos produjeron conos (tres 

individuos del tratamiento testigo y uno del tratamiento 33% de defoliación); durante el 

periodo 2008-2009 sólo cinco individuos produjeron conos (tres individuos del tratamiento 

testigo y dos del tratamiento 33% de defoliación). Los individuos de ambos sexos dentro de 

los tratamientos de defoliación 66% y >90% no produjeron conos durante los dos años de 

estudio (Fig. 7). La probabilidad de muerte para los individuos del tratamiento testigo, 33 y 

66% fue cero en ambos periodos (2007-2008 y 2008-2009). Sólo se observó la muerte de 

un individuo perteneciente al tratamiento >90% durante el tiempo que duró el experimento 

entre 2007 y 2009. 
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4. Discusión 

Los resultados de este estudio indican que en un período de sólo dos años la defoliación 

puede afectar la longitud de las hojas producidas, el área foliar, y probablemente la 

reproducción de D. merolae en cuanto a la probabilidad de producción de conos de ambos 

sexos. Sin embargo, después de la primera defoliación los efectos no son evidentes en todas 

las variables, pues al parecer las plantas muestran una respuesta compensatoria en el 

crecimiento del tallo, el número de hojas producidas y el número de fitómeros producidos. 

En varias especies de Chamaedorea (Endress et al. 2004a; Ramírez-Ramírez 2005; 

Hernández-Barrios 2008) sí se encontraron efectos inmediatos de la defoliación sobre la 

longitud de las hojas, aunque Chazdon (1991) encontró en Geonoma congesta que ni la 

remoción de hojas o la de fitómeros tuvieron influencia sobre el tamaño de las hojas 

producidas después de la defoliación. En D. merolae el decremento en la longitud de las 

hojas es evidente sólo después de la segunda defoliación. Durante la tradicional cosecha de 

hojas de D. merolae se seleccionan para su remoción las hojas más largas, por lo que una 

disminución en la longitud de la hoja podría tener un efecto positivo en la recuperación del 

material fotosintético, suponiendo que las hojas de tamaño pequeño no serán preferidas en 

cosechas subsecuentes. 

 

Las variables más relacionadas con la reposición del tejido fotosintético tienen que ver con 

las características anatómicas de la planta, con la cantidad y tipo de sustancias almacenadas 

y la disponibilidad de agua y luz (Schoonhoven et al. 2005). En este estudio, los individuos 

bajo los tratamientos de defoliación de 33% y 66% alcanzaron a producir la misma cantidad 

de área foliar que los individuos del tratamiento testigo, pero no así aquellos sometidos a la 

defoliación más severa (>90%), los cuales produjeron menos área foliar respecto a los 



86 

 

individuos de los demás tratamientos. Esto sugiere que dentro de cierto umbral los recursos 

almacenados en la planta pueden utilizarse para reponer, al menos parcialmente, la pérdida 

de tejido fotosintético. Se ha propuesto que además de la distribución interna de 

fotosintatos, otro mecanismo fisiológico inducido por la defoliación es el incremento en las 

tasas fotosintéticas del tejido remanente (Anten et al. 2003). En este sentido, la continua 

defoliación de D. merolae podría conducir a la producción de hojas de menor tamaño, 

como se encontró en este estudio, pero con tasas fotosintéticas más eficientes que podrían 

favorecer la recuperación de la planta (como se ha sugerido para Dioon edule; Vovides et 

al. 2002). 

 

Bajo condiciones de estrés los atributos más afectados son la reproducción y el crecimiento, 

ya que la mayor parte de los recursos son asignados a la supervivencia; bajo defoliación 

excesiva puede esperarse que la planta cese su crecimiento y reproducción antes que morir 

(Mooney 1972; Crawley 1997; Retuerto et al. 2003; Zuidema et al. 2007). La defoliación y 

el crecimiento de la planta pueden estar positivamente correlacionados y, en tal caso, las 

plantas con altas tasas de defoliación pueden crecer más rápido que las no defoliadas 

(Crawley 1988; Trumble et al. 1993). Sin embargo, López-Toledo (2003) encontró en dos 

especies de Chamaedorea que después del primer periodo de defoliación del 33% el 

crecimiento se mantuvo similar al testigo. Lo anterior coincide con lo encontrado en este 

estudio con D. merolae en los dos años con defoliación consecutiva (Fig. 4a), ya que el 

crecimiento del tallo fue similar entre el testigo y los tratamientos de defoliación en este 

periodo. No obstante, en una población cercana en la que las plantas de D. merolae han 

sido cosechadas anualmente desde hace más de 55 años, se ha encontrado evidencia de que 
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el crecimiento se reduce a la postre ante defoliación severa continua (Lázaro-Zermeño et al. 

2011).  

