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RESUMEN

Efectos genéticos y ecolégicos de Yas fragmentacién en poblaciones de Dieffenbachiu
seguine L. en Ia region de Los Tuxtlas.

La fragmentacion del habitat reduce el 4rea total del hébitat y aumenta el aislamiento de las
peblaciones naturales. Ambos efectos se expresan a través la subdivisién de las poblaciones
y la imposicion de barreras a la migracién,

A nivel genético, se espera que en poblaciones pequefias y aisladas, la deriva génica se
convierta en la fierza evolutiva mas importante moldeando la estructura genética,
conduciendo a la pérdida de alelos v a una auvmento en ¢l nivel de diferenciacion entre
poblaciones, dado vn flujo génico restringido. A nivel demogréfico, las diferencias en las
condiciones ambientales pueden causar variacion en los pardmetros demograficos, ya que
altera las probabilidades de sobrevivencia y fecundidad.

En esta tesis, se evaluaron las hipdtesis de la reduccion en variacién genética, el aumento
en el nivel de diferenciacién interpoblacional y la reduccién de la densidad y tasa de
crecimiento como tespuesta de las poblaciones a la fragmentacién del habitat. Estas
hipdtesis se evaluaron mediante electroforesis horizontal en geles de almidon (efectos
genéticos) y censos trimestrales de poblaciones de D. seguine en selva continua y en
fragmentos de diferente tamafio.

A nivel genético, no se detectd pérdida de variacion genética (heterocigosis) ni un aumento
en el nivel de diferenciacién genética en las poblaciones de fragmentos respecto a la selva
continua. A nivel demografico, 14 densidad v la tasa de crecimiento mostraron fendencias a
aumentar con la reduccidn del tamafio del fragmento. Estos hallazgos van en direccion
opuesta a las predicciones, aunque a un nivel mas fino se detectaron algunos efectos: la
fragmentacidn del hibitat ha producido en las poblaciones de D. seguine que ocupan los
fragmentos remanente, una reduccién en la riqueza genotipica y en ¢l éxito reproductivo
(*fruit-set’). Ademés ha favorecido el establecimiento de plintulas producidas
vegetativamente en los fragmentos, respecto a las plantulas producidas via sernilla, Dichos
cfectos podrian ser consecuencia directa o indirecta de los cambios en densidad y
movilidad de los polinizadores, ya que estos parecen ser bastante sensibles a la reduccidn
del hibitat.

A la luz de estos resultados, seria interesante evaluar los efectos de la fragmentacién en la
interaccién planta-polinizador y sus consecuencias en el sistema de apareamiento para
predecit con mayor certidumbie el umbral de tamafio del fragmenio donde la persistencia
de estas poblaciones no se vea afectada y determinar sus implicaciones en estrategias de
conservacion.
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INTRODUCCION GENERAL

Las poblaciones de plantas en condiciones naturales son genética y demogrdficamente
dindmicas, cambiando en tamafio y composicidn genética en respuesta a una variedad de
factores ecoldgicoes y evolutivos. Las actividades humanas, a menudo exacerban los
desafios genéticos y demograficos experimentados por las especies alterando los procesos
ecoldgicos y evolutivos que determinan la estructura de las poblaciones y las
metapoblaciones {Templeton 1990, Real 1993, Vida 1994, Hanski & Ovaskainen 2000). La
alteracion del habitat por actividades humanas constituye la primera causa de la
disminucidn, amenaza y extincidn de especies (Woss & Csuti 1997, Lande 1998). Los
patrones actuales de uso de la tierra, sobreexplotacién de recursos, introduccidn de especies
exdticas v contaminacidn, son todas causas directas de la pérdida de biodiversidad (Myers
1997). Debido al desarrollo agricola y urbano, ia tasa de deforestacion de los bosques
tropicales ha aumentado dramaticamente en los ultimos afios. Los bosques himedos
tropicales tienen una tasa de deforestacion mayor a la de los bosques tropicales montanos y
estacionales (Whitmore 1997). La tasa promedio de deforestacién de bosques hiimedos
tropicales es actnalmente de 2 miflones de ha al afio (Laurance et al. 2001).

Una de las principales consecuencias de la deforestacidn es la creacion de paisajes
fragmentados en los que algunos remanentes del bosque original, de tamafios y formas
variables, quedan inmersos en una matriz de hébitats transformados para 1a actividad
agricola y/o ganadera & urbana (Kattan & Alvarez-Lopez 1996, Noss & Csuti 1997). Tales
reducciones dristicas del drea de bosque, por ejemplo en el sur de Veracruz, pueden llevar
a la extincién local de una proporcion significativa (aprox. 50%) de las especies nativas, v
disminuir 1a cobertura de los bosques a un 9% de su cobertura original (Sarukhin & Dirzo
2001).

A nivel regional, la persistencia de las poblaciones que presentan una dindmica
metapoblacional estd asociada a un equilibrio entre parches disponibles y parches ocupados
y 2 la tasa de colonizacién y extincion (Hanski & Ovaskainen 2000). La fragmentacién
puede afectar la viabilidad de las metapoblaciones, va que altera el patrén de movimiento

de individuos a través de los parches, y reduce y aisla las fuentes de colonizacidn,
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produciendo un desequilibrio entre colonizacién y extinciéon (Wilcox 1980, Wilcox &
Murphy 1985, Noss & Csuti 1997, Lande 1998},

La subdivisién de las poblaciones como resultado de la fragmentacidn, afecta la
probabilidad de extincién de las subpoblaciones en funcion de su tamafio (Terborg &
Winter 1980, Wilcox & Murphy 1985, Farigh & Merriam 1994, Noss & Csuti 1997, Lande
1998, 1999, Kattan 2002). El destino ecoldgico y genético a large plazo de una poblacién
en un fragmento, depende criticamente de si hay o no zislamiento genético entre las nuevas
subpoblaciones que se encuentran en los parches de habitat (Templeton 1990). El grado de
aislamiento de las poblaciones depende del tamafio, forma y posicion de los fragmentos en
la matriz del paisaje, del tiempo de separacidn del continuo de hébitat, y de la distancia
entre los fiagmentos remanentes (Saunders ct al. 1991). El tipe de matriz que rodea los
fragmentos influencia también el aislamiento efectivo de los parches, debido a que pueden

afectar en diferente magnitud la tasa de movimiento entre los fragmentos (Ricketts 2001).

De esta manera, 1a pérdida de especies como consecuencia de la fragmentacion del habitat,
se da desde el momento que ocurre la reduccién del habitat (especies endémicas o de
distribucidén restringida) (Wilcox 1980, Bierregaard 1992, Noss & Csuti 1997, Kattan &
Alvarez-Lopez 1994, Scariot 1999, Metzger 2000, Kattan 2002), afectando negativamente
la diversidad a nivel de la comunidad (Hughes et al. 1997) vy a nivel genético al interior de

las poblaciones (Dolan 1994, Oostermeijer et al. 1996, Foré & Gutman 1999).

A corto plazo, la fragmentacion del hébitat reduce ¢l 4rea total del hibitat y aumenta el
aislamiento de las poblaciones que permanecen en los fragmentos remanentes (Wilcox
1980, Rolstad 1991, Young et al. 1996). Ambos efectos se expresan a través de la
subdivisién de las poblaciones en unidades pequefias y la imposicién de nuevas barreras a
la migracion (Ledig 1992).

Las causas de extincion de poblaciones subdivididas pueden ser producto de la
estocasticidad demogrifica (cuando las poblaciones han alcanzado tamafios muy

pequefios), alteraciones en las interacciones con polinizadotes o dispersores (Terborg &
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Winter 1980, Aizen & Feinsinger 1994, Olesen & Jain 1994, Murcia 1996, Lande 1998,
Kruess & Tscharntke 2000) que conducen a fallas reproductivas tales como disminucién en
los niveles de polinizacién y produccidén de semillas (Aizen & Feinsinger 1994, Murcia
1996, Matsumura & Washitani 2000, Groom 2001}, o reduccién en adecuaciébn por
dificultad de encontrar parejas potenciales (efecto Allee) (Lande 1998).

Lz fragmentacion antropogémica crea un paisaje diferenie al moldeado por las
perturbaciones naturales a las cuales las especies se han ido adaptando a través del tiempo
evolutivo {Turner & Corlett 1996, Noss & Csuti 1997, Rosquist & Prentice 2000). La
reduccién repentina del tamafio de las poblaciones que ocuire como producto de la
fragmentacion antrépica, conduce a cambios en la dindmica genética y demografica de las
poblaciones. La teoria de genética de poblaciones predice que tamafios poblacionales
pequefios conducen a la erosion de la variacidn genética y a un aumento en la divergencia
genética entre poblaciones a través de un aumento en la deriva génica, la endogamia y la
reduecidn del flujo génico enfre poblaciones (Wright 1946, Ellstrand & Elam 1993, Young
et al. 1996). Ademds, si las poblaciones sufren un impacto en su sistema de apareamiento,
puede producirse un cambio en la frecuencia de genotipos (Ledig 1992). A nivel
demogrifico, las poblaciones pequefias estin sujetas en mayor medida a eventos de
estocasticidad demografica. Varios estados del ciclo de vida de las plantas pueden ser
influenciades por la reduccién del hébitat (Fahrig & Merriam 1985, Benitez-Malvido 1998)
y la variacién individual en las tasas de mortalidad y reproduccién causan variacién en la
tasa de crecimiento poblacional (Lande 1998). La variacion en los efectos de las
enfermedades, ia herbivoria o a cambios en la variacién genética de las poblaciones (Hara
& Wakahara 1994) debidas a las fluctuaciones espaciales y temporales en las condiciones
ambientales cansadas por la fragmentacion (Saunders et al. 1991), también pueden afectar

la tasa de crecimiento peblacional.

En las plantas tropicales, varias etapas en la reproduccion involueran interacciones directas
con animales. Entonces, procesos tales como la polinizacién, dispersion y produccion de
semillas pueden ser susceptibles a la fragmentacién a través de sus efectos sobre las

plantas, animales o ambos (Murcia 1996). Estos procesos difieren en el tipo de organismos
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involucrados y en su naturaleza, lo que determina la forma en que cada organismo es
afectado por la fragmentacion (Rolstad 1991, Farigh & Merriam 1994, With & Crist 1995,
Murcia 1996, Phillips 1997). 5i el vector de dispersion es afectado por la fragmentacion,
entonces las poblaciones en los remanentes se volverin genéticamente independientes
(Templeton 1990, Olesen & Jain 1994).

Los efectos de la fragmentacién tienen serias implicaciones sobre la persistencia de las
especies: a nivel genético porque alteran la capacidad de las poblaciones de responder a
cambios ambientales futuros (Falconer 1989, Rosquist & Prentice 2000), y a nivel
demografico, debido a que afectan negativamente la tasa de crecimiento de las poblaciones
(Lande 1998).

La mayoria de los estudios en esta area evaliian los efectos de la fragmentacion sobre la
riqueza de especies, las interacciones bidticas y el papel de la estructura del paisaje
(Debinski & Holt 2000). Aungue la tendencia ha sido investigar aspectos relacionados con
1a genética o la demografia en poblaciones fragmentadas, pocos estudios han examinado
ambos topicos. Ademds, la mayoria de éstos han sido realizados en herbiceas de zonas
templadas (Oostermeijer et al. 1996, Menges & Dolan 1998). Sin embargo, en las
herbaceas tropicales, aunque comprenden la mayor cantidad de especies de los bosques
himedos (Croat 1978, Ibarra-Manriquez et al. 1997), los efectos de la fragmentacién no
han sido evaluados (Debinski & Holt 1999). En particular, el grupo de hetbiceas tropicales
que se encuentran restringidas al piso del bosque, aunque esta representado por un nimero
pequefio de especies, constifuye un componente estructural importante del bosque y son
plantas tipicas de estados sucesionales tardios (Croat 1578, Smith 1987); sin embargo,
ninguna ha sido estudiada en ] contexto de la fragmentacion. El estudio de los efectos de la
fragmentacion en plantas herbaceas es itil, ya que su ciclo de vida corto permite evaluar
dichos efectos después de un mimero de generaciones mayor que en arbustos y en drboles,
y pueden ser usadas posteriormente, dada su ficil manipulacién, en estudios experimentales
que permitan evaluar otros aspectos, por ejemplo, la adaptacién local de las poblaciones y

los efectos de la depresidn por endogamia,
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Para poder hacer inferencias sobre los efectos de la fragmentacion, es necesario referirse a
una condicién no fragmentada, pues de otra manera se pueden sobreestimar los efectos de
Ia frapmentacién {Amos 1999). En este contexto, evaluar el estado de las poblaciones, tanto
a nivel demografico como genético, permite analizar los procesos que éstas sufren en
respuesta a la fragmentacién del hdbitat a dos niveles: un nivel que involucra los cambios
en las tasas vitales (demografico) como resultado de los cambios en el ambiente bidtico y
abidtico, y ofro nivel en el que se contemplan los efectos genéticos de la reduccién del
tamafio poblacional y el aislamiento. Conociende ambos aspectos se puede describir de una
manera més aproximada a la realidad ¢l estado en que se encuentran las poblaciones, lo que

permite establecer estiategias de conservacién adecuadas (Alvarez-Buylla et al. 1996)

En este estudio se evalud la hipétesis de la reduccion en la variacidn genética, el aumento
en el nivel de diferenciacién interpoblacional, ¥ la reduccidén en la tasa de crecimiento
como respuesta de las poblaciones a Ia fragmentacién del habitat. Para esto, se utilizaron
diez poblaciones de Dieffenbachia seguine en la regién de Los Tuxtlas, en el Golfo de
Meéxico.

