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RESUMEN

La regulacion poblacional densodependiente puede estar determinada por la
disponibilidad de recursos, la variabilidad ambiental y la competencia, originando
efectos positivos o negativos sobre el crecimiento poblacional. En las zonas aridas, el
efecto densodependiente puede ser negativo debido a la competencia, disminuyendo las
tasas de fecundidad, crecimiento y supervivencia en los diferentes estadios del ciclo de
vida. En este estudio, se evalu6 el efecto de la densidad en la dindmica poblacional de
Ariocarpus fissuratus a través de analizar poblaciones con densidad contrastante (alta,
A vs baja, B), en la reserva de Cuatro Ciénegas, Coahuila, México, durante el periodo
2005-2009. Se construyeron matrices anuales de proyeccion poblacional, se compard la
abundancia de cada categoria de tamafio entre poblaciones y se desarroll6 un modelo
basado en el vecindario de cada individuo y su area de ocupacion. Ademas se realiz6 un
analisis de las caracteristicas fisicoquimicas del suelo, para evaluar si éstas pueden ser
un factor que influya sobre la abundancia de los individuos. Los andlisis demogréaficos
mostraron que ambas poblaciones se encuentran decreciendo o muy cercanas al
equilibrio (A promedio A= 0.943, B= 0.970), siendo la permanencia el proceso
demografico con mayor influencia sobre el valor de A, seguido del crecimiento, la
retrogresion y la fecundidad. Se encontré que la estructura de las poblaciones fue
diferente, siendo mas abundantes los individuos de categorias 1, 2 y 3 en la poblacion
A, mientras que en B son mas frecuentes los individuos de las categorias de mayor
tamafio. También difirieron en el tamafio promedio de los individuos y la talla a la cual
comienzan a reproducirse. Los resultados no mostraron evidencia contundente de
densodependencia sobre el tamafio poblacional ni sobre las tasas vitales, pero se observa
una tendencia a un efecto densodependiente en el crecimiento individual y la
fecundidad. Las caracteristicas edafolégicas fueron diferentes entre sitios, vy
posiblemente estas diferencias (contenido de magnesio y potasio, y el porcentaje de
porosidad), son el principal factor que influye sobre la densidad de las poblaciones de
A. fissuratus. Sin embargo, considerando las diferencias anteriormente mencionadas, no
se descarta que la densidad sea un factor que influya de manera indirecta en la dinamica
poblacional, y que su efecto sea mas evidente dentro de cada poblacidn, que entre las
poblaciones, presentando diferentes estrategias de historia de vida como respuesta a las

diferentes condiciones ambientales y de densidad.




ABSTRACT

Density-dependent regulation can be determined by resource availability, environmental
variability and competition, which causes positive or negative effects on population
growth. In arid environments, there may be a negative density-dependent effect due to
increased competition, reflected in decreased fecundity, growth and survival rates in the
different stages of the life cycle. In this study, we evaluated the effect of density-
dependence on the population dynamics of Ariocarpus fissuratus by analyzing two
populations with contrasting density (high A vs low B) in the Protected Natural Area of
Cuatro Cienegas in Mexico, during the period 2005-2009. Annual population projection
matrices were constructed, the abundance between populations for each category was
compared, and a model was developed based on the neighborhood of each individual
and their area of occupation. In addition, we characterized soil physical and chemical
attributes to determine if they played a role on the abundance of organisms. The
demographic analyses showed that both populations are decreasing or are very close to
equilibrium (A average A= 0.943, B= 0.970), with stasis being the demographic process
with the most influence on A, followed by growth, retrogression and fecundity. The
observed and expected population structure differed in which categories 1,2 and 3 were
more abundant in population A and in B, the abundance of individuals in larger size
classes was more common. Average individual size and size at first reproduction also
differed between populations. The results showed no strong evidence of density
dependence on population size and on vital rates, but there is a tendency towards a
density-dependent effect on individual growth and fecundity. Edaphic characteristics
were different between sites, and quite possibly these differences (magnesium and
potassium content and porosity) are the main factor that influence population densities
of A. fissuratus. However, considering the differences, we cannot discard the possibility
of density being a factor that indirectly determines population dynamics, and its effect is
clearer within populations than between populations, as each population has life

histories that adapt to different environmental and density conditions




1. INTRODUCCION

El estudio de la dindmica poblacional es importante para conocer el comportamiento
numérico y estructura de las poblaciones, los cuales estan determinados por los cambios
en las tasas vitales en un tiempo y espacio determinados (Franco y Silevrtown 1990).
También es relevante este conocimiento para aproximar la variacion en las historias de
vida de diferentes especies (Stearns 1992), para identificar los factores que han influido
en su evolucion, asi como para la implementacién de planes de manejo y conservacion
(Stearns 1992, Esparza-Olguin et al. 2002, Jiménez-Sierra et al. 2007)

El uso de modelos matriciales de proyeccion poblacional ha sido una
herramienta Util para analizar la dindmica poblacional, especialmente en poblaciones
estructuradas, pues tiene la ventaja de proporcionar un panorama claro de lo que sucede
en las poblaciones, porque permite conocer la contribucion de cada individuo al
crecimiento de la poblacién y ofrecen una medida de la viabilidad de las poblaciones
(Morris y Doak 2002). Estos modelos simplifican de alguna manera la representacion
de las condiciones reales en las que se desarrollan las poblaciones, suponiendo que éstas
son entidades cerradas (no existe migracion), que las condiciones ambientales se
mantienen constantes a lo largo del tiempo, y que el crecimiento es ilimitado, es decir,
que son densoindependientes (Caswell 2001; Morris y Doak 2002). Sin embargo, estas
condiciones no necesariamente ocurren en las poblaciones naturales, sobre todo cuando
la disponibilidad de recursos se encuentra limitada (Sale y Tolimieri 2000) o debido a la
variabilidad ambiental (Nakaoka 1996, Mandujano et al. 2001).

La heterogeneidad ambiental y la limitacion de recursos son factores importantes
que influyen en la dindmica de las poblaciones, causando efectos positivos o negativos
sobre las tasas vitales y afectando la adecuacion de los individuos (Mandujano et al.

2001). Los ambientes con estas caracteristicas, como son las zonas aridas, pueden




mantener poblaciones que estan reguladas por diversos factores, como la densidad, lo
cual implica un cambio en las tasas demograficas basado en una respuesta bioldgica
(generalmente negativa), de manera que el tamafio de las poblaciones presenta un limite
y hay una regulacion numérica en torno a ese limite (Sale y Tolimieri 2000).

El concepto de la regulacion poblacional y los factores responsables de ésta han
sido temas controversiales durante muchos afios. Algunos defendian la idea de que la
competencia era la principal fuente reguladora (e. g. Nicholson 1933), mientras que
otros argumentaban que la competencia no era un fendmeno evidente en la naturaleza, y
que la dinamica de las poblaciones podria ser explicada por la variacién de factores
abioticos (e. g. Andrewartha (1957), Birch (1957)). Actualmente la gran mayoria de los
ecdlogos reconocen que la regulacion poblacional es el resultado de la combinacion de
ambos factores (Hixon et al. 2002)

De acuerdo con Hixon et al. (2002), la regulacion densodependiente se refiere a
cambios fenotipicos en las historias de vida en respuesta a la densidad, que causan un
efecto negativo en la tasa de crecimiento de la poblacion cuando ésta alcanza altas
densidades. Por ejemplo, un incremento en la densidad puede causar una reduccion en
la tasa de crecimiento individual, un retraso en la madurez, una reduccion de la
fecundidad, o un incremento en las tasas de mortalidad, como resultado de la
competencia (Reznick et al. 2002). Si una tasa demografica es inversamente
densodependiente, otra tasa debe ser suficientemente densodependiente para
contrarrestarla (Turchin 1995; Hixon et al. 2002).

La magnitud y la direccién de la densodependencia pueden variar a lo largo del
ciclo de vida y en cada estadio de desarrollo, asi como entre los diferentes procesos
demogréaficos (Bishir y Namkoong 1992; Goldberg et al. 2001; Sletvold 2005). Por

ejemplo, en algunas especies el establecimiento de nuevos individuos puede verse




favorecido a altas densidades, ya que las condiciones de humedad y nutrientes pueden
verse incrementadas con un mayor nimero de individuos, presentandose un patrén
opuesto en los individuos adultos (ver Golberg et al. 2001). Incluso hay casos en los que
practicamente no se presenta (Allee et al. 1949, Goldberg et al. 2001). Tales diferencias
en tiempo y direccion pueden tener diversos efectos sobre la dinamica poblacional y la
evolucion de las historias de vida (Takada y Nakajima 1992; Sletvold 2005).

Algunos autores plantean la idea de que, para que una poblacion pueda persistir,
es necesario que algunos parametros demograficos se comporten de manera
densodependiente, por lo menos en algin momento o lugar (Nicholcosn 1933, Turchin
1995; Hixon y Carr 1997), a lo que Sale y Tolimieri (2000) han llamado PEDDTOP
(“persistence equals density dependence at some time or place”), debido a que las
condiciones en las que se desarrollan las poblaciones no permanecen constantes en el
tiempo, lo que afecta a las tasas demograficas originando fluctuaciones en el tamafio
poblacional. Hixon y cols. (2002) mencionan que la regulacion es esencial para la
persistencia de las poblaciones y que la densodependencia es el Unico mecanismo
posible, a través de la competencia y la depredacion.

Sin embargo, la existencia y la importancia de la competencia en ambientes
aridos ha sido un tema de discusion durante muchos afios. Algunos autores consideran
que bajo estas condiciones (e. g. limitacion de agua, baja disponibilidad de recursos, y
otras condiciones estresantes) la competencia es poco trascendental (e. g. Went 1955;
Cody 1986) y que es mas intensa cuando la productividad de la comunidad se
incrementa (Grime 1979), mientras que otros (la mayoria, ver Fowler 1986) apoyan la
hipdtesis de que la competencia es una interaccion relativamente frecuente en
comunidades aridas y semiaridas, y de la cual existe una gran cantidad de evidencia

(Briones et al. 1996, 1998; Ebert 2006). La intensidad de la competencia se encuentra




determinada en gran medida por la densidad, esperdndose encontrar una mayor
competencia cuando la densidad se incrementa (Harper 1977; Goldberg et al. 2001;
Donohue 2004; Sletvold 2005). El impacto de la densidad sobre la dindmica poblacional
se puede evaluar mediante la relacion que existe entre la variacion del tamafio y la
estructura de las poblaciones y los posibles efectos que provoca dicha variacion sobre
las tasas vitales (Neubert y Caswell 2000).

La propuesta mas general sobre el efecto de la densodependencia en una
poblacidn es la ecuacion logistica de crecimiento poblacional (Verhulst 1838):

dN/dt =rN [(1-N)/K]

donde dN/dt es la tasa instantdnea de cambio en la poblacion, rN corresponde al modelo
de crecimiento exponencial en el cual N es la densidad de la poblacién al tiempo t, y r
es la tasa intrinseca de crecimiento y [(1-N)/K] representa la proporcion no utilizada de
la capacidad de carga (Gotelli 2001), que puede interpretarse como el porcentaje de area
que esta vacio o el porcentaje de los recursos que no se han utilizado (Krebs 1985), en
donde K representa el tamafio maximo de la poblacion, es decir, el tamafio de la
poblacion que los recursos del medio ambiente pueden mantener sin que se produzca
una tendencia al aumento o la disminucién (Begon et al. 1996). Sin embargo, en
condiciones naturales resulta dificil determinar la capacidad de carga del ambiente, ya
que ésta varia estacionalmente en relacion con la cantidad de recursos disponibles
(Krebs 1995). McLeod (1997) menciona que el concepto de K es til sélo en ambientes
con poca variabilidad espacio temporal, pero no en ambientes estocasticos. Por otro
lado, el modelo logistico ignora la estructura de la poblacion, tratando a todos los
individuos de la poblacion como idénticos (Caswell 2001).

Las plantas pueden ser fuertemente afectadas por la densidad debido a su

inmovilidad, ya que sufren efectos directos por parte de sus vecinos inmediatos




(Antonovics y Levin 1980; Sletvold 2005). Estos efectos pueden ser positivos (e. g.
facilitacién, nodricismo) o negativos (competencia), pero el crecimiento y la capacidad
reproductiva de las plantas claramente se ven afectados por la densidad y tamafio de sus
vecinos (Harper 1977). Las interacciones pueden intensificarse con la cercania de los
individuos, influyendo en la distribucion espacial de las plantas, ya sean de la misma o
de diferente especie, afectando de alguna manera los procesos que regulan las
poblaciones vegetales y las comunidades (Miriti et al. 2001; Donohue 2004).

Existen diversos trabajos que han analizado el efecto de la densidad sobre
diferentes estadios de las poblaciones, las tasas vitales y el crecimiento poblacional en
plantas (e.g. Smith 1983, 1983b; Hubell et al. 1990; Silva-Matos et al. 1999; Miriti et
al. 2001; Goldberg 2001; Sletvold 2005; Fowler 2006). Sin embargo la mayoria de los
estudios se han realizado con especies de ciclos de vida cortos, como hierbas y pastos
(Smith 1983; Watkinson 1990; Fowler 1995; Turkington et al. 2005; Sletvold 2005;
Ramula y Buckley 2009), debido a que en éstas es mas facil realizar manipulaciones de
la densidad y se puede analizar el efecto densodependiente a lo largo del ciclo de vida
completo. Los estudios realizados con especies perennes y en ambientes con recursos
limitados y alta variabilidad ambiental son mas escasos (Hubell et al. 1990; Silva-Matos
et al. 1999; Miriti et al. 2001; Toft y Fraizer 2003; Blundell y Peart 2004). Fue por eso
que en este trabajo se analizd el efecto de la densidad poblacional en una planta con
ciclo de vida largo, de lento crecimiento, que habita en zonas aridas y que presenta
poblaciones con diferentes densidades.

En este estudio se compar6 la dinamica poblacional de Ariocarpus fissuratus
(Engelmann) Schumann (Cactaceae), en dos poblaciones que difieren en su densidad
mediante modelos matriciales de tipo Lefkovitch (Caswell 1989), que resultan

adecuados para organismos modulares estructurados en estadios o clases de tamafios




(Begon y Mortimer 1995; Mandujano et al. 2001), con la finalidad de analizar el efecto
de la densidad sobre la dindmica poblacional de esta especie.

El crecimiento de la poblacion puede ser densodependiente negativo (aumenta la
mortalidad y disminuye la natalidad al incrementar la densidad poblacional) (Reznick et
al. 2002) o bien densodependiente positivo (incrementa la natalidad y disminuye la
mortalidad al aumentar la densidad, (e.g. efecto Allee) o no densodependiente (no se
modifican los procesos demogréaficos al cambiar la densidad) (Allee et al. 1949,
Goldberg et al. 2001). En este sentido se espera que la dinamica poblacional de A.
fissuratus se comporte bajo un patron densodependiente negativo, ya que se ha
postulado que los desiertos son ecosistemas en los que las comunidades se encuentran
limitadas por la baja disponibilidad de recursos, tales como el agua y nutrientes (Fowler
1986; Briones et al. 1998). En este trabajo se desarrollo un modelo en el que se evalud
el efecto de la densidad no solo a nivel de las poblaciones, sino a una escala menor,
basado en el numero de vecinos de cada individuo presentes en una area determinada
(2500 cm?) vy a la cantidad de espacio disponible para su crecimiento, analizando el
efecto de esta densidad sobre las tasas de crecimiento individual, la fecundidad y el
numero de individuos muertos por vecindario. Debido a la cercania de las poblaciones
(aprox. 500 m de distancia), las condiciones climatoldgicas son similares en ambos
sitios, y ninguno de ellos muestran evidencia de disturbio antropogénico, por lo que se
realiz6 un analisis de las caracteristicas fisicoquimicas del suelo en cada sitio, con la
finalidad de tener una evaluacion méas detallada de las condiciones en las que habita A.
fissuratus y determinar si las caracteristicas edafoldgicas son un factor que influye en la

diferencia de densidad entre las poblaciones estudiadas.