 

Se ha encontrado en especies de plantas herbáceas y arbustivas que la reducción en el 

crecimiento en la temporada posterior a la herbivoría es proporcional a la cantidad de tejido 

foliar removido (Lee y Bazzaz 1980; Marquis 1984; Hendrix 1988), lo cual indica que los 

daños causados por la pérdida de tejido foliar no alcanzan a ser compensados antes de que 

ocurran reducciones en el crecimiento o la reproducción. Para el caso de D. merolae, no se 

detectó que el crecimiento del tallo de los individuos fuera diferente entre tratamientos. 

Posiblemente esto se debe a que D. merolae es una especie de larga vida y de alta 

resiliencia lo que le permite soportar daños severos en un lapso breve después de su 

ocurrencia. 

 

La producción de estructuras vegetativas puede verse afectada, entre otras cosas, por la 

herbivoría (Stinner y Abrahamson 1979; Crawley 1983, 1985, 1988). En individuos adultos 

de D. merolae que no sufrieron remoción anual de hojas, la capacidad para producir 

fitómeros se mantuvo constante durante los dos años del experimento. En el segundo año, 

los individuos del tratamiento de remoción de hojas de 66% fueron ligeramente estimulados 

por la defoliación para producir fitómeros, mientras que los individuos bajo el tratamiento 

>90% produjeron cantidades similares a las producidas por los individuos testigo. Lo 

anterior sugiere que la defoliación moderada puede estimular la producción de fitómeros de 

D. merolae y no la altera si es intensa, debido posiblemente a que los recursos son 

empleados más bien en la constante reposición de tejido fotosintético que en la producción 

de fitómeros. Una de las ventajas que presenta la propagación vegetativa frente a la 
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reproducción sexual es la menor tasa de mortalidad de los descendientes (Williams 1975). 

En D. merolae ninguno de los niveles de cosecha de hojas incrementó la mortalidad de 

fitómeros basales en los años siguientes a la primera defoliación. Por otra parte, aunque las 

reservas se encuentren disponibles para los fitómeros, las condiciones lumínicas u otras 

causas pueden no ser adecuadas para su desarrollo o mantenimiento y así promover su 

muerte (Abrahamson 1980). Es conveniente hacer notar que la gran mayoría de los 

fitómeros basales mueren antes de alcanzar los 5 cm de altura, y que aún después de 

alcanzar dicha talla, los incendios ocasionales amenazan su persistencia. La probabilidad de 

que un fitómero alcance a convertirse en un tallo basal de más de 50 cm de altura es 

desconocida pero posiblemente muy pequeña. La mayoría de las plantas tienen 1-3 tallos 

basales (se conoce sólo un caso extremo de una planta con 18 tallos basales en el área de 

estudio). 

 

La reproducción puede responder de maneras distintas a las diferentes intensidades de 

defoliación (Clark y Clark 1988; Tang 1990; Thomas y Donald 2001; González 2004). En 

algunos casos de plantas perennes, la producción de semillas puede reducirse drásticamente 

sin ningún efecto perceptible sobre el crecimiento, mientras que en otros casos niveles 

bajos de herbivoría pueden reducir tanto el crecimiento como la producción de semillas 

(Marquis 1984). Para este estudio, el efecto de la defoliación sobre la reproducción de D. 

merolae fue difícil de evaluar y la interpretación de los resultados debe ser cautelosa debido 

a: (1) el escaso número de individuos que produjeron conos durante el tiempo que duró el 

estudio, (2) el reducido tamaño de muestra (n =40) y (3) el alto costo energético empleado 

durante la producción del cono (Tang 1990) que impide su producción en periodos anuales 

o bianuales. Las plantas femeninas de D. merolae pueden tardar hasta cuatro años sin 
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producir conos (Lázaro-Zermeño et al. 2011), lo cual apenas coincide con la duración de 

este estudio. Sin embargo, es importante señalar que el corto plazo de este estudio se pudo 

notar que los individuos bajo los tratamientos de 66 y >90% defoliación no produjeron 

conos, lo cual sugiere que el efecto de la defoliación media y severa podría afectar el 

componente reproductivo de D. merolae en ambos sexos. La misma tendencia se observó 

en individuos de D. merolae que han sido defoliados consecutivamente por más de 50 años 

(Lázaro-Zermeño et al. 2011). 

 

Los tratamientos de defoliación no afectaron la supervivencia, lo cual sugiere que los 

individuos adultos de D. merolae, tal y como se ha encontrado en otras Zamiaceae, cuentan 

con sustancias de reserva suficientes y mecanismos fisiológicos que les permiten tolerar la 

pérdida casi de total de área foliar (González 2004), al menos durante periodos tan breves 

como el de la duración de este estudio respecto a la larga vida de los adultos. Esto contrasta 

con lo reportado para algunas especies de palmas arbustivas (Astrocaryum mexicanum y 

Chamaedorea spp.), en las cuales se ha observado muerte de individuos infantiles cuando 

la defoliación es total (Mendoza et al. 1987; López-Toledo 2003). Aunque se pueden 

reconocer claras diferencias en el tamaño de los órganos de reserva de Dioon y 

Chamaedorea, no se excluye que con el tiempo defoliaciones totales y repetidas 

incrementen la mortalidad, tal como se ha observado en otras zamiáceas (DeVries 1983; 

Negrón-Ortiz y Gorchov 2000).  