La regién de Los Tuxtlas ha sufrido alteraciones debido a las actividades humanas de
desarrollo de la tierra. En esta zona esta localizada la Reserva de la Estacién de Biologia
Tropical, Los Tuxtlas, UNAM, y un conjunto de fragmentos remanentes de bosque, en su
mayoria ubicados en las zonas mas pendientes de las montafias o en suelos pobres, como
sucede en la mayoria de los tropicos (Dirzo et al. 1997). La presencia de selva continua y
fragmentos, convierte este sistema en ideal para evaluar los efectos de la fragmentacién del
hébitat,

Dieffenbachia seguine es una herbacea tipica de sotobosque de bosques himedos
tropicales, que se encuentra en el limite norte de su distribucion en la regién de Los Tuxilas
{(Veracruz, México) (Mayo et al. 1997). Es polinizada por escarabajos (Kiess & Beach
1994) y sus semillas son dispersadas por aves de sotobosque (R. Coates-Estrada com. per).
El hecho de que la fragmentacion tenga efecto sobre la polinizacitn y la dispersién bidtica
{Murcia 1996), genera la expectativa planteada en la hipdtesis, ya que se han reportado

efectos de la fiagmentacién del hibitat tanto en escarabajos [reduccién de especies (Klein
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1989, Didham et al. 1996, 1998, Scariot 1999), movimiento a través de la matriz (Mclntyie
& Wiens 1999) y mayor diferenciacidon genética en fragmentos pequefios (Knutsen et at.
2000)] como en aves [reduccion de especies (Kattan & Alvarez-Lopez 1994) y mayor
diferenciacion genética en fragmentos (Bates 2000)].

El estudie de los efectos de la fragmentacién del habitat sobre las poblaciones constituye un
aspecto importante a tener en cuenta para la conservacién de hébitats naturales, porque
aunque la fragmentacién puede causar zlios niveles de extincidn, los remanentes de bosque
constituyen refugios y reservorios importantes de la diversidad biologica (Shafer 1995,
Kattan & Alvarez-Lipez 1996, Dirzo et al. 1997), y porque actualmente ecosistemas como
los bosques tropicales estin representados en su mayoria por fiagmentos, mas que por
reservas extensas (Shafer 1995, Tumer & Corlett 1996). La conservacion de los bosques
tropicales en la regién de Los Tuxtlas es de gran importancia, ya que por su posicién
latitudinal convergen alli muchas especies de origen tropical, de origen templado v
endémicas (Dirzo et al. 1997).



CAPITULO1

EFECTOS GENETICOS DE LA FRAGMENTACION EN POBLACIONES DE
Dieffenbachia seguine L. (Araceae) EN LA REGION DE LOS TUXTLAS,
VERACRUZ, MEXICO
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INTRODUCCION

Los bosques tropicales estin siendo alterados como resultado de los asentamientos
humanos y Ia extraccién de recusos, ya sea mediante la remocién fotal o la fragmentacién
de 4reas continuas de bosque, convirtiéndolos en mosaicos de potreros, campos agricolas,
bosques secundarios y remanentes de bosques primarios (Nepstad et al. 1996, Noss & Csuti
1997). La fragmentacion de los bosques reduce el hibitat y aumenta el aislamiento de los
fragmentos remanentes (Wilcox 1980, Young et al. 1996). La fragmentacién constituye una
de las causas mas importantes de la pérdida de especies y aumento del riesgo de extincién
debido al efecto “Alles”, efectos de borde y estocasticidad demogrifica (Templeton 1990,
Lande 1999}. A nivel local, la persistencia de especies depende del grado de fragmentacion
de los bosques (tamafio de los fragmentos y grado de aislamiento) y de la transformacion de
la matriz circundante (Kattan & Alvarez-Lopez 1996).

La fragmentacion puede afectar 1a diversidad genética, la viabilidad demografica e incluso
¢l potencial evolativo de las poblacienes, dependiendo del tipo de organismo, su
especializacion en el uso del habitat, la longitud de su eciclo de vida, su sistema de
apareamiente, distribucion geografica y estructura genética preexistente (Shelhas &
Greenberg 1996, Noss & Csuti 1997, White et al. 1999). A nivel regional, la dinamica de
especies que naturalmente presentan una estructura metapoblacional puede ser alterada por
la fragmentacion, a través de la disminucion del ntimero de habitats disponibles y su efecto
en la dispersidn, alterando la viabilidad de las metapoblaciones (Lande 1999, Hanski &
Ovaskainen 2000). Ademads, la fragmentacion puede generar estructuras metapoblacionales
en especies que originalmente no las presentaban v que no tienen una eapacidad de

dispersién que les permita sostener tal dindmica espacial.

La subdivisién de una poblacidn grande en poblaciones pequefias y parcialmente aisladas
~ (fragmentacién), conduce a la diferenciacién genética de esas poblaciones pequeiias, a
tiavés de procesos aleatorios que producen divergencia en las trayectorias evolutivas de las
poblaciones {deriva génica) (Wright 1948). El grado de diferenciacidén genética puede ser
intensificado por la seleccién natural (Wright 1948). Una vez que las poblaciones naturales

son reducides y aisladas, su tamafio efectivo puede ser tan pequefio que la deriva génica y
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la endogamia se convierten en determinantes importantes de la estructura genética (Wright
1931, McCauley 1989, Templeton 1990, Ellsttand & Elam 1993, Young et al. 1996,
Rosquist & Prentice 2000).

La deriva génica cambia la distribucion de la variacidn genética de dos formas: 1)
disminuye Iz variacién genética en las poblaciones por pérdida de heterocigosidad y
eventual fijacion de alelos, y 2) produce cambios al azar en las frecuencias génicas,
aumentando la diferenciacion entre poblaciones (Crow & Kimura 1970, Ellstrand & Elam
1993).

La endogamia también conduce a la pérdida de varianza genética en la poblacién (Hartl &
Clark 1989). Tanto la deriva génica como la endogamia tienen el potencial para exacerbar
los efectos del cuello de botella resultado de la fragmentacién, reduciendo o eliminando la
representacion de algunas partes del ‘pool’ de genes que estarin representados en las
generaciones futuras (Amos 1999). La pérdida de la diversidad genética es critica, pues
dicha diversidad es la materia prima para el cambio evolutivo, incluyendo la especiacidn y
la capacidad de la poblacién para mostrar respuestas adaptativas a los cambios ambientales |
{Falconer 1989, Templeton et al, 2001).

La probabilidad de que cualquiera de que ocurra deriva génica o endogamia depende
criticamente de la cantidad de flujo genético -el movimiento de genes de una poblacidén a
ofra- que una poblacidn reciba (Slatkin 1985, Templeton 1990, Ellstrand 1991). La
fragmentacion puede restringir el flujo de genes entre poblaciones (Young et al. 1996) por
disminucién en la abundaneia y nlimero de especies de insectos, su movilidad y capacidad
e atravesar la mairiz (Klein 1989, Murcia 1996, Didham et al. 1996, 1998, Knutsen et al.
2000), y por la reduceidn en el nimero de especies de aves (Kattan & Alvarez-Ldpez
1994). También puede conducir a un incremento del flujo genético entre fragmentos (Ford
et al. 1992) y mantener o incrementar los niveles de diversidad genética (White et al. 1999},

en especies dispersadas por viento.

El efecto de la fragmentacion sobre los niveles de variacion genética es mejor conocido
para especies de zonas templadas (Raijmann et al. 1994, Hollingsworth & Dickson 1997,
Foré & Guttman 1999, Rosquist & Prentice 2000, Schmidt & Jensen 2000) y para drboles
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tropicales (Prober & Brown 1994, Boshier et al. 1995, Hall et al. 1996, Aldricht et al. 1998,
Shapcott 1998, Boshier & Powell 1999, White et al. 1999, Gonziles-Astorga & Niificz-
Farfin 2000), que para especies herbaceas tropicales (Young et al. 1999, Parra-Tabla et al.
2000). En este estudio, se evalud el impacto de la fragmentacion del hiabitat en la diversidad
y estructura genética de una herbacea tropical de la selva de la costa del Golfo de México.
Dado el efecto de la fragmentacion en el flyjo génico (Young et al. 1996), hay razén para
esperar, 1) una pérdida de la diversidad genética en las poblaciones fragmentadas y un
aumento en el nivel de diferenciacién genética y en el nivel de endogamia respecto a las
poblaciones de selva continua, las cuales no han sido sometidas a la perturbacidn, y 2) que
estos efectos estén correlacionados de manera positiva con el tamafio dej fragmento.

Dieffenbachia seguine, es una especie tipica del sotobosque de bosques lluviosos tropicales.
Su limite norte de distribucién se encuentra en la region de Los Tuxtlas (Veracruz), donde
forma tapetes densos en ¢l piso del bosque. En esta zona, los niveles de deforestacion son
altos y actualmente el paisaje ha pasado de ser un continuo de bosque a un conjunto de
fragmentos aislados inmersos en una matriz de potreros y campos de cultive (Dirzo et al.
1997), aunque también existe una gran extensién de selva continuz que constituye la
Estacidn de Biologia Tropical “Los Tuxtlas” UNAM. La presencia de fragmentos y selva
continva constituye un sistema ideal para explotar las hipdtesis sobre los efectos de la

fragmentacién de poblaciones sobte su estructura genética y su evolucién.