2. OBJETIVOS
Objetivo general
e Comparar la dindmica y la estructura poblacional de Ariocarpus fissuratus en
dos poblaciones que difieren en su densidad, para explorar si la densidad
poblacional tiene un efecto regulador del tamafio poblacional, asi como explorar

la influencia de algunos factores abidticos sobre la densidad poblacional.

Obijetivos particulares

e Comparar la tasa finita de crecimiento poblacional, la estructura
poblacional, el valor reproductivo y los valores de elasticidad entre las dos
poblaciones de A. fisuratus con diferente densidad.

e Evaluar si la densidad poblacional afecta las tasas de crecimiento individual
y poblacional, asi como la mortalidad y fecundidad a nivel de vecindario.

e Analizar y comparar las caracteristicas fisicoquimicas del suelo de las
poblaciones para evaluar si éstas se asocian con las diferencias en la

densidad poblacional.




3. METODOS

3.1. Especie de estudio

Ariocarpus fissuratus (Engelmann) Schumann, se conoce comunmente como chautle,
peyote cimarron o “living rock”. Es una cacticea subglobosa que sobresale poco del
suelo y puede alcanzar hasta 15 cm de diametro, con el apice aplanado o convexo, de
color verde griasaceo o verde parduzco (Figura 1). Presenta tubérculos imbricados
triangulares y su superficie es aplanada, con fisuras, con un surco longitudinal, lanoso
(Bravo-Hollis y Sanchez Mejorada, 1991; Anderson 2001). Su crecimiento es lento y se
reproduce Unicamente de manera sexual, ya que carece de mecanismos de propagacion
clonal o asexual. Las flores son color magenta, de 2.5 a 4.5 cm de diametro y viven
generalmente dos dias (Martinez-Peralta 2007); los organismos florecen en el otofio
(Bravo-Hollis, 1991). A. fissuratus depende de los polinizadores para producir semillas,
algunos son Apis mellifera y Diadasia sp. (Martinez-Peralta 2007). Los frutos son
ovoides y contienen en promedio 69.8 + 4.88 e.e. (Martinez-Peralta y Mandujano,
2011).

Ariocarpus fissuratus es endémica del desierto Chihuahuense; se distribuye
principalmente en los estados de Coahuila, Nuevo Ledn, Tamaulipas, Durango y en el
sur de Texas, asi como en Chihuahua, Zacatecas, San Luis Potosi (Figura 2).
Actualmente se encuentra en el Apéndice | de CITES (Anderson 2001) y en la NOM-
059-ECOL-2001 en la categoria de "en peligro de extincion™ debido a las presiones de
colecta y a perturbaciones de su habitat como el cambio de uso de suelo (Aguilar-

Morales 2011).
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Figura 1. Individuo de Ariocarpus fissuratus en floracion.
Foto: M. Rosa Mancilla
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Figura 2. Distribucion real (puntos rojos) y potencial (puntos azules) de Ariocarpus fissuratus
(Fuente: Aguilar-Morales et. al. 2011).
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3.2. Areade estudio

Las dos poblaciones de estudio de A. fissuratus se encuentran ubicadas en el Area
Natural Protegida del Valle de Cuatro Ciénegas, Coahuila, México, que es parte del
desierto Chihuahuense. La temperatura media anual es de 21°C, con una precipitacion
media anual de 246mm (Servicio Meteoroldgico Nacional).

El tipo de vegetacidn es matorral xeréfilo, con la presencia de Larrea tridentata,
Agave lechuguilla, Agave striata y varias especies de cactus como Grusonia bradtiana,
Echinocactus horizonthalonius, Opuntia spp., entre otros (Villavicencio et al.2006).

El tipo de suelo es regosol calcarico acompariado de litosol, siendo este Gltimo
méas dominante en el sitio de la poblacién B (Carta Edafologica G13B59. INEGI). La
elevacion en el sitio A es de 747m snmy en el sitio B es de 768m snm.

El area de muestreo en la poblacion de mayor densidad (A) fue de 20 x 30 m,
mientras que en la poblacion de baja densidad (B) el muestreo se realizé en un area de
50 x 50 m. Ambas poblaciones se encuentran separadas por una distancia de
aproximadamente 440 m en linea recta (Figura 3).

Las poblaciones estudiadas presentan densidades contrastantes, la poblacion A

presenta cerca de 16900 ind/ha, y la poblacion B cuenta con alrededor de 1500 ind/ha.
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Figura 3. Ubicacion de las poblaciones de alta (A) y baja (B) densidad de Ariocarpus
fissuratus, en el Area Natural Protegida de Cuatro Ciénegas, Coahuila, México.

3.3.  Analisis demogréfico
El analisis demogréfico de Ariocarpus fissuratus se llevo a cabo en dos sitios con
diferente densidad de individuos: alta (A) y baja (B). Durante este estudio se realizaron
visitas anuales durante cinco afios en cada una de las poblaciones, contando con datos a
partir de 2005, teniendo asi cuatro periodos anuales (2005-2009). Las visitas fueron
realizados entre los meses de octubre y diciembre, época en la que ocurre la floracion.
A cada individuo se le midio el diametro (mm), el nimero de tubérculos, la presencia o
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ausencia de lana (lo cual indica su estado de madurez), asi como el nimero de
estructuras reproductivas, y el nimero de semillas por fruto para estimar la fecundidad.
Adicionalmente, en cada vista se registraron los nuevos reclutamientos (plantulas) y la
mortalidad de individuos.

Los individuos se clasificaron en seis categorias de tamafio de acuerdo con su
didmetro (en mm, Tabla 1). Las categorias se definieron preliminarmente mediante el
algoritmo de Moloney (1986) usando el programa “clases” (Mandujano y Mandujano,
2004). Posteriormente se compararon las tasas vitales entre las clases y se juntaron
aquellas clases en las que no se encontraron diferencias significativas mediante la

rutinas en R: Popbio (Stubben y Milligan 2007).

Tabla 1. Categorias de tamafio de Ariocarpus

fissuratus.

Clase Diametro (mm)
Semilla -

1 0-20

2 <20.1-40

3 < 40.1-60

4 < 60.1-80

5 <80

Para cada poblacion se construyeron matrices anuales de tipo Lefkovitch (A),
basadas en los datos de crecimiento, reproduccién y supervivencia de los individuos en
cada temporada de crecimiento con la forma:

Py Fio Fiz Fu
G P» Ry Ry

G31 G32 P33 R24
G41 G42 G43 I:)44
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En estas matrices, los elementos F;; de la primera fila (excepto la primera entrada
(a;1)) representan la fecundidad a una talla especifica (Caswell, 2001), dada por el
namero promedio de semillas producido por in individuo de la talla j (# de semillas por
fruto x # de estructuras reproductivas x probabilidad de reproducirse/ nimero de
individuos de la categoria de tamafio j). En las entradas correspondientes a la
fecundidad se utilizo el nimero de estructuras reproductivas (flores, frutos, botones y
restos florales) de A. fissuratus porque la transicion de flor a fruto en la especie es muy
alta (98- 100%) segun lo reportado por Martinez-Peralta y Mandujano (2011) y porque
la cuantificacion del namero de frutos producidos en cada individuo es dificil de
evaluar, ya que una vez formados y cuando se pierde el resto floral, los frutos se
encuentran inmersos en el centro lanoso de las plantas (Martinez-Peralta y Mandujano
2011), por lo que no son visibles sobre la superficie; para contarlos se tiene que remover
la lana y se pueden danfar las plantas (obs. pers.).

Los elementos diagonales Pj; (ai-;) de la matriz corresponden a la permanencia o
estasis de los individuos, los elementos supradiagonales Rjj (ai<;) indican retrogresiones
y los subdiagonales Gjj (ai>;) indican crecimiento o transicion a categorias mayores.
Estas transiciones de la matriz fueron calculadas con base en la frecuencia de
permanencia, crecimiento y/o decrecimiento de los individuos marcados de t a t+1.

En la entrada de la matriz a;; correspondiente al banco de semillas, se fijaron las
probabilidades de transicion a un valor de 0.01 en todas las matrices anuales. Este valor
fue utilizado debido a que se conoce que las semillas son longevas, permanecen sobre
las plantas de un afio a otro y son fotoblasticas positivas, por lo que si forman un banco.
Sin embargo, no se evalud el nimero de semillas que permanecen en el banco, se
desconocen diversos aspectos importantes como son el tiempo en el que las semillas

observadas in situ fueron producidas, asi como los mecanismos y el grado de dispersion
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de éstas. Para evaluar si el valor definido puede afectar de manera importante a la tasa
finita de crecimiento poblacional, se realizaron simulaciones numéricas en las que se
modifico esta entrada de la matriz promedio, en un rango de 0 a 1 (Anexo 1), y se
observo que el efecto sobre A seria importante so6lo si la permanencia en el banco fuera
mayor del 70% (i.e., a;;™> 0.7, ver resultados). En otras especies de cactos se ha
encontrado que so6lo alrededor del 6-12% de las semillas producidas permanecen en el
banco (Montiel y Montafia 2003).

La celda correspondiente a la de transicion de semilla a plantula (az;) se calcula
de la siguiente manera: Numero de plantulas/ZFecundidad para todas las clases
reproductivas x % de germinacion. En este caso, no se encontraron plantulas en las
poblaciones, por lo que el nimero de plantulas se fijo al valor minimo posible
bioldgicamente, es decir a una plantula. Caswell (2001) sugiere que cuando una
transicion del ciclo de vida no se observa, debe asignarse un valor muy pequefio en la
casilla para que el ciclo de vida esté conectado. Al igual que en el caso anterior, el
efecto de esta entrada de la matriz sobre lambda, también fue evaluado mediante
simulaciones (ver resultados y Anexo 1).

El porcentaje de germinacion utilizado fue del 60%, el cual fue obtenido
mediante pruebas de germinacion en laboratorio (Martinez-Peralta, datos no
publicados). Este valor fue utilizado como una medida de la viabilidad de las semillas
(Vazquez Yanes, et al. 1997), ya que la determinacion de ésta mediante otros métodos
(e. g. tetrazolio y flotacion) no ha sido exitosa (Rojas-Aréchiga, com. personal).

El programa MATLAB (The MathWorks, 1995) se utilizé para estimar la tasa de
crecimiento poblacional (eigenvalor positivo mayor, 1), la estructura estable de tamafios
(w, eigenvector derecho correspondiente a A) y el valor reproductivo (v, eigenvector

izquierdo). EI modelo matricial poblacional esta definido como:
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N¢+1 = Ay
donde A es la matriz de proyeccién poblacional y n es el vector que contiene la
abundancia de los individuos de cada categoria al tiempo t y al tiempo t+1 (Caswell,
2001).

La normalizacién del eigenvector derecho o estructura estable (w) se hizo en
proporciones y del eigenvector izquierdo o valores reproductivos (v) a partir de asignar
el valor de 1 a la primera categoria (Fisher, 1930) y redimensionar los valores
subsecuentes en relacion con el primero. El valor reproductivo se normaliza de esta
forma para expresar el valor equivalente de un individuo en la clase de edad x (talla j, en
este caso) en unidades de los individuos de la clase de edad mas joven (Fisher, 1930;
Goodman, 1982; Mandujano et al., 2001).

Posteriormente, se calculo el intervalo de confianza de los valores de A para cada
una de las matrices anuales utilizando el metodo propuesto por Caswell (2001), donde
la varianza de lambda es V(L) = 2jj (aklaaij)2 V(0aj)). Como las probabilidades de
transicion tienen una distribucion binomial, la varianza de cada una se calcula como
V(aij)= aij (1- a;)/n, el error estandar (SE) de A es entonces la raiz cuadrada de V()), y
los intervalos de confianza al 95% son A + 2SE()L) (Caswell, 2001). La varianza de las
contribuciones a la fecundidad se calcul6 a partir de estimar el cociente de la varianza y
el promedio de semillas producidas en cada categoria de tamafio, posteriormente, el
valor obtenido se multiplico por a;; y se dividio entre n; y finalmente este resultado se
multiplico por su sensibilidad (s;;) (Caswell, 2001). La varianza de lambda, entonces,
corresponde a las sensibilidades al cuadrado, multiplicadas por la varianza de las

entradas de la matriz de transiciones.
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Con las matrices anuales de proyeccion poblacional se construyé una matriz
promedio para cada poblacion, las cuales fueron utilizadas para la realizacion de los
diagramas de ciclo de vida.

Ademaés se graficaron las frecuencias relativas observadas y esperadas de cada
categoria (obtenidas a partir de la estructura estable de tamafios (w) y la frecuencia de
individuos observados), durante los 4 afios de transicidn (excepto la categoria de semilla
debido a su alta frecuencia), y se aplicé una prueba de G para evaluar si existen
diferencias significativas entre éstas (Caswell 2001); las diferencias para cada categoria

se evaluaron mediante una prueba de residuos ajustados (Everitt 1977).

3.4. Analisis de sensibilidad y elasticidad
Una vez obtenidas las matrices de proyeccion poblacional se construyeron matrices de
sensibilidad y elasticidad para cada afio. Los analisis de sensibilidad permiten medir la
respuesta de 4 a cambios en cada elemento a;; de la matiz, asi como evaluar sobre cuales
clases recaen las mayores presiones de seleccion. Los valores de sensibilidad se
obtienen de la siguiente manera:
Sij = Viwj/<v,w>
donde vjes el isimo elemento en el eigenvector que representa los valores reproductivos
(v), w;j es el jssimo €n el vector de la estructura estable de tamafios (w) y <v,w> es el
producto escalar, resultado de la multiplicacion de los dos vectores (Caswell 2001).
Por otra parte, los valores de elasticidad miden el cambio proporcional en 1 que
resultaria de un cambio proporcional en cada elemento a;; de la matriz A (de Kroon et al
1986) y se calculan como:

€ij = aij/i X Sjj
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Los valores de elasticidad se utilizaron para construir el triangulo demogréfico,
como fue propuesto por Silvertown et al. (1993), en el cual se suman los procesos de

retrogresion y permanencia.

3.5. Simulaciones numéricas
Después de realizar el andlisis de sensibilidad, se realizaron una serie de simulaciones a
través del programa Simulacambio (Mandujano y Mandujano 2005) en MATLAB (The
MathWorks, 1995). Se modificd la entrada de la matriz promedio que presentd los
mayores valores de sensibilidad, que correspondio a la transicion de semilla a plantula,
con valores entre 0y 0.2, con la finalidad de evaluar el efecto que tiene sobre la tasa de
crecimiento poblacional, ya que a través de los andlisis de sensibilidad se puede inferir
sobre que categorias recaen las mayores presiones selectivas. Ademas esta transicion no
fue evaluada directamente en campo, por lo que se considerd relevante realizar las
simulaciones sobre este proceso. De esta manera se obtiene como resultado un gréafico
donde se observa el comportamiento de A con respecto a los diferentes valores
modificados en dicha entrada de la matriz (Figura 13). Ademéas de realizar las
simulaciones numéricas sobre la matriz promedio, también se modificO esta entrada
(a21) en cada una de las matrices anuales, pero con un rango de valores entre 0 y 1

(Anexo 2).

3.6. Comparacion entre poblaciones de las tendencias numeéricas de cada
categoria de tamafio

Para evaluar si la densidad tiene algun efecto positivo o negativo sobre las diferentes

categorias de tamafio, se realizd un andlisis en el que se compararon las frecuencias

relativas de cada categoria (excepto la categoria de semilla) de cada poblacion. Las
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frecuencias se transformaron a una escala logaritmica (base €) y se graficaron con
respecto al tiempo (cada categoria por separado). A las datos obtenidos se les realizd
una regresion lineal y se obtuvo la pendiente, la cual se consider6 como la tasa
intrinseca de crecimiento (r) y fue utilizada para comparar la tendencia numérica de

cada categoria de tamafio en las dos poblaciones.