 

En D. merolae la defoliación puede ser tolerada por los individuos, inclusive en los niveles 

más altos de cosecha, con la producción de cantidades similares de hojas y con crecimiento 

constante del tallo. Sin embargo, el efecto de la defoliación excesiva podría repercutir en el 
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corto plazo sobre el componente reproductivo (Fig. 8). Los resultados de este estudio 

experimental en condiciones de campo indican que los tratamientos de defoliación de 33% 

y 66% permiten la compensación del daño por remoción de hojas. La defoliación severa 

(>90%) no permite que los individuos recuperen la longitud de las hojas ni su área foliar en 

un periodo de dos años y, en ningún caso, compensan excesivamente la defoliación 

(overcompensation). Aunque el estudio se llevó a cabo durante dos periodos (2007-2008 y 

2008-2009), no se descarta la posibilidad de que la heterogeneidad ambiental, o micrositios 

ocupados por las plantas elegidas, junto con un tamaño de muestra que puede ser reducido 

y la longevidad de la especie, hayan tenido efecto sobre los resultados de la defoliación 

experimental. Por tanto, se continuará el experimento durante al menos dos o tres años 

adicionales. Aun cuando la especie parece tolerar defoliaciones sucesivas, se debe 

establecer un plan de manejo y conservación para D. merolae en el cual, entre otros puntos, 

se enfatice la rotación de las parcelas visitadas para cosechar las hojas, de manera que se 

permita la recuperación de los individuos adultos y la cosecha de hojas sea vigilada para 

que los individuos no sean totalmente defoliados. Con la finalidad de evitar la disminución 

en el número de individuos dentro de las poblaciones que actualmente son excesivamente 

cosechadas, es urgente formar grupos de trabajo con los espadañeros para instruirlos sobre 

las consecuencias de sus prácticas y definir niveles óptimos de cosecha de hojas, que en lo 

sucesivo no deberán ser mayores al 50% para permitir la reproducción y viabilidad 

demográfica de las poblaciones. Los atributos que no fueron modificados inmediatamente 

después de la remoción de hojas podrían verse afectados si la defoliación severa ocurre 

sostenidamente.  
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7. Cuadros y figuras 

Cuadro 1. Análisis de varianza de medidas repetidas para (a) el número de hojas 

producidas, (b) longitud de la hoja, (c) área foliar y (d) crecimiento del tallo en adultos de 

Dioon merolae bajo cuatro tratamientos de defoliación. En cada caso se consideró el 

tratamiento como factor para efectos inter-sujetos, el tiempo como factor para efectos intra-

sujetos y la altura inicial (transformada a su logaritmo natural) como covariable.  

 

 

Fuente de variación  g. l. CM F P 

     A. Hojas producidas     

 

Efectos intra-sujetos 

    

Tiempo 1 22.69 3.39 0.074 

Ln altura inicial × Tiempo  1 16.95 2.54 0.120 

Tratamiento × Tiempo  3 16.37 2.44 0.080 

Error 34 6.68   

 

Efectos inter-sujetos 

    

Ln altura inicial 1 9.13 3.02 0.091 

Tratamiento 3 0.62 0.20 0.892 

Error 34 3.02   

 

 

     B. Longitud de la hoja 

    

 

Efectos intra-sujetos 

    

Tiempo 1 0.004 0.91 0.347 

Ln altura inicial × Tiempo  1 0.005 1.03 0.318 

Tratamiento × Tiempo  3 0.011 2.35 0.089 

Error 34 0.005   

 

Efectos inter-sujetos 

    

Ln altura inicial 1 0.03 0.84 0.365 

Tratamiento 3 0.09 2.65 0.065 

Error 34 0.04   
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     C. Área foliar      

 

Efectos intra-sujetos  

   

Tiempo 1 0.01 0.52 0.477 

Ln altura inicial × Tiempo  1 0.01 0.62 0.435 

Tratamiento × Tiempo  3 0.05 1.81 0.165 

Error 34 0.03   

 

Efectos inter-sujetos  

   

Ln altura inicial 1 0.03 0.22 0.639 

Tratamiento 3 0.29 2.41 0.084 

Error 34 0.12   

 

      D. Crecimiento del tallo     

 

Efectos intra-sujetos  

   

Tiempo 1 0.02 0.05 0.821 

Ln altura inicial × Tiempo  1 0.20 0.41 0.525 

Tratamiento × Tiempo  3 0.43 0.91 0.445 

Error 34 0.47   

 

Efectos inter-sujetos  

   

Ln altura inicial 1 0.04 0.09 0.760 

Tratamiento 3 0.59 1.37 0.269 

Error 34 0.43   
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Cuadro 2. Efecto acumulativo de tratamientos de defoliación en 2007-2009 sobre (a) 

número de hojas producidas, (b) longitud de la hoja, (c) área foliar y (d) crecimiento del 

tallo de individuos de Dioon merolae bajo cuatro tratamientos de defoliación evaluado con 

un análisis de covarianza con un criterio de clasificación. En cada caso se consideró el 

tratamiento como factor fijo y la altura inicial (ln) como covariable. 