El estudio de las consecuencias genéticas de la fragmentacién del hébitat sobre las
poblaciones, ademds de que permite conocer sobre sus procesos evolutivos, también
proporcionan informacién Util para la conservacidn de especies (Templeton 1990, Spencer
1997). Por su posicién latitudinal, en la regién de Los Tuxtlas convergen muchas especies
de origen tropical, de origen templade y endémicas, por lo que la conservacién de los

bosques tropicales de esta zona es de gran importancia (Dirzo et al. 1997).
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MATERIAL Y METODOS

Especie

Dieffenbachia seguine L. Schott & Endl 1832 (Araceae) es una hierba de sotobosque de
bosques hiimedos tropicales primarios, casi siempre a bajas elevaciones. La forma de
crecimiento consiste en ramets con tallos erectos, con 6-10 hojas y aproximadamente 40 cm
de altura, conectados por rizomas gruesos. Los ramets estdn separados entre si, va que se
ramifican poce y producen cntrenudos largos. Son capaces de colonizar grandes
extensiones, formando grupos densos, Los ramets nuevos crecen a partir de rizomas
quebrados. Los genets son dificiles de distinguir debido a que los rizomas muchas veces
estin debaijo del suelo, impidiendo asi determinar la procedencia de cada ramet. Cada ramet
reproductive produce de 1 a 4 inflorescencias. Cada inflorescencia (espadice) tiene flores
femeninas en la base v flores masculinas en el extremo superior. Cada flor fernenina posee
un grupo de 3-4 estaminodios. Las infloreseencias en un ramet no florecen sincronicamente
(obs. pers.). La polinizacion es realizada por escarabajos (Kress & Beach 1994). Los frutos
son bayas rojas con una semilla redonda. Las semillas son dipersadas por aves del
sotobosque (R. Estrada-Coates com. pers.). D. seguine esta distribuida a través de las Indias
QOccidentales y América Cental hasta las Guyanas, Brasil y Ecuador (Maye et al. 1997),

Area de estudio

El estudio se realizd en Ia costa del Golfo de México, en el estado de Veracruz, dentro del
drea de 1a Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas (Figura 1), de la cual la Estacién de Biologia
Tropical Los Tuxtlas (EBT) UNAM forma parte (640 ha). La Estacion esti localizada al sur
del estade de Veracruz entre los 85°04° y 95°09°de longitud oceste v los 18°34° y 18°36 de
latitud norte. Las montafias de origen volcinico que all se encuentran forman la sierra de
Los Tuxtlas con orientacién NW-SE; las elevaciones mas conspicuas son el volcan San
Martin (1780 msnm), volcdn Santa Marta (1660 msnm) ¥ volcan San Martin Pajapan (1245
msmm). La vegetacion predominante en la EBT es selva alta perennifolia aunque existen
algunas variantes, como la selva mediana en el cerro El Vigia vy la selva alta sobre el
Pedregal al oeste de la reserva, En gran parte los alrededores de la Reserva estin

convertidos en potreros y acahuales, como resultado del intenso uso de la tierra, excepto



22

hacia el flanco oeste, el cual estd cubierto por selva que se extiende hacia el volcan San
Martin. Lo que en un tiempo fue un continuo de bosque, en la actualidad se reduce a
algunos remanentes aislados (Dirzo et al. 1997). La temperatura media anual de la regién
oscila entre 24 y 26°C . Debido a su situacién con respecto a los vientos hiimedos
provenientes del golfo de México y el efecto de barrera climitica que ejerce Ia propia
sierra, la precipitacién promedio anual es entre 3000 y 4000 mm. El mes méas himedo es
septiembre y los meses mas secos son marzo-mayo {Soto y Gama 1997). De acuerdo con el
sistema de clasificacion climitica de Koeppen modificada por Garcia (1981), el clima en el
area de la Estacion es calido himedo. La expansién de la ganaderia ha transformado el
paisaje forestal en un mosaico de campos de cultive, potreros, acahuales y remanentes de
selva, Los acabmales son manchones de vegetacién secundaria abandonados v los
remanentes de selva son dreas de bosque original que se encuentran rodeadas de potreros o
campos agricolas y corresponden a sitios no aptos para las actividades agropecuarias, como
cimas de cerros, laderas de mucha pendiente y zonas inundables o pedregosas (Guevara et
al. 1997).

Poblaciones Muestreadas

Con el fin de detectar si debido 2 la fragmentacién se ha producide una disminucién real en
heterocigocidad como producto de la deriva génica en D. seguwine, se compararon
poblaciones sin fragmentar (selva continua, S) con poblaciones fragmentadas (Fragmentos,
F) (Amos 1999). Se colectd material de 10 poblacienes (manchones continuos de ramets de
D. seguine) tanto en Iz estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas” UNAM (640 ha), como
en los remanentes de bosque aledafios, abarcando un é4rea geogrifica amplia: cuatro
poblaciones fueron muestreadas en la selva continna; cuatro poblaciones fueron
musstreadas en fragmentos de tamafio variable cercanos a la Estacién (F1, F2, F3, F4) y
dos poblaciones fueron muestreadas en fragmentos alejados de la Estacion (F5, F6), en las
faldas del volcan Santa Marta, lo cual a su vez peimitiria observar el efecto del aislamiento
geogrifico sobre la variacion genética, va que la Estacidn vy el volean estdn separados por

una depresién en la que se asienta el lago de Catemaco (Figura 1 y Tabla 9).
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Figura 1 Localizactdn de los sitios de colecta de D seguine en la regién de Los Tuxtlas.
Fuente: Triptico Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. F. Ecardi (2000).
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Tabla 1. Sitios de muestreo para D. seguine en la regidn de Los Tuxtlas, Veracruz, México.

Foblacién Clave Posicion Geogrifica Area (ha) del Fragmento
Estacién 81 18°35°240 N - 95°04°620 W 640
Laguna 82 18°35'245 N - 95°05°912 W 640
Pedregal 83 18%34°347 N - 95°07° 776 W 640
San Martin 54 18°31°357 N - 95°10°675 W 640
Cascada Fl 18°34°692 N - 95°03°973 W 0.3
Playa ¥2 189357050 N - 95°02'600 W 3
Cerro F3 18937°739 N - 95°05° 157 W 37.4
Ruiz Cortinez F4 18°36.730 N - 95°05.821 W 114.6
Santa Marta 1 Fs 189326’76 N - 95°07"328 W 5
Santa Marta 2 F6 18°22°025 N-94°57"781 W 20

El muestreo se llevd a cabo en el centro de cada fragmento, colectando las muestras de
individuos separados al menos 10 m entre si, para reducir la probabilidad de colectar
individuos del mismo clon Este criteric de muestreo resultd ser apropiado, ya que los
genotipos multilocus encontrados resultaron ser diferentes al interior de las poblaciones, En
promedio, 35 plantas fueron analizadas en cada poblacidn v en total en todas las
poblaciones se analizaron 349 individuos (Tabla 2). Se colectd la hoja més jéven de cada
individuo, se colocd en nitrdgeno liquido para ser transportada al laboratorio y luego se -

almacenaron en un ultracongelador a ~70°C para el andlisis posterior de electroforesis.

Electroforesis

 Para obtener los datos sobre la variacién enzimatica se utilizé la técnica de electroforesis
horizontal en geles de almiddn hidrolizado al 9% peso/vol. (Murphy et al. 1990, Soltis &
Soltis -1989). Cada muestra de tejido fue macerada en un mortero agregando buffer de
extraccion {Aguirre-Planter 2000, Apéndice 1). El material extraido se almacend en
‘wicks’ de papel filtzo a -70°C. Se realizaron pruebas usando diferentes sistemas de buffer
de los cnales dos permitieron mayor resolucién. Siete enzimas fueron seleccionadas por
tener buena actividad y ser polimérficas, presentando un total de nueve loci polimérficos
que se usaron en el analisis genctico. El sistema de buffer D de Maiz de Stuber et al. (1988)
fue usado para las enzimas glutamato deshidrogenasa (GDH: E.C. 1.4.1.3), malato
deshidrogenasa (MDH: E.C. 1.1.1.37) y enzima méalica (ME: E.C. 1.1.1.40); el sistema de
buffer Poulik de Hakim-Elahi (1976) fue usado para las enzimas peroxidasa anddica y
catédica (PRX: E.C. 1.11.1.7), glutamato oxalacetato transaminasa (GOT: E.C. 2.6.1.1} y
esterasa (EST: E.C. 3.1.1.-).
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ANALISIS DE DATOS

Variacion genética

Para cada individuo se obtuvieron los genotipos multilocus y a partir de sus frecuencias se
calcularon las frecuencias alélicas por locus de cada poblacién. La diversidad genética de
cada poblacion de D. seguine se describié mediante: 1) La proporcion de loci polimérficos,
P = x/m, donde x es el mimero de loci polimérficos y m es el niimero total de loci
analizados, considerando un loci polimérfico cuando el alelo més raro tiene una frecuencia
mayor a 0.05, Un valor de £ =1 indica que todos los loci tienen dos o mas alelos. 2) La
heterocigosis promedio, H. Asumiendo el equilibrio de Hardy-Weinberg, la frecuencia de
heterocigotos para cada locus es H=1-L p/, donde p; es la frecuencia del i-ésimo alelo v p°
la frecuencia del homocigoto 4:4;. El valor de H promediado para todos los loci es la
heterocigosis promedio. Cuando H=1, indica que todos los individuos son heterocigotos
(Hegirick 1983, Futuyma 1998). 3) EI numero de alelos promedio por locus A=E (n; im),
donde », es el nimero de alelos observados en el locus { y m es el mimero total de loci.
Estos estimadores genéticos se calcularon en el programa Tools for Population Genetics
Analysis TFPGA (Miller 1997).

Estructura genética

Los estadisticos F de Wright (1951), Fi, Fy y F; fueron obtenidos para describir la
distribucién de la variacién genética deniro y entre poblaciones, tanto de selva comwo de
fragmentos v de todas las poblaciones en conjunto, Se obtuvo el indice de fijacién F =i-
{Hops /2pq) para dos alelos, donde Hy, es la heterocigosis observada y 2pg es la proporcion
de heterocigotos esperada. F es una medida de la desviacién de las proporciones
panmicticas. Valores de F = () indican que la poblacién se encuentra en equilibrio Hardy-
Weinberg, valores negativos indican un exceso de heterocigotos y valores positivos una
deficiencia de heterocigotos (Hedrick 1983). Una poblacién subdividida tiene tres niveles
de complejidad: individual (1), subpoblaciones (S), v la poblacién total (7).

Fi; mide la reduccién en heterocigosidad de un individuo debido a apareamiento no

aleatorio al interior de su subpoblacion, F,,=(H, -H; }H,, donde H; es el promedio de la
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heterocigosis observada de todos los genes en un individuo en una subpoblacién, H,
representa Ia heterocigosis si todas las poblaciones tuvieran aparcamiento al azar; a su vez,

H=2ppqge donde pges la frecuencia alélica promedio entre subpoblaciones.

Fy es el coeficiente total de endopamia de un individuo e incluye la contribucidn del
apareamiento no aleatoric en subpoblaciones Fj, y la contribucién de la subdivisidén F.; esta
variable mide la reduccién en heterocigosis de un individue relativo a la peblacién total:
Fy=(H-Hy/H, F;y F; toman valores de -1 a +1 y miden la desviacién en las frecuencias
genotipicas observadas respecto a una poblacién ideal con las mismas frecuencias génicas,

a nivel de toda la poblacion y a nivel de la subpoblacién, respectivamente.

F; es una medida del nivel de diferenciacién entre subpoblaciones y mide la reduccién en
heterocigosis de una subpoblacién debido a la deriva génica, Fu=(H-H)/H, donde H,
representa el nivel de heterocigosis que seria encontrado en una subpoblacién con
apareamiento aleatorio; Hy=2pu; para una subpoblacién con frecuencia alélica p; (Hartl &
Clark 1989).

Weir & Cockerham (1984), considerando el tamafio finito de las poblaciones, €l nimero de
alelos por locus y el nimero de poblaciones, desarrollaron unos estimadores no sesgados F,
8, y f equivalentes a los estadisticos Fy, Fy, y F; de Wright, respectivamente. Por medio del
Programa TFGPA se obtuvo el error estindar de F, 8, y f mediante un “Jackknife” sobre
todos los loci y el intervale de confianza de los estimados (al 95%) mediante la técnica de
remuestreo denominada “Boostrap™. La significancia de dichos estimadores no sesgados
para cada locus y para el promedio de todas las poblaciones se determindé mediante el
estadisticos de Chi-cuadrada: para F, y Fy, se obtuvo X*=F(2N)(k-1) con kfk-1)/2 grados de
libertad, donde NV es el tamafio promedio de la muestra y k el nimero de alelos (Weir 1990);
¥ pata Fy, se obtuvo X =(2N) F., (k-1} con (k-1){s-1) grados de libertad, donde ¢ el niimero
e subpoblaciones (Workman & Niswander 1970).
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Diversidad genotipica

La probabilidad de que dos genotipos multitocus sean idénticos si la reproduccion es
exclusivamente sexual es muy baja. Dado el habito clonal de D. seguine se caleuld su
diversidad genotipica mediante una medida de diversidad genética usadas para especies
clonales: G/, donde G es ¢l mimero de genotipos multilocus para una poblacién y N es el
pamero de individuos analizados. G/N representa la probabilidad de encontrar distintos
genotipos en una poblacidn, por lo tanto si su valor es bajo, significa que la poblacidn es
clonal, y si toma el valor de uno es porque no se repiten los genotipos (Pleasants & Wendel
1989). Se estimé también el mimero de genotipos posibles como N,= LI mifai(act 1)] /2,
donde N; es el ntimero de genotipos tnicos, a; es €l nimero de alelos detectados para el
tocus i y L es el nfimero de loci analizados (Cheliak & Pitel 1984).

Flujo Génica
El flujo génico es un proceso que incluye todos los mecanismos que dan Jugar al
movimiento de genes de una poblacidn a otra (Slatkin 1985). Existen tres métodos
indirectos para estimar el flyjo génico: F,,, alelos raros y maxima verosimilitud (Slatkin &
Barton 1989).