3.7. Comparacion entre poblaciones de las tendencias numéricas de las
tasa vitales

Debido a que el estudio esta limitado a una poblacion de cada nivel de densidad, se
exploro si la densidad es un factor que influye sobre las tasas vitales de A. fissuratus, no
solo a nivel de poblacion sino a una escala menor. Para ello se desarrollé un modelo en
el que se evalud el comportamiento del crecimiento individual, la probabilidad de
muerte y la fecundidad bajo diferentes condiciones de densidad, considerando el
supuesto béasico del modelo de crecimiento logistico en el que el crecimiento
poblacional no es ilimitado. Este modelo se baso en el area ocupada por las plantas en
relacion con el espacio potencialmente ocupable. Para ello, las plantas de cada
poblacion se mapearon de coordenadas polares a coordenadas cartesianas través del
programa ArcView 2.0. Para cada individuo de A. fissuratus se registro el nimero de
plantas vecinas de la misma especie presentes dentro de un cuadro de 50 x 50 cm (s6lo
se consideraron las plantas de esta especie debido a que en los sitios de estudio A.
fissuratus generalmente crece en espacios libres de vegetacion), situandose a la planta

focal en el centro del cuadro (Figura 4).

Una vez registrado el vecindario de cada planta, se calcul6 el &rea que ocupa cada
individuo (aproximada como la superficie de un circulo en mm?) y se sumé el 4rea de

todos los individuos presentes en cada cuadro (Av). Ademas, se calculé el promedio de
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Av para cada poblacion, el cual se consider6 como el valor méximo de ocupacion
(Poblacion A=Amaxa , Poblacién B=Amaxg), debido a que se desconoce el nivel real de
méaxima ocupacion. La proporcién de espacio ocupado (Eo) Yy espacio disponible (Ed)

en cada uno de los cuadros se calcul6 de la siguiente manera (ver ejemplo Figura 4):
Proporcion de espacio ocupado (Eo) = (Av/ Amax)

Proporcion de espacio disponible (Ed) = 1- (Av/ Amax)
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Figura 3. Ejemplificacion de la estimacion del vecindario de cada planta. El cuadro esta
colocado en la planta marcada con el nimero 740, la cual presenta tres plantas vecinas. En este
ejemplo, la superficie estimada de los individuos es 62.49 cm, el area promedio de ocupacién

(Amax) en esta poblacion es de 42.1 cm?, la proporcién del espacio ocupado (Eo) es de1.48,

mientras que el espacio libre (Ed) es -0.48.

Posteriormente, con la finalidad de evaluar la respuesta de los pardmetros
demogréficos ante diferentes niveles de agregacién de individuos, y tener otro enfoque
que permita evaluar y comparar el efecto de la densidad, se prosiguié a graficar el
crecimiento individual, el nimero de estructuras reproductivas y el numero de
individuos muertos por vecindario, en relacion con la proporcion de espacio disponible.
Bajo este modelo, la disponibilidad de espacio es mayor cuando Ed presenta valores
iguales o cercanos a 1, mientras que los valores menores a 1 indican que hay un mayor

agrupamiento de individuos, tal como se representa en la Figura 5.
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Figura 5. Esquema que ejemplifica la disponibilidad de espacio. Los valores iguales o cercanos

a 1 indican que existe una gran disponibilidad de espacio, y conforme los valores se acercan a

cero o son menores de 0 la disponibilidad de espacio se encuentra mas reducida.

Para evaluar la tasa de crecimiento por individuo se calcul6 la diferencia en
tamafio (mm) de cada individuo del tiempo t a t+1; para estimar la fecundidad se
consideraron el niamero de estructuras reproductivas producidas en cada vecindario, y
en la mortalidad se registrd el nimero de individuos que murieron en el vecindario. En
cada una de las gréficas se realizé una regresion lineal y se obtuvo el coeficiente de
determinacion (r®) y el analisis de varianza para evaluar el efecto de la densidad sobre

los diferentes parametros.

Finalmente para comparar sobre cuales categorias de tamafio y en qué
condiciones de densidad (alta o baja) ocurre el mayor nimero de muertos, se dibujaron
mapas de ambas poblaciones, mediante el programa ARCview 2.0, en los que se

marcaron los individuos que murieron a lo largo del periodo de estudio.

3.8. Caracteristicas fisicoquimicas del suelo
Para tener una perspectiva mas completa sobre los factores que pueden estar influyendo
sobre la densidad poblacional de los sitios de estudio, se llevé a cabo un analisis de las

caracteristicas fisicoquimicas del suelo.
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Se realizaron 15 mediciones de la pendiente y orientacion en diferentes puntos de
las poblaciones, seleccionados aleatoriamente, con la finalidad de evaluar si éstas
caracteristicas son diferentes entre los sitios y pueden tener una influencia en la
abundancia de los individuos.

Ademas se colectaron 10 muestras de suelo por sitio de 20 cm de profundidad para
determinar sus caracteristicas fisicas y quimicas, durante el mes de octubre de 2009. La
seleccion de los puntos de muestreo se realiz6 de manera aleatoria a lo largo de 3
transectos distribuidos sobre los sitios de muestreo.

Posteriormente las 20 muestras de suelo colectadas fueron analizadas en el
laboratorio de Edafologia de la UAM—Xochimilco, en el que se realizaron las diferentes
determinaciones fisicas y quimicas mostradas en la Tabla 2. La descripcion de los

métodos utilizados para cada una de las pruebas se presenta en el Anexo 3.

Tabla 2. Caracteristicas evaluadas y métodos utilizados en el analisis del suelo.

Caracteristicas fisicas Meéetodo
Contenido de Humedad Comparacién entre el peso fresco y peso seco
Textura Método del hidrometro de Bouyoucos
Densidad real Método del picnébmetro
Densidad aparente Método volumétrico
% Espacio poroso A partir de densidad real y aparente
Color Comparacién con tablas de color de Munsell

Caracteristicas quimicas

pH Método AS-02. Nessler

Materia Organica Walkley y Black, 1947

% Carbono organico A partir del contenido de materia organica
% Nitrogeno total A partir del contenido de materia organica
Ca’*y Mg®* intercambiables Método del versenato

Na y K intercambiables Espectrofotometro de flama

Capacidad de intercambio cationico Método para suelos acidos y neutros
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Con los resultados del andlisis fisicoquimico del suelo se realizaron pruebas de t
para determinar si existen diferencias significativas entre ambos sitios, y se realiz6 un
andlisis de componentes principales (ACP) utilizando el programa MultiVariate
Statistical Package (MSVP ver. 3.1) para analizar la relacion entre las diferentes

variables.
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4. RESULTADOS

4.1. Analisis demografico
La densidad de las poblaciones estudiadas es muy contrastante: la poblacion densa (A)
tuvo ca. 16200 ind/ha (1.62 ind/m?) y la de densidad baja (B) tuvo ca. 1510 ind/ha (0.15

ind/m?) (Figura 6, Tabla 3).

Poblacién A Poblacién B

' IS m
Figura 6. Mapas de las dos poblaciones de estudio A (alta densidad), B (baja densidad). Los

circulos representan cada una de las plantas contabilizadas durante cada muestreo anual y las

cruces marcan una cuadricula de dimensiones de 5x5 m.

Ademas de la densidad, se encontraron diferentes caracteristicas entre las dos
poblaciones (Tabla 3), por ejemplo, el tamafio promedio de los individuos fue mayor en
B que en A (t = -25.859, P<0.001), y la produccion de semillas por fruto también fue
mayor en B que en A, aunque esta diferencia no fue significativa (t = -1.451, P>0.05).

Con los datos demogréaficos obtenidos se construyeron las matrices de
proyeccién poblacional, a partir de las cuales se calculé la tasa finita de crecimiento
poblacional (1), la estructura estable de tamafios (w) y el valor reproductivo (v) (Tablas

4a y 4b). Se construy6 una matriz promedio para la elaboracion de los diagramas del
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ciclo de vida de A. fissuratus, observandose diferencias entre ambas poblaciones (Figura

7), como se comenta mas adelante.

Tabla 3. Principales caracteristicas de las poblaciones estudiadas. El * indica los atributos que

difieren entre las poblaciones, ns indica los que no difieren significativamente.

Caracteristica Poblacion A Poblacién B
Area muestreada 600 m? 2500 m?
Proporcién prom. de ocupacidn del vecindario
) 30.94 (SD+ 4.96) 26.77 (SD+ 1.97)
(Amax en cm®)
# de individuos * (t=20.88, P<0.0001) 1015 (SD+91.97) 377 (SD % 36.19)

Densidad (ind/m?) * (t=31.89, P <0.0001)

Tasa finita de crecimiento (4 prom) ns (t=-0.86,

P >0.05)

Diametro promedio (mm) * (t=-25.86, P <0.0001)
Categoria a la 12 reproduccién

Crecimiento promedio por individuo (mm) ns
(t=0.075, P >0.05)

Reproduccion

# flores x individuo ns (t= 1.33, P >0.05)

# flores x vecindario ns (t=-0.72, P >0.05)
Mortalidad (#promedio indiv. muertos en vecindario)
ns (t= 1.42, P>0.05)

# promedio de semillas x fruto ns (t=-1.45, P >0.05)

1.64 (SD +0.10)
0.949 (IC + 0.035)

45.4 (SD + 18.88)
1

0.488 (SD + 1.16)

0.159 (SD = 0.50)
0.37 (SD + 0.44)

0.11 (SD +0.18)

65.88 (SD +29.14)

0.14 (SD % 0.01)
0.967 (IC + 0.049)

66.71 (SD + 31.12)
2

0.417 (SD * 1.56)

0.314 (SD = 0.68)
0.60 (SD = 0.69)

0.06 (SD +0.10)

79.36 (SD +38.39)

4.1.1. Diagrama de ciclo de vida
En los diagramas del ciclo de vida de A. fissuratus (Figura 7) se observa de manera
general, que las probabilidades de permanecer en la misma categoria de tamafio son
mayores que las de pasar de una categoria mayor y de regresar a una clase de menor
tamafio. Los individuos que presentan mayor talla son los que contribuyen de manera
mas importante a la fecundidad, aunque existen ciertas diferencias entre las poblaciones

Ay B. En la poblacion A las probabilidades de crecimiento hacia clases de mayor
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tamafio son menores que en la poblacion B (excepto la transicion semilla a plantula),
mientras que las probabilidades de permanecer en la misma categoria (clases 1, 2y 3) y
de retroceder a clases de menor tamafio son mayores. Ademas, los individuos de la clase
1 contribuyen a la reproduccién, mientras que en la poblacion B es hasta la clase 2
cuando comienzan a ser reproductivos. En B las probabilidades de retrogresion son

menores que en Ay el crecimiento hacia clases mayores ocurre con mayor probabilidad.

0.006

0.006

000]

0.001

«—————— - ==

1175 3.032 16.061 28 444 50 412
B 0.003

Figura 7. Diagrama de ciclo de vida de las poblaciones estudiadas de Ariocarpus fissuratus
obtenidas a partir de las matrices promedio. Las clases de tamafio estan dadas segun con el
didmetro de las plantas en milimetros (ver Tabla 1). El valor de A de la matriz promedio en la
poblacion A fue L = 0.949 (IC= 0.035) y en la poblacion B A= 0.967 (IC= 0.049). (Categorias:
semillas, tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-40, 3= < 40.1-60, 4= < 60.1-80, 5= < 80).
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4.1.2. Tasas finitas de crecimiento poblacional (1)

Se encontr6 que ambas poblaciones presentaron una tasa finita de crecimiento
poblacional menor que la unidad en todos los afios de estudio (Tablas 4a y b), lo que
indica que las poblaciones de A. fissuratus se encuentran decreciendo. Los valores
absolutos de A de la poblacion de menor densidad (B) fueron mayores en todos los afios,
sin embargo las diferencias con respecto a la poblacion A no fueron significativas.

Considerando los intervalos de confianza de 95% para A (Tablas 4a y b)
encontramos que durante el periodo 2005-06 el decrecimiento de las poblaciones fue
mayor que en los siguientes afios de estudio, siendo de 15.6% (A=0.844 +0.088) para la
poblacion A y 8.8% en la poblacion B (A=0.912 +0.075). En los afios posteriores el
decrecimiento de las poblaciones fue menor, y de acuerdo con los intervalos de
confianza calculados, los valores de A se encuentran muy cercanos a la unidad, es decir,

las poblaciones estan al equilibrio.

4.1.3. Estructura de la poblacion
La frecuencia de individuos por categoria fue diferente entre las poblaciones (sin incluir
la categoria de semilla, debido a su alta frecuencia esperada). La forma de las
estructuras observadas muestra un patron similar con las estructuras estables de la
poblacion (w) (Tablas 4a y b). De acuerdo a la estructura poblacional observada y
esperada, en la poblacion A predominan los individuos de las categorias intermedias
(principalmente las clases 3 y 2), sin embargo, el nimero de individuos esperados y
observados difiere significativamente en la mayoria de los casos. En la poblacién B
existe una mayor frecuencia observada de individuos de clases de mayor tamafio (clases
4, 3y 5), pero la estructura esperada es diferente en cada afio y el nimero de individuos

esperado difiere significativamente en la mayoria de las categorias (Figura 8, Anexo 4).
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Tabla 4a. Matrices de transicion anuales de Ariocarpus fissuratus de la poblacion de
alta densidad (A). El rengldn nx representa el nimero de indivduos por categoria y gx
corresponde a la mortalidad. (Categorias: S= semillas, tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-
40, 3= < 40.1-60, 4= < 60.1-80, 5= < 80).

S 1 2 3 4 5 w v
12=0.844 (1C 95% =0.753 - 0.934)
S o001 3.556  4.301 16.273 30.637 38.430 0.953 1.0
© 1 289E-04 0443 0.018 0.0144 O0 0 0.002 2880.0
3 2 0 0.330 0.638 0.072 0.034 0.026 0.012 3049.3
S 3 0 0.034 0223 0554 0.284 0.051 0.020 2418.2
o 4 0 0.034 0.015 0.173 0.5042 0.2308 0.012 2653.8
5 0 0 0 0.002  0.0466 0.462 0.002 2245.8
nx 90 342 429 250 40
(0)4 0.990 0.159 0107 0185 0.131 0.231
2=0.975 (IC 95% = 0.902 - 1.047)
S 001 0.610 2.127 17832 30.82  74.66 0.934 1.0
1 127E-03 0.630 0.059 0.016 O 0 0.009 761.9
S 2 0 0.213 0.760 0115 0.025 O 0.022 1069.3
g 3 0 0.019 0.151 0.731 0.277  0.033 0.025 1211.8
Q 4 0 0.009 0.004 0115 0.629  0.167 0.009 1326.4
5 0 0 0.004 O 0.045  0.767 0.002 1643.5
nx 106 269 374 199 30
(0)4 0.989 0.130 0.022 0.024 0.025 0.033
2=0.979 (1IC 95% =0.928 - 1.031)
S 001 0.536 3.8053 18.873 30.534 66.909 0.935 1.0
1 105E-04 0691 0.0614 0.003 0.011 O 0.005 9196.0
s 2 0 0236 0.7762 0.090 0.022 O 0.021 10203.0
é 3 0 0.024 0.144 0804 0.438 0.063 0.033 10557.0
Q 4 0 0 0 0.090 0.494  0.406 0.006 10620.0
5 0 0 0 0 0.017  0.531 0.000 11250.0
nx 121 276 377 177 32
gx 0.990 0.049 0.018 0.013 0.017  0.000
A=0.973 (1IC 95% = 0.902 - 1.044)
S o001 0 1.896 11.267 21.783 57.645 0.948 1.0
1 183E-04 0679 0.050 0.002 0 0 0.002 5271.5
P 2 0 0292 0723 0.071 0.008 O 0.009 5324.0
OCIg 3 0 0 0194 0.734 0258 O 0.021 5689.0
< 4 0 0 0.004 0.164 0.645 0.150 0.014 6236.5
5 0 0 0 0.002 0.081  0.800 0.006 5744.3
nx 106 276 422 124 20
gx 0.990 0.028 0.029 0.026 0.008 0.050
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Tabla 4b. Matrices de transicion anuales de Ariocarpus fissuratus de la poblacion de
baja densidad (B). (Categorias: S= semillas, tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-40, 3=
< 40.1-60, 4= < 60.1-80, 5= < 80).

