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Resumen

El Valle de Cuatrociénegas, Coahuila, es una zona con alta diversidad ecosistémica
y especifica, y con numerosos endemismos. Se caracteriza por la presencia de
sistemas hidrolégicos complejos, y de suelos salinos o gipsicos que limitan el
establecimiento de la vegetacion. La sobreexplotacién del manto acuifero ha
desecado sistemas acuaticos como en el caso del sistema Churince, lo que ha
modificado la dinamica de la vegetacion. En este trabajo se analizd la dinamica
poblacional de Flaveria chlorifolia (Asteraceae), planta asociada a suelos yesiferos,
en cuatro sitios en una zona circundante del sistema Churince, asi como su
respuesta germinativa, su establecimiento y su crecimiento en diferentes sustratos.
Durante 20 meses se realiz6 un seguimiento bimestral de 805 individuos, que se
categorizaron de acuerdo a la longitud de sus ramas. Se elaboraron matrices de
transicion anuales, promedio y periodicas, y se estimaron las tasas finitas de
crecimiento, la sensibilidad y la elasticidad. En invernadero se evaluaron la
germinacion y el crecimiento en cuatro sustratos de la zona, asi como en sustrato
rico en nutrientes y en arena silica. Los andlisis promedio y periddicos mostraron
gue hay un comportamiento estacional con oscilaciones marcadas que se expresan
en la desecacion y el rebrote de las partes aéreas. La poblacion en la zona de
estudio esta decreciendo debido al bajo establecimiento de plantulas, causado por
las condiciones climaticas y por las -caracteristicas limitantes del suelo,
especialmente por la costra de cristales que funge como barrera fisica para la
emergencia de la plantula. La germinacion en condiciones naturales responde al
incremento en la precipitacién, y es mayor a la observada en invernadero, debido
probablemente a la compactacién del suelo en los contenedores en el invernadero,
y a la costra de cristales que mantiene la humedad del subsuelo en condiciones
naturales. En condiciones de invernadero germiné y crecié en todos los sustratos,
pero la respuesta fue significativa mayor en aquél rico en nutrientes, asi como la
asignacion de biomasa aérea y radicular. EI modelo periddico refleja de mejor
manera la dindmica de la poblacién. La proyeccion indica que de mantenerse las
condiciones actuales en el sitio de estudio, F. chlorifolia desaparecera
progresivamente. Sin embargo, es de esperarse que exista un nuevo pulso de
germinacion y establecimiento si las condiciones son favorables nuevamente.
Debido a su respuesta demogréfica, es posible decir que responde al modelo de
refugio. A su vez, es posible clasificarla como una especie gipsovaga en funcion a
Su respuesta germinativa positiva en todos los sustratos.



Abstract

The Cuatrociénegas Basin harbors a high ecosystem and specific diversity, and
numerous biological endemisms. It is characterized by the presence of several
complex hydrological systems, and by saline and gypsic solis that restrict plant
establishment. Water overexploitation has caused the disturbance and desiccation
of aquatic systems, as the Churince system, thus modifying the vegetation
dynamics. In this project we analyzed the population dynamics of Flaveria chlorifolia
(Asteraceae), a plant associated to gypsosols, in four sites in the surroundings of the
Churince system, as well as its germinative response, its establishment and its
growth in different substrates. For 20 months we followed 805 plants bimonthly, and
categorized them by the length of their branches. Annual, average and periodic
transition matrices were built, and the finite growth rate, sensibility and elasticity were
estimated. In the greenhouse, germination and growth were evaluated in four
substrates from the study site, a nutrient-rich substrate and silica sand. The average
and periodic analysis showed that there is a seasonal behavior with marked
oscillations that are expressed in the desiccation and regrowth of aerial parts. The
population in the study site is decreasing due to the low establishment of seedlings,
caused by the climatic conditions and the limiting characteristics of the soil,
especially by a crystal crust that acts as a physical barrier for the emergence of
seedlings. Germination in natural conditions responds to the increase in
precipitation, and it is higher than that observed in the greenhouse, probably due to
the compaction of soil in the pots in the latter, and to the crystal crust that retains the
subsoil moisture in the study site. In greenhouse conditions, seeds germinated and
plants grew in all substrates, but germination and growth were greater in the nutrient-
rich substrate. The periodic model reflects better the dynamics of the population
Projections show that, if the conditions in the study site prevail through time, F.
chlorifolia will progressively disappear. However, a new pulse of germination and
establishment could take place if conditions become favorable again. Due to its
demographic response we can say that this species follows to the refuge model, and
it is possible to classify it as a gipsovague species according to its positive
germinative response in all substrates.



1. Introduccion

1.1 El Valle de Cuatrociénegas

El Valle de Cuatrociénegas se encuentra en el estado de Coahuila 'y forma parte del
desierto Chihuahuense. Es una zona ecologicamente relevante, ya que alberga una
diversidad muy amplia de ecosistemas y especies, asi como un alto nimero de
endemismos. Ademas éste es uno de los tres sitios del pais en donde hay
estromatolitos, que son Unicos (Souza et al., 2004). Una caracteristica sobresaliente
de este valle, que es parte del desierto mas seco de México, es la presencia de
cinco sistemas hidricos interconectados conocidos como Sistema Churince,
Garabatal-Becerra-Rio Mezquites, Tio Candido-Hundido, Santa Tecla y EI Anteojo
(CONANP, 2002). A nivel superficial, estos sistemas forman pozas, rios y lagunas,
gracias a los cuales hay una gran diversidad de ambientes tanto terrestres como
acuaticos y semiacuaticos. Una parte del Valle es un Area de Proteccién de Floray
Fauna (DOF, 7 de noviembre de 1994), forma parte de los humedales Ramsar y es

un Area Importante para la Conservacion de las Aves (AICA).

En la zona existe una fuerte probleméatica debida a la sobreexplotacién de los
mantos acuiferos y al cambio de uso de suelo. La sobreexplotacion del recurso
hidrico ha provocado un descenso general en los niveles de agua del sistema
hidrologico subterraneo y la consecuente desecacion progresiva de algunos de los
diferentes sistemas dentro del valle. Uno de los sistemas mas afectados es el
Churince, en el que la parte terminal del rio y su desembocadura, asi como la gran
laguna terminal, han ido perdiendo agua (Pisanty et al., 2013) y actualmente se
encuentran ya completamente secos (Rodriguez-Sanchez, 2014), mientras que la
laguna Intermedia muestra ya signos de una severa desecacion, seguramente

irreversible.

Una de las consecuencias de esta sobreexplotacion y del disturbio de los cuerpos
acuaticos es la desestabilizacion del suelo, que conlleva cambios drasticos en la

dinamica de la vegetacion de las zonas afectadas (Pisanty et al., 2013), parte de



esta vegetacion incluye algunas especies tipicas de zonas aridas (xerofilas, halofilas
y gipsofilas) y de ambientes riparios, entre las cuales se encuentran numerosas

especies endémicas (Pinkava, 1984; Sitio Desertfishes?).

Una segunda consecuencia es la formacion de estructuras llamadas abras o
hundimientos diferenciales. Estas estructuras se presentan en sitios con suelos
dispersivos, sobre todo en zonas aridas y semiaridas. Son el resultado de fuerzas
naturales como la disolucion de las sales del suelo, procesos de sedimentacion o
consolidacion de suelos (Heinzen y Arulalandan, 1977; Fidelibus et al., 2011; Umesh
etal., 2011), o de actividades antropogénicas como la extraccion o sobreexplotacion
del agua subterrdnea o la construccion de taneles (Tomas, 2009). Son indicadoras
de alteracion de los sistemas hidricos subterraneos y, dado que presentan un
desnivel en relacion a la matriz de suelo que las rodea, guardan humedad y fungen
como pequefios microambientes que son colonizados por plantas riparias, que
ademas de ser hidréfilas, son haldfitas y gipsofilas en diferentes grados (Pisanty et
al., 2013; Rodriguez-Sanchez, 2014; Peralta-Garcia et al., 2016).

1.2 Los suelos gipsicos

Dentro de los ambientes terrestres del valle destacan, por su alta concentracion de
yeso, las dunas y las zonas aledafias a éstas, que también presentan altas
concentraciones de yeso, ademas de otras sales. Los suelos con altas
concentraciones de yeso son llamados suelos gipsicos, yesiferos o gypsosoles, y
se caracterizan por una acumulacion de yeso primario? (CaS04:2H20) por encima
del 5%, mas de 1% de yeso secundario®y un espesor de 15 cm o mas. Estos suelos
son exclusivos de regiones éaridas y semiaridas y son principalmente depdsitos
aluviales o edlicos no consolidados, y cuya formacion esta fuertemente relacionada

con la evaporacion y sedimentacion en cuencas cerradas. Algunas de las

1 www.desertfishes.org

2 Suelo que no procede de la transformacion de fases minerales precursoras, que constituye un
material sedimentario original, significativo en un depdsito evaporitico.

3 Mineral que resulta de la transformacion del material parental. Se forma principalmente a partir de
la evaporacion en climas con precipitaciones por debajo de los 400 mm.



caracteristicas mas notables de estos suelos son la poca retencion de agua, la falta
de cohesion y de plasticidad, una muy alta inestabilidad al hidratarse dada su alta
solubilidad, asi como la formacion de una costra de cristales en la superficie

(Verheye y Boyadgiev, 1997; Szynkiewicz, 2010).

La vegetacion natural que se desarrolla en los suelos yesiferos suele ser escasay
estd dominada por arbustos xerofiticos o especies herbaceas. Se calcula que
ocupan aproximadamente 100 millones de hectareas de extension a nivel mundial
y los principales depdsitos se encuentran ubicados en areas desérticas del Cercano
Oriente y partes adyacentes de Asia Central, al sureste y centro de Australia, al
centro y sur de Espafa, al sureste de Estados Unidos de América y al norte de
México (Parsons, 1976; Verheye y Boyadgiev, 1997; Escudero et al., 2014; Moore
et al., 2014, Base Referencial Mundial del Recurso Suelo, 2007).

1.3 Plantas que viven en sustratos de yeso

A pesar de sus caracteristicas quimicas limitantes, entre las que destacan las
elevadas concentraciones de yeso, los suelos yesiferos albergan una gran
diversidad de especies vegetales que forman comunidades de plantas que incluyen
una gran cantidad de endemismos (Pinkava, 1984; Minckley, 1969; Meyer, 1986;
Moore et al., 2014; Escudero et al., 2014; Aguirre-Liguori et al., 2014). Este tipo de
plantas ha sido clasificado de diferentes maneras a lo largo del tiempo, con base en
caracteristicas como la concentracion de minerales en sus hojas (Duvigneaud y
Smet, 1968), o por el tipo de suelos en los que pueden ser encontradas (Meyer,
1986; Escudero et al., 2014). Para efectos de este estudio, se considerara la
clasificacion mas sencilla, que abarca dos grandes grupos identificados con base
en la capacidad de las plantas para germinar, establecerse y crecer. El primer grupo
corresponde a las plantas gipsofilas, que crecen Unicamente en suelos gipsicos, y
el segundo a las gipsovagas, que crecen tanto en suelos yesiferos como en

sustratos de otros tipos.