En este estudio se usé Fy, para calcular de manera indirecta el flujo génico. Para el modelo
de islas infinitas y alelos neutrales, Fy;, =1/ (#Nm+1), donde N es el nfimero de individuos
en cada subpoblacién v m es la fraceién de inmigrantes (Wright 1951). Este valor de Fy,
permite estimar de manera indirecta Nat, pues no hay un método para estimar m de manera
independiente (Slatkin 1994). Los estimadores promedio de Nm para ser confiables, deben
ser insensibles a la accidn de otras fuerzas evolutivas como la mutacidn v la seleccion
natural.

Gy, un estimador de £, que combina informacién de loci y alelos miiltiples (Nei 1984), no
depende ni de la tasa de mutacién g, ni del nimero de alelos &, pero si del nimero de
subpoblacicnes. Asf, Gy= I/ (I+4Nma), donde o = n/n-I) y n es el nimere de
subpoblaciones (Hartl & Clark 1989). Una vez cstimado F,, se puede obtener Nm={(1/F,)-

1}/4. Bl estimado resultante es el valor que N tendria si la estructura de la poblacién fuera
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un modelo de islas y el valor de F,, fuera el mismo para cada alelo. Este valor se ve
subestimado si la verdadera poblacién presenta una modelo de fluje génico de tipo
‘stepping-stone’, aunque Crow & Aoki (1984) muestran que un modelo ‘stepping-stone’ en
dos dimensiones produce resultados similares al del modelo de islas. Nm es el mimero de
migrantes que Ilegan a una poblacién cada generacién. Valores de Nm<<1 producen una
fuerte diferenciacién entre las subpoblaciones, la deriva génica actiia independientemente
en cada subpoblacion (Slatkin 1994), mientras que si Nm>1, las subpoblaciones se
comportan como una sola poblacién panmictica y el flujo génico restringe el efecto de la
deriva génica (Hartl & Clark 1989, Slatkin 1994).

Aislamiento por distancia

El eoncepto de aislamienio por distancia fue introducido por Wright (1943) para describir
la acumulacion de diferencias genéticas locales bajo restricciones de dispersion geografica,
y parte de la base de que la diferenciacién genética entre poblaciones en loci neutrales
aumenta con la distancia. El valor del flujo génico, Nm ¢s estimade de los valores de Fy,
para cada par de poblaciones; dicho estimador se designa como M (Slatkin 1993) y depende
de la distancia geografica entre pares de poblaciones. En un modelo ‘stepping-stone” en una
dimension, M = 4Nm/k, donde k es la distancia que separa a dos poblaciones, y en dos
dimensiones M = dNm/ k. Bl patrén de equilibrio de Af es una fancidén de la distancia. Para
poblaciones en equilibrio entre la deriva vy la migracion, la relacidn log M = a + b log (k)
predice unz pendiente b de -1 y de —0.5 para flujo génico en una y dos dimensiones
respectivamente (Slatkin 1994).

Los valorés de F,; y G, entre pares de poblaciones se estimaron mediante el programa
desarrollado por Slatkin (1993), el cual estd basado en métodos de coalescencia. Los
valores de M entre pares de poblaciones se obtuvieron de manera indirecta de los valores de
Fy v Gy Las distancias lingales entre poblaciones se calcularon usando cartas geogrificas
(INEGI 1982) a una escala de 1:250,000, tomando el centro de cada fragmento como

referencia.
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Distancias y similitudes genéticas

Para estimar la distancia genética entre las poblaciones se usé el valor I de Nei (1972).
Esta medida esti basada en la identidad normalizada, I=J,/\{oufy), donde Jo=Spigi y
expresa la probabilidad de que un alelo escogido al azar de cada una de dos poblaciones
sean idénticos, relativo a J,=3p/ y Jyy=22;;2, que expresa la probabilidad de que dos alelos
tomados al azar de fa misma poblacién x o y, respectivamente, sean idénticos. Si las dos
poblaciones tienen frecuencias alélicas idénticas, emtonces Jy=JS.=J,, la identidad
normalizada es uno y la divergencia genética D= -In I entre poblaciones resulta en una

distancia D =0 (Hartl & Clark 1989). Si las poblaciones no comparten alelos D =oq

Relaciones genéticas entre poblaciones

Se puede realizar un agrupamiento jerarquico de poblaciones usando cualquier medida de la
cantidad de divergencia genética o distancia genética entre poblaciones (Hartl & Clarck
1989). En este caso se usaron las identidades genéticas de Nei (1972) entre pares de
subpoblaciones de D. seguine, para realizar un andlisis UPGMA (*Unweighted-Pair-Group
Method’). Este es un meétodo que uiiliza las matrices de distancias genéticas entre
poblaciones para establecer las relaciones evolutivas entre dichas poblaciones, ademas
asume una tasa evolutiva constante en e} tiempo (Hedrick 2000). Este andlisis se realizé

mediante el programa TFGPA (Miller 1997), obteniendo el fenograma respectivo.

Tamaiio efective

Existen diferentes métodos para estimar el tamafio efectivo de la poblacién (Kimura &
Crow 1963, Slatkin & Barton 1989, Husband & Barret 1992, Eguiarte et al. 1993, Nunney
1999). Los métodos directos usan estimadores ecolégicos en términos de las caracteristicas
reproductivas y demograficas de la poblacién (Husband & Barret 1992), mientras que los

métodos indirectos usan datos sobre diferenciacion genética (Eguiarte et al. 1993).

Se obtuvo un estimado indirecto del tamafio efectivo de las poblaciones estudiadas
convirtiende el valor de Nm en tamafio efectivo de 1a poblacién de la vecindad, Ney. = 2 x
3.1416 x Nm (Slatkin & Barton 1989, Eguiarte et al.1993), considerando vecindad genética

a un territorio con cierto radio R deniro del cual se pueden encontrar a ambos progenitores



30

de un individuo localizado en el centro de dicha 4rea, y se puede considerar que ambos
fueron tomados al azar. N, es el mimero de individuos reproductivos en una poblacidn ideal
en la que los individuos se aparean al azar; el mimero de hijos por padre tiene una
distribucién de Poisson y ¢l tamafio es constante a través del tiempo (Wright 1931), aunque
las poblaciones naturales rara vez satisfacen estas condiciones. Las medidas del tamafio
efectivo de la poblacidn, N, son necesarias para evaluar los mecanismos de diferenciacion
genética entre poblaciones naturales. La magnitud de NV, determina la cantidad de error de
muestteo enive generaciones que causa deriva gémica o fluctuaciones al azar en la
frecuencia de los genes (Husband & Barret 1992). Si el tamafio efectivo es menor a 10 hay
vpa gran diferenciacién local debido a que la variacién en las frecuencias depende del
tamafio efectivo y no del tamafio de las subpoblaciones consideradas (Wright 1943, 1946).
N, representa el mimero de individuos en una poblacién tedrica que tendrian la misma
varianza en frecuencias alélicas o el nivel de endogamia observado que la poblacién
estudiada (Kimura & Crow 1963).
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TESIS CON
RESULTADOS FALLA DE ORIGEN

Frecuencias alélicas

Se resolvieron cuatro loci para MDH, dos de ellos sin variacidn. En el anélisis solo se
consideraron Mdh-Iy Mdh-2. La enzima ME presentd dos loci, uno de ellos fijo. La enzima
PRX anbdica presentd dos loci: Apx-1 y Apx-2; las enzimas restantes présentaron solo un

locus. Todos los loci presentaron dos alelos excepto Est, que presentd tres alelos,

Se encontré una alta heterogeneidad en las frecuencias alélicas para todos los loci entre
poblaciones. Algunos alelos se han perdido en poblaciones tanto de selva como de
fragmentos: ¢l alelo 1 del locus Gdh en 81, F2 y F3, el alelo 2 del locus Cpx-7 en 83 y F2,
¢l alelo 2 del locus Cpx-2 en F35, el alelo 1 del locus Apx en 82 y F2 y el alelo 2 del locus
Apx en F3 (Fig. 2 y Apéndice 2}.
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Figura 2. Frecuencias alélicas de nueve loci enziméticos en poblaciones de D. seguine de la tegibn
de tos Tuxtlas, Veracruz, México. Se graficd en cada locus la frecuencia del alelo més comiin.
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Variacion genética

Para calcular los estimadores de diversidad genética, se realizaron los andlisis para cada
poblacion particular, para cada grupo de poblaciones (selva vs. fiagmentos) y para todas las
poblaciones {global). Los loci polimérficos analizados presentaron de dos a tres alelos. El
ntimero promedio de alelos por locus para todas las poblaciones fue 2.0130.03. Las
poblaciones de la selva tuvieron en promedio una riqueza alélica (4= 2.03+0.06} que no
difiere significativamente de la de las poblaciones de los fragmentos (4= 2.00+0.05)
(F=0.151, P<0.7077) (Tabla 2). El promedio de polimorfismo a nivel global (P=84.44%})
no difidd significativamente del promedio de cada grupe de poblaciones analizados
separadamente (selva vs. fragmentos), ni tampoco se detectaron diferencias significativas
entre grpos de poblaciones (F=0.097, P<0.7626). Los valores de P oscilaron enire 66.66
% para los fragmentos de tamafio intermedio, F2 y F3, y 100% para las poblaciones 84, F4
y F6 (Tabla 2). El promedio de la heterocigosis observada fue significativamente menor
que el de la heterocigosis esperada, tanto a nivel global como en selva y fragmentos
(Global: X*=8.56, g.I=1, P<0.005, Selva: X’=4.93, g.l=1, P<0.025, Fragmentos: X’=3.95,
g.1=1, P<0.05). Los estimados de variacién genética no mostraron diferencias significativas
entre poblaciones de selva y de fragmentos (Ho: F=1.965, P<0.1885, He: F—0.843,
P<0.3839) (Tabla 2).

Tabla 2. Estimadores de diversidad genética por poblacion de D. seguine en la regién de Los
Tuxtlas. N=ntmero de individuos analizados por poblacién, Np=numero promedie de individuos
analizades por lecus, A=Tiqueza alélica, P=polimorfismo (95 %), Ho=heterocigosidad ebservada,
He=heterocigocidad esperada.

Poblacién N Np A P Ho He

S1 40 27.22 2.00 77.77 0.1961 0.2883
52 30 2122 2.00 §8.88 02069 0.285

83 40 27.33 2.00 7777 0.2357 0.3548
S4 39 2644 2.11 10000 0.2150 0.3343

F1 - 30 22.55 211 7177 0.2594 0.3630

F2 30 20.33 1.78 66.66 0.2175 02718
F3 30 19.33 1.88 66.66 0.2460 0.3329
F4 30 21.22 211 100.00 0.3759 0.4326

F5 40 26.55 2.00 83.88 0.2312 0.3334
Fé 40 27.55 2.11 100.00 (.1863 8.3267
Promedio+E.S

Selva 159 10222 2031006 86.1136.88 0.2134+0.026 0.315610023
Fragmentos 200 137.55 2002005 83.33£5.61 0.261010.022 0343410019

Global 249 239.77 2011003 84.4444.13 0.2420+0.01% 0.332340.015
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Equilibrio de Hardy- Weinberg

Analizando todas las poblaciones como un conjunto, se encontraron desviaciones
significativas de las proporciones panmicticas (X*=164.80, g 1=18, P=0.0000) y el andlisis
de cada grupo de poblaciones mostr6 también desviaciones del equilibrio Hardy-Weinberg
(Selvas: X=106.39, £.1=18, P=0.0000; Fragmentos: X’=161.85, gI=18, P=0.0000). En cada
poblacién se encontraron desviaciones del equilibrio para algunos loci. A nivel global el
indice de fijacién fue positivo (F =0.275+0.029), y de igual manera en los grupos de
poblaciones y en cada poblacidén particular. Los valores promedio de F no difirieron
significativamente entre grupos de poblaciones (F=1.855, P<0.2103). En todas las
poblaciones F refleja una desviacion del equilibrio e indica una deficiencia de heterocigotos
{Hartl & Clark 1989) (Tabla 3)

Tabla 3. indices de Fijacién F por poblacién de D. seguine en la regién de Los Tuxtlas.