S 1 2 3 4 5 w \;
A= 0.912 (IC 95% = 0.818 - 1.006)
S 0.01 0 0.422 10.733 16.511 15.243 0.938 1.0
1 3.31E-04 0.556 0.064 0 0 0 0.001 2727.8
S 2 0 0.111 0.468 0.066 0.007 0.012 0.003 3328.0
Uo" 3 0 0 0.234 0.607 0.121 0.037 0.012 4556.4
Q 4 o 0.111 0.021 0.189 0.570 0.098 0.016 5426.4
5 0 0 0.021 0.025 0.221 0.780 0.030 5710.9
nx 10 49 125 160 87

gX 0.990 0222 0191 0115 0.081 0.073

2=0.984 (I1C 95% = 0.895 - 1.073)

S 001 0 3.100  13.227 31.201 34864  0.957 1.0
1 190E-04 0714 0.063 O 0 0 0.002 5124.0
S 2 0 0.143 0625 0.056 0.009 O 0.003 4501.1
g 3 0 0.143 0.250 0.806  0.103  0.039 0.016 5167.6
Q& 4 0 0 0 0.102 0.744  0.243 0.014 6461.0
5 0 0 0 0 0.145  0.709 0.008 6556.4
nx 7 32 108 117 103

gx 0.990 0.000 0.063 0.037 0.000 0.010

2=10.999 (1C 95% = 0.909 - 1.089)

S 0.01 0 11904 31.892 42.180 56.434 0.972 1.0
1 1.17E-04 01429 © 0 0 0 0.000 8429.0
B 2 0 0.7143 0.567 0.065 O 0 0.003  10103.0
g' 3 0 0 0367 0804 0244 O 0.015  10884.0
Q 4 0 0 0.033 0.131 0.669 0.378 0.008  10947.0
5 0 0 0 0 0.087  0.600 0.002  10506.0
nx 7 30 107 127 89

gx 0.990 0.143 0.033 0.000 0.000 0.022

A=0.986 (IC 95% =0.880 - 1.093)

S 0.01 0 5473 35931 51796 67.151 0.982 1.0

1 105E-04 O 0 0016 0 0 0.000 9296.0
S 2 0 1 0.483 0.047 0.008 O 0.001 9168.0
g 3 0 0 0.448 0575 0.076  0.015 0.003  10284.0
LR 4 o0 0 0 0331 0.763 0.2 0.009  10690.0

5 0 0 0 0.008 0.145 0.754 0.006  10172.0

nx 1 29 126 131 65

gx 0.990 0.000 0.069 0.024 0.008 0.031
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Frecuencia relativa
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05 1
*
* 0.4 A
*
* 03 1
0.2 1
0.1
o4
1 2 3 4 1 2 3 4 5
2007-08
* 06 1 *
05 1
*
0.4 A *
0.3 A
*
* 0.2 A
*
L 0.1
T T 0 T
1 2 3 4 c 1 2 3 4 5
2008-09
vo 7 *
0.5 A
0.4 1 * *
*
* 03 1
* 02 1 *
i | . . 0 -
1 2 3 4 1 2 3 4 5
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Figura 8. Estructura poblacional observada y esperada para cada poblacién (A= alta densidad,

B= baja densidad) y cada periodo anual. No se incluye la categoria de semilla, debido a sus altos

valores esperados. Los asteriscos (*) indican que existen diferencias significativas segin la

prueba residuos ajustados (P < 0.05). (Categorias: tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-40, 3= < 40.1-60,
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4.1.3. Valores reproductivos especificos por categoria

El valor reproductivo (v), considerado en este caso como el numero de semillas que
produciria un individuo promedio de cada categoria a lo largo de su vida, tendi6 a
incrementar conforme el tamafio de la planta fue mayor, solamente en la poblacion A
hubo algunos afos (2005-06 y 2008-09) en los cuales el valor reproductivo de la clase 5
disminuyo ligeramente (Figura 9).

Cabe resaltar que los valores reproductivos de los individuos de la poblacion B
fueron notablemente mayores que los de la poblacion A. También se observé que
durante los dos primeros afios el valor reproductivo fue bajo para las dos poblaciones,

teniendo un incremento durante los afios siguientes.

A B
12000 -
- B
4000 1 /“_—(v—u-t"-l-ﬂ-'"“'\\ 8000 - :.‘.
3000 1 Y 6000 - ._l’
o0 | £ T w0 g -
w000 | £ — 2000 - /“_‘/—‘
0 K 0
semilla 1 2 3 4 5 semilla 1 2 3 4 5

- & -2005-06 —1— 2006-07 -<<<he+ 2007-08 ==} 2008-09

Figura 9. Valores reproductivos (v) de las poblaciones de A. fissuratus de alta (A) y baja
densidad (B) en unidades de nimero de semillas, obtenido a partir de la proyeccion de las
matrices. (Categorias: semillas, tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-40, 3= < 40.1-60, 4=< 60.1-
80, 5= < 80).

4.2. Analisis de sensibilidad y elasticidad
Los andlisis de sensibilidad (Tabla 5) mostraron que en A. fissuratus los valores mas
altos (de entre las transiciones posibles) se presentan en la transicion de la categoria de

semilla a la clase 1, lo que nos indica que es en este proceso donde existe mayor
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presion selectiva, mientras que en el resto de las transiciones los valores de sensibilidad

son mucho menores.

Tabla 5. Matrices de sensibilidad de las poblaciones de alta y baja densidad de A.
fissuratus en los diferentes periodos anuales. Los valores resaltados con negritas marcan
celdas en las que existen entradas positivas. Los valores de 0.000 indican que la
sensibilidad fue menor de 0.0001. (Categorias: S= semillas, tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-40,
3=< 40.1-60, 4= < 60.1-80, 5= < 80)

ALTA DENSIDAD BAJA DENSIDAD
S 1 2 3 4 5 S 1 2 3 4 5
S 0.008 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.003 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
1 22,066 0.041 0.271 0.467 0.266 0.035 7.832 0.012 0.027 0.103 0.133 0.247
§ 2 23363 0.043 0.287 0.495 0.282 0.037 9.556 0.015 0.033 0.125 0.162 0.301
§ 3 18528 0.034 0.228 0.392 0.223 0.029 13.083 0.020 0.045 0.172 0.222 0.412
4 20.333 0.038 0.250 0.430 0.245 0.032 15581 0.024 0.054 0.204 0.264 0.491
5 17.207 0.032 0.212 0.364 0.207 0.027 16.398 0.025 0.057 0.215 0.278 0.517
S 0012 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.004 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
1 9386 0.087 0.221 0.248 0.090 0.018 19.793 0.030 0.070 0.327 0.297 0.157
E 2 13173 0.123 0.310 0.348 0.127 0.025 17.387 0.026 0.061 0.287 0.261 0.138
§ 3 14929 0.139 0.351 0.395 0.144 0.028 19.961 0.030 0.070 0.330 0.300 0.158
4 16.340 0.152 0.385 0.432 0.157 0.031 24957 0.038 0.088 0.412 0.375 0.198
5 20.247 0.188 0.477 0535 0.195 0.038 25.326 0.039 0.089 0.418 0.380 0.201
S 0.001 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.003 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
1 12.704 0.068 0.290 0.442 0.085 0.004 27.228 0.004 0.070 0.422 0.232 0.050
S 2 14095 0.075 0.321 0.491 0.094 0.004 32.635 0.005 0.084 0.506 0.278 0.060
% 3 14584 0.078 0.332 0.508 0.097 0.004 35.158 0.005 0.090 0.545 0.300 0.065
4 14672 0.078 0.334 0.511 0.098 0.004 35.359 0.005 0.091 0.548 0.302 0.066
5 15542 0.083 0.354 0.541 0.103 0.005 33.937 0.005 0.087 0.526 0.290 0.063
S 0.003 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.005 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
1 16.589 0.037 0.155 0.375 0.236 0.109 47566 0.007 0.033 0.128 0.441 0.280
% 2 16.754 0.037 0.157 0.378 0.239 0.111 46.909 0.007 0.032 0.126 0.435 0.276
§ 3 17.902 0.040 0.168 0.404 0.255 0.118 52.619 0.008 0.036 0.142 0.488 0.310
4 19625 0.044 0.184 0.443 0.280 0.129 54.695 0.008 0.038 0.147 0.508 0.322
5 18.076 0.040 0.169 0.408 0.258 0.119 52.043 0.008 0.036 0.140 0.483 0.306

Por otra parte, los andlisis de elasticidad (Tabla 6) muestran que en cada
poblacion las diferentes clases contribuyen de manera distinta al valor de A (Fig. 10). En

la poblacidon A las clases de tamafio que presentan una mayor contribucién son la 3,
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sequida de la 2 y la 4, mientras que en la poblacion B la contribucidn principal de cada

clase varia en los diferentes afios de muestreo, pero se observa que son las clases 3, 4y

5 las que contribuyen de manera méas importante al valor de 4 (Fig. 10).

Tabla 6. Matrices de elasticidad de Ariocarpus fissuratusde las poblaciones de alta y
baja densidad (Categorias: S= semillas, tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-40, 3=<

40.1-60, 4= < 60.1-80, 5= < 80).

BAJA DENSIDAD

ALTA DENSIDAD

S 1 2 3 4 5 S 1 2 3 4 5
S 0.0001 0.0001 0.0005 0.0031 0.0034 0.0005 0 0 0 0.0004 0.0009 0.0015
1 0.0076 0.0213 0.0064 0.0055 0 0 0.0028 0.0074 0.0019 0 0 0
§ 2 0 0.0169 0.2179 0.041  0.01 0.0013 0 0.0018 0.0169 0.009 0.0012 0.004
§ 3 0 0.0012 0.0594 0.2558 0.0741 0.0017 0 0 0.0116 0.114 0.0294 0.0165
4 0 0.0013 0.003 0.0868 0.1452 0.0087 0 0.0029 0.0013 0.0422 0.1651 0.0525
5 0 0 0 0 0.0123 0.0147 0 0 0.0013 0.0058 0.0675 0.4421
S 0.0001 0.0001 0.0006 0.006 0.0038 0.0018 0 0 0 0.0009 0.0018 0.0011
1 0.0122 0.0564 0.0136 0.0051 0 0 0.0038 0.0219 0.0044 0 0 0
% 2 0 0.0264 0.2418 0.0393 0.0026 0 0 0.0038 0.0389 0.0162 0.0023 0
§ 3 0 0.0028 0.0541 0.2956 0.0413 0.0009 0 0.0044 0.0179 0.2699 0.0312 0.0062
4 0 0.0016 0 0.0488 0.1018 0.0054 0 0 0 0.0427 0.2831 0.0488
5 0 0 0 0 0.008 0.0301 0 0 0 0 0.0561 0.1446
S 0 0 0.0001 0.0009 0.0003 0 0 0 0.0001 0.0016 0.0012 0.0003
1 0.0014 0.0476 0.0177 0 0.0009 0 0.0032 0.0005 0 0 0 0
§ 2 0 0.0184 0.2559 0.0451 0.0019 0 0 0.0032 0.0476 0.0331 0 0
§ 3 0 0.0016 0.0475 0.4147 0.0436 0.0003 0 0 0.0332 0.4382 0.0733 0
4 0 0 0 0.0469 0.0488 0.0018 0 0 0.003 0.0717 0.2021 0.0248
5 0 0 0 0 0.0021 0.0025 0 0 0 0 0.0251 0.0377
S 0 0 0.0001 0.0008 0.001 0.0012 0.0001 0 0 0.0005 0.0025 0.002
1 0.0031 0.0258 0.008 0 0 0 0.0051 0 0 0.002 0 0
% 2 0 0.0111 0.1161 0.0272 0.0025 0 0 0.0071 0.0159 0.0061 0.0034 0
§ 3 0 0 0.0327 0.3033 0.0682 0 0 0 0.0165 0.0826 0.0378 0.0048
4 0 0 0 0.0729 0.1869  0.02 0 0 0 0.0494 0.3928 0.0653
5 0 0 0 0 0.0212 0.098 0 0 0 0.0011 0.071 0.234

34




Elasticidad

Elasticidad

semilla 1 2 3 4 5 semilla 1 2 3 4 5

Categoria
- 4 -2005-06 —#— 2006-07 -<cec<hs+ 2007-08 =3} 2008-09

Figura 10. Valores de elasticidad por clases de tamafio de A. fissuratus, para ambas poblaciones
durante los diferentes periodos de estudio. A= alta densidad, B= baja densidad. (Categorias:
tallas en mm: 1= 0-20, 2= < 20.1-40, 3= < 40.1-60, 4=< 60.1-80, 5= < 80).

Cuando los valores de elasticidad se sumaron por proceso demografico (Figura
11), se observo que para ambas poblaciones la permanencia fue el proceso demografico
con mayor elasticidad en A. fissuratus, seguido del crecimiento y la retrogresion a clases

menores, siendo la fecundidad el proceso presenta la menor contribucion al valor de A.

1 1
0.8 - A 0.8 - B
0.6 - 0.6 1
0.4 - 0.4 -
02 - 0.2 1
0 - 0~
r C P R F C P R

Proceso demogréfico
N 2005-06 w2006-07 m2007-08 m2008-09

Figura 11. Valores de elasticidad sumados por proceso demogréfico (F= fecundidad, C=
crecimiento, P= permanencia y R= retrogresion) en las dos poblaciones de A. fissuratus. A=

poblacidon de alta densidad, B= poblacién de baja densidad.

Posteriormente los valores de elasticidad de la permanencia y la retrogresion se
sumaron, y tomando en cuenta la elasticidad de la fecundidad y el crecimiento se

localizaron las matrices en el triangulo demografico (Silvertown et al. 1993) (Figura
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12). Todos los puntos se localizaron en el extremo inferior derecho, en donde la
supervivencia es el principal proceso demografico. Es interesante que en las poblaciones
densas se observa un mayor movimiento en el eje de la supervivencia y crecimiento que

en la poblacion de baja densidad.

2005-06

2007-08
2008-09

Figura 12. Localizacion de las dos poblaciones de estudio, cada una con cuatro matrices
anuales, en el triangulo demografico. A “cuadros” y B “circulos”. Se muestran las elasticidades

por proceso demogréafico. G= crecimiento; L= supervivencia y F= fecundidad.

4.3. Simulaciones numeéricas
Se observo que en todos los afios los valores més altos de sensibilidad (de entre las
entradas biol6gicamente posibles) correspondieron a la transicion de semilla a la clase 1
(a21), ademas de ser un proceso que no pudo ser evaluado directamente en el campo, por
lo que se decidid6 modificar el valor de esta entrada para evaluar el efecto de este
proceso bioldgico particular sobre la tasa de crecimiento poblacional mediante
simulaciones numéricas utilizando las matrices promedio (Figura 13) y las matrices

anuales (Anexo 2) para cada poblacion.
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Poblacion A Poblacion B

lambda

Probabilidades de transicion de semilla a plantula

Figura 13. Resultados de las simulaciones numéricas para estimar el efecto de la transicion de
semilla a plantula (a,;) sobre la tasa intrinseca de crecimiento de las poblaciones de Ariocarpus
fissuratus utilizando la matriz promedio. Los puntos indican los valores reales obtenidos en el

analisis de proyeccion poblacional.