La presencia y, sobre todo, los mecanismos de supervivencia de estas plantas en
sblo ciertas zonas restringidas ha generado un gran numero de preguntas e
hipotesis que involucran factores bioticos y abidticos, que incluyen tanto a las
propiedades quimicas y fisicas del suelo y los patrones de distribucién (Meyer, 1986;
Meyer y Garcia-Moya, 1989; Meyer et al., 1992; Verheya y Boyadgiev, 1997,
Kormaz y Ozcelik, 2013), como a la fisiologia de las especies (Escudero et al., 1997,

1999, 2000, 2007) y su sistematica y biogeografia (Moore y Jansen, 2007).
1.4 Germinacién, establecimiento y crecimiento en suelos gipsicos

La germinacion es un proceso fundamental que define qué tanto de la progenie de
una planta parental es exitosa y, por lo tanto, implica la permanencia y perduracion
de su genotipo. La respuesta germinativa de las semillas influye directamente sobre
la dinamica poblacional a través del establecimiento de individuos y genotipos
nuevos. La germinacién se conforma por tres fases principales: la imbibicion, la fase
estacionaria, y la elongacion y el crecimiento, que se traducen en la emergencia de
la radicula. La primera y la Gltima etapa del proceso son reguladas por la cantidad
de agua que entra a la semilla, aunque otros factores ambientales como la luz y la
temperatura, asi como factores enddgenos, juegan un papel muy importante
(Margquez-Guzman et al., 2012, Baskin y Baskin, 2014).

La mayoria de las especies herbaceas perennes establecidas en sistemas
desérticos tienen semillas con latencia, principalmente fisiolégica (Baskin y Baskin,
2014). Para la familia Asteraceae se ha reportado que en estos ecosistemas la
ruptura de la latencia en condiciones naturales esta determinada por la temperatura
(Baskin et al., 2014), sin embargo, existen aquenios de algunas especies de esta
familia que no presentan latencia, y cuya germinacién depende de la humedad en

el suelo al momento de la dispersion (Baskin y Baskin, 1998).

Hay pocos estudios sobre la germinacién de especies gipsofilas y gipsovagas, ya
sean anuales 0 perenes, y se restringen en su mayoria a Espafia y Turquia
(Escudero et al., 1997, 2000, 2007; Romao y Escudero, 2005; Cafadas et al., 2014,



2015; Soriano et al., 2014), y en mucho menor medida a América del Norte (Secor
y Farhadjaned, 1978; Pando-Moreno et al., 2014; Peralta-Garcia et al., 2016). Estos
estudios han demostrado que la germinacion, asi como los patrones de distribucion
a lo largo de un gradiente de concentraciones variables de yeso en el suelo (Meyer
et al., 1986; Meyer y Garcia-Moya, 1989) no se ven afectados o limitados por las
propiedades quimicas de estos suelos, y que no es la germinacion el proceso clave
en el éxito de este tipo de especies.

El establecimiento es una etapa vulnerable que depende importantemente de las
condiciones ambientales bajo las cuales se llevé a cabo la germinacion; implica la
supervivencia de la plantula y la capacidad de ésta de convertirse en un organismo
autotrofo autosuficiente, lo que conlleva el desprendimiento de las hojas
cotiledonarias y la aparicién de las hojas verdaderas. Esta fase corresponde a un
segundo paso vital para el éxito de una especie, e impacta en la dindmica
poblacional al definir la aportacion de nuevos individuos capaces de crecer y
eventualmente reproducirse, lo que determina la estructura y la densidad de la

poblacion.

En sistemas desérticos, las condiciones estresantes, tales como la baja
precipitacion, las temperaturas extremas, la alta irradiacion solar y la baja
disponibilidad de agua en el suelo (Tuner et al., 1966; Jordan y Novel, 1979; Franco
y Novel, 1989; Miriti et al., 2007; McAuliffe y Hamerlynck; 2010), son determinantes
para el establecimiento de las plantas. Por ello, el establecimiento es
frecuentemente la etapa mas critica del ciclo de vida de una planta (Ackerman,
1979; Bowers, 1995; Chesson et al., 2004). En suelos yesiferos, el establecimiento
ha sido estudiado incluso menos que la germinacion. El establecimiento en este tipo
de suelos depende del tamafio de la planta, de la disponibilidad de agua y, muy
caracteristicamente, de la capacidad del individuo de atravesar la costra que se
forma en la superficie del suelo cuando éste tiene yeso. Dicha costra actia como
barrera fisica para la emergencia de la planta, e incluso de los tallos de las plantas
ya establecidas (Escudero et al., 2000; Cafadas et al., 2015; Palacio et al., 2007;
de la Cruz et al., 2008).



Los estudios sobre plantas perennes de desierto se centran principalmente en
arbustos y pastos, y reportan muy bajos porcentajes de reclutamiento y
establecimiento tanto en condiciones naturales como de laboratorio, debido
principalmente a la disponibilidad de agua y a la temperatura. Las diferentes
estrategias de vida son otro factor que afecta al reclutamiento, y con respecto a
esto, se sabe que las plantas de vida corta tienden a presentar mayores porcentajes
de reclutamiento, mientras que las de vida larga presentan baja supervivencia de
plantulas pero un alto porcentaje de germinacion y emergencia (Shreve, 1917,
Ackerman, 1979; West, 1979; Conovan et al., 1993; Bowers et al., 2004; Benard y
Toft, 2007).

1.5 El género Flaveria

Flaveria es un género de la familia Asteraceae, de la tribu Tageteae, y de la subtribu
Flaveriinae. McKown et al. (2005) sugieren que México, en particular Puebla y

Oaxaca, son el centro de origen y de diversificacion de este género.

Flaveria tiene dos géneros hermanos, Sartwellia y Haploésthes, y cuenta con 23
especies reconocidas, la mayoria nativas de América del Norte, aunque su
distribucion abarca América del Sur, las Antillas, Australia, Africa e India. Las
especies que se distribuyen al suroeste de Estados Unidos y al norte de México se
encuentran generalmente en suelos muy salinos o en suelos gipsicos cercanos a
cuerpos de aguas permanentes o efimeros (Powell, 1978). Presenta ciclos de vida

gue incluyen anuales y perennes.

Este género presenta un alto nimero de endemismos, y se ha utilizado ampliamente
para el estudio de la evolucion del metabolismo Cs4, ya que es uno de los seis
géneros de dicotiledéneas que presentan tanto metabolismo Cz y Ca, como
metabolismo intermedio C3-Cs4 (Powell, 1978; Ku et al., 1991; Monson y Jaeger,
1991; Drincovich et al., 1998; Westhoff y Gowick, 2004; McKown et al., 2005, 2007;
Sage et al., 2012).



Hay pocos estudios sobre la ecologia de este género. Ren et al. (2008) estudiaron
la germinacion de F. bidentis y Peralta-Garcia et al. (2016) analizaron la de F.
chlorifolia. No existen estudios poblacionales, de crecimiento ni de desarrollo de

ninguna de las especies del género.

El Valle de Cuatrociénegas alberga una de las especies, F. chlorifolia. El estudio de
la ecologia de esta especie es muy interesante si se considera que los sistemas
desérticos son muy dinamicos, y presentan falta de agua por la poca precipitacion
y la baja retencion de la misma por parte de los suelos, que, ademas, tienen altos
contenidos de diferentes sales. Ademas, muchas de estas zonas sufren un severo

y constante disturbio antropogénico tanto hidrico como edéfico.

Flaveria chlorifolia es una especie herbacea, perenne, que coloniza a las zonas
riberefias y algunos ambientes resultantes de la perturbacion, como las abras y el
lecho seco de la laguna y del rio. Ademas, se establece en una parte de las zonas
planas no riberefias aprovechando la humedad sub-superficial que se produce por
la pérdida de agua. El conocimiento de los pardmetros de historia vida y de la
dinamica poblacional de esta especie, asi como de algunos aspectos de su
reproduccion, germinacion y crecimiento, permitird comprender las estrategias de
colonizacion que le permiten ser exitosa en un ambiente extremo. Ademas, podria
aportar elementos para la eventual restauracién de las zonas riberefias y para la

implementacion de estrategias de manejo y conservacion de la zona perturbada.



2. Objetivos

2.1 General

Describir y explicar la dinamica poblacional y las diferentes respuestas germinativas,
de establecimiento y crecimiento de Flaveria chlorifolia (Asteraceae) en diferentes

sustratos en el sistema Churince en el valle de Cuatrociénegas, Coahuila.
2.2 Particulares

- Registrar y describir las caracteristicas (altura y cobertura) de los individuos
maduros y juveniles de F. chlorifolia, para poder clasificar a los organismos y
elaborar la matriz de transicion.

- ldentificar la estructura de tamafios de la poblacion, obtener los porcentajes
de supervivencia y mortalidad, calcular la tasa finita de crecimiento, y las
matrices de sensibilidad y elasticidad para cada uno de los ambientes.

- Proyectar el comportamiento de la poblacién con base en su estructura
estable para cada uno de los ambientes.

- Conocer la respuesta germinativa bajo distintas condiciones de sustrato.

- Conocer el porcentaje de establecimiento de plantulas de F. chlorifolia bajo
distintas condiciones de sustrato.

- Describir el crecimiento y desarrollo de la especie en diferentes sustratos, a

partir de la emergencia del tallo después de la germinacion.
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3. Metodologia

3.1 Sitio de estudio

El Valle de Cuatrociénegas se encuentra en el estado de Coahuila al NE de México
(figura 1) a 26° 42’ 11” y 27°00'05” Norte, 101° 52’ 07” y 102° 25’ 24” Oeste, a una
altura aproximada de 740 metros sobre el nivel del mar. Cuenta con un area total
de 84 347 ha.

Figura 1. Ubicacion del Valle de Cuatrociénegas, Coahuila.

3.1.1 Clima

El clima es muy seco, semicalido, con fuertes variaciones de temperatura que
oscilan entre los 0 y los 50° C, una media mensual maxima por encima de los 30°
C y una minima menor a los 12° C. Las temperaturas muy elevadas (mayores a
33°C) se presentan de abril a septiembre y las muy bajas (menores a 0° C) son
frecuentes de diciembre a febrero. La temperatura media anual se encuentra en un
rango de 16 a 22° C. La precipitacion anual promedio es de 212 mm, con
precipitaciones minimas de 100 y maximas de 440 mm (figura 2) (CONANP, 1999,
2002).
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Figura 2. Climograma (2014-2016) del Valle de Cuatrociénegas. Fuente: elaboracion propia con
datos de la estacion meteoroldgica “Cuatro Ciénegas” del Servicio Meteorolégico Nacional.

3.1.2 El Sistema Churince

El sistema Churince se localiza al noroeste del Valle de Cuatrociénegas y esta
compuesto por los siguientes elementos: Poza Bonita, Poza Churince, Rio
Churince, Laguna Intermedia y Laguna Churince (o Laguna Grande) (figura 3). En
la ribera sur del rio (figura 5) se han formado los hundimientos ya mencionados

generando un cambio en el paisaje.