Selvas Fragmentos
Poblacion F Pablacién F
Fi 0.285
S1 0.320 F2 0.200
52 0.274 E3 0.261
S3 0.336 F4 0.131
sS4 0.357 F3 0.157
F6 0.430
Promedio 0.322+0.044 Promedio 0.24440.036

Estadisticos F de Wright

Los estimados de Fy, Fyu y Fis para cada loci y en promedio para todas las poblaciones
fueron significativamente diferentes de cero (X* (Fy)= 644.23, g.1= 171, P<0 0001; X (Fo)=
38530, gl= 162, P<0.0001; X* (F;)= 372.96, gl =171, P<0, 0001). El F,, promedio
{0.3052) reveld un nivel de diferenciacion alto entre las poblaciones de D. seguine,
indicando que el 30.52% de la variacién genética se encuentra distribuida “entre
poblaciones” (Tabla 4). El Fi; (0.2905) indica un exceso de homocigotos alto. debido
probablemente al mecanismo de dicogamia presente en D. seguine que reduce la
probabilidad de autofertilizacién y consecuentemente el nivel de endogamia (Young 1988).
Ademas, la tasa de entrecruzamiento en el equilibrio, t=(1-f/(1+f) (Haldane 1924), bajo el
supuesto de gue la fnica fuente de endogamia es por amtofertilizacién, fue de 0.5432,

sugiriendo que . seguine tiene un sistema de apareamiento mixto. El nivel de endogamia
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no difiri6é significativamente entre los grupos de poblaciones y el valor de ¢ fue menor en
poblaciones de selva que en poblaciones de fragmento (Tabla 5). Los valores promedio de
los estadisticos F-Wright estimados para cada grupo de poblaciones no difirieron

significativamente (Tabla 5).

Tabla 4. Estadisticos # de Wright calculados para cada locus y en promedio pata D. seguine en la
region de Los Tuxtlas. ***P<0.0001.

Locus Fu F‘g Fg,
Gdh 0.7447%%* 0.4612%+* 0.5261%%+
Mdh-1 0.9387%** 0.0595%** 0.9348%*+
Mdi-2 0.7585%+* 0.0873%** 0.7354%%%
ME 0.7578%** 0 4779%** 0.5360+++
Cpx-1 0.7870*** 0.7013%** (. 287144+
Cpx-2 (.2875%+* 0.0580*** 0.2437#+*
Got -0, 1097*** 0.0992%** 0.232%%*
Apx 0.7515%** 0.7100%** 0,143 ***
Est (L2297 +** 0.1067*** -0.3765%%*
Promedio 0.5113%%% 0.3058%** 0.2960***
Jackknife+D.S. 0.5082+0.1600 0.3052+0.0964 0.2905+0.2125

Tabla 5. Valores promedio de 7, F,, F;, vy tasa de enirecruzamiento (f} por grupo de poblaciones
(selva vs. fiagmentos). *P<(.05.

Poblacién Fa Fy E t
S_elva 0.531440.1644% 0.3154+0.1326% 0.3157+0.2088* 0.5201
Fragmentos 04825101779 0.3121+0.0922*% 0.242010.2335* 0.6103

Diversidad genotipica

El nimero de genotipos multilocus distintes () para tedas las poblaciones en promedio fue
29.60+1.61 y la riqueza genotipica G/V promedio fue 0.85340.025, sugiriendo que los
genotipos se encuentran distrtbuidos uniformemente en las poblaciones, aunque en las
poblaciones F5 y F6 ciertos genotipos fueron mds abundantes (Tabla 6). Ambes parametros
(G y G/N) fueron estadisticamente distintos entre selvas y fragmentos (G: F=7.811,
P<0.0234, G/N: F=5.629, P<0.0451), indicando un efecto negative de la fragmentacién

sbbre la diversidad genotipica.
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Tabla 6. Medidas de diversidad genotipica por poblacion de D. seguine en la regién de Los Tuxilas.
G nimero de genotipos Gnicos, G/N riqueza genotipica,

Selvas Fragmentos
Poblacién G G/N Poblacién G GIN
B 27 0.931
s1 3s 0.875 F2 25 0.333
82 27 0.900 F3 22 0.733
53 36 0.923 F4 26 0.367
84 37 0.949 F5 3 0.775
F6 30 0.750

Promedio 33.75£1.92  0.91240.032 Promedio 26.8311.56  0.815+0.026

Se observaron 296 genotipos multilocus, ninguno de los cuales se repite entre las
poblaciones de un total de 39366 genotipos posibles considerando 9 loci y 19 alelos.
Debido a que cada subpoblacién muestreada fue de entre 30 y 40 individuos, la diversidad

genotipica es muy elevada.

Similitud y distancia genética

Los estimadores de distancia genética entre poblaciones presentaron un intervalo amplio de
valores {0.0430<D<0.4916). Los valores mas aftos de D se observaron entre la poblacién
F1 (fragmento de menor 4rea) y las otras poblaciones analizadas (Dpm=0.358). Los valores
méiximos de I se observaron entre poblaciones de fragmentos, F1 y F6 (D=0.4916), y entre
poblaciones de selva, 51 y S4 (D=0.4866), ain cuando no son las més distantes
geograficamente (Tabla 7). La distancia genética minima (D=0.0430) se observé entre las
poblaciones 5S4 y F3, aunque no son las més cercanas geograficamente, Las poblaciones F5
v F6 que son las més cercanas geograficamente y también presentaron una distancia

genética muy pequefia (D=0.0678).

La distancia genética promedio enire poblaciones de selva (D=0.250) v de fragmentos
(D=0.241) y entre los 2 grupos de poblaciones (D=0.209), no difirié significativamente,
indicando que las poblaciones son muy distintas entre si, sin tomar en consideracion si su
habitat esta perturbado o no (Tabla 8).
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Tabla 7. Matriz de distancias (bajo la diagonal) ¢ identidades genéticas (sobre la diagonal) entre

poblaciones de D. seguine en la regién de Los Tuxtlas.

Poblacién 81 S2 53 84 F1 F2 F3 F4 F5 F6
81 ®E¥x 08265 0.8762 0.6147 0.7132 0.9567 0.6989 09083 0.7777 0.7505
S2 0.1906 **** 09532 07416 0.6389 09236 08206 08508 05552 09137
53 0.1322 0.0479 **ex (7107 0.7061 0.9425 0.7864 08710 0.8900 08438
54 0.4866 0.2989 03415 **=* (6947 0.6809 09579 0.6747 0.7714 08959
F1 0.3381 0.4479 0.3480 03643 ****+ (6754 07617 0.9024 06303 0.6117
F2 0.0443 00795 0.0593 0.3844 0.3925 ****+ (7408 0.8945 0.8989 0.83552
F3 0.3582 01978 0.2402 0.0430 0.2722 (3000 ****+ 07207 (07695 038713
F4 0.0962 0.1615 0.1381 0.3935 0.1027 0.1115 03275 **** 038451 0.7722
F5 02514 00458 0.1166 0.2596 0.4616 0.1066 02620 0.1682 *++* (9344
Fé 0.2870 0.0903 0.1699 0.1093 04916 0.1564 0.1377 0.2586 00678 ***x

Tabla 8. Promedio de las distancias e identidades genéticas dentro de cada grupo de poblaciones
(selvas vs. frapmentos) de D, seguine y entre selva y fragmentos.

Poblacién No. de Selva _ Fragmenios
poblaciones Distancia Identidad Distancia Identidad
Selva 4 0.250+0.064 07870049 02090026  0.817+0.021
Fragmentos 6 024110034  0.792:40.026

La distancia geografica promedio que separa las poblaciones de D, seguine estudiadas en la
regién de Los Tuxtlas es de 12,550+1,545.74 m, aunque dichas distancias son muy
diferentes cuando se consideran solamente poblaciones de selva o de fragmentos
{6,083.33£1,562.14 m y 15,666.67+3,177.18 m, respectivamente). En general, las
poblaciones FS y F6 son las més alejadas del resto de las poblaciones, pero las mis

cercanas entre ellas (Tabla 9).

Tabla 9. Matiriz de distancias geogrificas (m) entre las poblaciones estudiadas de D. seguine en la
regidn de Los Tuxtlas.

Poblzcién 81 52 83 54 F1 F2  F3 F4 F5 F6

S1 wokokok

52 1750 #xx=

83 4000 2750  Akx

S4 11000 9750 7250  *#*x

F1 1250 3000 5000 11750  **%+

¥2 2000 3750 6250 13250 1500wk

¥3 4250 4250 6750 13750 5250 4250  Hwes

F4 3000 2500 3500 11S00 4250 4000 2250 ek

F5 25000 25500 24500 22750 23000 25750 29250 27500 s

F6 25500 26000 25000 23250 23500 26250 29750 28000 500 @ *s#
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Relaciones genéticas entre poblaciones

El fenograma (Figura 3) muestra las relaciones genéticas entre poblaciones. No existe una
tendencia clara en relacion al tipo de habitat (selva vs. fragmentos) y a la distancia que
separa a las poblaciones. Las poblaciones se separan en cuatro grupos: El primer grupo esta
conformado por las poblaciones S1, F2 y F4; el segundo por las poblaciones S2, 83, F5 y
F6; el tercero por las poblaciones 84 y F3 y el filtimo muestra la poblacion F1 diferenciada
congiderablemente del resto de las poblaciones. En el primer grupo la poblacién F4 se
encuentra diferenciada de las poblaciones S1 y F2, lo que coincide con las distancias
geograficas entre las tres poblaciones. El segundo grupo estd formado por dos subgrupos de
poblaciones que estdn algjados geogrificamente: las poblaciones S2 y 83 forman un
subgrupo, ¥ las poblaciones F5 y F6 forman otro; ambos subgrupos tienen una alta
identidad genética entre si {/=0.9532 y 0.9344 respectivamente) y sus poblaciones son muy
cercapas geograficamente. La poblacién F1 corresponde al fragmento mas pequefio y es el

que tiene mayores distancias genéticas con las otras poblaciones.

0.400 0.300 .260 0.100 8,000
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Figura 3. Fenograma de las poblaciones estudiadas de D. seguine obtenido por ¢l método de
promedio aritrmético no ponderado par-grupo utilizando los estimadores insesgados de distancia
genética de Nei (1972).
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Flujo génico

Para poblaciones en equilibrio entre la deriva génica y la migracion, se puede obtener un
estimado indirecto del flujo génico (Mm) a partir de Fy (Wright 1951). Considerando el
nivel de diferenciacién entre todas las poblaciones de D. seguine en la regién de Los
Tuxtlas, el valor de Nm estimado fue (.784%0.062. Se estimd también el flujo génico
promedio por grupo de poblaciones y no se encontraron diferencias significativas entre
dichos grupos (F=1.498, P<0.2558). Algunas poblaciones, no necesariamente las mas
¢ercanas. geogrificamente, presentaron un flujo génico mayor a 1, pero en general, los
valores de N entre pares de poblaciones fueron menores a 1 (Tabla 10) que el efecto de 1a
deriva génica es altor, lo que explica los altos niveles de diferenciacién haflados entre las
poblaciones de D, seguine. Las poblaciones més alejadas geogrificamente, F5 y F6,
presentaron alto flujo génico con las poblaciones 52 y 83, con las que forman un grupo en
el fenograma, explicando de esta manera porqué no resultaron ser tan distantes

genéticamente (Fig. 3 y Tabla 11).

Tabla 10. Flujo génico promedio Nm de cada poblacidn con las otras nueve poblaciones para D
seguine en la region de Los Tuxtlas.

Selvas Fragmentos
Poblacion Nm Poblacién ' Nm
F1 0.436
St 0.650 F2 0.924
82 1.005 F3 0.639
83 1.023 k4 0.607
54 G817 F5 0938
F6 0.799
Promedio 0.874+0.095 Promedio 0.724+0.077

Tabla 11. Flujo génico M entre pares de poblaciones de D. seguine en la region de Los Tuxtlas

estimmado de manera indirecta de] indice de diferenciacion G,

Poblacién 81 s2 53 54 ¥F1 | F3 ¥4 F5 F6
s1 =ekx (0485 QOR09 0373 2314 0323 1340 0.272 0447 0389

52 rEkk 2365 0264 0991 0465 0685 0350 2329 1110
53 HhEx (0398 1788 0480 1028 0390 1.198 (.754
54 R 0296 0417 1275 0355 0281 0.264
F1 kEx 0307 0935 0279 0803 0.606
F2 R 0439 2037 0472 (815
F3 ' Rk 0369 0752 0531
F4 - AR 0423 0.989
Fs A WE T

Fo .
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Alislamiento por distancia

Teniendo en cuenta los valores de M (flujo génico) obtenidos para pares de poblaciones
estimados indirectamente de Fy; v las distancias geograficas (Tabla 11), se realizo el andlisis
para detectar si las poblaciones presentan un patrén de aislamiento por distancia. Las
pendientes obtenidas de 1a regresidn lineal entre log M y log K (distancia geografica) no
son significativas, atin cuando se analicen las poblaciones de manera global (m=-0.0617,
=-0.012, F=0.437, P= 0.512), o por separado las poblaciones de selva (m=-0.641,
=0.363, F=2.280, P=0.205) o de fragmentos (m=-0.363, r*=0.003, F=0.141, P=0.709).
Esto indica que el patrdn de diferenciacién genética no esta asociado a la distancia
geogrifica entre poblaciones (Figura 4). Estos resultados son consistentes con los valores

obtenidos de Gy 0 # como estimadores de F,.
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Figura 4. Regresién lineal de log M vs. log & (distancia geografica) para pares de poblaciones de D.
seguine en la regidn de Los Tuxtlas. A) para poblaciones de selva, B) para poblaciones de
fragmentos y C) para todas las poblaciones.