 

  

Fuente de variación  g. l. SC F P 

     A. Hojas producidas     

 

Ln altura inicial 

1 

7.19 4.06 0.052 

Tratamiento 3 4.33 0.81 0.494 

Error 34 60.26   

Total 39    

 

     B. Longitud de la hoja 

    

 

Ln altura inicial 

1 0.01 0.26 0.610 

Tratamiento 3 0.23 3.67 0.022 

Error 34 0.71   

Total 39    

 

     C. Área foliar/hoja  

   

 

Ln altura inicial 

1 

0.01 0.009 0.925 

Tratamiento 3 0.83 3.29 0.032 

Error 34 2.85   

Total 39    

 

     D. Crecimiento del tallo     

 

Ln altura inicial  

1 0.34 0.88 0.355 

Tratamiento 3 0.95 0.83 0.488 

Error 34 13.05   

Total 39    

 



105 

 

  

 

 

Figura 1. Efecto de la defoliación sobre (a) el número de hojas producidas en 2007-2008 y 

2008-2009 y (b) el número de hojas producidas en 2007-2009 en individuos de Dioon 

merolae de la Depresión Central de Chiapas, México. La altura de las barras representa la 

media y las líneas verticales indican ± 1 error estándar. 
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Figura 2. Efecto de la defoliación sobre la longitud de las hojas producidas (a) en 2008 y 

(b) en 2009, en individuos de Dioon merolae de la Depresión Central de Chiapas, México 

La longitud de las hojas en el año 2007 se presenta como referencia del tamaño previo a las 

defoliaciones experimentales. La altura de las barras representa la media y las líneas 

verticales indican ± 1 error estándar. 
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Figura 3. Efecto de la defoliación sobre el área foliar por hoja (a) en 2008 y (b) en 2009 en 

individuos de Dioon merolae de la Depresión Central de Chiapas, México. El área foliar en 

el año 2007 se presenta como referencia del tamaño previo a las defoliaciones 

experimentales. La altura de las barras representa la media y las líneas verticales indican ± 

1 error estándar. 
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Figura 4. Efecto de la defoliación sobre el crecimiento promedio del tallo durante (a) los 

periodos 2007-2008 y 2008-2009 y (b) durante el periodo 2007-2009 en individuos de 

Dioon merolae de la Depresión Central de Chiapas, México. La altura de las barras 

representa la media y las líneas verticales indican ± 1 error estándar.  
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Figura 5. Efecto de la defoliación sobre el número de fitómeros producidos (a) en los 

periodos 2007-2008 y 2007-2008 y (b) en el periodo 2007-2009 por individuos de Dioon 

merolae de la Depresión Central de Chiapas, México. La altura de las barras representa la 

media y las líneas verticales indican ± 1 error estándar. 
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Figura 6. Probabilidad de muerte de fitómeros durante los periodos de defoliación 

experimental 2007-2008 y 2008-2009 en individuos de Dioon merolae de la Depresión 

Central de Chiapas, México. La altura de las barras representa la media y las líneas 

verticales indican ± 1 error estándar. 
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Figura 7. Producción de conos (media + 1 e.e.) en dos años (2007-2009). La línea punteada 

representa la compensación estimada con respecto al tratamiento testigo. 
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Figura 8. Respuesta de la producción foliar y producción de conos a las diferentes 

proporciones de defoliación para individuos de D. merolae. La línea punteada diagonal 

representa la reducción proporcional. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

 

En este trabajo se describe la práctica de aprovechamiento tradicional de las hojas de Dioon 

merolae (Zamiaceae), una especie de vida muy larga, y se analizan sus consecuencias sobre 

el desempeño individual y la persistencia de sus poblaciones en la Depresión Central de 

Chiapas con base en los resultados de un detallado estudio demográfico de cinco años de 

duración y de un estudio experimental de defoliación evaluada al cabo de dos años. Si bien 

los resultados de este estudio concentran información obtenida mayormente desde 2004, la 

autora cuenta con datos cuantitativos y observaciones sobre las mismas poblaciones de D. 

merolae obtenidos desde 1997. Se partió de identificar y evaluar con gran precisión la 

intensidad de la práctica tradicional de cosecha de hojas. Esta actividad está asociada a una 

ceremonia revivida desde hace poco menos de un siglo, pero que posiblemente tiene 

orígenes prehispánicos (Pérez Farrera y Vovides 2006). Para ello se participó en la cosecha 

de hojas y se realizaron entrevistas no estructuradas a numerosos peregrinos participantes 

(ca. 80 personas), miembros de la etnia zoque residentes en Terán y Suchiapa (Chiapas). 