Como podemos observar, al aumentar los valores que corresponden a la
transicion de semilla a la clase 1, es decir, la germinacion de semillas para transformarse
en plantulas, el valor de A presenta un incremento significativo en ambas poblaciones
(Figura 13), siendo mayor en la poblacion de baja densidad. Sin embargo, cabe resaltar
que aun cuando se modifica con un valor cercano a cero, A presenta valores iguales o
mayores de uno (excepto en 2005-06), lo que sugiere que las poblaciones podrian

mantenerse e incluso crecer con algo de reclutamiento.
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4.4. Comparacion entre poblaciones de las tendencias numéricas de cada
categoria de tamafio
Las tasas intrinsecas de crecimiento (r) obtenidas para cada categoria de tamafio
muestran que en la poblacion A la clase 1 presenta un ligero crecimiento, contrario a lo
que ocurre en la poblacién B, donde r disminuye considerablemente para esa categoria.
En la categoria 3 se observa decrecimiento en la poblacion densa y crecimiento en la de
baja densidad. En el resto de las categorias se observan decrecimiento en ambas

poblaciones (Figura 14).

4.5. Comparacion entre poblaciones de las tendencias numéricas de las

tasas vitales

De acuerdo con el modelo utilizado para obtener el vecindario de cada individuo, se
encontré que en la poblacion A mas del 60% de los individuos se encontraban
acompafiados al menos de un vecino, llegando a tener hasta 10 plantas vecinas por
cuadro, mientras que en la poblacion B cerca del 60% de las plantas (excepto en 2005)
se encontraron de manera solitaria dentro de cada cuadro y el nimero maximo de

vecinos fue 6 (Figura 15).
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Figura 14. Relacion entre la abundancia de cada categoria (INNx) y el tiempo. La pendiente de
las rectas ajustadas es la tasa intrinseca de crecimiento poblacional, r. Los rombos representan a

la poblacién Ay los cuadros a la poblacién B.
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Figura 15. Histograma del nimero de plantas vecinas que acompafia a cada individuo

de las poblaciones de alta (A) y baja (B) densidad de A. fissuratus dentro de los

cuadros de 50x50 cm.

El area méaxima de ocupacion por vecindario (Amax) y el nimero de vecinos
promedio para cada poblacion se muestra en la Tabla 7. Las diferencias entre las
poblaciones A 'y B no fueron significativas en cuanto al a&rea maxima ocupada, a pesar

de que en la poblacion A si existe una mayor cantidad de vecinos (P<0.001).
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Tabla 7. Area maxima de ocupacion por vecindario (Amax en cm?) y el
numero de vecinos promedio en las poblaciones de alta y baja densidad

de A. fissuratus.

Poblacion A Poblacion B
Ao e hue anax e
2005 39.23 2.01 28.58 0.91
2006 31.01 1.79 28.71 0.80
2007 29.10 1.77 24.44 0.79
2008 27.62 1.73 25.05 0.78
2009 26.90 1.61 27.05 0.81

Los andlisis de correlacion entre los parametros demograficos y la disponibilidad
de espacio, mostraron que sélo en algunos casos el crecimiento individual (figura 16 a'y
f) y el numero de individuos muertos por vecindario (figura 18 a, b, ¢, g, 1 y j) se
encuentran significativamente correlacionados con la disponibilidad de espacio (Anexo
5), mientras que el nimero de estructuras reproductivas producidas por vecindario, si
presento correlaciones significativas con la disponibilidad de espacio en todos los afios
y en ambas poblaciones (figura 17, Anexo 5). Sin embargo los coeficientes de
correlacion no indican un efecto densodependiente negativo.

En el crecimiento individual (cambio en tamafio en mm de un afio al siguiente;
Figura 16) se observa que cuando hay una mayor disponibilidad de espacio ocurre un
mayor cambio en el tamafio de los individuos (crecimiento y decrecimiento) que cuando
el espacio se encuentra saturado, y en las figuras 16a y f se encontré una tendencia de

incremento en el tamafio cuando hay mayor saturacion de espacio (P < 0.05).
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Figura 16. Relacion del crecimiento (cambio en el diametro de un afio a otro) de los individuos con el
espacio disponible en las dos poblaciones de estudio. La disponibilidad de espacio es menor cuando los
valores se alejan de 1, mientras que existe mayor espacio libre cuando los valores son cercanos a 1.
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En el proceso de fecundidad, considerada como el numero de estructuras
reproductivas por vecindario (Fig. 17), se observa un ligero patron en el que la
produccion de estructuras reproductivas tendié a ser mayor cuando hay una menor
disponibilidad de espacio.

Con respecto al nimero de plantas muertas por vecindario, al parecer no se vio
afectada por la disponibilidad de espacio (Fig.18), ya que en algunos afios se observé
que el nimero de individuos muertos fue mayor cuando hay mayor espacio disponible
(e.g.Fig.18 a, €, f) y en otros afios cuando la disponibilidad de espacio era menor (Fig.18
g); no obstante, el nimero de muertos si es mayor en la poblacion de alta densidad. Se
observa que en ambas poblaciones el nimero de individuos muertos fue mayor en areas
con mayor agregacion de individuos, sin embargo no se noté que fuera mayor sobre

alguna categoria especifica (Anexo 7).
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Figura 17. Relacion del nimero de estructuras reproductivas por vecindario con la proporcion

de espacio disponible en las poblaciones de alta y baja densidad.
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espacio disponible en las poblaciones Ay B.
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4.6. Caracteristicas fisicoquimicas del suelo

En la poblacion A la pendiente promedio es de 5.6° (DE + 3.51) con una orientacion 20°
NE, mientras que en el sitio B la pendiente es de 6.7° (DE + 3.45) con una orientacion
de 10° NE.

En las tablas 8 y 9 se presentan los valores promedio de las caracteristicas fisicas
y quimicas del suelo. Los valores de cada una de las muestras de suelo se encuentran en
el Anexo 6. Se encontr6 que las poblaciones difieren en algunas caracteristicas, por
ejemplo, la densidad real y el porcentaje de porosidad fueron mayores en la poblacion
B, mientras que la densidad aparente y el contenido de magnesio y potasio fueron
mayores en A

El analisis de componentes principales con los resultados del analisis de suelo
(Figura 19) muestra la formacion de dos grupos, los cuales corresponden a cada una de las
poblaciones. Se observa el porcentaje de porosidad y el contenido de magnesio y potasio
son las variables de mayor importancia relativa. La variacion explicada por el primer
componente es solo del 36.16%, con el segundo componente se explica el 54.44% vy es
hasta el componente seis donde se obtiene un 91.3% de la variabilidad total contenida en la

matriz de datos.
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Figura 19. Ordenacion resultado del analisis de componentes principales de las caracteristicas
fisicoquimicas del suelo de Ariocarpus fissuratus. Los tridngulos indican los valores de la
poblacién de baja densidad (B), mientras que los circulos representan la poblacion de alta

densidad (A). Los vectores (representado por flechas) indican la direccion en la que las
variables varian a lo largo del espacio de dos dimensiones, el tamafio de estos vectores indica la
magnitud relativa de la relacion entre ellos.
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5. DISCUSION

5.1. Analisis demografico

El analisis demografico mostrd que las poblaciones de Ariocarpus fissuratus, en el
Valle de Cuatro Ciénegas, Coahuila, se encuentran decreciendo o cercanas al equilibrio
numérico, presentando valores de A que van desde 0.84 (+ 0.080) hasta 0.99 (x 0.090).
Este comportamiento demografico (valores de A = 1) ha sido reportado en otras especies
de la familia Cactaceae, sin importar la forma de crecimiento, como Escontria chiotilla
(Ortega-Baes 2001), Opuntia rastrera (Mandujano et al. 2001), Mammillaria crucigera
(Contreras y Valverde 2002), Neobuxbaumia macrocephala (Esparza-Olguin et al.
2002, 2005), Mammillaria magnimamma (Valverde et al. 2004), Echinocactus
platyacantus (Jiménez-Sierra et al. 2007) y Ariocarpus scaphirostris (Mandujano et al.
2007).

Las variaciones del valor de A durante los afios de muestreo pueden estar
asociadas a diversos factores bioticos y abidticos. Algunos de los factores bidticos que
posiblemente se encuentran limitando el crecimiento poblacional de A. fissuratus son la
baja tasa de reclutamiento y la elevada mortalidad durante los primeros estadios del
ciclo de vida, como ha sido reportado para otras especies de cactaceas, principalmente
de forma de vida globosa o toneliforme (e. g. Godinez Alvarez et al. 1999; Esparza-
Olguin et al. 2002; Jiménez-Sierra et al. 2002; Valverde et al. 2004; Mandujano et al.
2007).

La germinacion y el establecimiento son procesos cruciales en el ciclo de vida de
una planta. Esta dindmica puede diferir entre especies con diferentes estrategias de
historia de vida (Franco y Silvertown, 1996), siendo aun mas importante para aquellas
especies que no presentan crecimiento clonal (Forbis y Doak, 2004), y en ambientes

aridos y semiaridos su éxito depende de diversos factores (Flores-Martinez et al. 2008).
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En el estadio de semilla, el agua, la temperatura y la luz son algunos factores que
pueden afectar su germinacién (Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes, 2000). Una vez
como plantulas, las altas tasas de mortalidad se deben a que son altamente vulnerables a
las condiciones ambientales como heladas severas, sequias prolongadas, temperaturas
extremas y variacion en la humedad, asi como la depredacion (Nobel 1989; Mandujano
et al. 1998). En A. fissuratus, el efecto del ambiente puede verse incrementado ya que
por lo general crece preferentemente en ausencia de las plantas nodrizas (Godinez et al.
2002) vy, en el caso de las poblaciones estudiadas, la gran mayoria de los individuos se
desarrolla en espacios abiertos.

En A. fissuratus, la transicién de semilla a plantula es un proceso con el
potencial de influir de manera importante en el crecimiento de las poblaciones de A.
fissuratus. A tavés de las simulaciones numeéricas, se observd que si es un factor que
limita el incremento de A, ya que tan solo un incremento en la probabilidad de esta
transicion (valores aprox. de 0.0015 en B, y 0.004 en A; Fig. 13) las poblaciones
incrementarian su tamafio. Existen algunos trabajos en donde se han realizado
simulaciones en esta misma transicion para la familia Cactaceae, en ellos se demostrado
la gran importancia que tiene el establecimiento de nuevos individuos para el
crecimiento de las poblaciones (e.g. Astrophytum ornatum (Zepeda 2010), A.
capricorne (Bravo 2011) A. myriostigma (LOpez 2012), Ariocarpus scaphirostris
(Mandujano et.al.2007), Opuntia macrocentra (Mandujano et.al.2007b), en los cuales
pequefias variaciones en esta transicién pueden incrementar de manera significativa la
tasa de crecimiento poblacional.

Se ha sugerido que en las cactaceas el reclutamiento de nuevos individuos se
presenta en pulsos, los cuales generalmente se encuentran asociados con condiciones

favorables para la germinacién y el establecimiento (Mandujano et al. 2001, Esparza-
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Olguin et al. 2002). Siendo A. fissuratus una especie de ciclo de vida largo, resulta
probable que durante el periodo de estudio no hayan existido las condiciones Optimas
para que se diera un mayor indice de reclutamiento.

La variabilidad ambiental, en diversos factores abidticos es comun en los
ambientes desérticos; en este caso determinada entre otras cosas por las escasas y
variables precipitaciones y las altas fluctuaciones de temperatura caracteristicas de los
ambientes aridos (Mandujano et al. 2007). Estas condiciones ambientales desfavorables
tienen un efecto directo sobre el crecimiento individual de A. fissuratus, ya que las
plantas responden con una reduccién en su tamafio mediante la pérdida de tubérculos.
Este comportamiento es comun en el género Ariocarpus (Mandujano et al. 2007; obs.
personal).

Ademas de estos factores, posiblemente las caracteristicas fisicoquimicas del
suelo podrian estar influyendo en la dindmica poblacional de A. fissratus y contribuir a
las diferencias de densidad entre las dos poblaciones. Se encontré que existen algunas
diferencias en las caracteristicas edafolégicas, como son la densidad edafica aparente y
la densidad edafica real, las cuales determinan el porcentaje de porosidad. Esta
propiedad es muy importante porque influye en la capacidad de filtracion y retencion
del agua, asi como en el movimiento del aire y los nutrientes (Mufioz et. al. 2000). El
suelo de la poblacion de menor densidad (B) presentdé una mayor porosidad, por lo que
posiblemente sus suelos presentan una menor retencion de humedad, lo cual podria
influir en la cantidad de individuos presentes. Sin embargo, una menor porosidad
también presenta desventajas, ya que puede reducir la germinacion y el desarrollo
radicular de las plantas (Mufioz et. al. 2000).

También se encontraron diferencias en el contenido de magnesio y potasio en los

suelos de ambas poblaciones. EI Mg es un macronutriente esencial para las plantas, pues
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forma parte de la molécula de la clorofila, influyendo directamente en la fotosintesis.
Por otra parte, el K interviene en funciones importantes como por ejemplo en la
formacién y transferencia de azlcares, en la regulacion de la pérdida de agua dentro de
las células y en la velocidad de las reacciones enzimaticas (Mufioz et. al. 2000). La
concentracion de estos nutrientes fue mayor en la poblacion A, lo que quiza explica las
mayores densidades en este sitio.

La pedregosidad es una caracteristica importante del suelo en donde crece A.
fissuratus, pues las rocas pueden tener una funcién protectora. Se ha reportado que las
rocas pueden actuar como nodrizas, ya que crean microhabitats que amortiguan las
condiciones ambientales extremas, reduciendo la radiacion solar y la temperatura,
disminuyendo la pérdida de humedad del suelo, dando lugar a condiciones que
favorecen la germinacion de semillas, asi como el establecimiento y crecimiento de
plantulas (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Peters et al., 2008). La funcion nodriza de
las rocas presenta algunas ventajas sobre las plantas nodriza, ya que las rocas no
generan interacciones negativas, como la competencia por recursos cuando éstos son
limitados, y no atraen la presencia de herbivoros o patdgenos (Haussmann et al. 2010).
Peters y cols. (2008) realizaron una revision sobre algunas especies de cactus que se
encuentran asociadas a rocas, entre ellas se encuentran Carnegiea gigantea, Stenocereus
thurberi, Cereus calcirupicola y Astrophytum asterias, ademas, evaluaron esta
asociacion en algunas especies de Mammillaria. Estos autores concluyen que la
asociacion de plantas con rocas es mas comdn de lo que se pensaba, sobre todo en
especies de cactus globosos, y que una de las razones por las cuales existe una mayor
preferencia a asociarse con rocas que a alguna otra especie, es que las plantas nodrizas

pueden reducir la cantidad de radiacién fotosintéticamente activa.
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Probablemente por estas razones y debido a su forma de crecimiento, A.
fissuratus no necesita establecer una asociacion de nodricismo con alguna otra especie.
No obstante, habria que evaluar si la pedregosidad del suelo pudiera afectar el
establecimiento de las plantulas y el crecimiento de los individuos, ya que el terreno en
las poblaciones estudiadas presentan una ligera pendiente (A= 5.2° (£3.5), B= 6.7°
(£3.4)), y en época de lluvias puede ocurrir un arrastre de rocas, y por lo tanto llevarse
consigo a las plantulas, o bien cubrir a los individuos impidiéndoles el paso de luz, y
por lo tanto afectando su tasa fotosintética.