Figura 3. Componentes del sistema Churince. Fuente: Google maps, 2017.
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3.2 Especie de estudio

Flaveria chlorifolia (Asteraceae) es una planta herbacea caducifolia (figura 4a), con
tallos erectos o postrados de 0.2 a 3 m de longitud, glaucos aunque en ocasiones
morados, con hojas opuestas, connadas-perfoliadas (figura 4b), de 3 a 10 cm de
longitud y de 1 a 5 cm de ancho, glaucas o moradas; produce flores amarillas, en
cabezuelas en un corimbo paniculado (figura 4c), con involucros de 6 a 7 mm de
longitud con 5 bracteas y corola de 4 mm de longitud; los frutos son aquenios de 2.5
a 3 mm de largo de forma oblanceolada a linear (figura 4d). Florece y fructifica a
finales del verano y durante otofio. Se distribuye en el norte del Desierto
Chihuahuense, desde el sur y centro de Coahuila hasta la parte central de Nuevo
México. Esta especie se encuentra asociada a cuerpos permanentes o efimeros de
agua salobre como ciénegas, rios o arroyos (Powell, 1978). Flaveria chlorifolia es
una de las primeras plantas colonizadoras en las abras (Pisanty et al., 2013;
Rodriguez-Sanchez, 2014) y en ambientes como el lecho lacustre y del rio (Torres-
Orozco, 2017). Presenta altos porcentajes de germinacion en condiciones naturales
y de laboratorio, en contraste con el resto de las especies del sitio (Peralta-Garcia
et al., 2016).

3.3 Demografia

Se eligieron cuatro zonas para realizar este estudio: abras, desembocadura, lecho
y ribera (figura 5). Para las primeras tres se seleccionaron parches de F. chlorifolia
con un muestreo dirigido y se trazaron cuadros de 5 por 5 m en cada uno, cuatro en
la zona del lecho, dos en la desembocadura y uno en la ribera, de acuerdo a la
distribucién de la especie. Se marcaron todos los individuos dentro de cada cuadro
(figura 6a). En el caso de las abras, se seleccionaron aquellas que albergaban uno
o mas individuos de F. chlorifolia tanto en el fondo (figura 6b), como en la pared o
en la periferia (figura 6¢), y se marcaron todos los individuos en cada una. Las abras
se identificaron a partir de los censos realizados en estudios previos (Pérez y Sosa,
2009; Pisanty et al., 2013; Rodriguez-Sanchez, 2014).
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Figura 4. Flaveria chlorifolia. a) Flaveria chlorifolia madura; b) Hojas connadas-perfoliada; c)
Inflorescencia; d) Aquenio.

® Puntos de muestreo
[”1 Cuerpo de agua
CDCarretera federal

LAGUNA CHURINCE

Figura 5. Ubicacidn de los puntos de estudio. C1) Ribera; C5 y C6) Desembocadura; C2-C4) Lecho;
C7) Abras. Elaboro: Bidl. Julieta Salomé Diaz.
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Figura 6. Flaveria chlorifolia en el sistema Churince. a) Individuos marcados dentro de cuadro; b)
Individuos en el fondo de un abra; ¢) Individuos en la periferia de un abra.

Durante 20 meses se midio bimestralmente la altura de cada uno de los individuos
marcados, considerando la longitud de las ramas desde la parte basal y hasta el
apice; cabe aclarar que la cobertura y el numero de ramas primarias fueron
descartadas como base para la clasificacion, ya que la medicidbn en campo no era
factible debido a la forma de crecimiento de algunos de los individuos. Se definieron
4 categorias para describir adecuadamente a la poblacién de tamafio, y debido a la
naturaleza perenne y caducifolia de esta especie, se agreg6é una categoria mas
denominada “seco”, en la que se agrupo a los organismos que pudieran ser
reconocidos en campo por la presencia de partes aéreas secas. Estos individuos
suelen presentar rebrotes verdes al iniciarse la estacion de crecimiento, de modo
gue no deben ser considerados como muertos. La categoria 1 corresponde a las
semillas (Tabla 1).
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Tabla 1. Categorias de Flaveria
chlorifolia en la parte terminal del
sistema Churince
Categoria Longitud (cm)

1 Semilla

2 0.1-4

3 5-15

4 16-30

5 >30

6 seco

Debido a la variabilidad del ambiente en el que se desarrolla la poblacién, se
seleccionaron dos diferentes tipos de analisis matriciales con la finalidad de
compararlos entre si, para después elegir aquél con mayor ajuste a lo observado en
campo. Los modelos elegidos fueron el clasico en su forma ti—t2 y en su forma
promedio, y el periddico (Caswell, 2001), que se detallan mas adelante. La dinamica
poblacional en cada una de las zonas, asi como la del conjunto del total de

individuos, fue evaluada con cada uno de los modelos elegidos.

En la figura 7 se muestra el ciclo de vida general de F. chlorifolia. Para obtener los
valores de las transiciones correspondientes a la fecundidad (F), establecimiento y
crecimiento hasta la primera categoria de altura (G) y banco de semillas (P1), se
colectaron semillas de individuos seleccionados al azar (sin incluir a los individuos
marcados para el estudio demografico) durante toda la temporada de fructificacion
(noviembre 2015). ElI numero de semillas colectadas no fue mayor al 5% por
individuo a fin de minimizar el impacto de la colecta sobre la poblacién. Para conocer
el porcentaje final de germinacion en condiciones naturales, se hicieron 30 bolsas
de organza de 6 por 5 cm, se pusieron 20 semillas en cada una, y se colocaron
alrededor de los cuadros usados para la demografia, asi como dentro de las abras,
fijandolas en el suelo con un clavo. Bimestralmente, durante 12 meses, se
recogieron al azar cinco bolsas de cada una de las zonas, a modo de contar con
100 semillas por zona en cada ocasion. Se determind el nUmero de semillas que
germinaron en campo, y aquellas semillas que no germinaron, a las que nos

referiremos como recuperadas, fueron sembradas en condiciones controladas en
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cajas de Petri con arena silica en una camara de germinacion (Lab-Line Biotronette)
a una temperatura constante de 25° C, que es aproximadamente la temperatura
promedio del periodo de maxima germinacion en campo, y con un fotoperiodo 18

luz/6 oscuridad.

Las estructuras reproductivas (flores y frutos) se cuantificaron en campo cuando se
presentaban. Para conocer el numero promedio de flores por inflorescencia se
tomaron 100 corimbos al azar en los meses de septiembre y noviembre, y se obtuvo
el promedio de cabezuelas por corimbo, asi como el nimero promedio de aquenios

por cabezuela.

Figura 7. Ciclo de vida general de Flaveria chlorifolia. E=establecimiento; C=crecimiento, i.e., paso

a categorias subsiguientes; F=fecundidad (reproduccién); Pis=permanencia en la misma categoria.

Los valores finales de F, E y P1 se obtuvieron de acuerdo a las ecuaciones 1, 2y 3.
Cada elemento fue obtenido para cada categoria en cada una de las zonas y para
el conjunto de individuos. Para el modelo periddico, que se describe mas abajo,
cada uno de los elementos se obtuvo para cada zona y para el conjunto de

individuos para cada uno de los periodos seleccionados.

sIC .,
F==—"p, Ecuacién 1
Ny
R .,
= Ecuacion 2
SICp,
P; = p, Ecuacion 3
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En dénde:

F = fecundidad

G = paso de semilla a organismo fotosintéticamente autosuficiente de categoria 2
P1 = probabilidad de permanencia en el banco de semillas

S= ndmero promedio de frutos por cabezuela

| = nimero promedio de cabezuelas por corimbo

Ci = nimero total de corimbos por categoria

N: = nimero total de individuos en la categoria

Pc = proporcion de semillas viables

pr = proporcién de semillas recuperadas que germinaron en condiciones de laboratorio
R = reclutamiento en campo (plantulas nuevas observadas en campo)

3.3.1 Andlisis tradicional

El modelo tradicional no varia en el tiempo, supone que las condiciones iniciales se

mantendran en el futuro, y que el crecimiento es independiente de la densidad

inicial. Los valores obtenidos a partir de la matriz de transicion son la tasa finita de

crecimiento (A, ecuacion 4), la estructura estable de la poblacion y el valor

reproductivo, asi como los analisis prospectivos de sensibilidad (ecuacién 5) y

elasticidad (ecuacion 6) (de Kroon et al., 1986). Para estos analisis se utilizaron los

paquetes “pop bio 2.4.3” y “pop demo 0.1-4” de R. Los intervalos de confianza de

las diferentes tasas finitas de crecimiento se calcularon por el método de bootstrap.

N .z
A=t Ecuacion 4
N¢
En donde:

A = tasa finita de crecimiento
Nt = tamafio poblacional tiempo t
Nw1 = tamafio poblacional al tiempo t+1

oA _ vin

ij = = Ecuacion 5
Oaij <w,v>

S

En dénde:

Sij = sensibilidad de lambda al elemento ij

vi= valor del elemento i del eigenvector izquierdo o vector de valores reproductivos
w;= valor del elemento j del eigenvector derecho o vector de estructura estable

v = vector de valores reproductivos

w = vector de estructura estable

€ij = % (sij) Ecuacién 6
En doénde:

eij= elasticidad de lambda al elemento ij

aj= elemento ij de la matriz A

A = tasa finita de crecimiento
sij = sensibilidad de lambda al elemento a;
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Se elaboraron dos matrices de transicion:

a) Matriztrat
Se considero unicamente la transicion de septiembre 2015 a mayo 2017 para
cinco casos: total de individuos (suma de todos los individuos en las cuatro
zonas marcadas en campo), y total de individuos por zona: abras,
desembocadura, lecho y ribera.

b) Matriz promedio.
Se elaboraron ocho matrices bimestrales por zona y una para todas las zonas
juntas, y se promediaron para obtener la matriz promedio (de las matrices

bimestrales) en cada caso.
3.3.2 Analisis periddico

El modelo periédico permite a la matriz cambiar en el tiempo, asi como describir la
dindmica poblacional considerando variaciones ambientales periddicas, cada una
de las cuales representa una fase dentro de un ciclo, ya sea en intervalos cortos

menores a un afo, o en intervalos anuales (Caswell, 2001).

Se elaboraron tres matrices de transicion (A), cada una de las cuales corresponde
a una temporada. Las temporadas fueron delimitadas a partir de datos
climatologicos de los afios 2015 y 2016, tomados de la estacion meteoroldgica
automatica “Cuatro Ciénegas” del Servicio Meteorolégico Nacional, se consideraron
Unicamente 12 meses de datos para este analisis debido a que no se conto con el

ciclo completo (24 meses). Las temporadas son las siguientes:

e Temporada fria o F (septiembre 2015 a enero 2016)
e Temporada templada o T (febrero 2016 a mayo 2016)
e Temporada de calor o C (junio 2016 a septiembre 2016)

Se obtuvieron los valores de lambda para cada zona, que resultan del producto de
las matrices de cada fase del ciclo (B:... Bm) y las proyecciones, que a su vez

resultan de multiplicar la matriz resultante del producto de todas las matrices por el
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vector inicial n(t) (ecuacion 7). Las sensibilidades (ecuacion 8) de cada fase (Bn;
h=1, 2...m) fueron obtenidas mediante el producto transpuesto de las matrices
restantes del ciclo por la sensibilidad del producto de todas las matrices del ciclo
(San). Las elasticidades (ecuacién 9) para cada fase son el resultado de la division
de los elementos de la matriz evaluada (Bn) entre lambda multiplicado por la

sensibilidad de la fase evaluada (Sen) (Caswell y Trevisan, 1994; Caswell, 2001).

n(t+m) = (B, ... B,B;) n(t) = A1n(t) Ecuacion 7
SBh = (Bh_lBh_z e BleBm—l "'Bh+1)TSAh EcuaCién 8
Eg, = ZBh 0 Sg, Ecuaciéon 9

3.4 Germinacion

Para conocer la respuesta germinativa de la especie de estudio en diferentes
sustratos, se seleccionaron seis sustratos: tierra negra comercial (Miracle Gro —
Moisture Control - Potting Mix; NHs-N = 0.113%, NO3-N = 0.097%, P20s = 0.11% y
K20 = 0.16%), arena silica (sin materia organica) y cuatro suelos de la zona de
estudio, uno por cada zona seleccionada para la demografia. Los suelos se
colectaron de la superficie a 30 cm de profundidad y se esterilizaron en una
autoclave (Yamato SM3000) durante 25 minutos a 125°C.