Por otra parte, desde 1997 se realizaron observaciones para documentar el mayor número 

posible de aspectos sobre la historia natural de la especie en estudio. Esta información 

detallada, en su oportunidad, permitió diseñar y luego interpretar los estudios sobre la 

dinámica poblacional, sobre el desempeño individual de acuerdo al régimen histórico de 

cosecha y de los resultantes del experimento sobre intensidades de cosecha de hojas.  

 

Los resultados muestran que cuando la defoliación es severa y continuada, se modifican la 

estructura poblacional, el crecimiento, la reproducción, y en menor grado, la supervivencia. 

Hasta hace veinte años los estudios realizados con poblaciones de D. merolae describieron 



114 

 

someramente algunos aspectos de la ecología y distribución de la especie y sus usos en la 

Depresión Central de Chiapas (Palacios-Espinosa 1990; Rzedowski 1991; Palacios-

Espinosa y Cabrera-Cachón 1997; Valdez 2009). Recientemente, Pérez-Farrera y Vovides 

(2006) detallaron el uso de las hojas de D. merolae para hacer ofrendas como parte de una 

festividad, proponiendo, a partir de la posibilidad de cosechas anuales no decrecientes, que 

éstas no afectan el desempeño individual y la persistencia de las poblaciones. El presente 

estudio, realizado entre 2004 y 2008, detectó patrones de respuesta individual y poblacional 

a la cosecha anual de hojas de D. merolae que eran desconocidos y sienta nuevas bases para 

definir y aplicar prácticas de manejo sustentable.  

 

Dinámica poblacional de Dioon merolae 

Las plantas que tienen un ciclo de vida largo por lo general presentan poblaciones en las 

cuales las plántulas y los individuos jóvenes son abundantes y los adultos son más bien 

escasos (Negrón-Ortiz y Breckon 1989; Pérez-Farrera et al. 2000; Olmsted y Álvarez-

Buylla 1995; García 2003; Rodríguez-Buriticá et al. 2005; Yáñez-Espinosa y Sosa-Sosa 

2007). La historia natural de Dioon merolae se documentó con observaciones de campo 

iniciadas esporádicamente en 1997, y de manera continua y sistemática entre 2004 y 2008, 

en varias poblaciones ubicadas en el municipio de Jiquipilas, Chiapas (Capítulo I). A partir 

de 2004 las observaciones se concentraron mayormente en una de las poblaciones con 

mayor número de individuos (170 individuos/ha) y con bajo impacto por actividades 

humanas, en la que todos los estadios fenológicos estuvieron bien representados. El bajo 

reclutamiento de D. merolae en el pasado puede ser uno de los factores que han 

determinado los cambios observados en la estructura poblacional actual (otros factores 

podrían incluir sequías extremas, saqueo, patógenos o incendios moderados rasantes), ya 
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que el número de reclutas en la estructura de tamaños que permitió predecir un modelo 

matricial (véase abajo), resultó mayor que el observado en el sitio anualmente defoliado. Lo 

anterior podría incrementar el riesgo de extinción de esta especie endémica de distribución 

restringida, como ocurre con D. caputoi en cuyas poblaciones predominan los individuos 

adultos (Cabrera-Toledo 2009).  

 

A partir de los modelos matriciales de proyección poblacional utilizados para la estimación 

de la tasa finita de crecimiento poblacional (λ) en cada una de las tres poblaciones de D. 

merolae, se encontró que las tasas fueron similares entre las tres poblaciones en cualquiera 

de los años y sus valores se mantuvieron cercanos o ligeramente arriba de la unidad. Los 

valores de elasticidad sumados para cada proceso demográfico, crecimiento (G), 

permanencia (S) y fecundidad (F), fueron similares a los obtenidos en otras especies de 

Zamiaceae (Negrón-Ortiz et al. 1996; Raimondo y Donaldson 2003; Aguirre-Fey 2004; 

Pérez-Farrera et al. 2006; Octavio-Aguilar et al. 2008; Cabrera-Toledo 2009; Salomé-

Castañeda 2009). El valor de elasticidad correspondiente indicó que la supervivencia es el 

atributo que más contribuye al valor de λ, en algunos casos con más de 98%, seguido del 

crecimiento y la reproducción, que siempre es menor a 4.0% (Capítulo II). En cambio, los 

atributos individuales más afectados por la defoliación son el crecimiento y la 

reproducción, y por último la supervivencia, que muestra poco detrimento tanto por la 

cosecha anual de hojas como por la defoliación experimental. Los valores de reproducción 

individual fueron menores en el sitio donde las plantas adultas son defoliadas anualmente. 