Ademas de las diferencias edafoldgicas posiblemente existen otros factores que
influyen en las diferencias de densidad y en la dindmica poblacional de A. fissuratus. Si
las diferencias encontradas entre las dos poblaciones fueran atribuidas exclusivamente a
estas diferencias edaficas, entonces probablemente la poblacion A es la que presenta
mejores condiciones para el desarrollo de A. fissuratus, lo que podria reflejarse en la alta
abundancia de los individuos; sin embargo, a pesar de que en este sitio aparentemente
existen mejores caracteristicas edafologicas (mayor cantidad de nutrientes e.g. Mg y K,
y menor porosidad) el tamafio promedio de los individuos es menor que en la poblacién
B, lo que sugiere la existencia de otros factores, como por ejemplo algunas
interacciones bidticas como la competencia intraespecifica por recursos. Ademas A.
fissuratus es la especie con mayor distribucion geografica de su género (Aguliar-
Morales et al. 2011), lo que refleja que es una especie que no presenta una
especializacion tan alta a un tipo de suelo determinado para su desarrollo y crecimiento,
como su especie hermana A. kotschoubeyanus.

Sin embargo, la competencia es fendmeno que puede ser dificil de detectar en la
naturaleza (Andrewartha y Birch 1954, en Hixon et al. 2002), sobre todo en ambientes

donde existe una escasez de recursos, condiciones climatoldgicas extremas y una alta
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variabilidad ambiental, por lo que en este tipo de comunidades la existencia de ésta ha
sido muy controversial (Fowler 1986). No obstante, existen diversos estudios en los que
se ha demostrado la existencia e importancia de la competencia en regiones &ridas y
semiéridas (Yeaton y Cody 1976; Phillips y MacMahon 1981; Fowler 1986; Welden et
al. 1988; Tilman 1989; Pantastico-Caldas y Venable 1993; Briones et al. 1998; Ebert
2006). Aun cuando la competencia en ocasiones sea poco frecuente, puede desempefiar
una funcion importante en la estructuracion de las comunidades y en la regulacion de las
poblaciones (Fowler 1986).

En el caso de las poblaciones estudiadas de A. fissuratus, los valores de A fueron
similares entre las dos poblaciones durante los afios de estudio, por lo que la densidad
no aparece como un factor que afectara de manera directa el crecimiento poblacional.
La tendencia al decrecimiento refleja una condicion abiética perjudicial a nivel de la
region, en la que la densidad no tiene un efecto muy claro. Sin embargo, existen ciertas
caracteristicas entre las poblaciones que sugieren que la densidad, junto con otros
factores (e. g. caracteristicas edafologicas, clima, humedad) pueden tener un efecto
dentro de cada poblacion mas que entre ellas, conduciendo a diferentes estrategias de
historia de vida como respuesta a estas presiones.

5.1.1. Estructura de la poblacion
La estructura poblacional en cada sitio fue diferente entre las poblaciones. La abundante
presencia de individuos de tallas medianas (clases 2 y 3) en la poblacién A y la poca
frecuencia de individuos grandes, aun cuando en este sitio se presentan mejores
condiciones edafoldgicas, sugieren la posible existencia de competencia intraespecifica
por la adquisicion de recursos (Harper 1977; Antonovics y Levin 1980), teniendo un
efecto sobre el crecimiento de cada individuo. Mientras que en la poblacion B la mayor

proporcidn corresponde a las clases de tamafio mayores (clases 3, 4 y 5), probablemente
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la competencia sea menor debido a que hay menor nimero de individuos, y la baja
frecuencia de individuos pequefios puede ser resultado de un bajo reclutamiento.
5.1.2. Valores reproductivos

El valor reproductivo de A. fissuartus se incrementa con el tamafio de los individuos, lo
cual se ha observado que ocurre de manera general en plantas y en otras especies de
cactos (e.g. Ariocarpus scaphirostris (Mandujano 2007), Echinocactus platyacanthus
(Jiménez-Sierra et al. 2007), Mammillaria crucigera (Contreras y Valverde 2002),
Neobuxbaumia macrocephala (Esparza-Olguin et al. 2002) y Opuntia macrocentra
(Mandujano 2007b)), debido a que los individuos de mayor tamafio presentan mayores
probabilidades de sobrevivir y por lo tanto pueden invertir mayor cantidad de recursos a
la reproduccion (Stearns 1992). Esto corresponde con los resultados obtenidos, en los
que los mayores valores reproductivos se presentaron en la poblacion B, donde la
mortalidad es menor y el tamafio promedio de los individuos es mayor que en la
poblacion A. Ademas si se considera que las plantas se encuentran espacialmente mas
distantes entre si, la probabilidad de competencia intraespecifica es menor y por lo tanto

puede que se asigne mayor cantidad de recursos a la reproduccion.

5.2. Analisis de sensibilidad y elasticidad
Los analisis de sensibilidad mostraron que las mayores presiones selectivas recaen
principalmente sobre la transicién de semilla a la categoria 1 (plantula), ya que este
estadio es altamente vulnerable ante las condiciones que lo rodean (Rojas-Aréchiga y
Vazquez-Yanes 2000). Seguida de esta categoria, aunque con valores mucho menores,
se encuentran las categorias 2 y 3 en la poblacion Ay las 3 y 4 en la poblacion B. Las
presiones selectivas sobre estas categorias probablemente se deban a que son individuos
reproductivos que aun no alcanzan su mayor tamafio, y posiblemente ocurra un trade-off

entre la fecundidad y el crecimiento, es decir, que las plantas asignen mayores recursos
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a la reproduccion, “sacrificando” el incremento de tamario. Stearns (1992) describe a
este trade-off como uno de los més frecuentes, y menciona algunos ejemplos con
especies animales y vegetales. Este compromiso de historia de vida se hace aparente en
los anélisis de elasticidad, en el tridngulo demogréfico (Silvertown et al. 1993) se
observa un aumento en el crecimiento cuando disminuye la supervivencia, y este
mecanismo es mas evidente en la poblacidn de alta densidad.

Los anélisis de elasticidad por categoria de tamafio revelan que son las
categorias 2 y 3 de la poblacién Ay las clases 3, 4 y 5 en B las que contribuyen de
manera mas importante al crecimiento de la poblacion. Este patron en el que las
categorias de tamafio correspondientes a los adultos contribuyen en mayor medida al
valor de A, mas que los estadios de plantulas y juveniles, ha sido encontrado en
diferentes especies de cactaceas (Godinez-Alvarez et al. 2003), como es el caso de
Mammillaria crucigera, Opuntia rastrera, Astrophytum myriostigma (Contreras y
Valverde 2002; Mandujano 2001; Lépez-Flores 2012). Ademas, cabe resaltar que la
baja contribucion del estadio de plantula a A, también pueda deberse a que solo fue
considerada una plantula para la estimacién de esta categoria. Sin embargo, no se
observo reclutamiento durante el estudio.

Las elasticidades por proceso demografico muestran que la permanencia en la
misma categoria es el proceso de mayor importancia para A. fissuratus, lo cual es una
caracteristica en los organismos con mayor longevidad (Silvertown et al. 1993,
Godinez-Alvarez et al. 1999; Silva-Matos et al. 1999; Mandujano et al. 2001; Esparza-
Olguin et al. 2002; Rosas-Barrera y Mandujano 2002; Jiménez-Sierra et al. 2007) y, en
este caso en particular, donde las condiciones ambientales son extremas y las plantas
suelen estar sometidas a diversas condiciones estresantes, la supervivencia es un

proceso de gran importancia. Posteriormente siguen los procesos de crecimiento y
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retrogresion a clases menores, siendo la fecundidad el proceso demogréafico que
contribuye en menor medida al incremento de A.

La retrogresion posiblemente es un proceso que incrementa las probabilidades
de supervivencia de A. fissuratus. Las plantas de esta especie tienen la capacidad de
contraer sus raices o tallos para protegerse de las altas temperaturas (Garrett 2010), las
cuales pueden superar los 70°C en la superficie del suelo (Nobel et al. 1986). Este
mecanismo le permite posicionar parte de su estructura por debajo de la superficie del
suelo, ayudandole a reducir la pérdida de agua (Garrett 2010), como se ha demostrado
en dos especies de Lithops (Aizoaceae) (Eller y Ruess, 1982). En condiciones naturales
se ha observado que A. fissuratus reduce su tamafio a través de la eliminacion de
tubérculos (obs. personal), como también ha sido reportado en Ariocarpus scaphirostris
(Mandujano et al. 2007). La retrogresion es un proceso presente en diversas especies de
cactaceas, y se ha asociado a condiciones desfavorables o como resultado de algun tipo
de dafio (e.g. depredacion) (Mandujano et al. 2001, 2007, 2007b; Contreras y Valverde

2002; Jiménez-Sierra et al. 2007; Lopez-Flores 2012).

5.3. Comparacion entre poblaciones de las tendencias numéricas de cada
categoria de tamafio

Las tasas intrinsecas de crecimiento (r) calculadas en cada una de las categorias (figura
14), mostraron que en la poblacion A posiblemente existen las condiciones propicias
(e. g. las caracteristicas fisicoquimicas del suelo) que favorecen el reclutamiento de
nuevos individuos, ya que se observo que esta categoria se ha venido incrementado a
través del tiempo (r= 0.062), contrario a lo que ocurre en B, donde ha ocurrido un
decrecimiento considerable, sin embargo, este hecho parece no se refleja en la tasa de

crecimiento poblacional (A).
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Algunos trabajos reportan que durante los primeros estadios de desarrollo, las
plantas pueden verse favorecidos a altas densidades, sin embargo, conforme se van
desarrollando el efecto se invierte, causando efectos negativos sobre el crecimiento y/o
supervivencia (Hubbell et al. 1990; Blundell y Peart 2004; Ramula y Buckley 2009).

El resto de las categorias (excepto la clase 3 de la poblacion B) presentan un
decrecimiento en ambas poblaciones, siendo mayor el decrecimiento de las categorias 1
y 2 en el sitio B, mientras que en A el mayor decrecimiento se presenta en las clases de
mayor tamario, por lo que la densidad no es un factor que muestre un efecto sobre estas

categorias.

5.4. Comparacion entre poblaciones de las tendencias numéricas de las
tasas vitales
A través de los analisis matriciales y del modelo del vecindario con la disponibilidad de
espacio, se encontrd que la densidad no es un factor que influye de manera directa sobre
el crecimiento poblacional y las tasas vitales de A. fissuratus, pero posiblemente influye
dentro de las poblaciones, generando diferentes estrategias de historia de vida, que
permiten a esta especie mantenerse bajo diferentes presiones ambientales.

En relacion al crecimiento individual, no se encontraron diferencias
significativas entre poblaciones (P = 0.53), sin embargo, el tamafio promedio de los
individuos y la estructura poblacional en cada sitio, sugieren que el crecimiento
posiblemente sea afectado indirectamente por la densidad, ya que con un mayor nimero
de individuos, la disponibilidad de recursos disminuye (e.g. espacio, nutrientes,
disponibilidad de agua) y probablemente ocurra competencia intraespecifica; en cambio,
si hay una menor cantidad de individuos entonces la disponibilidad de recursos puede
ser mayor, y por lo tanto, las plantas tienen mayores probabilidades de incrementar su

tamafio (Goldberg et al. 2001).
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Diversos trabajos han reportado efectos densodependientes negativos sobre el
crecimiento. Miriti y cols. (2001) evaluaron una poblacion de Ambrosia dumosa bajo
los criterios de presencia y ausencia de vecinos, encontrando que el crecimiento de las
plantas era mayor en aquellos individuos que se encontraban aislados, comparado con
aquellos que presentaban vecinos cercanos. En Digitalis purpurea se encontrd que la
tasa de crecimiento estaba negativamente relacionada con la densidad, siendo el efecto
mayor cuando se encontraba cerca de vecinos de la misma especie (Sletvold 2005). En
Shorea quadrinervis, una especie arbdrea tropical, se encontré que los individuos
juveniles presentaban un mayor namero de hojas en sitios donde la densidad de adultos
era menor, teniendo un mayor crecimiento y supervivencia (Bludell y Peart 2004).

Por otra parte, el nUmero de individuos muertos por vecindario mostré una
correlacion significativa con la disponibilidad de espacio solo en algunos afios (Figura
18), con una ligera tendencia a incrementarse cuando hay un mayor nivel de ocupacion
en la poblacion A. Sin embargo, no se encontraron diferencias estadisticas en el nUmero
de individuos muertos por vecindario entre las poblaciones (Tabla 3), lo que indica que
la mortalidad es afectada por la densidad, pero a nivel de vecindario, en ambas
poblaciones hay individuos con vecindarios llenos y también vacios, por lo que tienden
a presentar mortalidades similares a nivel del promedio a la escala pequefia. Las causas
de mortalidad se desconocen con certeza. En campo se observo que algunos individuos
presentaban larvas en su interior, lo que causé la muerte de algunas plantas; en otros
casos solo se encontraban huecos en lugares en los que se encontraban individuos
marcados, lo que sugiere la existencia de saqueo o posible depredacién, lo cual
confunde el poder de resolucion de los analisis.

La produccion de estructuras reproductivas tendié a incrementarse cuando la

ocupacion del vecindario fue mayor en las dos poblaciones (Figura 17). Esta tendencia
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posiblemente se debe a que A. fissuratus es una especie que requiere de polinizadores
para producir frutos (es polinizada principalmente por las abejas Apis mellifera y
Diadasia sp) (Martinez-Peralta 2007), y se ha reportado que en la polinizacion mediada
por animales, existe una tendencia de los polinizadores de moverse entre flores cercanas
y entre plantas vecinas, optimizando la adquisicion de recursos visitando un mayor
namero de flores por unidad de tiempo, lo que los lleva a moverse preferentemente
entre flores y plantas contiguas antes de desplazarse hacia flores lejanas. Por lo que la
densidad y la distribucion espacial de las plantas reproductivas determinan la distancia a
la que es dispersado el polen de una planta en particular (Pyke 1978; Cabrera 2011).
Cuando existe una mayor densidad de flores la frecuencia de visitas de los polinizadores
se puede incrementar, aumentando el éxito reproductivo porque se exporta mas polen
entre individuos y la diversidad genética de la progenie seria mayor (De Jong y
Klinkhamer 1994; Martinez-Peralta 2007).

Por otra parte, el niumero de estructuras reproductivas producidas de manera
individual y por vecindario, no fueron estadisticamente diferentes entre poblaciones
(Tabla 3), como se esperaba. Sin embargo, si se considera el numero de plantas
presentes en cada poblacion, se puede inferir que los individuos de la poblacion B,
producen mayor numero de estructuras reproductivas, lo cual se puede relacionar con el
tamafio de éstos, ya que en A. fissuratus se ha encontrado una correlacién positiva entre
el tamarfio de la planta y el nimero de flores producidas (Martinez-Peralta 2007). Esto
les puede dar la ventaja de atraer a los polinizadores, e incrementar las probabilidades
de que sus flores sean polinizadas exitosamente y que produzcan frutos, ya que al haber
una mayor separacion espacial entre individuos, las probabilidades de que sus flores
sean visitadas se reducen, y posiblemente sea por esta razdn que asignen mayor cantidad

de recursos a la produccion de flores. En cambio, en la poblacion A, el nimero de
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individuos presentes hace que la produccion de estructuras reproductivas no sea
diferente de B.

También se encontré que el nimero de semillas promedio fue mayor en la
poblacion B, pero las diferencias entre poblaciones no fueron significativas. Resultaria
conveniente incrementar el nimero de muestras para corroborar si la produccién de
semillas difiere entre sitios, ya que se ha sugerido que cuando el tamafio de la poblacién
es alto, el nimero de semillas producidas por planta es menor que cuando el tamafio de
la poblacién es menor (Smith 1983b; Ehrlich y Roughgarden 1987).