En el invernadero de la Facultad de Ciencias (temperatura promedio: 19.57 °C,
maxima 37.8°C, minima 10.3°C, HR promedio: 52.67%, medidas con sensor de
datos (HOBO Pro V2, Onset)) se colocaron 50 réplicas (macetas de 9.5 cm de
didmetro) por sustrato, con cinco semillas cada una, y se regaron cada tercer dia.
También cada tercer dia, se contaron las semillas que presentaron protrusion de la
radicula. Las diferencias entre los sustratos fueron analizadas mediante un Modelo

Lineal Generalizado (GLM) con distribucion de tipo binomial.
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3.5 Establecimiento

Dado que las plantulas son sumamente pequefias y al inicio de su desarrollo se
encuentran debajo de la capa superficial de suelo, en condiciones naturales no fue
posible marcarlas antes de su emergencia (figura 8), por lo que el establecimiento
se analizd en condiciones experimentales a partir de las plantulas obtenidas en el
experimento de germinacion. Se consideraron como establecidas aquellas plantas
gue sobrevivieron hasta la aparicion de las hojas verdaderas. Se registré la
germinacién de todas las semillas, pero s6lo se mantuvo a la primera plantula de
cada maceta para las mediciones de crecimiento que se detallan en el apartado

siguiente.

Figura 8. Flaveria chlorifolia creciendo a través de la costra de cristales de yeso en el sistema
Churince de Cuatrociénegas.

3.6 Crecimiento

En el invernadero, se contdé semanalmente el nUmero de moédulos de los individuos
resultantes del experimento de germinacion. Las diferencias en numero final de

maodulos por individuo entre sustratos se analizaron con un GLM.
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3.7 Asignacion diferencial de biomasa

Los organismos fueron cosechados después de 17 semanas de ser montado el
experimento de germinacion. Las hojas, tallos y raices, asi como las estructuras
reproductivas, cuando las habia, se secaron por separado en un horno (Felisa FE-
291) a 80°C durante 48 horas. Una vez secas, las partes aéreas y radiculares se
pesaron por separado en una balanza analitica (Sartorius LA-120S, ES +0.00005
g). Se obtuvo el porcentaje final de peso seco promedio por suelo para cada
estructura, y se analizaron las diferencias entre zonas para cada una de las partes
(aérea o radicular).
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4. Resultados

4.1 Demografia

4.1.1 Total de individuos

El nimero de individuos en cada una de las cuatro zonas y el numero total se

muestran en la Tabla 2.

Tabla 2. Numero total de individuos y densidad de Flaveria
chlorifolia en cuatro zonas del Sistema Churince
Zona No. Individuos Densidad (ind/m?)
Desembocadura 184 3.68
Lecho lacustre 132 0.66
Ribera 359 14.36
Abras 130 -
TOTAL 805 -

La poblacion total disminuyé 72% durante el tiempo de muestreo. La maxima
mortalidad se presentd en mayo de 2017 (22%), enero de 2017 (19%) y noviembre
de 2016 (16%), mientras que los meses que presentaron la menor mortalidad fueron
noviembre de 2015 (1%), enero y marzo de 2016 (8%), y julio de 2016 (12%). La
zona de mayor mortalidad fue la ribera, y la de menor las abras (figura 9). Sélo se
encontraron individuos nuevos en el mes de noviembre de 2015, dos en la

desembocadura y dos en la ribera.
4.1.2 Estructura poblacional

La categoria 3 es la que predomina en la desembocadura en septiembre 2015,
marzo, mayo Y julio 2016 y mayo 2017, en la ribera en septiembre 2015 y 2016,
marzo 2016 y mayo 2016 y 2017, y en el lecho en septiembre 2015, marzo 2016 y
mayo 2016 y 2017. En las abras esta categoria es predominante Unicamente en
marzo 2016, y la predominante durante cuatro meses fue la 5. Los organismos mas
grandes son mayoria en el lecho y la desembocadura en noviembre 2015 y

septiembre 2016. En la ribera la proporcion de individuos de esta categoria no
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sobrepaso el 20% de la estructura de la poblacion en ningdn mes; sin embargo,
esta es la Unica zona en la que los individuos mas pequefios predominaron durante

los meses de enero y marzo 2016 (figura 10).

El 62% de individuos que sobrevivié hasta el periodo de reproduccion produjo flores
y semillas, y la categoria con el mayor numero de individuos reproductivos (42%)
fue la 5. Se produjo un total de 4504 de corimbos con un promedio de 153.94

cabezuelas, y un promedio de 10.53 aquenios por cabezuela.

Los individuos secos alcanzan los mayores porcentajes en todas las zonas en los
meses de enero 2016 y 2017, noviembre de 2016 en todas las zonas menos en el

lecho, y en noviembre 2015 anicamente en la ribera.
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Figura 9. Supervivencia del conjunto de individuos y de cada zona de Flaveria chlorifolia (septiembre
2015-mayo 2017).
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4.1.3 Dinamica poblacional

En el caso de los modelos anual (anexo 1) y promedio (anexo IlI) se construyeron
cinco matrices de transicion para cada uno, una por cada zona y una mas
considerando al total de los individuos muestreados, y se obtuvieron cinco matrices
de sensibilidad y elasticidad por modelo. Para el modelo periédico (anexo Ill) se
construyeron tres matrices por zona, y se obtuvieron tres matrices de sensibilidad y

tres de elasticidad para cada una.
4.1.3.1 Modelo Anual

En este modelo, todas las lambdas son menores a uno; el valor mas bajo lo presenta

la ribera, mientras que el mas alto se da en las abras (tabla 3).

Tabla 3. Tasa finita de crecimiento (A) del modelo anual de Flaveria chlorifolia

General Abras Desembocadura Lecho Ribera

0.260+0.12 | 0.414+0.14 0.229 +0.15 0.349+0.18| 0.170+0.12

El comportamiento poblacional del conjunto de organismos es dinamico y
comprende los procesos de crecimiento, permanencia, rebrote y fecundidad. Las
transiciones mas altas en la matriz son ass (0.23) y as4 (0.19). La permanencia de
los individuos mas pequefios, asi como la de los organismos secos no se encuentra

registrada en esta matriz.

En las abras y en la desembocadura los valores mas altos de transicion se observan
en los elementos a4 (0.21) y ass (0.25 y 0.12, respectivamente) y no hay
permanencia de las categorias 2 y 6. En esta Ultima, en el caso de las abras, no se
registran transiciones a otras categorias de tamafo. En el lecho y la ribera, las
transiciones mas altas corresponden, respectivamente, a los elementos as4 (0.46 y
0.19) y ass (0.29 y 0.28). En el lecho no hay permanencia de la categoria 5 ni
rebrotes de los organismos secos, mientras que en la ribera no hay permanencia de
las categorias 2, 5 y 6. En ninguna de las matrices se cumple el supuesto de

primitividad e irreducibilidad.
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Sensibilidad y elasticidad

Para el conjunto de individuos, la desembocadura y la ribera, el elemento de la
matriz de sensibilidad que presenta el valor mas alto es az1. En las abras y el lecho
los valores mas altos de sensibilidad corresponden a la las transiciones assy ass. En
las abras, en la desembocadura, y en el caso del conjunto de individuos, el valor
mas alto de elasticidad se observa en la transicion as4 (0.27, 0.32 y 0.27), y en el
lecho y la ribera en as3 (0.62 y 0.37). La permanencia es el proceso que mas efecto
tiene sobre lambda en todas las zonas analizadas (Tabla 4), la fecundidad y la
desecacion de las partes aéreas son los procesos de menor impacto en el caso de
las abras y el lecho.

Tabla 4. Elasticidad por proceso por zona del modelo anual

Proceso/Zona General Abras ' Desembocadura Lecho Ribera
Fecundidad 0.007 2.7E-16 0.027 1.1E-16 0.032
Crecimiento 0.266 0.319 0.110 0.157 0.221

Permanencia 0.454 0.400 0.805 0.687 0.433
Rebrote 0.262 0.282 0.058 0.157 0.239
Seco 0.013 0 0 0 0.084

4.1.3.2 Modelo Promedio

Los valores de lambda para este modelo son menores a uno para todos los casos,

con el valor mas alto en las abras y el mas bajo en la ribera (Tabla 5).

Tabla 5. Tasa finita de crecimiento (1) del modelo promedio de Flaveria chlorifolia

General Abras Desembocadura Lecho Ribera

0.801+0.19 | 0.811+0.22 0.798 +0.19 0.756 +0.22 | 0.755+0.19

Las transiciones de mayor peso en la matriz de transicion promedio en las abras, la
desembocadura, el lecho y el conjunto de individuos se encuentran en los elementos
ass (0.38, 0.41, 0.35 y 0.42, respectivamente) y aes (0.35, 0.38, 0.40 y 0.38,
respectivamente), en la ribera se localizan en la transicion ass (0.24) y aes (0.38).
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Sensibilidad y elasticidad

La sensibilidad en todos los casos esta concentrada en la transicién az1 y en todas
las transiciones que corresponden al rebrote de los organismos secos a las
categorias 2, 3, 4 y 5. La contribucion relativa mas grande a lambda en todas las
zonas proviene de la permanencia de los individuos, sobre todo de los secos (ass)
con valores de 0.14 en el caso del conjunto de individuos, 0.15 en la zona de abras,
en la desembocadura y en la ribera, y 0.19 en el lecho. La permanencia en la
categoria 3 tiene valores en la desembocadura, la ribera y en el conjunto de
individuos de 0.10, 0.17 y 0.14 respectivamente, y en las abras el valor de la
permanencia de los organismos de la categoria 5 es 0.11. En cuanto a procesos, la
permanencia es el que mas aporta, seguido del rebrote y, en contraste, la
fecundidad aporta muy poco en todas las zonas (Tabla 6).

Tabla 6. Elasticidad por proceso por zona del modelo promedio
Proceso/Zona General Abras Desembocadura Lecho  Ribera

Fecundidad 0.003 | 0.013 0.005 0.023 | 0.007
Crecimiento 0.183 | 0.166 0.183 0.192 0.174
Permanencia 0.380 | 0.337 0.384 0.378 0.422
Rebrote 0.273 | 0.290 0.272 0.232  0.243
Seco 0.160 | 0.195 0.156 0.176 | 0.155

4.1.3.3 Modelo Periddico

En este modelo la tasa finita de crecimiento tampoco alcanza valores mayores a
uno en ninguna de las zonas. El valor mas bajo se presenta en la zona del lecho,
con una pérdida del 56% de la poblacion, seguida de las abras (0.513) y la ribera
(0.517), finalmente se encuentran la desembocadura y el lecho, con pérdidas del
40% de los individuos (Tabla 7).