Al parecer, los individuos que han sido sometidos a la defoliación continua durante más de 

50 años han mostrado capacidad para recuperar el tejido fotosintético removido, lo cual se 

asocia con valores de  cercanos a la unidad. No obstante, la escasez de semillas, plántulas 
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e individuos jóvenes (brinzales) en la población defoliada anualmente permiten suponer 

que el reclutamiento ocurrido durante al menos los últimos 50 años fue bajo, al igual que la 

transición de plántulas a brinzales y de brinzales a juveniles. Pérez-Farrera et al. (2006) 

reportaron en dos poblaciones de Ceratozamia mirandae dentro de la Reserva de la 

Biosfera La Sepultura que los valores de elasticidad sumados para la fecundidad, en ambas 

poblaciones, contribuyen con más de 16% al valor de λ; sin embargo, los valores obtenidos 

en ese estudio están por debajo (0.96) o ligeramente arriba de la unidad (1.05), lo cual 

indica que la permanencia es el atributo demográfico en D. merolae que aporta más al valor 

de λ y que el valor de los otros dos procesos demográficos (crecimiento y fecundidad) 

puede variar sin repercusión sobre el valor de λ. La práctica de cosechar hojas anualmente 

ocasiona que el crecimiento y la reproducción individual se depriman y el análisis matricial 

no parecer ser suficientemente sensible para relacionar estas reducciones con la dinámica 

poblacional debido a la alta influencia de la supervivencia sobre λ en una especie tan 

longeva como D. merolae. Un caso similar es el de Borderea chouardii, una especie de 

larga vida que en un lapso de 100 años muestra que el escaso reclutamiento observado no 

afecta la λ debido a la baja mortalidad de la especie (García 2003).  

 

La presencia de tallos basales (fitómeros que alcanzan más de 5 cm de longitud) en el tallo 

principal fue caracterizada por primera vez para esta especie y se estableció que si bien es 

una forma de propagación, de manera natural no se desprenden de la planta madre para 

establecerse por separado. Se observó que la mayoría de los fitómeros mueren poco 

después de ser producidos (al cabo de dos años o menos), sin influir aparentemente en el 

desempeño de la planta. Cuando algunos de ellos se convierten en tallos, unidos en la base 

a otros tallos mayores, con su respectiva copa de hojas, incrementan la superficie de tejido 
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fotosintético del individuo y pueden contribuir con una mayor producción de conos, como 

ocurre en Ceratozamia mirandae (Pérez-Farrera et al. 2006). Patrones similares en la 

producción y muerte de fitómeros basales se han reportado para la especie africana 

Encephalartos cycadifolius (Raimondo y Donaldson 2003). Para D. merolae se desconoce 

si la mortalidad está relacionada con las condiciones lumínicas o con el vigor de la planta.  

 

Fragmentación del hábitat y conservación de la especie  

Las poblaciones de D. merolae muestran una mayor densidad que otras especies del género, 

así como una alta diversidad genética (González-Astorga et al. 2008; Flores-Vázquez 

2008). Cabrera-Toledo (2009) ha documentado en cuatro poblaciones de D. caputoi que la 

diversidad genética es alta a pesar del reducido tamaño de la población estudiada (20 

ind/ha), y sugiere que la fragmentación de las poblaciones y el hábitat no parecen afectar la 

diversidad genética debido a que el área en la cual se distribuyen ya es pequeña. Para el 

caso de D. merolae también se reporta una alta diversidad genética pero con mayor número 

individuos en cada población (Cabrera-Toledo 2009). Las implicaciones de lo anterior 

respecto a la conservación de las especies deben tomarse con cautela, ya que si bien ambas 

especies cuentan con alta diversidad genética, la presión de los daños asociados a la 

defoliación anual, el pisoteo de plántulas, los incendios rasantes, la ganadería extensiva y 

los saqueos esporádicos, han reducido los adultos reproductivos de D. merolae en las 

poblaciones de la Depresión Central y la Sierra Madre de Chiapas. Por tratarse de una 

especie de vida muy larga, dicha disminución modifica la estructura poblacional y el 

reclutamiento, con ello a la postre puede verse limitada la capacidad de las poblaciones 

para mantenerse demográficamente viables (Billington 1991; Doak y Morris 1999; García 

2003; Picó y Quintana-Ascencio 2005). Asimismo, la fragmentación del hábitat, además de 
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causar el distanciamiento entre individuos, puede provocar la disminución de los 

polinizadores y dispersores por limitación de recursos para mantener sus poblaciones, con 

la consecuencia de que las poblaciones de D. merolae aisladas pueden ser más vulnerables 

a la extinción local y a los efectos de la deriva genética y la endogamia (Lande 1988; Soulé 

et al. 1992; Álvarez-Buylla et al. 1996; Young et al. 1996; González 2004; Picó y 

Quintana-Ascencio 2005).  