Otro aspecto en el que difirieron las dos poblaciones fue la categoria en la cual
comienzan a contribuir a la fecundidad. ElI hecho de que en la poblacién A los
individuos de la categoria 1 sean reproductivos, mientras que en B lo sean hasta la
categoria 2, probablemente se deba a que en este sitio existen mayores probabilidades
de retrogresion, lo que sugiere que debido a la reduccion de tamafio de las plantas de A.
fissuratus (ya sea resultado de las condiciones ambientales y/o de la competencia), se
haya encontrado que los individuos de la categoria 1 contribuyan a la fecundidad, y no a
que ocurra una madurez sexual temprana, ya que se ha reportado que A. fissuratus
comienza a ser reproductivo cuando alcanza un diametro de aproximadamente 4 cm
(Martinez-Peralta 2007). Ademas, la presencia de lana en esta especie puede ser un
indicador de la madurez sexual de las plantas, y en los muestreos realizados, se encontro
que los individuos con un didmetro mayor a 3.5 cm, presentaban esta caracteristica. Sin
embargo, se desconoce si esta reduccién de tamafio cause una disminucién en su
fecundidad. Los estudios en los que reportan la retrogresion como un proceso que
contribuye al crecimiento poblacional (Mandujano et al. 2001, 2007, 2007b; Contreras

y Valverde 2002; Jiménez-Sierra et al. 2007; Lépez-Flores 2012), no evalGan de manera
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directa el efecto de este proceso sobre la fecundidad; los resultados solo sugieren que la
reproduccion de estos individuos puede verse disminuida.

Los resultados obtenidos es este trabajo, demuestan que las poblaciones de A.
fissuratus no se encuentran reguladas de manera densodependiente, como se esperaba,
sin embargo no hay que descartar que en algin momento lo sean, ya que se ha
propuesto que la densodependencia puede ser temporal, es decir, que es un proceso que
no necesariamente esta presente en todo momento (Hassell 1986; Turchin 1995), pero
es esencial en algun tiempo y lugar para la persistencia de las poblaciones (Hixon y Carr
1997; Sale y Tolimeri 2000; Hixon 2002).

Las diferencias encontradas en las poblaciones (tanto la densidad, como algunas
de las caracteristicas demogréficas) pueden atribuirse principalmente a las
caracteristicas edafoldgicas de cada sitio, pero tambien es posible que otros factores se
encuentren influyendo en estas diferencias.

Ademas hay que destacar que la presencia de vecinos es un factor importante
que influye en las plantas, en todos los niveles de organizacion, desde el nivel
individual hasta el nivel de comunidad (Hubbell et al. 1990; Miriti et al. 2001;
Goldberg et al. 2001), y que las tendencias observadas van en el sentido que predice la
densodependencia, teniendo consecuencias positivas y negativas que varian en un rango
que puede ser desde una facilitacion hasta una competencia extrema (Antonovics y
Levin 1980; Miriti et al. 2001), y pueden estar determinadas por la disponibilidad de
recursos.

Por estas razones, es probable que la densidad se encuentre influyendo de
manera indirecta dentro de las poblaciones de A. fissuratus, mas que entre éstas, y no
necesariamente causando efectos negativos, ya que existen algunos procesos

demogréaficos que aparentemente pueden verse favorecidos con una mayor densidad;
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esto sin excluir la importancia que tienen otros factores, por ejemplo, la cantidad de
recursos disponibles en el ambiente, las caracteristicas fisicoquimicas del suelo, asi
como de las interacciones intra e inter-especificas, que en conjunto contribuyen en la
evolucion de las historias de vida (Takada y Nakajima 1992; Reznick et al. 2002).

Es interesante ver como esta especie ha desarrollado diferentes estrategias de
historia de vida, que le han permitido adaptarse de alguna manera ante diferentes
condiciones, en este caso a las caracteristicas ambientales y a la densidad, y aunque las
tasas de crecimiento poblacional no indiquen un crecimiento, ambas poblaciones se
mantienen cercanas al equilibrio. Sin embargo, este trabajo solo da una aproximacién de
lo que realmente sucede en la compleja dinamica poblacional de A. fissuratus, aun
faltan muchas cuestiones por revisar y analizar para definir con mayor precision cuales
serian las condiciones adecuadas que favorezcan la persistencia y viabilidad de las

poblaciones de A. fissuratus.
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6. CONCLUSIONES

Las poblaciones de Ariocarpus fissuratus estudiadas en el Valle de Cuatro
Ciénegas, Coahuila, no presentaron evidencia de densodependencia. Las diferencias en
la densidad de las poblaciones, posiblemente se deban principalmente a las
caracteristicas edafolégicas de cada sitio, ya que se encontré que la poblacién densa
aparentemente presenta mejores caracteristicas (mayor porcentaje de porosidad y
mayores cantidades de magnesio y potasio) que favorecen una mayor abundancia de
individuos.

Las tasas intrinsecas de crecimiento poblacional (A) mostraron que las poblaciones
de A. fissuratus, se encuentran decreciendo o cercanas al equilibrio numérico.

Los analisis matriciales de proyeccién poblacional y el modelo basado en la
ocupacion del vecindario no demostraron evidencia de densodependencia en ninguna
tasa vital; asi como tampoco se encontrd un efecto de la densidad sobre las diferentes
categorias de tamafo, excepto la categoria 1, la cual al parecer es favorecida a mayor
densidad.

Aunque no se encontrd evidencia contundente de densodependencia, existen
ciertas caracteristicas como el tamafio promedio de los individuos, las probabilidades de
crecimiento y retrogresion, la categoria en la cual los individuos comienzan a
reproducirse, los valores de fecundidad, entre otras, que sugieren que la densidad
posiblemente influya de manera indirecta sobre éstas caracteristicas, siendo la
competencia intraespecifica generada por la limitacion de recursos, el posible
mecanismo que determine tales diferencias entre las poblaciones, aunado con las

caracteristicas edafoldgicas y los efectos causados por la variabilidad ambiental.
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ANEXO 1. Simulaciones numéricas sobre la permanencia en el banco de semillas.

Las simulaciones fueron realizadas mediante el programa Simulacambio (Mandujano y

Mandujano 2005) en MATLAB (The Math Works, 1995)

Poblacion A Poblacion B

lambda

Probabilidades de permanencia en el banco de semillas
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ANEXO 2.Simulaciones numéricas sobre la transicion de semilla a plantula.

Resultados de las simulaciones numéricas para estimar el efecto de la transicion de

semilla a plantula (a,;) sobre la tasa intrinseca de crecimiento de las poblaciones de

Ariocarpus fissuratus en los diferentes afios de estudio. A=alta densidad (a,c,e,g) y B=
baja densidad (b, d,f,h).

lambda
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ANEXO 3. Métodos utilizados en los andlisis fisicoquimicos del suelo

1. Caracteristicas fisicas
Humedad del suelo
1. Setoman 5 g de suelo y se colocan en un vaso de precipitados, el cual tiene que
ser pesado previamente.
2. Posteriormente se colocan en el horno de secado durante un periodo de tiempo
de aproximadamente 48 horas.
3. Se registra el peso de las muestras secas de suelo.
El porcentaje de humedad se calcula de la siguiente manera:
% Humedad = [(Psh —Pss) x 100}/ Pss
Donde: Psh = peso del suelo himedo. Pss = peso del suelo seco
Textura
Método del hidrémetro de Bouyoucos
1) Pesar 55 g de suelo y colocarlo en un vaso de precipitados de 500 ml.
2) Agregar dos veces 25 ml de perdxido de hidrégeno (H,O;) al 8% y mezclarlos
con un agitador de vidrio.
3) Secar en bafio Maria.
4) Pesar 50 g de suelo seco
5) Mezclar con una batidora, agregando 5 ml de oxalato de sodio al 5 %, 5 ml de
metasilicato de sodio al 5 % y agua hasta la segunda ranura del vaso de la
batidora.
6) Agitar durante 10 minutos.
7) Pasar a una probeta de 1000 ml.
8) Aforar a 1000 ml con agua de la llave
9) Agitar un minuto (para que la muestra quede homogénea), reposar 40 segundos
y tomar la primera lectura con el hidrémetro.
10) Medir y anotar la temperatura.
11) Reposar 2 horas y tomar la segunda lectura.
12) Medir y anotar la temperatura

13) Hacer los céalculos y ver la textura en el triangulo de texturas de suelo

Calculos:

Determinacion de la textura
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% de limos + % arcillas = (Primera lectura (100)) / g de suelo

% arena = 100 - (% de limos + % de arcillas)

% de arcillas = (segunda lectura (100)) / g de suelo

% de limo = (% de limos + % arcillas) - % arcilla

100, O

& 60 40
5 Arcillpsa
$ 2
[=]
50 50
o Arcillo %
Arcillo limosa (@)
40 arenosa 60
F Franco
/ rfm@ arcilla
30 Franco arcillosa limosa ?O

arcillo
arenasa
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Franco
limosa
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Arenosa

Limosa

100
00 9 80 70 60 50 40 30 20 10 O

% Arena

Densidad real

Método del picnémetro

1)

2)
3)

4)
5)

6)

7)
8)

Utilizar picndmetros o matraces aforados de 50 ml previamente secos y anotar
su peso (siempre manipular con guantes o pinzas)

Agregar 5 de suelo, empleando un embudo y pesar.

Agregar una tercera parte de agua destilada con una piceta, cuidando de no
mojar el picnémetro por fuera.

Aplicar un movimiento de rotacién suave, para desalojar el aire.

Dejar reposar 30 minutos y desplazar las burbujas de aire hasta observar que no
haya quedado ninguna.

Llenar el picnémetro hasta la linea de aforo, cuidando que quede lleno el capilar
del tapon, secar con papel filtro o un lienzo de lino.

Pesar el picndmetro con suelo y agua.

Lavar el picnoOmetro y/o matraz, dejarlo secar en la estufa durante 2 horas y

sacarlo, enfriarlo en un desecador y llenarlo con agua destilada y pesarlo.
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Célculos:
Para determinar la densidad real del suelo se emplea la siguiente ecuacion:
Dr= S /(S+A) - (sta)
Donde:
S =Peso del suelo (g) A = Peso del agua (g) s+a = Peso del suelo y el agua
mezclados ()
Célculo del espacio poroso
Para estimar el porcentaje de espacio poroso existente en las muestras del suelo, se
emplea la férmula siguiente:
%P =1 - (Da/ Dr) ( 100)
Donde: %P = Porcentaje de espacio poroso. Da = Densidad aparente
(g/ml).
Dr = Densidad real (g/ml).
Densidad aparente
Método Volumétrico
1. Pesar una probeta vacia de 10 ml
2. Agregar el suelo (previamente seco y cernido a través de un tamiz de malla No. 10) a
la probeta hasta completar 10 ml y golpear ligeramente (5 veces) sobre una superficie
firme (cubierta con una franela). El golpeteo de la probeta sobre la franela debe ser
moderado y siempre aplicando la misma fuerza.
3. Agregar el suelo que falte hasta completar nuevamente los 10 ml
4. Volver a golpear ligeramente (3 veces) sobre la franela
5) Pesar la probeta mas el suelo y restarle el peso de la probeta vacia
6. Sustituir los resultados en la siguiente formula:

Densidad aparente (g/ cm®) = Peso del suelo / VVolumen

Color del suelo
Técnica de comparacion con Tablas de color (desarrollada por Munsell, 1985)
1. Tomar un poco de suelo seco a temperatura ambiente y colocarlo en la placa de
porcelana.
2. Comparar el color del suelo con las Tablas de color de Munsell, seleccionando
el que coincida o el que presente mayor similitud.
3. Humedecer la misma muestra con la piceta, cuidando que no quede muy

saturada de agua.
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4. Nuevamente comparar el color del suelo con las tablas Munselll.

5. Finalmente anotar el color de la siguiente forma:

Ejemplo: 10 YR 5/2 pardo grisdceo muy obscuro

Elemento Color en seco Color en htimedo
Notacién Munsell 10 YR5/2 10YR2/1
Nombre Café grisaceo Negro

2. Caracteristicas quimicas

pH

1. Pesar 10 g de suelo

2. Colocar el suelo en un vaso de precipitados de 100 ml

3. Agregar 25 ml de agua destilada y agitar durante 30 minutos en un agitador

mecanico.

4. Leer el pH de las muestras.

Acidez o alcalinidad pH del suelo
Excesivamente acido <de4d
Fuertemente acido 41-5.0
Moderadamente acido 5.1-6.0
Ligeramente acido 6.1-6.5
Neutro 6.6-75
Ligeramente alcalino 76-9.0
Fuertemente salino 9.1-10.0
Excesivamente salino >de 10

Sodio y Potasio intercambiables

Meétodo del Espectrofotometro de flama

1. Pesar 1 g de suelo

2. agregar 50 mL de solucién de acetato de amonio

w

. Agregar 0.1 g de carbon activado

4. Agitar y reposar 30 minutos.

5. Filtrar

6. construir la curva patrén para sodio y potasio

7. Obtener las lecturas de sodio y potasio en el espectrofotémetro

8. Extrapolar los datos de las lecturas obtenidas en la curva patron constituida por

minimos cuadrados, sacando las partes por millén (ppm)
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9. Sustituir los valores en ppm en la siguiente férmula:
Sodio o potasio (meq) = ppm x 5/ peso equivalente

Donde: 5 = factor de dilucion

Criterios
CATEGORIA VALOR DE POTASIO (ppm)
Muy pobre <40
Pobre 40 - 80
Medio 81 - 200
Rico 201 -320
Muy rico > 320

Ca®* y Mg intercambiables
Meétodo del versenato o de Cheng y Kurtz, 1960
1. Pesar 1g de suelo y colocarlo en un tubo de centrifuga.
2. Agregar 5 ml de acetato de amonio 1N; pH 7 y mezclar con un agitador de vidrio
durante 3 minutos.
3. Agregar otros 5 ml de acetato de amonio
4. centrifugar durante 5 minutos a 3 000 rpm y guardar en un frasco Gerber
5. Repetir la operacion anterior (paso 2 a 4) 5 veces y guardar para titular por el método
del versenato (EDTA).

6. Filtrar la alicuota y aforar a 50 ml.

Para determinar Calcio + Magenesio (Ca®* + Mg®")
1. tomar una alicuota de 10 ml del centrifugado

2. Agregar 5 ml de solucion buffer pH 10

3. Agregar 5 gotas de clorhidrato de hidroxilamina
4. Agregar 5 gotas de KCN al 2%.

5. Agregar 5 gotas de negro de ericromo T.

6. Titular con versenato (EDTA) 0.02N hasta que vire de purpura a azul.

Para determinar Calcio (Ca®")
1. tomar una alicuota de 10 ml del centrifugado

2. Agregar 5 ml de hidréxido de sodio al 12%
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3. Agregar una "pizca" (0.1 g) de murexida.
4. Titular con versenato (EDTA) 0.02N hasta que vire de rosa a violeta
Observacion: se preparan 2 blancos con los reactivos de CaCl2 0.02N para valorar el
EDTA de la siguiente manera:
1. Tomar una alicuota de 10 ml de CaCl2 0.02N para valorar el EDTA.
2. Agregar 5 ml de solucion buffer pH 10
3. Agregar 5 gotas de clorhidrato de hidroxilamina
4. Agregar 5 gotas de KCN al 2%.
5. Agregar 5 gotas de negro de ericromo T.
6. Titular con versenato (EDTA) 0.02N hasta que vire de purpura a azul.
Calculos:
Ca+ Mg =[mlde EDTA (5)(Nreal) x 100] / Peso de la muestra
Ca= [ml de EDTA (5)(Nreal) x 100] / Peso de la muestra
Nreal = (10 ml de cloruro de calcio/ gasto de EDTA del blanco) Nt
Donde:
Nt= Cuando el EDTA se prepara con 1.8613 g = 0.01
Cuando se prepara con 4 g = 0.02

Las unidades de ambos cationes estan dadas en meqg/100g
Criterios de acurdo con la NOM-021.RECNAT-2000. Utilizando acetato de amonio pH
7.