La prucba de Mantel que comelaciona las maftrices de distancias geneticas v geograficas,
imdica que éstas no estan comelaciomadas (r = -0.1515, Z después de 1000

permutaciones=413170.27, P=0.8030) lo que es consistente con los anteriores resultados.

Tamafio efective del vecindario genético

Los estimados indirectos de Nm promedio para cada poblacién usando Fj, permiten
obtener, también de manera indixecta, el tamafio efectivo promedio del vecindario genético
(¥b). A nivel! global el tamafio efectivo del vecindario fue Nb=4.92440.387. A nivel de

grupo de poblaciones y de subpoblacion, los valores de Nb estimados fueron pequefios
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(Tabla 12), indicando que todas las poblaciones sufien una gran diferenciacién local,
independientemente de su tamafio, ya que para N&<10 se espera que la deriva aumente los
niveles de diferenciacidn poblacional (Wright 1946). Los tamafios efectives no difirieron
significativamente enire grupos de poblaciones (F=1.4975, P<(.2559),

Tabla 12. Tamaflo efectivo promedio del vecindario Nb para poblaciones de D. seguine en la regién
de Los Tuxtlas.

Selvas Fragmentos

Poblacidin Nb Poblacién Nb
Fi 2.739

St 4.084 F2 5.806

82 6.315 F3 4.015

83 6.428 F4 3.814

54 5133 F5 5.894

F6 5020

Promedio 5.490+£0.596 Promedio 4.548£0.467
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DISCUSION

Di¢ffenbachia seguine presentd altos niveles de variacion y estructura genética tanto en
poblaciones de selva continua como en poblaciones de fragmentos, lo que hace posible
interpretar que la fragmentacion del habitat, a la escala de tiempo estudiada, no ha
producido un efecto a nivel genético en esta especite. Estos resultados contrastan
ampliamente con las predicciones sobre las consecuencias genéticas de la fragmentacion
del hébitat, pues se espera pérdida de la varianza genética (Loveless & Hamrick 1984,
Lande 1999) y un aumento de la divergencia genética interpoblacional en las poblaciones
fragmentadas, a través de un aumento de la deriva génica, la endogamia y la reduccién del
flujo génico (Templeton 1990, Ellstrand & Elam 1993, Young et al. 1996),

Variacion genética

El polimorfismo, la riqueza alélica y la diversidad genctica son altos en D. seguine,
comparados con los valores observados en otra especie de la familia Araceae [Arisaema
dracontium (Boles et al.1999)], en otras especies clonales [Fallisneria americana {Lokker
et al. 1994), Quercus havardii {(Mayes et al. 1998) y Pueraria lobata (Pappert et al. 2000)]
y 2 los valores promedio encontrados por Hamrick & Godt (1996), en especies
ampliamente distributdas, perennes o con sistema de apareamiento mixto(Loveless &
Hamrick 1984), sugiriendo que la clonalidad en este caso, evita el decaimiento de la
varianza genética, ya que permite la persistencia de los genotipos maés exitosos (McLellan
et al. 1997).

Ninguno de los estimados de diversidad genética difirié significativamente entre las
poblaciones de selva y de los fragmentos. Los valores de heterocigosis mds altos fueron
encontrados en las poblaciones de fragmentos F1 y F4, que son las mas cercanas a la EBT
Los Tuxtlas y que corresponden al fragmento més pequefio (0.3 ha) y al més grande (114.6
ha), respectivamente, y en la poblacion F5, uno de los flagmentos mébs distantes
geograficamente a la EBT. Considerande estos resultados, puede decirse que no hay un
efecto del paisaje (selva vs. fiagmentos) ni del tamafio del fragmento en la diversidad

genética de las poblaciones. Esta respuesta de las poblaciones a la fragmentacién ha sido
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encontrada también en el rbol tropical Symphonia globulifera en habitats fragmentados en
Costa Rica (Aldricht et al. 1998), mientras que en Salvia pratensis y Scabiosa columnaria
(van Trewren et al. 1991), Eucalyptus albens (Prober & Brown 1994), Gentiana
preumonenthe (Raijman et al. 1994), Pithecellobium elegans (Hall et al. 1996), Swetenia
humilis (White et al. 1999) y Rutidosis leptorriynchoides (Young et al. 1999), se enconttd
una relacidén entre la variacién genética y el tamafio de la poblacién. Les cambios en
heterocigocidad no son de respuesta inmediata a la fragmentacién; més bien dependen de
los cambios en el sistema de apareamiento, el aumento en Iz autofecundacién o la
endogantia biparental en poblaciones pequefias, debido a carnbios en el comportamiento de

los polinizadores (Young et al. 1599),

Eguilibrie de Hardy-Weinberg

Todas Ias poblaciones evaluadas presentaron F positivos, lo que indica una desviacion de
las proporciones panmicticas y un déficit de heterocigotos que ademas, es de la misma
magnitud en ambos grupos de poblaciones (selva vs. fragmentos), lo que es consistente con
un ¢l :alto nivel de estructura genética encontrado, en el que tanto la diferenciacién entre
poblaciones como la endogamia al interior de cada poblacién han jugado wn papel
importante. Las desviaciones de Hardy-Weinberg no mostraron tendencias a estar

concentradas en una poblacién o locus particular.

Variacion genotipica

D. seguine es una planta rizomatosa clonal y perenne, lo que sugeriria baja diversidad de
genotipos, debido a que el crecimiento del genet a través de la propagacion vegetativa a
menudo conduce a una vecindad de ramets genéticamente uniformes (McLellan et al.
1997); sin embargo, en otras especies se ha encontrado alta diversidad genotipica (Pappert
et al. 2000) que también es el caso de D, seguine. Los datos contradicen la expectativa de
que la propagacién clonal conduce a una homogeneidad genética dentro de las poblaciones,
més bien indican que las poblaciones no son dominadas por unos pocos individuos
clonales, ya que muchos genotipos multilocus fueron observados, la mayoria de los cuales
estaban representades por sélo un ramet, como en el caso de Helianthus occidentalis (Foré
& Guttman 1999).
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Ambos parimetros, G v G/N, fueron significativamente menores en las poblaciones de
fragmentos, indicando un efecto negativo de la fragmentacién del habitat sobre la
diversidad genotipica.

La cantidad de genotipos en una poblacién puede estar determinada por Ia cantidad de
propagulos que llegan de otras partes al momento de la fragmentacion, por el nimero de
fuentes de las que provienen los propagulos y por el nimero de genets que originalmente
estaban establecidos (McLellan et al. 1997). La diversidad y distribucion de los genotipos
en yna poblacién dependen también de los mecanismos de formacién y unién de gametos
(sistema de apareamiento) y de la diversidad alélica (Tomiuk & Workmann 1988, Loveless
& Hamrick 1989, Ledig 1992). Un alto nimero de genotipos en cada poblacién puede ser el
tresultado de un alto grado de entrecruzamiento, el cual estd determinado por el némero vy
posicién de las flores (Handel 1985, Goulson 2000) y ia sincronia en la floracién (Loveless
& Hamrick 1989). La tasa de entreeruzamienio obtenida para D. seguine que sugiere un
sistema d¢ aparcamiento mixto, presenta un valor un poco menor en selva que en
fragmentos, resultade que es consistente con el grado de heterocigosis ligeramente mis
elevado en algunos fragmentos. En D. seguine, las flores masculinas y femeninas estan
separadas espacialmente (Young 1988) y la floracién aunque presenta un pico entre julio y
octubre se extiende hasta enero con un nimero reducide de flores (obs. pers.), forzando a
~los polinizadores 2 moverse entre inflorescencias distantes. Ambos aspectos contribuyen a
una alta tasa de entrecruzamiento (Loveless & Hamurick 1984, Young 1988, Eguiarte et al.
1992).

La gran diversidad genotipica encontrada en las poblaciones de D. seguine, puede estar
mantenida per la contribucion del establecimiento de plantulas via semilla, aunque dicha
contribucion sea muy pequefia (Cap. II), va que atin una pequefia cantidad de reproduccién
sexual permate suficiente recombinacién para preservar la variacidn genotipica (McLellan
et al. 1997)




Estructura genética

La varianza en las frecuencias alélicas entre poblaciones fue grande y en algunos casos se
fijaron alelos alternos. Contradictoriamente, se encontraron alelos cercanos a la fijacién con
mayor frecuencia en las poblaciones de selva que en las de fragmentos, lo que se refleja en
un nivel de polimorfismo menor en la selva que en los fragmentos. El ligero aumento en
heterocigosis en algunas poblaciones de los fragmentos se debio a la presencia de alelos

raros-en frecuencias altas. Esto puede ser efecto de la deriva génica (van Treuren 1991).

La gran vatiacién observada en las frecuencias alélicas entre poblaciones producen
subsecuentemente un alto nivel de diferenciacion, aunque las poblaciones estan separadas
por cortas distancias geogrificas. Comparando el valor estimado de Fy, con los valores de
diferenciacion encontrados en plantas monocotileddneas con sistema de cruzamiento mixto
v de distribucién amplia (Hamrick & Godt 1996), o de la misma familia taxonémica (Boles
et al. 1999), se observa que las poblaciones de D. seguine estén altamente diferenciadas.
Esto probablemente es el resultado de una cantidad significativa de deriva génica en las
poblaciones, ya que los valores de F,; son homogéneos en todos los loci, sugiriendo que la
diferenciacién es producto de procesos al azar, mas que de fuerzas selectivas, ya que afecta
a todos los loci simultineamente (van Trewten et al. 1991). La gran distancia genética que
presenta la poblacién mas pequeifia con respecto a las otras poblaciones, sugiere que la
intensidad de la deriva en dicha poblacién es mayor, quizd como consecuencia de la
reduccién drastica en el tamafio poblacional. Los niveles de diferenciacién encontrados
enire grupos de poblaciones fueron altos y no difirieron significativamente, aunque la
distancia geografica promedio que separa las poblaciones de selva es bastante menor que la

que separa 2 los fragmentos.

Los altos niveles de diferenciacién entre las poblaciones de selva continua, indican la
restriccién de flujo génico, incluse en habitat no perturbado donde la distribucién de la
especie es méas continua; alin asi las poblaciones muestran diferenciacion a distancias
cortas. Ademas, probablemente D. seguine, presenta eventos fundadores, ya que su
dinamica demografica parece depender de la dinamica de claros en el bosque (Nufiez-

Farfan & Dirzo 1988, Cap. II), lo que podiia estar acentuando la diferenciacién entre
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poblaciones. En conjunto, el reducido flujo génico y los eventos fundadores producirian un

alto grado de diferenciacion.