Tabla 7. Tasa finita de crecimiento (1) del modelo periédico de Flaveria chlorifolia

Todas Abras Desembocadura Lecho Ribera

0.604 0.513 0.595 0.442 0.517
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El valor mas alto de la matriz de la temporada fria (F) en el lecho, la ribera y el
conjunto de individuos se encuentra en la transicion ass (0.66, 0.74 y 0.64,
respectivamente), en las abras en la as2 (0.50) y en la desembocadura en la ass
(0.50). El segundo valor mas alto se encuentra en transiciones que implican la
desecacion de los individuos de la categoria 2 en todas las zonas menos en el lecho,
en éste se ubica en la permanencia de los organismos de la categoria 5. En la
temporada templada (T) los valores mas altos estan en la desembocadura, la ribera
y el total de individuos en la transicion as3 (0.62, 0.76 y 0.52, respectivamente), y en
las abras y el lecho en la as2 (0.55 y 0.56, respectivamente). En la temporada
caliente (C) la transicidbn mas alta en la ribera es en la a4 (0.54), mientras que en el
conjunto de individuos, las abras, la desembocaduray el lecho es en ass (0.80, 0.70,

0.96 y 0.93, respectivamente).
Sensibilidad y elasticidad

En todos los casos, a excepcion de las abras, los valores mas altos de sensibilidad
se encuentran en la transicién az1 en la temporada F, en las transiciones que
implican el rebrote de los organismos secos en la T, y en la permanencia y
crecimiento de los organismos de la categoria 3 en la temporada C. En las abras, la
sensibilidad en la F se concentra en el rebrote de los organismos de la categoria 5,
en la temporada T en el rebrote de los organismos de la categoria 5y 6, y en la

temporada C en el rebrote o permanencia de los organismos de la categoria 5.

En el lecho y en el conjunto de individuos la mayor aportacion relativa a la tasa de
crecimiento en todas las temporadas es la permanencia (Tabla 8), en las abras en
la temporada fria lo es la desecacion de los individuos y en la temporada Ty C la
permanencia. En el lecho y la desembocadura se observa el mismo patrén que en
las abras en la temporada F, pero en la temporada T el proceso de mayor relevancia
es el rebrote y en la temporada C el crecimiento en el lecho, y la permanencia en la
desembocadura (tabla 8). De manera puntual, en las abras el valor mas alto en
todas las temporadas se localiza en el elemento ass, en la desembocadura en ass,

ase Yy ass para las temporadas F, T y C respectivamente; en el lecho el elemento ass
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Germinacién (proporcion)

en la temporada F, ass en temporada T y ass en la temporada C, en la ribera es azs,

as2yassparaF, TyC.
4.2 Germinacion

4.2.1 En campo

En la figura 11a se muestra la proporcion de germinacion total por mes. Como se
puede ver, la germinaciébn mas alta se observé en el mes de agosto (0.86), y es
significativamente mayor que en el resto de los meses, mientras que la de enero fue
menor (GLM, x?=100.13, gl=3, P<2.2E-16). En la figura 11b, se muestra la
germinacion promedio por zona, la mayor germinacion fue en la desembocadura;

sin embargo no hay diferencias significativas entre sitios (GLM, x?=214, gl=3, p=0.2)
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Figura 11. Germinacién final promedio de Flaveria chlorifolia en condiciones naturales. A)
Germinacién por mes; B) Germinacion por zona. Las barras representan desviacion estandar.
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4.2.2 En invernadero

La germinacion empezo6 dos semanas después del primer riego en suelo negro, en
la arena silica y en el de las abras. En el suelo negro alcanz6 su maxima
germinacion a la semana 15, en arena silica en la ocho y en abras en la semana
18. En la ribera y el lecho el inicio fue en la semana 4 y 5 respectivamente, y en la
desembocadura inicio en la semana 6. En estos tres ultimos suelos, la maxima

germinacion se alcanzé en la semana 18, como en las abras.

El porcentaje de germinacion total fue de 51%. En suelo negro y en arena silica se
observaron los mayores porcentajes, mientras que el menor fue en las abras (figura
12). El modelo indica que el sustrato tiene un efecto significativo sobre el porcentaje
final de germinacion (GLM, x?=107.82, gl=5, P<0.0001). Sin embargo, si se
comparan Unicamente los sustratos del sitio de estudio, no hay efecto del sustrato
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Figura 12. Germinacion promedio de Flaveria chlorifolia en seis sustratos en condiciones de
invernadero. Las letras diferentes indican diferencias significativas.
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4.3 Establecimiento y crecimiento

En el suelo negro, la arena silica y las abras el porcentaje de establecimiento fue
mas alto que en el resto de los suelos (figura 13). El porcentaje mas alto de
mortalidad (82%) se presento en el suelo de la desembocadura. El sustrato tiene un
efecto significativo sobre el nimero de nodos (GLM, x?=107.82, gl=5, P<0.0001),
con marcadas diferencias entre ellos (figura 14). El promedio mas alto del nUmero
de nodos se registrd en el suelo negro, en la arena silica y en las abras. El resto de
los suelos presenta un promedio por debajo de los tres nodos.
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40%
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Individuos establecidos (%)

Sustrato

Figura 13. Porcentaje de plantas establecidas de Flaveria chlorifolia en seis sustratos en condiciones
de invernadero.
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Abras Arena silica Desembocadura Lecho Ribera Suelo negro

Figura 14. Promedio de nodos de Flaveria chlorifolia en seis sustratos en condiciones de invernadero.
Letras diferentes indican diferencias significativas.

4.4 Asignacion diferencial de biomasa

En la figura 15 se muestra el porcentaje de peso seco por estructura (hoja, tallo, flor
y raiz) en los seis sustratos considerados. Como se observa, el suelo negro es el
anico en el que se registro floracidon. No hay diferencias significativas entre peso
aéreo y radicular dentro del mismo sustrato en cinco de los seis casos; en suelo
negro el sustrato tiene un efecto significativo sobre la proporcién del peso seco
asignado a las partes aérea y radicular de la planta (GLM, x?=5.449, gI=1,
P<0.0196).

El peso seco aéreo (suma de hojas, tallos y flores) y el peso seco radicular promedio
(figura 16) fue mayor en el suelo negro (1.48 + 0.16 y 1.06 + 0.08 g,
respectivamente) y menor en la desembocadura (0.007 £ 0.003 g; 0.003 £ 0.001 g).
El analisis muestra diferencias significativas entre sustratos tanto en el peso seco
aéreo (GLM, x?=143.79, gl=5, P<0.0001) como en el radicular (GLM, x?>=218.86,
gl=5, P<0.0001).
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Figura 15. Porcentajes finales promedio de peso seco de hojas, tallos, raices y flores de Flaveria
chlorifolia en seis sustratos.
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Figura 16. Peso aéreo de Flaveria chlorifolia en seis sustratos. Letras diferentes indican diferencias
significativas.
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5. Discusion

5.1. Dindmica poblacional y modelos matriciales

Los modelos demograficos han sido empleados frecuentemente en el estudio de las
especies perennes de las zonas aridas; sin embargo, son muy pocos los estudios
de esta indole aplicados a especies que se establecen y crecen en ambientes que
ademas de presentar los cambios de temperatura drasticos y la limitacién de agua
caracteristicos de las zonas aridas y semiaridas, presenten grandes
concentraciones de sales o de yeso, o0 bien una barrera fisica para la emergencia
de la plantula a la superficie (Escudero et al., 2015). En este trabajo se analizo la
dinamica poblacional de una especie herbacea perenne nativa de América del
Norte, establecida en un sistema desértico perturbado, con caracteristicas fisicas y

guimicas limitantes, y reportada como especie asociada a suelos gipsicos.

Se desconoce la longevidad de esta especie en general y en esta zona en particular,
pero, las tasas finitas de crecimiento obtenidas a partir de los tres diferentes analisis
matriciales (anual, promedio y periédico) indican que la poblacién de F. chlorifolia
decreceré en el tiempo independientemente de su zona de distribuciéon en el sitio de
trabajo. Sin embargo, los modelos indican comportamientos diferentes en cuanto al

ciclo de vida y la aportacion relativa a lambda de cada transicion y proceso.

El modelo anual para F. chlorifolia, que considera sélo dos momentos en el tiempo
(septiembre 2015 y mayo 2017), presenta las lambdas méas bajas tanto para el
conjunto completo de individuos como para las cuatro zonas. En este modelo la
proyeccion indica que se perdera el 74% del total de los individuos, y las
sensibilidades mas altas se concentran en la transicion semilla-planta joven y en el
crecimiento. En todas las zonas, sin embargo, el proceso que mas aporta a lambda
es siempre la permanencia, sobre todo la de las categorias intermedias, lo que
podria indicar que los organismos grandes y reproductivos son imprescindibles para
mantener a la poblacién. En este modelo, las matrices anuales de transicion omiten
procesos, de tal manera que no todos los nodos del ciclo de vida estan conectados,

lo que rompe con el supuesto de irreducibilidad, y la matriz es entonces imprimitiva,
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y por ello, inestable. Aun cuando los valores que hacen falta pueden ser inferidos a
partir de los datos de campo o ajustarse, esto llevaria a una subestimacion o
sobreestimacion de la tasa de crecimiento y de los procesos con mayor sensibilidad
(Caswell, 2001).

En comparacion con el modelo anual, el modelo promedio considera un gran
conjunto de datos, de tal manera que permite la incorporacion de informacion mas
detallada y de mas procesos a través del promedio de cada una de las matrices
elaboradas para cada momento. EI modelo promedio representa lo observado mejor
que el anual, y se puede ver como un resumen de los procesos a lo largo del tiempo.
Los valores de lambda son mayores a los obtenidos en el modelo anual y la
proyeccion también indica una pérdida de individuos de hasta 24% en el caso de la
ribera, o 20% si consideramos a todo el conjunto. Todas las transiciones estan
representadas en la matriz promedio, lo que hace que se cumpla con el supuesto
de matriz irreducible, y que sea una matriz primitiva y estable. El proceso de mayor
contribucion relativa sobre lambda en las abras, la desembocadura y el lecho es la
permanencia en la categoria 5, al igual que en el modelo anual. Por su parte, en la
ribera la permanencia de los individuos secos es la mas importante y la de los
individuos més grandes ocupa el segundo lugar, lo que podria indicar, a diferencia
de los resultados del modelo previo, que la desecacion de la parte aérea es una
estrategia viable para los organismos que viven en estos ambientes tan extremos y

de estaciones tan marcadas.

El modelo periédico permite hacer andlisis entre varios afios o dentro de un mismo
afo, y considera ciclos conformados por temporadas, que en este caso son tres.
Las lambdas obtenidas son el resultado de la interaccion de las tres temporadas
sobre toda la poblacion en un intervalo de tiempo que las abarca a todas, y no al
producto de las lambdas por estacion. Por ello, el resultado puede considerarse mas
robusto que el de los dos modelos previos (Golubov, 1999; Caswell, 2001,
Hernandez-Pedrero y Valverde, 2017). En este modelo las tasas de crecimiento se

encuentran por debajo de 1y dentro del intervalo de los modelos anual y promedio;
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sin embargo, las sensibilidades y elasticidades son dadas en funcion del
comportamiento de la poblacion por temporada y no como resultado del analisis
general. Este método permite analizar mas claramente qué proceso afecta mas o
menos a la tasa de crecimiento en funcién de las elasticidades en cada temporada,
por lo que es el que se ajusta mas a lo observado en campo y es el que aporta
mayor informacién sobre el comportamiento de la especie, por lo que sera el que se

retome a continuacion para el andlisis general, tanto por zona como en conjunto.