Ca Mg
CLASE Cmol (+)Kg
Muy baja <2 <05
Baja 2-5 05-1.3
Media 5-10 1.3-3.0
Alta > 10 3.0

Capacidad de Intercambio Catidnico

1. Pesar 1 g de sueloy colocarlo en un tubo de centrifuga

2. Agregar 5 ml de cloruro de calcio 1N; pH 7 y mezclar con un agitador de vidrio,
durante 3 minutos.

3. Agregar otros 5 ml de cloruro de calcio

4. Centrifugar durante 5 minutos a 3 000 rpm y decantar (se desecha)

5. Volver a centrifugar, decantar y desechar (esta operacion se repite 5 veces)
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6. Agregar 5 veces alcohol etilico, centrifugar y desechar (esta operacion se repite
5 veces)
7. Centrifugar 5 veces con cloruro de sodio y guardar para titular por el método del
versenato (EDTA).
Valoracion por el método del versenato (EDTA)
1. Tomar 5 ml del centrifugado con NaCl
2. Agregar 5 ml de solucion buffer pH 10
3. Agregar 5 gotas de clorhidrato de hidroxilamina
4. Agregar 5 gotas de KCN al 2%
5. Agregar 5 gotas de negro de ericromo T
6. Titular con Versenato (EDTA) 0.02 N hasta que vire de purpura a azul.
Calculos
CIC = [5 ml alicuota (ml de EDTA gastados) N x 100] /g de la muestra
donde: N = Normalidad real del EDTA
Para determinar la normalidad real de versenato, se preparan 2 blancos con una solucion
de cloruro de calcio 0.02 N.
Nreal =VtxNt = ( 10 X 0.02) / V real gasto del EDTA (del blanco)
Donde: Vt = volumen tedrico V real = volumen real Nt = Normalidad

tedrica

Materia Orgénica

Método de Walkley y Black, 1947

1. Pesar 0.5 g de suelo
Colocar la muestra de suelo en un matraz erlenmeyer de 250 ml
Agregar de dicromato de potasio; 1 N
Agregar lentamente 10 ml de &cido sulfarico concentrado
Agitar durante 1 minuto y dejar reposar 30 minutos
Agregar 100 ml de agua destilada
Adicionar 5 ml de acido fosforico

Agregar 8 gotas de indicador bariosulfonato de difenilamina

© © N o g B~ w DN

Titular con sulfato ferroso 0.5 N (el vire es verde esmeralda)

Célculos
% de M. O. =5 —[ml de FeSO,4 (N real) 0.69] / Peso de la muestra (g)
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Donde:

5 = cantidad de dicromato de potasio agregado (KCr,04)
N = normalidad real del FeSO,4

0.69 = constante

N real = 10 (0.5) / ml de FeSQO, (gastados en el blanco)
Donde:

10 = Valor tedrico del FeSO, utilizado en el blanco

0.5 = Normalidad tedrica del FeSO,

Para determinar el % de carbono **:
% C =% M.O./1.724 6 % C = M. O. (0.58)
En el siguiente cuadro se presenta una guia para la interpretacion de los resultados de

materia organica y carbon organico en el suelo.

MATERIA ORGANICA CARBON ORGANICO CLASIFICACION

<0.60 <0.35 MUY BAJO
0.60 - 1.80 0.35-1.05 BAJO
1.81-3.50 1.05-2.30 MEDIANO
3.50-6.0 2.30-3.50 ALTO

>6.0 >3.50 MUY ALTO
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ANEXO 4. Frecuencias esperadas y observadas de cada categoria y los resultados de las

pruebas de G y residuos ajustados.

Poblacion A Poblacion B

Afio Clase Frecuencia Frecuencia R_esiduos Frecuencia  Frecuencia G Residuos
observada  esperada ajustados observada esperada ajustados

1 89 4399 46.05 6.79 10 8.13 0.43 0.66

8 2 335 27784 1176  3.43 48 20.63 36.31 6.03
g‘ 3 417 481.59 8.66 -2.94 121 81.27 1942 441
R4 236 275.53 5.67 -2.38 145 104.41 15.78 3.97
5 39 37.05 0.10 0.32 83 19256 62.34 -7.90

1 107 121.05 1.63 -1.28 7 12.86 267 -1.63

5 2 270 317.57 712  -2.67 32 29.47 0.22 0.47
g 3 374 366.30 0.16 0.40 108 138.23 6.61 -2.57
R 4 200 14149 2420 4.92 117 123.23 031 -0.56
5 30 34.59 0.61 -0.78 103 63.22 25.03 5.00

1 121 77.43 2452 495 7 1.31 2461 4.96

8 2 276 31537 492 -2.22 30 28.91 0.04 0.20
c'\') 3 377 49292 27.26 -5.22 107 195.77 40.25 -6.34
& 4 177 9378 7386 8.59 127 109.05 295 1.72
5 32 350 23192 15.23 89 2496 164.27 12.82

1 106 38.64 117.40 10.83 1 1.91 0.44  -0.66

g 2 276 163.03 78.28 8.85 29 13.39 18.19 4.27
g 3 422 386.45 3.27 1.81 126 51.65 107.02 10.34
K 4 124 243.94 5897 -7.68 131 174.09 10.66 -3.27
5 20 11593 79.38 -8.91 65 110.96 19.03 -4.36
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ANEXO 5. Resultados de las regresiones de las tasas vitales con la disponibilidad de

espacio.
ANALISIS DE VARIANZA
Promedio Valor
Grados  Sumade  delos critico r r’
Afio  Poblacién livertad  Ccuadrados  cuadrados F de F
A Regresion 1 14416 14416 1468 00001 0.1173 0.0138
Residuos 1052  103303.76 98.2
S Total 1053 104745.36
S
« B Regresion 1 28.57 2857  0.32 057 0.0305 0.0009
Residuos 346 30685.99 88.69
Total 347 3071457
% A Regresion 1 102.7 102.696 1.5285 0.21661 0.03809 0.00145
2 Residuos 1052  70680.35 67.1866
z 5 Total 1053 70783.05
3 8
2 ] B Regresion 1 022 0.21678 0.0894 0.76508 0.0161 0.0003
2 Residuos 346 838.60  2.42396
S Total 347 838.91
©
c—i A Regresion 1 112.49 112489  2.03 0.15452 0.04389 0.00193
E Residuos 1052 5829537  55.4138
2 3 Total 1053 58407.86
2 3
s « B Regresion 1 623.06 623.058 8.8347 0.00316 0.1578 0.0249
s Residuos 346 2440121 70.5237
= Total 347 25024.26
5
T A Regresion 1 247 246713 0.0627 0.80231 0.00772 0.00006
% Residuos 1052  41386.86 30.3411
(<] o
g 8 Total 1053 41389.33
S 8
S B Regresion 1 2752 275226 0.3762 0.54007 0.0330 0.0011
2 Residuos 346  25316.33  73.1686
S Total 347 25343.86
A Regresion 1 39.44 39.4442 3.6856 0.05516 0.05909 0.00349
o Residuos 1052  11258.86  10.7023
é Total 1053 11298.30
=
Q B Regresion 1 19.05 19.0476 1.6883 0.19469 0.0697 0.0049
o- Residuos 346 3903.63  11.2822
Total 347 3922.68
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Grados

Promedio

89

de Suma de de los Valor r r?
Afio Pobl. libertad cuadrados cuadrados F criticode F
A Regresion 1 13404 13404 43332 5.177E-83 0.5048 0.2548
° Residuos 1267  391.91 0.31
8 8 Total 1268  525.95
& 8
(]
S & B Regresion 1 6.29 6.29 14.1727 0.0001908 0.1817 0.0330
©
_fg Residuos 415 184.28 0.44
F Total 416  190.58
C
o
2 A Regresion 1 17361  173.61 387.691 1.645E-75 0.4840 0.2343
© Residuos 1267 567.37 0.45
> 5 Total 1268 740.98
T ©
s 3
2 N« B Regresion 1 14.76 1476 14.7463 0.0001422 0.1852 0.0343
g Residuos 415 41536 1.00
S Total 416 430.12
o
3
2 A Regresion 1 99.36 99.36 207.023 1.368E-43 0.3748 0.1404
§ Residuos 1267  608.11 0.48
s X Total 1268 707.47
e o~
= 8
8 & B Regresion 1 50.44 50.44 40.0166 6.526E-10 0.2966 0.0879
8 Residuos 415 523.05 1.26
|-
= Total 416  573.48
2
S A Regresion 1 2.02 2.02 52.6099 7.063E-13 0.1997 0.0399
§ Residuos 1267 48.72 0.04
2 9 Total 1268 50.74
I
o
S & B Regresion 1 42.03 42.03 486528 1.212E-11 0.3239 0.1049
E Residuos 415  358.55 0.86
; Total 416 40058
t
)
S A Regresion 1 79.22 79.22 611.291 1.88E-110 0.5705 0.3255
g o Residuos 1267  164.20 0.13
2 0 Total 1268 243.42
c W
T =
S 8 B Regresion 1 17.21 17.21 40.0081 6.552E-10 0.2965 0.0879
o Residuos 415  178.49 0.43
Total 416 195.69




Grados

Promedio

Valor
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de Suma de de los CrI'tICO r I
Afo Pobl. libertad cuadrados cuadrados de F
A Regresion 1 4.19 419 1249 0.0004 0.0988 0.0098
Residuos 1267 42454 0.34
Q9 Total 1268  428.73
o
8
o & B Regresion 1 1.86 1.86 15.35 0.0001 0.1878 0.0353
g Residuos 420 5103  0.12
f Total 421 52.89
©
2
< A Regresion 1 0.44 044 485 0.0278 0.0618 0.0038
5 Residuos 1267  114.89 0.09
S5 5 Total 1268  115.33
o T
[72] ({e)
T 3
8 & B Regresion 1 0.09 0.09 3.41 0.0655 0.0897 0.0081
; Residuos 420 11.67 0.03
& Total 421 11.76
©
£
o
g A Regresion 1 0.12 0.12 1.16 0.2823  0.0302 0.0009
|-
S Residuos 1267 133.75 0.11
g 8 Total 1268  133.87
5o~
= .
€ &« B Regresion 1 0.01 0.01 0.94 0.3318 0.0474 0.0022
[72]
S Residuos 420 5.90 0.01
2 Total 421 5.91
z
£
@ A Regresion 1 8.45 8.45 100.06 1E-22 0.2705 0.0732
g Residuos 1267 106.95 0.08
E g Total 1268  115.40
\3 1
C [ee]
s S
o N B Regresion 1 0.04 0.04 1.18 0.2782  0.0529 0.0028
= Residuos 420 13.62 0.03
{ Total 421 13.66
5
(&)
=S A Regresion 1 1.46 1.46 4545 2E-11  0.1861 0.0346
S 5 Residuos 1267 4067  0.03
O é Total 1268 4213
>
8 B Regresion 1 0.19 0.19 1957 1E-05 0.2110 0.0445
Q Residuos 420 4.14 0.01
Total 421 4.34




ANEXO 6. Caracteristicas fisicoquimicas del suelo de Ariocarpus fissuratus en las

poblaciones de Cuatro Ciénegas, Coahuila.

Caracteristicas fisicas.

" 5 gy g 2. Textura Color
2 & sE 22 2F BE e g 8 ,
2 E 28 & o8 88 < S E Textura Seco Humedo
1 916 107 220 5165 48 44 8 Franca 10YR 6/3 10 YR 4/4
2 1089 120 229 4785 50 38 12 Franca 10YR 6/3 10 YR 4/4
3 918 106 228 5370 48 38 14 Franca 10YR 7/3 10 YR 5/4
< 4 783 106 224 5286 48 48 4  Francaarenosa 10YR7/3  10YR 5/4
:5 5 899 099 226 56.07 50 44 6 Francaarenosa 10YR 7/3  10YR 5/4
8 6 1107 103 222 5347 50 44 6 Francaarenosa 10YR 7/3  10YR 4/4
S 7 931 105 222 5257 48 36 16  Franca  10YR73  10YR 44
8 1089 104 228 5445 56 28 16 Francaarenosa 10YR 7/3  10YR 4/4
9 1137 094 216 5648 50 36 14 Franca 10YR 7/3  10YR 5/4
(1) 10.04 096 215 5508 60 26 14 Franca 10YR 7/3 10 YR 4/4
1 964 114 239 5231 52 42 6 Francaarenosa 10YR 6/3  10YR 4/3
2 1203 091 228 6010 48 36 16 Franca 10YR 6/3 10 YR 4/3
3 1103 087 233 6242 48 38 14 Franca 10YR 6/3 10 YR 4/3
n 4 1186 096 229 5836 48 38 14 Franca 10YR 6/3  10YR 4/3
:5 5 1018 092 230 5994 50 38 12 Franca 10YR 6/3  10YR 4/3
&8 6 1018 091 223 5914 48 36 16 Franca 10YR 6/3  10YR 4/3
S 7 1096 098 233 5773 48 36 16  Franca  10YRGB  10YR 473
8 1281 094 230 5938 48 38 14 Franca 10YR 6/3 10 YR 4/3
9 1137 090 228 6049 50 34 16 Franca 10YR 6/3 10 YR 4/3
(1) 896 100 231 56.71 48 38 14 Franca 10YR 6/3  10YR 4/3

Color del suelo:

10 YR 6/3 = pardo pélido.

10 YR 7/3 = pardo muy palido.

10 YR 4/4= pardo amarillento oscuro.
10 YR 5/4 pardo amarillento.

10 YR 4/3 pardo
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Caracteristicas quimicas

g % o Capgc(:eidad
sitio $ pH  Materia orggnico Vo (meg:/ﬁwg) (megﬂ%’om (melc?ff}wg) (meq|/<1009> intercambio
= Organica (cg(te:]c/)lnolocgc;
1 7.7 375 218 019 6509 @ 7.13 5.24 8.48 36.78
2 77 212 1.23 011 5000  2.78 1.28 3.04 33.33
3 77 297 172 015 4675  4.64 0.64 2.17 29.89
< 4 76 309 179 015 5473  3.60 1.92 0.43 29.89
;§ 5 76 303 1.76 015 5178  9.34 3.20 0.65 31.03
= 6 77 284 165 014 7012 627 499  7.39 39.08
& 7 77 266 154 013 5385  8.10 2.56 3.26 36.78
8 76 333 193 017 5385  3.93 0.51 0.87 40.23
9 79 024 014 001 4911 6.44 2.70 5.87 36.78
10 7.8 206 119 010 4822 233 0.64 0.43 35.63
1 74 266 154 013 5917  6.11 2.30 0.87 34.48
2 79 327 190 016 5148  2.59 0.77 3.04 34.48
3 78  3.09 1.79 015 50.89 245 1.28 1.09 31.03
m 4 78 242 140 012 5118 1.8 1.28 0.65 32.18
:§ 5 78 272 158 014 5325 242 0.77 3.91 32.18
(9]
s 6 79 32 186 016 5414 081 0.64 2.61 29.89
O 7 79 266 1.54 013 5059  1.07 0.64 1.30 29.89
8 7.8 260 151 013 4970 2.24 1.15 6.09 35.63
9 79 315 183 016 49.70 057 1.02 4.78 32.18
10 79 284 165 014 4970  0.82 0.77 0.65 36.78
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ANEXO 7. Distribucion de los individuos muertos a lo largo del periodo de estudio en

las poblaciones de alta y baja densidad

Cada individuo esta presentado de acuerdo a su categoria de tamafio, y se presentan los

individuos muertos en cada afio, marcados con diferentes colores. Los individuos vivos

estan representados por circulos vacios.
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Poblacion B
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