Endogamia

D. seguine muestra un alto nivel de endogamia comparado con algunas plantas herbaceas
perennes (Eguiarte 1990, Foré & Guttman 1999, Young et al. 1999, Neel & Ellstrand
2001). Dicho nivel de endogamia puede ser resultado de autopolinizacién, un efecto de
consanguinidad generado por el flujo gémico limitado, endogamia biparental, propagacién
clonal y/o deriva génica, ya que todos estos son factores que aumentan la frecuencia de
hothocigotos en las poblaciones. La autopolinizacién es la forma mis extrema de
endogamia y puede ser prevenida en plantas por autoincompatibilidad o dicicismo. D.
seguine es una planta dicégama, por lo que es probable que los niveles de antofecundacion
no sean muy altos. La densidad de ramets reproductivos determina en gran parte los
movimientos de los polinizadotes, produciendo mis apareamientos entre individuos
emparentados cuando dicha densidad es alta, como sucede en la temporada de méxima
floraeién (Goulson 2000). La endogamia biparental se da en poblaciones pequefias o con
estructura genética espacial, que se desarrolla debido a que la dispersidn de genes via polen
v semillas es muy restringida (Ellstrand & Elam 1993). Bs posible que exista un efecto de
endogamia biparental en D. seguine, y para responder a ese interrogante es necesario
investigar sobre los patrones de distribucion genotipica ¥ del movimiento de genes. La
propagacion clonal produce un efecto parecido al de la endogamia (Boles et al. 1999), ya
que no se da recombinacion genética y conduce 2 k produccion de descendencia
genéticamente idéntica a la de la planta ‘madre’ (Abrahamson 1980), aunque se puede
suponer que dicho efecto no es grande en D. seguine dada la alta variedad de genotipos

encontrados.

Relaciaﬁes genéticas entre poblaciones

La poblaciones de selva y de fragmentos mostraron entre si una similitud del 81.7%, la cual
no difier¢ significativamente de la similitud genética dentro de los grupoes. Las poblaciones
se¢ agruparon independientemente de si estin en selva contioua o en fragmentos,

posiblemente debido & que estas poblaciones podrian provenir de una poblacién ancestral o
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con vinculos histéricos (Rosquist & Prentice 2000) y a que la subdivisién ha ocurrido
recientemente, 0 a que tal vez D. seguine presente una dinamica de poblaciones que
conduzca a un alto nivel de diferenciacién (probablemente una dinamica con eventos de
colonizacién complejos). La poblacion Fi que corresponde al fragmento mas pequefio,
muestta mayor distancia genética con el 1esto de las poblaciones, debido tal vez a una
mayor intensidad de la deriva en dicha poblacién. Algunas poblaciones muestran una alta
identidad genética, aungue no en todos los casos son las més cercanas geograficamente. La
diferenciacién de las poblaciones no est asociada a la distancia geografica entre ellas, lo
que sugiere que hay flujo génico en todas las direcciones v en diferente intensidad entre las
poblacionss. Los datos sugieren que aunque el flujo génico es bajo, a largo plazo ha
permitido mantener considerable diversidad genética entre las poblaciones fragmentadas,
como sucede en Carpentaria acuminata, una palma del norte de Australia (Shapcott 1998),

permitiendo contrarrestar los efectos de la deriva.

Flujo génico

En-D. seguine ¢l flujo génico estimado varid entre todas Ias poblaciones y fue de la misma
magnitud entre las poblaciones de selva continva y los fragmentos. Los valores de Nm
estimados, indiean que las poblaciones intercambian menos de un migrante por generacidn,
explicando asi el alto grado de diferenciacién, ya que es necesario el intercambio de al
menos un individuo en cada generacidn para que las poblaciones se comporten como
panmicticas (Wright 1931). Aunque la fiagmentacion 1estringe tanto la polinizacién (Aizen
& Feinsinger 1994, Didham et al. 1996, 1998) como la dispersién (Lande 1999), a la escala
de tiempo en la que se evaluaron los efectos de la reduccién de habitat en este estudio no se
deteeta tal efecto, pues la estructura genctica de D. seguine no varia significativamente
entre selvas y fragmentos. Sin embargo, el ‘fruit-set’ reducido en fragmentos pequefios
(Cap. II), podria estar indicando una deficiencia de polinizadores en estas poblaciones, lo
que traerfa como consecuencia mayor grado de antopolinizacion, endogamia, y tal vez de

depresién por endogamia.

Tanto la reduccién en el ‘fruit-set’ y en el fluyjo pénico, como el aumento en la distancia

genética de la poblacidn del fragmento mas pequefio con respecto a las demas poblaciones,
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sugieten que tamafios muy pequefios de los remanentes de bosque podrian acelerar ¢l efecto
del aislamiento de las poblaciones y de la reduccidén del tamafio poblacional, como o
predice teoria de genética de poblaciones. Estos resultados indican que probablemente
existe un umbral a escala espactal (Farigh 2001), en el que las poblaciones son capaces de
amottiguar tos impactos de la fragmentacion. Estos son aspectos que pueden ser analizados
posteriormente para determinar su efecto a largo plazo en la persistencia de las poblaciones,
ya que en poblaciones con reduccidn de tamafio repentina se espera una reduccién
sugtancial en la adecuacidn, a menos que la poblacién se recobre numéricamente con
rapidez (Lande 1999).

Tamario efectivo del vecindario

Los tamafios efectivos de vecindarios genéticos en otras herbaceas son ampliamente
variables, v en muy pocas especies alcanzan tamafios tan pequefios como los encontrados
en D. seguine, aunque dichos valores fueron estimados indirectamente de F,; (Crawford
1984), lo que es consisiente con e] alto nivel de diferenciacién en esta especie en
comparacién a otras herbiceas (Hamrick & Godt 1996). La disponibilidad reducida de
parejas, la deriva génica como consecuencia de los tamafios efectivos del vecindario
pequefios y el escaso flujo génico entre poblaciones son los factotes con mayor efecto en el
nivel de endogamia, ya probablemente el movimiento de los escarabajos polinizadores de
esta especie a través de la matriz es reducido (Klein 1989, Knutsen et al. 2000),
promoviende apareamientos entre individuos emparentados, aunque puedan moverse -
distancias moderadas (Young 1988). D. seguine presenta un pico de floracién (Cap. II), lo
que reduce el tamafio efectivo de la poblacion y aumenta el nivel de diferenciacion
genética, ya que los polinizadores no necesitan desplazarse largas distancias, aumentando la
posibilidad de apareamiento entre individuos emparentados (Loveless & Hamrick 1984). El
déficit de heterocigotos en D. seguine es probablemente el resultado del alto grado de
endogamia, mas que de una funcién directa de la reduccién en la diversidad genética
(Young et al. 1996).

En genecral, los niveles de diversidad y estructura genética mosirados por D. seguine
presentan un patrén diferente al esperado (Templeton 1990, Young et al. 1996): no sefialan
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una pérdida de diversidad ni un aumento en diferenciacién genética en las poblaciones de
fragmentos comparado con las de selva continua. Sin embargo, 1a reduccién en los tamafios
poblacionales asociados a la fragmentacion del habitat (Young et al. 1996) pueden conducir
a una intensificacién de la deriva génica en las poblaciones, con consecuencias a largo
plazo, que no sélo dependen del tamafio de la poeblacidn sino de la interaccidon con los
polinizadores {Aizen & Feinsinger 1994, Murcia 1996) y dispersores, y de los cambios en
la estructura reproductiva producidos por la fragmentacién, influenciando a la vez la
estructura genotipica a corto plazo y la estructura genética a largo plazo (Tomiuk &
Workmann 1988).

Drado que los polinizadores de D. seguine son escarabajos ¥ pueden ser susceptibles a los
efectos de la fragmentacion del habitat (Klein 1989, Didham et al. 1996, 1998, Golden &
Crist 2000), la estabilidad genética proporcionada por el flujo génico (Templeton 1990),
aunque Hmitado en estas poblaciones, puede verse amenazada, comprometiendo asi, a largo
plazo, la capacidad de las poblaciones para responder a cambios ambientales estocasticos y
antropogénicos. Las estrategias de conservacién en esta especie deben dirigirse a mantener
muchos parches de areas grandes y deiener la deforestacion, para evitar la continua
reduccién_en el tamafio de las poblaciones, y la consecuente reduccidn en sus tamafios
efectivos, preservando asi la variacién genética que se encuentra distribuida dentro ¥ entre
poblaciones y reduciendo 1a intensidad de la deriva génica que suften las poblaciones de D
seguine en fragmentos muy pequefios. Ademds, grandes extensiones de hébitat, evitan la
desestabilizacion de las poblaciones de polimizadores (Klein 1989, Didham et al. 1998,
Steffan-Dewender & Tsharntke 2002), contribuyendo de esta manera a la preservacién de
las interacciones planta-animal, la cual es eritica en la persistencia de las poblaciones a

largo plaze.




APENDICE 1
SISTEMAS Y ENZIMAS

Buffer de extraccién para Abies
(% de buffer YO y ¥ de buffer VEG IT)

Buffer YO (Yeh & O’Malley 1980)

10 m! de solucidén Tris-acido citrice:
1.57 g Trizma base, 0.83 g de 4cido citrico
Aforar & 100 m! con H,0 destilada
Ajustar ¢l pH a2 7.0

0.05 g de NADP

0.05 gde NAD

0.018 g de Acido ascbrbico

0.034 g de EDTA

0.10 g de 2lbimina sérica

0.33 ml de 2-Mercaptoetanol

Aforar a 100 mal con H;0 destilada

Sistemas
Sistema D de Maiz (Stuber et al, 1988)

Buffer del electrodo (pH 6.5)
0.065 M Histina (H3000)

10088 g
0.007 M Acido citrico (monohidratado) 1.5 g
Ajustar ¢l pH 3 6.5 ‘
Aforar a 1000 ml con H;0 destilada

Buyffer del gel

1 parte de buffer del electrodo
3 partes de H,0 destilada

Correr a 30 mA durante 7 horas
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Buifer VEG II (Cheliak & Pitel 1984)
0.31 g de 4cido bérico

2 ml de tergitol 15-8.9

2.g de PEG 8000

7gde PVP 40

1gde PVF 360

0.88 g de 4cido aschrbico

0.02 g de NAD

0.1 g de alblimina sérica bovina

0.005 g de pyridoxal 5 fosfato

0.27 g-de sucrosa

0.19 g de Cisteina-HCl

0.66 mide 2-Mercaptoetanol
Aforar 2 100 ml con H20 destilada
Ajustar el pH a 7.1 con NaQOH

Sistema POULIK (Hakim-Elahi 1976)

Buffer del electrodo (pH 3.6)

Acido bdrico 1855g

‘NaOH ' 4g

Ajustar el pH con 1M Acido bérico o 1M NaOH
Aforar a 1000 ml con H,0 destilada

Buffer del gel

Acido citrico monohidratado 063g
Sigma 7-9 2g

Ajustar el pH con 4M Acido citrico
Aforar a 1000 ml con H,0 destilada

Correr a 60 mA durante 4-5 horas.



Enzimas

GDH (Glutamato deshidrogenasa E.C. 1.4 1.3)
Pesar
Acido L-Glutdmico sal monosédica Ig

B-NAD (DPN) i0mg
Afiadir
1M Tris-HCIpH § 10ml
H.0 destilada 40 ml
MTT 1% o NBT 1% 1.5ml
PMS 1% 0.5ml
Incubar en ka oscuridad a 37°C
ME (Enzima malica E.C. 1.1.1.40)
Mezclar :
0.2 M Tris-HCl ph 8.0 40 mi
1 M DE-Malato pH 8.0 5 mi
1 M MgCl; 1 ml
TPN 1%

1ml
MTT 1% 1 mi
PMS 1% 0.2ml
Incubar en la oscuridad a 30°C

GOT (Glutamato oxalacetato transaminasa E.C.

2.6.1.1)

Pesar

Pyridoxal 5 fosfato 4 mg
Fast blue BB 150 mg
Aftadir

0.2 M Tris-HCLpH 7.0 50 ml
Sustrato GOTpH 70 Smi
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MDH (Malato deshidrogenasa E.C. 1.1.1.37)
Pesar

B-NAD (DPN) Smg
NBT 8 mg
NaCN 25 mg
Aifiadiv

0.2 M Tris-HC1 pH 8.0 50 ml
1 M DL-Malato pH 7.8 5 mi
PMS 1% 0.1ml

Incubar en la oscuridad a temperatura ambiente

PRX (Peroxidasa anddica y catddica E.C.