De acuerdo al modelo periédico, F. chlorifolia tiene un ciclo de vida ligado a las
temporadas seleccionadas, con procesos vitales bien definidos. Durante la
temporada fria, lo mas importante es la capacidad de la parte aérea de secarse y
de perder las hojas sin que esto impligue la pérdida de meristemos. Este
comportamiento se observa en otras especies perennes de desiertos con lluvia en
verano (West, 1979; Goldberg y Turner, 1986; Silvertown et al., 1993; Casper,
1996). Durante la temporada templada el proceso que mas impacta a lambda es el
crecimiento, lo que implica que los recursos de la planta estan siendo dirigidos a la
produccion de biomasa hasta alcanzar tamafios grandes y la etapa reproductiva.
Estas categorias se alcanzan cuando se da el aumento gradual de la temperatura y
se reduce su variacion a lo largo del dia, y con el inicio de la temporada de lluvias,
con lo que las condiciones se vuelven menos estresantes que aquellas del invierno.
Finalmente, en la temporada caliente, la permanencia de los organismos vivos de

las categorias reproductivas es el proceso que mas aporta a lambda.

Aungue éste es el comportamiento general, el comportamiento por zonas varia. La
desembocadura y el lecho son las zonas con mayor mortalidad. En las abras y la
ribera el comportamiento de lambda es similar, con pérdidas menores al 50% de
individuos. También se observan diferencias entre temporadas. En las abras los
individuos de la categoria mas grande se mantienen por mas tiempo, y es en donde
los mas pequefios representan el menor porcentaje en la estructura poblacional.
Esta caracteristica de la estructura de la poblacion puede deberse a las

caracteristicas fisicas de las abras y a las especies que se establecen en ellas. Las
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abras pueden presentar profundidades de 10 cm hasta mas de un metro, lo que
propicia que la cantidad de luz que penetra en el abra sea menor durante la mayor
parte del dia en comparacion con la zona que las rodea. En la periferia de las abras,
suelen establecerse otras especies ademas de F. chlorifolia, y pueden alcanzar
coberturas por encima del 100%, produciendo sombra sobre el abra, impidiendo o
disminuyendo la entrada de luz y manteniendo una temperatura mas baja y mas
estable (Garcia-Rodriguez, 2014). La combinacion de estos dos factores puede
verse reflejada en la elongacion del tallo por la falta de luz (Hutchings y de Kroon,
1994; Mcintyre, 1997; Sultan, 2000), lo que explica los altos porcentajes de
individuos en la categoria mas grande. Este comportamiento se ha observado
también en Samolus ebracteatus var. coahuilensis (Cervantes-Campero, 2015), que
también coloniza las abras, y presenta plasticidad fenotipica de acuerdo a la zona
en la que se encuentre establecida. En las abras las hojas de S. ebracteatus var.
coahuilensis son mas grandes y sus tallos mas elongados, tal como se observo en
F. chlorifolia. Dado que el crecimiento y la acumulacion de biomasa fue limitado en
los sustratos utilizados en el invernadero, es necesario realizar medidas de
acumulacion de biomasa en el tiempo en condiciones naturales antes de llegar a
conclusiones definitivas sobre el efecto que ésta pudiera tener en la dindmica

poblacional.

En general, las abras representan un refugio a las condiciones externas, lo que
permite que la humedad del suelo propicie un medio menos estresante que el
prevaleciente fuera del abra (Pisanty et al., 2013; Rodriguez-Sanchez, 2014). A su
vez, esto permite a la parte aérea mantenerse viva por mas tiempo y que el tiempo

de permanencia en la categoria seca sea menor que en las otras zonas.

En contraste con este comportamiento, la ribera es la zona en la que la categoria
mas grande estd menos representada, y en la que los individuos permanecen
durante un periodo corto de tiempo, mientras que las categorias 2 y 3 son las
predominantes. Como lo denotan los valores de elasticidad, la permanencia de las

plantas mas pequefias es lo que mas influye en estructura y la dinamica de la
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poblacién, lo que contrasta con lo que sucede en las abras. Esto puede ser
explicado por la alta densidad de F. chlorifolia en esta zona, tanto al inicio como al
final de este trabajo, asi como por la interaccidn con otras especies. La alta densidad
inicial contrasta con las bajas tasas de supervivencia observadas, lo que sugiere un
evento masivo de germinacidon y establecimiento propiciado por algunas
condiciones especialmente favorables que propiciaron un crecimiento poblacional
que incluso modificé el paisaje de la zona durante un breve periodo, y que han ido
cambiando a lo largo del tiempo, generando condiciones desfavorables para la

especie en general y para los individuos grandes en patrticular.

En la ribera, estan establecidos dos pastos perennes, Sporobolus airoides y
Distichlis spicata, ambos ampliamente distribuidos tanto en las abras como en la
planicie (Pinkava, 1984; Pisanty et. al., 2013; Rodriguez-Sanchez, 2014) y capaces
de alcanzar grandes porcentajes de cobertura a lo largo de un gradiente amplio en
la planicie (obs. pers.) y en el antiguo lecho del rio, ahora seco (Torres-Orozco,
2017). La alta densidad de F. chlorifolia y la alta cobertura de los dos pastos
propician la formacioén de un pequefio dosel, que limita el paso de la luz a los
organismos, y podrian estar limitando también el acceso a los nutrientes y la
humedad a otras especies, debido a la competencia. Estos dos factores podrian
explicar la predominancia de las categorias mas pequefas, ya que la limitacion de

los recursos provoca un crecimiento lento o nulo de los individuos.

Aungue la densidad puede limitar el crecimiento, puede también ser benéfica en las
primeras etapas de desarrollo, ya que brinda un micrositio mas seguro para el
reclutamiento, proporcionando sombra y la conservacion de la humedad. En esta
zona, se observaron dos de los cuatro reclutamientos, que probablemente estan
asociados a las condiciones favorables antes mencionadas, aun cuando en esta
zona la germinacion es menor que en las otras tres y se presenta la menor

proporcion de individuos reproductivos a pesar de ser la de mayor densidad.
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La lambda de la ribera similar a las abras y por encima de la de las otras dos zonas,
puede también ser explicada por la densidad, ya que aunque los organismos no
alcanzan grandes alturas, mantienen la parte aérea esperando mejores
condiciones, probablemente refugiados debajo o cerca de las plantas mas grandes,
como un proceso de facilitacion inicial que deriva en competencia denso
dependiente, ambos procesos son frecuentes en sistemas aridos y semiaridos
(Friedman y Orshan, 1975; Fowler, 1986; Valiente y Ezcurra, 1991; Silvertown y
Wilson, 1994; Flores y Jurado, 2003; Al-Namazi et al., 2017).

El comportamiento de F. chlorifolia en la desembocadura y en el lecho es muy
similar, con los valores de sensibilidad y elasticidad mas altos ubicados en las
mismas transiciones. La desecacion de las partes aéreas y el rebrote son los
procesos mas importantes en las temporadas templada y fria, pero en la temporada
caliente la permanencia es lo mas importante en la desembocadura, mientras que
en el lecho lo es el crecimiento. En estas dos zonas la densidad de F. chlorifolia y
la cobertura de D. spicata y S. airoides son mucho menores que en la ribera (obs.
pers.), lo que deja mas expuestos a los individuos ahi establecidos, lo que puede
implicar una mayor exposicion a la intensa irradiacion solar, una mayor propension
a ser removidos por los fuertes vientos, y una mayor probabilidad de quedar
enterrados por las tormentas de arena, lo que podria explicar el gran aporte del
rebrote y del crecimiento durante la época templada y caliente, y al gran porcentaje

de individuos secos inmediatamente después de la etapa reproductiva.

En la desembocadura y en el lecho, los individuos grandes son abundantes en la
temporada fria; sin embargo, las categorias pequefias dominan en las otras dos
temporadas como en el caso de la ribera, pero a diferencia de esta Ultima aqui
puede ser explicada por las caracteristicas del suelo y no por la densidad o

competencia.

El lecho y la desembocadura fueron las primeras zonas en secarse dentro del

sistema Churince, lo que aunado a la evaporacion del suelo favorecio la formacion
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de una costra fisica (caracteristica en sistemas con presencia de yeso y sales), el
aumento de la concentracion de sales, una mayor compactacion, una baja
disponibilidad de nutrientes y una baja infiltracion de agua (Meyer 1986, Moore et
al., 2014, Escudero et al., 2015). Todas las condiciones antes mencionadas son
limitantes para crecer, lo que podria explicar por qué los individuos se mantienen en
categorias pequefias 0 secas la mayor parte del tiempo; explica también el bajo
reclutamiento, ya que como se ha observado en otros trabajos (Escudero et. al.,
1997; Escudero et. al., 2000), la costra representa una barrera para la emergencia

de las plantulas.

A pesar de ser un factor limitante para los procesos antes mencionados todo indica
gue la presencia de la costra permite que se mantenga la humedad por debajo de
ésta, ya que una vez que se forma la evaporacion disminuye, lo que se ve reflejado

en porcentajes de germinacién mas altos que en el caso de las abras y la ribera.

Escudero et al. (1999, 2000) proponen que el establecimiento (entendido como la
incorporacion de nuevos individuos en la poblacidn) en estos suelos estresantes es
dependiente del tamafio de la plantula y de su capacidad y velocidad de enraizar
antes de que empiece la temporada de secas. En este caso en particular, parece
gue no es sblo este factor, sino que también pudo haber influido la formacion de
pequefias grietas dentro de esta matriz de suelo duro cubierto por la costra fisica,
que fungieron como un micrositio de facil penetracion de la raiz y emergencia de las
hojas verdaderas a la superficie, la gran produccién de semillas y la tasa alta de

germinacion observada en campo.
5.2 Germinacion en campo

El porcentaje final de germinacion promedio mas alto en campo fue de 64%, y
muestran un patron muy similar en las cuatro zonas. En la temporada fria no hubo
germinacion en ninguna de las zonas, pero en las abras, el lecho y la ribera fue
aumentando a partir de marzo, conforme la precipitacion y la temperatura

incrementaban. En las abras, la germinacion alcanz6 el 100%. En la
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desembocadura se presenta un patron inverso, pues el porcentaje va disminuyendo
en el tiempo después de alcanzar un maximo en abril. En todo caso, el porcentaje
méaximo de germinacién es comparable con el porcentaje reportado para especies
perennes de desierto de la familia Asteracea (Valencia-Diaz y Montafia 2003). Este
comportamiento puede deberse a que las semillas de un gran nimero de especies
perennes herbaceas de desierto presentan algun tipo de latencia, ya sea fisiologica
o morfolégica. Las semillas con latencia fisioldgica requieren fluctuaciones de
temperatura o temperaturas dentro de un intervalo especifico favorable (Baskin y
Baskin, 1998). Se ha observado también que las semillas de las especies perennes
de América del Norte no germinan en la temporada fria, sin embargo, las bajas
temperaturas parecen ser el factor que rompe la latencia, propiciando la
germinacion en primavera y verano, lo que permite el éxito de las plantulas (Baskin
et al., 1994; Baskin et al., 1998; Baskin y Baskin, 1998). Ren et al. (2008) muestran
que los porcentajes de germinacion de Flaveria bidentis incrementan con el
aumento de temperatura y alcanzan los valores maximos a altas temperaturas
(35°C). Este comportamiento germinativo también coincide con lo observado por
Peralta et al. (2016) y, aungue estos autores reportan porcentajes que no rebasaron
el 60% en ningun mes, el patrén en el tiempo es muy similar y la germinacion en
ese afio (2009-2010) aumentdé conforme aumentaron la temperatura y la
precipitacion. En ese afio la germinacién aumentd importantemente en julio, debido
a un potente huracan (“Alex”), pero incluso con esa entrada inusual de agua los
porcentajes se encuentran por debajo de los obtenidos en el presente trabajo, por
lo que puede ser que las semillas pertenecientes a esta cohorte sean mas viables,
probablemente debido a que las condiciones en el periodo de formacién de las
semillas fueron diferentes entre afios, modificando el desarrollo de las semillas y

provocando efectos sobre la latencia y éxito germinativo (Baskin y Baskin, 1998).