 

Los ambientes donde se distribuyen las especies del género Dioon presentan suelos 

someros y pedregosos, son pobres en nutrimentos y tienen una baja precipitación anual 

(Vovides 1990; Yáñez-Espinosa y Sosa-Sosa 2007; Lázaro-Zermeño et al. 2011). El menor 

tamaño de las poblaciones de D. merolae respecto al de otras especies del género (Vovides 

1990; Salomé-Castañeda 2009) posiblemente se relacione con factores como el uso del 

suelo y prácticas asociadas, la competencia con otras especies y la limitación por dispersión 

de semillas. Aunque la probabilidad de muerte de D. merolae disminuye conforme 

incrementa la longitud del tallo, el pastoreo y los incendios ocasionales son factores que 

pueden influir en la supervivencia de individuos de tallas pequeñas (Pérez-Farrera et al. 

2006; Flores-Vázquez et al. en prensa) o adultos (Sinha y Brault 2005); algo similar ha sido 

reportado para D. spinulosum (Salomé-Castañeda 2009), y se observó para una población 

de D. merolae después de un incendio ocurrido en mayo de 2006, en el cual fueron 

eliminadas algunas semillas, plántulas y juveniles (<15 cm de altura), así como dos 

individuos reproductivos (ca. 1 m de altura). En el sitio que no ha sido cosechado, los 

individuos pequeños (tallo <10 cm) de D. merolae son relativamente abundantes, en 

contraste con su escasez en las poblaciones de la misma especie de los Valles Centrales de 

Oaxaca (Flores-Vázquez 2008); sin embargo, en la población en la que los individuos 
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adultos son defoliados anualmente, los reclutas son escasos. Lo anterior sugiere que en la 

Depresión Central de Chiapas la especie puede colonizar sitios cercanos a las plantas madre 

(Cabrera-Toledo 2009), aunque probablemente sí sufre de competencia con otras especies 

vegetales principalmente de tipo herbáceo, y que como consecuencia de las distintas 

historias de uso se modifica la estructura de tamaños. 

 

Práctica tradicional de cosecha de hojas y recuperación del tejido fotosintético  

Los individuos de D. merolae son defoliados frecuentemente por larvas de la mariposa 

Eumaeus debora; sin embargo, la remoción de hojas recién producidas no parece perjudicar 

a los individuos adultos. El experimento de defoliación mostró que la defoliación severa 

(cuando se retira casi 100% de las hojas totalmente desarrolladas de individuos adultos) es 

capaz de en tan sólo dos años ocasionar disminución en la longitud de las hojas producidas 

y disminución en la producción de conos especialmente de conos femeninos, lo cual podría 

repercutir en la futura producción de semillas y el establecimiento de plántulas. El conocer 

los patrones de respuesta a la defoliación permite sugerir niveles de cosecha de hojas que 

no afecten negativamente el crecimiento, la supervivencia y la reproducción de la especie 

(Rodríguez-Buriticá et al. 2005; Pavón et al. 2006). En este estudio se encontró que la 

defoliación severa (>90%) en individuos adultos de D. merolae impide que el área foliar 

inicial se recupere totalmente, ya sea por la disminución en el área o la longitud de las hojas 

posteriormente producidas, similar a lo encontrado en varias especies de palmas (O‟Brien y 

Kinnaird 1996; Ratsirarson et al. 1996; Endress et al. 2006; Valverde et al. 2006). En D. 

merolae se desconocen los mecanismos fisiológicos subyacentes y su expresión 

morfológica que permitirían explicar la permanencia de los individuos en la población. Se 

desconoce si después de la defoliación los recursos almacenados en los tallos y raíces se 
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emplean en la producción de hojas con efectos negativos sobre la reproducción; sin 

embargo, se observó que el efecto sobre el componente reproductivo es proporcionalmente 

más acentuado que el efecto sobre el componente vegetativo (Capítulo III, Fig. 6). Negrón-

Ortiz y Gorchov (2000) encontraron que Zamia pumila está adaptada a la defoliación; 

cuando los individuos de esta especie son totalmente defoliados por larvas de Seirarctia 

echo, el número de hojas producidas en la siguiente temporada aumenta (aunque no se ha 

realizado una evaluación continua de esta respuesta compensatoria a lo largo de múltiples 

eventos anuales de defoliación severa). Tomando en cuenta que para D. merolae la 

defoliación experimental sólo fue evaluada en dos ciclos (2007-2008 y 2008-2009), no es 

posible aseverar que defoliaciones completas y por tiempo más prolongado, puedan 

mantener la producción compensatoria de hojas en D. merolae; más bien, con base en la 

evidencia disponible, es posible interpretar que la defoliación intensa anual puede tener un 

efecto negativo sobre la reproducción y el crecimiento individual. Es importante considerar, 

como ha sido reportado para otras Zamiaceae (Pérez-Farrera et al. 2006), que el tamaño de 

los individuos de D. merolae se relaciona directamente con el área foliar producida, 

facilitando la recuperación que sigue a la defoliación (quizá por tener mayor cantidad de 

sustancias de reserva almacenadas en el tallo o raíz). Actualmente, en la población que ha 

estado sometida a la cosecha de hojas por más de 55 años los individuos adultos de gran 

tamaño son poco abundantes, con posibles consecuencias demográficas por baja 

reproducción y escaso reclutamiento futuro (Lázaro-Zermeño et al. 2011). En este trabajo 

se encontró evidencia de que las plantas en etapa reproductiva tienen la capacidad de 

recuperarse después de una defoliación que no exceda un tercio del total de las hojas. Como 

ya ha sido descrito para otras especies cuando se las somete a defoliación moderada, las 

sustancias de reserva en tallos y raíces permiten la recuperación del tejido fotosintético 
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(Chazdon 1991; Obeso 1993; Retuerto et al. 2003). El costo de compensar la defoliación se 

refleja retrasando el crecimiento, la reproducción, especialmente en individuos femeninos 