Los resultados de germinacion de las semillas recuperadas no son incluidos porgue
los lotes de semillas se contaminaron en las camaras de germinacion, incluso
después de aplicar diferentes tratamientos de desinfeccion. Por ello, no fueron

consideradas en el calculo de la fecundidad.
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5.3 Germinacioén en invernadero

En condiciones de invernadero F. chlorifolia germina en todos los sustratos. En
suelo negro y en arena silica alcanzé el mayor porcentaje de germinacién, lo que
puede ser adjudicado a que en estos suelos la humedad se mantiene por mas
tiempo que en los suelos de la zona de estudio, o que mantiene a la semilla en una
matriz hUmeda constante que propicia la germinacion. En los suelos del sitio de
estudio, que son ricos en sales, y especificamente en yeso, la germinacion fue
menor, probablemente debido a que sus caracteristicas fisicas propician la
compactacion y el aumento del potencial osmético, dificultando por ello la toma de

agua por parte de la semilla.

A diferencia de las condiciones de campo, en el invernadero no se observo la
formacion de costra, lo que podria explicar también el bajo porcentaje de
germinacion, bajo el supuesto de que la costra mantiene la humedad en el suelo

evitando la evaporacion.

Los resultados que se observan en los suelos de la zona coinciden con los
observados en experimentos previos realizado por Escudero et al. (1997, 2000) en
los que se demuestra que no existe una relacién, negativa ni positiva, para ninguna
de las concentraciones de yeso probadas en ese trabajo, a excepcion de especies
estrictamente gipséfilas. Las diferencias entre los porcentajes de germinacion del
invernadero y los de campo probablemente se deban a las fluctuaciones de
temperatura, ya que se sabe que las semillas de las plantas de desierto tienden a
responder a sefiales de este tipo (Baskin y Baskin, 1998). Ademas, responden a la
presencia de la costra fisica, que si bien puede ser un impedimento fisico para el
establecimiento, también funciona como una barrera para la evaporacién del agua,
lo que se propicia la formacion de un refugio relativamente himedo para las

semillas.

En general, todo indica que la respuesta germinativa es mucho mayor en sustratos

capaces de retener mayor cantidad de agua, como el suelo negro o la arena silica;
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sin embargo, cuando estas condiciones no se presentan, la semilla requiere de
oscilaciones de temperatura para romper la latencia comun en plantas de desierto.
Para determinar el efecto de las variaciones térmicas y el de la costra son
necesarios estudios experimentales adicionales, antes de poder llegar a

conclusiones definitivas.

Estas caracteristicas sugieren gque la tolerancia de esta planta es muy amplia, de tal
manera que responde al modelo de refugio planteado por Meyer (1986), en el que
se propone que aquellos endemismos edéficos, o especies que se establecen en
suelos estresantes, se encuentran en éstos no porque presenten especializaciones
para tolerar las condiciones del suelo, sino porque son malas competidoras en
zonas no estresantes y se ‘refugian” en suelos menos fértiles en donde la
competencia es menor. Sin embargo, no hay informacion sobre como interactla
realmente con otras especies que también colonizan varios de los sitios en los que
ésta se establece, como las abras. Antes de llegar a una conclusion firme, cabe, sin
embargo, recordar que esta especie tiene metabolismo intermedio (C3-C4), por lo
gue es necesario ahondar en la relacion que hay entre lo observado a nivel

poblacional y las respuestas fisioldgicas y anatomicas.
5.4 Establecimiento, crecimiento y asignacién diferencial de biomasa

En el invernadero, el establecimiento en el suelo negro fue alto y puede explicarse
por la constante humedad y por la alta disponibilidad de nutrientes, lo cual se ve
reflejado también en el mayor nimero de nodos, en la produccion de flores y la
mayor acumulacion de biomasa que en el resto de los suelos. En la arena silica, el
porcentaje de establecimiento fue menor que en el suelo negro, y los mismo sucedi6
con el numero de nodos. En la arena, ademas, al alcanzar los 7 nodos las plantas
comenzaban a secarse y morian, lo que indica que la humedad que brinda este
sustrato no permite la supervivencia de los individuos, ya que la falta de nutrientes
es un factor limitante al alcanzar este tamafo. En las abras el establecimiento y el
namero de nodos fue mayor que en el resto de los suelos de la zona, y esto puede

deberse a la presencia de mas materia organica debido a que en estos
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hundimientos se establecen otras especies (de 2 y hasta 9 especies) con coberturas
que pueden llegar a mas del 100% del abra (Pisanty et al.,, 2013; Rodriguez-
Sanchez, 2014). En el resto de los suelos el establecimiento es menor, y el
crecimiento parece similar al observado en campo, es decir, sélo se alcanzan alturas

pequenas.

Debido a que las semillas germinaron en intervalos de tiempo diferentes, la biomasa
y el tamafo corresponden a plantas de edades diferentes, lo cual dificulta mucho el
analisis aun cuando todas las semillas se colocaron en el invernadero
simultdneamente. Una dificultad adicional se presenta al comparar el
comportamiento en invernadero y en condiciones naturales, a pesar de que los
sustratos utilizados provenian de la zona de estudio. En el campo, por ejemplo, la
formacion de la costra hace dificil el establecimiento de los organismos, cosa que
se ve reflejada con el bajo establecimiento. La preferencia mostrada por F. chlorifolia
tanto en términos de germinacion como de crecimiento y de reproduccion, por los
suelos ricos en nutrientes con disponibilidad continua de agua denota el amplio
rango de tolerancia que tiene a condiciones ambientales muy variadas. Podemos
asi concluir que esta especie es muy plastica y que se desarrolla en sitios con
condiciones que pueden considerarse extremas, gracias a esta capacidad de

responder a variables ambientales que abarcan un amplio rango.
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6. Conclusiones

Para el analisis demografico de Flaveria chlorifolia desarrollado en este estudio, los
modelos matriciales periddicos aportan una gran cantidad de informacion detallada
debido al analisis por fases o temporadas. La combinacion del andlisis periédico con
el promedio permite explicar mejor el comportamiento poblacional relacionado con

fases o temporadas con diversas condiciones abidticas.

En el sistema Churince es de esperarse que F. chlorifolia desaparezca de las zonas
en las que se distribuye actualmente si las condiciones actuales prevalecen; sin
embargo, es de esperarse que comience un nuevo periodo de crecimiento
poblacional mediante un nuevo pulso de germinacién y establecimiento masivos,
como suele suceder con las especies perennes de desierto, cuyas cohortes se
establecen cuando las condiciones son favorables, de modo que hay periodos en

los que son muy abundantes y periodos en los que no.

Esta especie presenta caracteristicas que varian en funcion de la zona en la que se
encuentre, que se ven reflejadas en parametro como la altura que alcanza segun
las condiciones de luz, humedad, temperatura y densidad, asi como en su
comportamiento germinativo y demogréfico. Esta respuesta apunta a una
plasticidad fenotipica que le permite responder a las condiciones agrestes,
cambiantes e impredecibles determinadas tanto por la zona en la que vive como por

el intenso disturbio que ésta presenta.

Dado su establecimiento en nuevas zonas sin vegetacion aparente o con vegetacion
que alcanza poca cobertura, y su expansion y alta cobertura en las abras ahora que
su competidora mas probable, Samolus ebracteatus var. coahuilensis, ha visto
reducida su distribucion y abundancia, es posible decir que Flaveria chlorifolia

responde al modelo de refugio planteado.

Con base en los resultados demograficos y a la respuesta germinativa positiva en
suelos ricos en nutrientes y pobres en sales y yeso, podemos decir que esta especie

responde al modelo de refugio y no necesariamente a una especializacion
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especifica a este tipo de suelos. Es posible entonces, clasificarla como una especie
hidrofila, gipsovaga y haldfila de zonas aridas y semiéridas, aunque mas estudios
deben ser llevados a cabo para determinar como es que se adapta a estas tres

condiciones.

Flaveria chlorifolia responde de manera positiva a un gran intervalo de condiciones
de temperatura y tipos de sustrato, lo que se ve reflejado en la colonizacion de
nuevos espacios, por lo que podria suponerse que su adaptacion a los cambios

globales proyectados sera positivo.
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Anexo l.

Modelo anual

MODELO ANUAL
Conjunto de individuos Abras
Matriz de transicién Matriz de transicion

1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.0530 | 0.0000 218 1197 15758 | 0.0000 1 0.025 | 0.0000 86 622 14882 | 0.0000
2| 7.6E-07| 0.0000| 0.0203| 0.0064 0.007 | 0.0000 2| 2.8E-06| 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000
3 0.0000| 0.0538| 0.1217| 0.1847| 0.1241| 0.0278 3 0.0000| 0.0000| 0.0667 | 0.0345| 0.0870| 0.0000
4 0.0000 | 0.0154| 0.0406 | 0.1401| 0.2263| 0.0000 4 0.0000 | 0.0000| 0.2000| 0.2069 | 0.2464 | 0.0000
5 0.0000 | 0.0077| 0.0029| 0.0318 | 0.0657| 0.0000 5 0.0000 | 0.0000| 0.0333| 0.1724 | 0.1304 | 0.0000
6 0.0000 | 0.0385| 0.0812| 0.0764 | 0.0949| 0.0000 6 0.0000 | 0.0000| 0.0000| 0.0690| 0.0290| 0.0000

Desembocadura Lecho
Matriz de transicién Matriz de transiciéon

1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.075| 0.0000 113 922 5402 | 0.0000 1 0.062 | 0.0000 483 1593 | 41754 | 0.0000
2| 2.7E-06| 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000 2| 15E-06| 0.0000| 0.0185| 0.0270| 0.0000| 0.0000
3 0.0000 | 0.0571| 0.0820 0.063 | 0.1212| 0.0000 3 0.0000| 1E-06| 0.2778| 0.4595| 0.2353| 0.0000
4 0.0000 | 0.0571 0.033 | 0.2083| 0.1212| 0.0000 4 0.0000 | 0.0000| 0.0370 0.108 | 0.2941 | 0.0000
5 0.0000 | 0.0286 | 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000 5 0.0000 | 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000
6 0.0000 | 0.0000| 0.0820| 0.1042| 0.0909| 0.0000 6 0.0000 | 0.0000| 0.0370| 0.0000| 0.1176| 1E-06

Ribera

1 2 3 4 5 6
1 0.05| 0.0000 95 661 5030 | 0.0000
2| 9.8E-06| 0.0000| 0.0300| 0.0000| 0.0556 | 0.0000
3 0.0000 | 0.0633| 0.1000| 0.1860| 0.1667| 0.0526
4 0.0000 | 0.0000| 0.0200| 0.0465| 0.2778| 0.0000
5 0.0000 | 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000| 0.0000
6 0.0000 | 0.0253| 0.0950| 0.0930| 0.2778| 0.0000
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Sensibilidades y elasticidades: modelo anual
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Anexo Il.

Modelo promedio

MODELO PROMEDIO

Conjunto de individuos

Abras

Matriz de transiciéon

Matriz de transicién

1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.053 | 0.0000 218 1197 15758 | 0.0000 1 0.0250 | 0.0000 86 622 14882 | 0.0000
2| 7.6E-07| 0.1970| 0.0747| 0.1069| 0.0602| 0.0930 2| 2.8E-06| 0.1111] 0.0116| 0.1074| 0.0071| 0.0204
3 0.0000 | 0.2518| 0.2896 | 0.2341| 0.0366| 0.1699 3 0.0000| 0.1500| 0.1655| 0.1937| 0.0671| 0.1472
4 0.0000 | 0.0277| 0.2071| 0.1565| 0.0508 | 0.0628 4 0.0000 | 0.1944 | 0.2505| 0.1525| 0.0326 | 0.1127
5 0.0000| 0.0135| 0.0707| 0.2577| 0.4187| 0.0451 5 0.0000 | 0.0222 | 0.1096 | 0.2438 | 0.3814| 0.1469
6 0.0000 | 0.2327 | 0.2266| 0.1862| 0.1723| 0.3789 6 0.0000| 0.1111| 0.3348| 0.2351| 0.2557| 0.3501

Desembocadura Lecho
Matriz de transicién Matriz de transicién

1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.0750 | 0.0000 113 922 5402 | 0.0000 1 0.0620 | 0.0000 483 1593 | 41754 | 0.0000
2 3E-06| 0.2035| 0.0808 | 0.1172| 0.0586| 0.0967 2 2E-06| 0.1186| 0.0462| 0.0196 | 0.0675| 0.0603
3 0.0000 | 0.2449| 0.2992| 0.2370| 0.0450| 0.1468 3 0.0000| 0.2780| 0.2374| 0.0684 | 0.0166| 0.2251
4 0.0000 | 0.0266 | 0.2005| 0.1642| 0.0482| 0.0675 4 0.0000 | 0.0408 | 0.2135| 0.1192| 0.0409 | 0.0455
5 0.0000 | 0.0138| 0.0661 | 0.2417| 0.4062| 0.0444 5 0.0000| 0.0033| 0.0709 | 0.3315| 0.3534 | 0.0451
6 0.0000 | 0.2357 | 0.2234| 0.1766| 0.1794| 0.3847 6 0.0000| 0.2601| 0.2233| 0.1980| 0.1554 | 0.3951

Ribera
Matriz de transicion

1 2 3 4 5 6
1 0.0500 | 0.0000 95 661 5030 | 0.0000
2 1E-05| 0.2184| 0.1144| 0.0863| 0.1010| 0.1327
3 0.0000| 0.2325| 0.3657 | 0.0661| 0.1429| 0.1411
4 0.0000| 0.0170| 0.1638| 0.2363 | 0.0264 | 0.0342
5 0.0000 | 0.0108| 0.0263| 0.1653| 0.2118| 0.0077
6 0.0000 | 0.2044 | 0.2234| 0.1918| 0.1456| 0.3757
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Sensibilidades y elasticidades del modelo promedio
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Anexo lll.

Modelo periédico

Conjunto de individuos

Fria Templada Caliente
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.5 0| 3.2E-05| 0.00017 | 0.002 0 1/0.044 0 20 88 553 0 1| 0.063 0 0 0 26 0
2| 7.7E-07 | 0.2640| 0.2121| 0.1545| 0.1906 | 0.0951 2 0| 0.3198| 0.0201| 0.2500 0] 0.1918 2 0] 0.2520| 0.0177 0| 0.0045 | 0.0167
3 0| 0.1000| 0.1833| 0.0267 | 0.0641 | 0.0479 3 0| 0.4848| 0.5172| 0.2696 0] 0.2154 3 0] 0.2876 | 0.4578 | 0.0722 | 0.0140 | 0.2536
4 0| 0.0154| 0.1319| 0.0837 | 0.0125 0 4 0| 0.0483| 0.3488| 0.2059 | 0.0417 | 0.0543 4 0| 0.0118 | 0.2437 | 0.3074 | 0.0514 | 0.0662
5 0| 0.0154| 0.0971| 0.3758| 0.4781 0 5 0| 0.0050| 0.0482| 0.2647 | 0.4583 | 0.0222 5 0| 0.0263 | 0.0496 | 0.4834 | 0.8011 | 0.1318
6 0] 0.4817| 0.3359| 0.3472| 0.2531 | 0.6424 6 0| 0.0680| 0.0301| 0.0098 0] 0.2617 6 0] 0.1759| 0.1111 | 0.0325| 0.0741 | 0.2739

Abras

Fria Templada Caliente
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.5 0 1E-05| 0.0001 | 0.0024 0 1| 0.05 0 0 0 0 0 1| 1E-04 0 0 0 0 0
2 8E-07 0| 0.0417| 0.0333]| 0.0319 0 2 0 0| 0.01042 0.25 0| 0.0227 2 0 0.5 0 0 0 0.05
3 0 0| 0.2083| 0.0678| 0.1223 0 3 0| 0.5500| 0.33542 | 0.26351 0] 0.1875 3 0 0| 0.201| 0.0405 | 0.0098 0.3
4 0 0| 0.1167| 0.1368| 0.0198 0 4 0| 0.2500| 0.50042 | 0.2027 | 0.0417 | 0.1860 4 0 0.5] 0.2941 0.18 | 0.0752 0
5 0 0 0.1| 0.3621| 0.4855 0 5 0 0.1| 0.09125| 0.28378 | 0.4583 | 0.0511 5 0 0] 0.0294 | 0.4511 | 0.7026 | 0.425
6 0 0.5| 0.4167| 0.3667| 0.3404 | 0.3571 6 0 0| 0.03125 0 0] 0.3186 6 0 0] 0.1838| 0.0577| 0.1201| 0.175

Desembocadura

Fria Templada Caliente
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.5 0| 1.3E-05| 0.00011| 0.001 0 1| 0.050 0 0 30 0 0 1| 0.1000 0 0 0 34 0
2| 7.7E-07| 0.310 0.096 0.105| 0.212| 0.132 2 0| 0.196 0.013 0.000 0| 0.188 2 0| 1E-08| 0.0109 0 0| 0.0500
3 0| 0.114 0.066 0.013| 0.049| 0.026 3 0| 0.583 0.621 0.000 0| 0.317 3 0 0| 0.4386 | 0.1010 | 0.0000 | 0.1250
4 0| 0.000 0.246 0.083 | 0.000 0 4 0| 0.094 0.276 0.000| 0.000| 0.031 4 0 0| 0.3508 | 0.3386 | 0.0192 | 0.1125
5 0| 0.029 0.148 0.406 | 0.500 0 5 0| 0.000 0.006 0.000| 0.000| 0.047 5 0 0] 0.0448| 0.4374 | 0.9615 | 0.1000
6 0| 0.458 0.407 0.392| 0.239| 0.327 6 0| 0.068 0.058 0.000 0| 0.210 6 0 0] 0.0371| 0.0225 0] 0.4500
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Lecho

Fria Templada Caliente
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.5 0| 6.6E-05| 0.00022 | 0.0057 0| [1] 0.075 0 0| 333.889 | 4149.8 0] [1] 0.0500 0 0 0 0 0
2| 7.7E-07] 0.3214| 0.1078| 0.0882]| 0.2177 0] [2 0] 0.2122 | 0.0091 0 0] 02514 | |2 0 0 0 0] 0.0179 0
3 0] 0.2143| 0.1759| 0.0294 | 0.0484 | 0.1738| |3 0| 0.5596 | 0.4318 0 0] 02871 |3 0] 0.2273 | 0.2788 | 0.0563 0] 0.2121
4 0 0| 0.1204| 0.0541 0 0| [4 0| 0.0588 | 0.3693 0.167 0] 0.0714| |4 0 0] 0.3801 | 0.2044 0] 0.0333
5 0 0 0.1389 0.4189 | 0.4706 0 5 0| 0.0147 | 0.0545 0.333 0 0 5 0 0| 0.1256 | 0.7393 | 0.9266 | 0.2030
6 0| 0.3393 0.4213 0.3800 | 0.2552 | 0.6595 6 0| 0.0700 | 0.0273 0 0| 0.2876 6 0] 0.1364 | 0.1019 0| 0.0556 | 0.2606

Ribera

Fria Templada Caliente
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
1 0.5 0| 1.7E-05| 0.00012 | 0.001 0| [1] 0.0001 0 157 2262 0 0] (1] 0.1000 0 0 0 0 0
2| 7.7E-07| 0.234 0.284 0.245| 0.347| 0.119| |2 0| 0.4050 | 0.0376 0 0] 02399 |2 0| 0.2722 | 0.0269 0 0 0
3 0| 0.076 0.218 0.019| 0.021 0| [3 0] 04311 | 0.7608 | 0.0625 0] 0.1249| |3 0| 0.2694 | 0.5414 | 0.0801 | 0.5000 | 0.2759
4 0| 0.025 0.103 0.081| 0.028 0| [4 0] 0.0200 | 0.1747| 0.3125 0] 0.0136| |4 0| 0.0083 | 0.1510 | 0.5080 0| 0.0862
5 0| 0.013 0.070 0.314| 0.417 0| [5 0 0 0| 0.0625| 1E-07 0| [5 0| 0.0278 | 0.0373 | 0.3189 | 0.4000 | 0.0345
6 0| 0.509 0.296 0.331| 0.188| 0.735]| |6 0] 0.0690 | 0.0161| 0.0625 0] 0.3039]| |6 0] 0.1611 | 0.1375| 0.0465 0] 0.2759
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Sensibilidades y elasticidades del modelo periédico

Fria

Templada Caliente

Sensibilidad

Elasticidad

|-1 2 (0.1-4 cm) [ 3 (5-15 cm) [N 4 (16-30 cm) [HEEEEE 5 (>30 cm) -G(seoo)]

Sensibilidades y elasticidades del modelo periddico del conjunto de individuos. Eje X: elemento j
de la matriz de transicion; eje Y, elemento i de la matriz de transicion.

Fria Templada Caliente

Sensibilidad

Elasticidad

(| 1 (semita) 12 (0.1-4 cm) [ 3 (5-15 cm) [ 4 (16-30 om) NN 5 (>30 cm) NN 6 (seco) |

Sensibilidades y elasticidades del modelo periddico en las abras. Eje X: elemento j de la
matriz de transicion; eje Y, elemento i de la matriz de transicion.



Fria Templada Caliente

Sensibilidad

Elasticidad

([ (semita) T2 (0.1-4 om) [ 3 (5-15 om) NN 4 (16-30 cm) NN 5 (>30 cm) NN 6 (seco) |

Sensibilidades y elasticidades del modelo periédico en el lecho. Eje X: elemento j de la matriz
de transicién; eje Y, elemento i de la matriz de transicion.

Fria Templada Caliente

Sensibilidad

Elasticidad

I I 1 (semila) 12 (0.1-4 cm) [N 3 (5-15 cm) [N 4 (16-30 cm) [N 5 (>30 cm) M & (seoo}l

Sensibilidades y elasticidades del modelo periédico en la desembocadura. Eje X: elemento j
de la matriz de transicién; eje Y, elemento i de la matriz de transicion.
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Templada Caliente

Sensibilidad

-
e
S8

Elasticidad

(1 (semita) T2 (0.1-4 cm) [ 3 (5-15 cm) NN 4 (16-30 cm) R 5 (>30 cm) NN 6 (seco) |

Sensibilidades y elasticidades del modelo periédico en la ribera. Eje X: elemento j de la matriz
de transicién; eje Y, elemento i de la matriz de transicion.
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