(Kaitaniemi et al. 1999; Pellegrino y Musacchio 2006) y en algunos casos, el número y 

tamaño de hojas e hijuelos (Meyer 1998; Tong et al. 2003; Ramírez-Ramírez 2005). 

 

Aportaciones de esta tesis 

En este estudio se obtuvieron los elementos suficientes y necesarios para entender los 

patrones demográficos de una especie que ha sido sometida a diferentes historias de uso 

(sin cosecha de hojas, anteriormente cosechada y con cosecha anual de hojas). La cosecha 

de hojas de D. merolae como práctica fundamental de la tradicional peregrinación de la 

Santa Cruz no había sido evaluada y se suponía que su remoción no tenía efecto negativo 

sobre el desempeño individual y poblacional. Aunque las hojas no tienen ningún valor 

comercial, y por tanto no parece haber un riesgo sobre las poblaciones motivado por 

razones de beneficio económico, además del asociado a la celebración de una ceremonia 

anual, se encontraron evidencias de que la defoliación excesiva y sostenida sí modifica el 

crecimiento y reproducción individual y la estructura poblacional de D. merolae. Sin 

embargo, la información obtenida durante los cinco años de este estudio todavía amerita ser 

ampliada, a la luz de la gran longevidad de la especie y el largo tiempo requerido para 

detectar respuestas en algunas variables, para dilucidar de manera definitiva los efectos de 

la cosecha anual de hojas sobre la dinámica poblacional analizada con matrices de 

transición. Se sugiere que en lo sucesivo la cantidad de hojas cortadas de cada individuo no 

sobrepase el 50%. Esto hace de suma importancia que mientras se acumule la evidencia 

requerida para el diseño de un plan de manejo ad hoc, bajo la aplicación de un principio 

precautorio, se integre cuanto antes un plan de manejo y conservación que ya vincule a 
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todos los actores que participan en la cosecha de hojas. (Joyal 1996; Caballero et al. 2001; 

Ticktin y Johns 2002; Vovides et al. 2011).  

 

Áreas pendientes de trabajo ecológico 

Para avanzar en el conocimiento sobre el efecto de la defoliación en D. merolae se pueden 

sugerir nuevas líneas de estudio que evalúen el crecimiento poblacional durante un periodo 

más prolongado (Raimondo y Donaldson 2003), de especial relevancia por tratarse de una 

especie de muy larga vida (Henschel y Seely 2000). La actividad fotosintética de las hojas 

remanentes es otro aspecto pendiente de evaluar puesto que se desconoce la relación que 

hay entre la eficiencia fotosintética y el grado de defoliación, el tamaño, el sexo de los 

individuos, y el ambiente lumínico donde se desarrollan. Se requiere de experimentación 

ecológica en condiciones de campo para evaluar la competencia con herbáceas sobre la 

disponibilidad de agua y nutrientes como un factor que posiblemente influye en el 

establecimiento de D. merolae en las partes bajas de las laderas de los promontorios 

(inselbergs), donde se encuentran suelos más profundos y mayor disponibilidad de 

recursos. El impacto del disturbio humano, especialmente los efectos que el pastoreo y los 

incendios ocasionales puedan tener sobre individuos pequeños, debe ser analizado con 

detalle para hacer las recomendaciones pertinentes en el contexto de las prácticas actuales 

de uso del suelo en campos agrícolas en barbecho y potreros aledaños a los promontorios 

con D. merolae. Se requiere de estudios que analicen las interacciones de la especie con 

polinizadores, depredadores y dispersores de las semillas y la competencia de juveniles y 

adultos por espacio, recursos del suelo y luz con especies arbustivas y arbóreas en las áreas 

con suelos más profundos y fértiles. Las acciones que pueden adoptarse para mejorar la 

relación entre las poblaciones de D. merolae y los peregrinos espadañeros deben incluir no 

http://www.springerlink.com/content/?Author=Joh+R.+Henschel
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sólo a los grupos de la etnia zoque y mestizos, sino también a los dueños de las parcelas 

donde se distribuye la especie y a las autoridades competentes (ambientales, educativas, sin 

excluir las religiosas) para establecer una estrategia conjunta de gestión integral que 

permita el aprovechamiento del recurso sin que en ningún caso se afecte la permanencia de 

las poblaciones. 
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