LILLY7)

Pesar

3-Amino-9-ctilcarbazol 50mg
Afiadir

Dimetilformamida 35ml
H0 destilada 45 ml
Peréxido de Hidrogeno 3% 0.5ml
Ca;Cl 1% 1mi

1 M Acetato de Sodio pH 5.0 25ml

Incubar en la oscuridad a temperatura ambiente

EST (Esterasa E.C. 3.1.1.-)

Pesar
Fast bluc BB 50mg
Afiadir
0.2 M Tris-HCl pH 7.0 50ml
Acetato de ¢-naftilo 1%

3ml

Incubar en la oscuridad a 37°C durante 30 Incubar en la oscuridad a temperatura ambiente

minutos
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APENDICE 2

Frecuencias alélicas de nueve loci en 10 poblaciones de Digffenbachia seguine en la region de Los
Tuxtlas.
Locus Poblacibn
51 82 83 84 F1 F2 F3 F4 F5 F6
Gdh 0.0000 0.0962 0.1750 2179 0.9655 0.0000 0.0000 0.6667 0.2179 0.1533
1.0000 09038 @.8250 0.7821 0.0345 1.0000 1.0000 0.3333 0.7821 0.8462
Mdr-1  0.6667 05714 05161 02955 0.4500 06154 0.3500 0.5556 0.8065 0.6538
0.3333 04286 04839 07045 0.5500 0.3846 0.6500 04444 0.1935 0.3462
Mdn-2 05375 0.6167 05156 05333 05000 0.8704 (.4655 0.5833 0.8857 0.3194
0.4625 0.3833 04844 0.4667 0.5000 0,1296 0.5345 04167 0.1143 §.1303
ME 0.9487 00500 0.1375 0.1316 0.6607 0.5500 0.0833 0.8000 0.1795 0.0875
0.0513 0.9500 0.8625 0.83684 0.3393 04500 0.9167 0.2000 0.8205 09125
Apx-1 09667 0.8750 10000 00588 09643 1.0000 0.5000 09167 06250 0.2000
00333 0.1250 €.0000 0.9412 0.0357 00000 0.5000 0.0833 0.3750 0.3000
Apx-2  0.5000 0.8333 05385 0.9167 0.5000 0.7500 0.6667 0.6667 1.0000 0.8125
0.5000 01667 0.4615 0.0833 0.5000 02500 0.3333 03333 0.0000 0.1875
Got 01714 0.0667 04211 02821 02586 02167 0.0385 02414 04125 00625
0.8286 0.9333 0.5789 0.7179 07414 0.7833 09615 0.7586 05875 09375
Cpx 0.1000 0.0000 00313 ©.3500 09474 00000 10000 02500 01111 02222
0.9000 1.0000 09688 0.1500 0.0526 1.0000 (.0000 0.7500 0.899% 07778
Est 00972 04828 03333 02973 03103 02000 0.4833 0.4833 05000 0.4000
0.6944 0.1724 05606 0.6081 0.5172 0.7167 04167 03167 01184 04750
0.2083 0.3448 0.1061 0.0946 0.1724 0.0833 0.1000 0.2000 0.3816 0.1250




CAPITULO 11

EFECTOS DEMOGRAFICOS DE LA FRAGMENTACION EN POBLACIONES DE
Dieffenbachia seguine L. (Araceae) EN LA REGION DE LOS TUXTLAS,
VERACRUZ, MEXICO
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INTRODUCCION

La fragmentacién del habitat genera diferencias, con respecto a la condicidn no
fragmentada, en las condiciones ambientales y alguncs factores bidticos (polinizacién,
competencia, patdgenos, herbivorismo) (Saunders et al. 1991, Aizen & Feinsinger 1994,
Kruess & Tshamtke 2000), produciendo variacién espacial y temporal en los parametros
demogréficos de las poblaciones, como consecuencia de cambios en las probabilidades de
germinacidn, sobrevivencia y fecundidad (Menges 1991, Kalisz & McPeek 1992, Aizen &
Feinginger 1994, Oosteirmeijer et al. 1996, Laurance et al. 1997, Wijesinghe & Hutchings
1997, Benitez-Malvido 1998, Jules 1998, Sizer & Taner 1999, Matsumura & Washitani
2000, Groom 2001). El efecto del ambiente sobre una poblacidn se da a través de sus
efectos sobre los procesos particulares, que son los que determinan la dindmica de la
poblacién en el tiempo ecoldgico y la evolucion de las historias de vida en e} tiempo
evelutivo {Caswell 1989). La fragmentacion reduce la viabilidad de las poblaciones debido
a la reduccion v aislamiento del habitat (Lande 1988, Saunders et al. 1991, Meffe & Carrol
1997), 1o que provoca una disminucién en la tasa de crecimiento poblacional, por
problemas tales como la dificultad de encontrar pareja. La reduccion del habitat lleva a las
poblaciones a una disminuctén del tamafio gue afecta la probabilidad de extincién de las
poblaciones (Gilpin & Soulé 1986), como éonsecuencia de las fluctuaciones estocasticas en
los parémetros demogréficos que disminuyen la tasa de crecimiento de la poblacién (Lande
1987). Ademds de los efectos del area, la fiagmentacion puede producir efectos que son
mas probables de ser detectados a una escala de paisaje, tales como las alteraciones en los
patrones de dispersion, que a su vez influyen en la dindmica y persistencia de las
poblaciones (Fahrig & Merriam 1985, Rolstad 1991).

La germinacion en algunas herbiceas v el establecimiento de pldntulas de especies arbareas
es menor en fragmentos pequefios, aunque el tiempo de aislamiento de las poblaciones sea
corto (Menges 1991, Benitez-Malvido 1998, Jules 1998), aunque otros reportes indican un
reclutamiento de plantulas de arboles de especies de estados sucesionales tempranos mas
elevado en fragmentos de bosque y en el borde en comparacidn con el intetior del bosque
continuo {Laurance et al. 1997, Sizer & Taner 1999). La accién del viento en los
fragmentos (Saunders et al. 1991}, aumenta la mortalidad, el dafio y la caida de arboles, v
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como consecuencia, acelera la dinamica del bosque por la formacién de claros (Ferreira &
Laurance 1997, Laurance et al.1998). Los efectos de la fragmentacion en la reproduccién
han sido detectados a nivel de la produccién de semillas, la cual se ve reducida en
fragmentos pequefios ¥ ha sido asociada a menor disponibilidad de polinizaderes,
poblaciones pequefias y aislamiento (Aizen & Feinsinger 1994, Matsumura & Washitani
2000, Groom 2001),

Las condiciones ecoldgicas y ambientales pueden determinar diferencias en la probabilidad
de establecimiento de la descendencia clonal o sexual en una poblacién (Barkham 1980,
Newell et al 1981, Nault & Gagnon 1993, McLellan 1997, Mandujano et al. 1998),
afectando su tasa de crecimiento. El balance entre Ia propagacién vegetativa y por semiila
puede ser afectado también por los efectos de la densidad (Abrahamson 1980). Cuando la
densidad de la poblacién es baja y la propagacién clonal es posible, la propagacion
vegetativa es mis ventajosa v facilita la dispersion del genet. Sin embargo, cuando la
densidad de la poblacién es alta, la reproduccién por semillas es mdis ventajosa,
permitiendo dispersion a sitios nuevos y tal vez més favorables. Entonces, en especies
perennes y hébitats estables, podria esperarse un cambio de propagacién vegetativa bajo
condiciones de baja densidad a reproduceién por semillas bajo condiciones de alta densidad
(Abrabamson 1580). Ademis, la propagacion vegetativa y la reproduccién sexual
representan claras disyuntivas de historia de vida, y dado el efecto de la fragmentacion del
habitat en la reproduccion sexual y la disponibilidad de polinizadores {Aizen & Feinsinger
1994, Matsumura & Washitani 2000), podria esperarse una compensacidn a través del
aumento en la propagacion clonal (Abrahamson 1980, Lovett-Doust 1989, Eriksson 1997).

Los estudios de la dindmica de poblaciones que han sido sujetas a la fiagmentacién del
habitat son pocos y en su mayoria se han desarrollado con animales. Se ha evaluado el
efecto de la fragmentacién en aves (Rolstad 1991} y mamiferos pequefios (Mahan &
Yahner 1997, Wolf et al. 1997, Dooley & Bowers 1998, Bowers & Dooley 1999, Bentley et
al. 2000). En plantas, se ha evaluado una especie arbérea en la Amazonia (Chambers et al.
2001), v en herbiceas se han realizado estudios en Gentiana pneumonanthe (Qostermeijer
et al. 1994), Silene regia (Menges & Dolan 1998) y Trillium ovatum (Jules 1998), todas

especies de zonas templadas. En esie estudio, se aborda el efecto de la fragmentacion del
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habitat sobre una herbacea perenne del sotobosque de selvas tropicales en el Golfo de

Meéxico.

En la regién de Los Tuxtlas (Veracruz), los niveles de deforestacién son altos y
actuahnente el paisaje ha pasado de ser un continuo de bosque a un conjunto de fragmentos
aislados inmersos en una matriz de potreros y campos de cultivo (Dirzo et al. 1997). En esta
region se localizan la Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas, (EBT UNAM) (640 ha de
selva continua no perturbada) y un conjunto de fragmentos remanentes de bosque {Dirzo et
al. 1997), constituyendo un sistema con caracteristicas ideales para evaluar los efectos de la
fragmentacién del hibitat, comparando la dindmica de las poblaciones entre fragmentos de

diferente tamafio ¥ la selva continua.

En este estudio se evalud la hipétesis de que como respuesta a la fragmentacién del hébitat,
se da una disminucién en la densidad y la tasa de crecimiento poblacional. Asi mismo, se
evalud la posible existencia de un patrén entre la fragmentacién y el balance entre la
reproduccion sexual y la piopagacidn vegetativa. De acuwerdo con lo observado
anterjormente se espera que en las poblaciones de héibitat fragmentado el crecimiento clonal
contribuya en mayor proporcién a la tasa de crecimiente poblacional que en las poblaciones

de selva continua.

Para poner a prucba estas hipéiesis se utilizaron andlisis matriciales de proyeccidn
poblacional como herramienta para analizar la dinimica de las poblaciones. Los modelos
matriciales integran toda la informacién demografica y revelan las tendencias de la
poblacién; ademés ofrecen una medida de la contribucidn relativa de cada cardcter de
historia de vida al crecimiento de la poblacién e identifican las transiciones en el ciclo de
vida que son més crificas para la persistencia v crecimiento de la poblacion (Horvitz &
Schemske 1986, Caswell et al. 1997, Noult & Gagnon 1993). La dinamica de las
poblaciones de plantas con eiclos de vida complejos, con reclutamiento sexual y clonal,
puede ser descrita adecuadamente usando Jos modelos matriciales (van Groenendael et al.
1988, Caswell 1989). Por medio del modelo matricial se pueden hacer comparaciones de

los patrones demogrificos entre las poblaciones estudiadas (Silvertown et al. 1993)
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permitiendo en este caso, determinar en cudles procesos demograficos difieren las
poblaciones, y si existen diferencias en la contribucién de la reproduccién vegetativa vy
sexual entre las poblaciones de selva continua y las de los fragmentos.

Para llevar a cabo este estudio se ¢ligié a Dieffenbachia seguine, una especie herbicea que
se propaga vegetativamente a través de la produccidén de ramets a partir de rizomas y que

presenta poblaciones numerosas tanto en la selva continua como en los fragmentos,
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MATERIAL Y METODOS

Especie

Dieffenbachia seguine (Descripcion en el Cap. I).

Area de estudio

El estudio se realizo en la costa del Golfo de México, dentro del &rea de la Reserva de la
Biosfera Los Tuxtlas, de la cual la Estacion de Biologia Troepical Los Tuxtlas forma parte
(640 ha). La Estacién estd localizada al sur del estado de Veracruz, entre los $5°04° y
95°09°de longitud oeste y los 18°34° ¥ 18°36 de latitud norte. (Descripcién més completa
en el Cap. I).

Poblaciones muestreadas

Para estudiar la variacidn espacial en la demografia de D. seguine, asociada a la
fragmentacién del hébitat, se seleccionaron cinco sitios en la regién de Los Tuxflas, dos de
los cuales estin situados en la Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas, considerada
como el sitio no fragmentado (selva continua, S), y los ofros tres son fragmentos (F) que
conservan las caracteristicas estructurales de la selva, difieren en drea (0.3-37.4 ha) v se
localizan cerca a la Estacién (Tabla 1),

El muestreo de las poblaciones se realizo en el centro de cada fragmente con el objetivo de
evitar efectos de borde. Durante cuatro censos trimestrales, entre octubre de 2000 y octubre
de 2001, se mapearon y marcaron todos los ramets en trensectos de 25 x 10 m hasta
completar muestras de aproximadamente 300 ramets por sitio (Bierzychudek 1982,
Valverde & Silvertown 1998) (Tabla 1). El nlimero de transectos por poblacion varid de

uno a cinco, depediendo de la densidad de ramets de D, seguine.

Tabla 1. Poblaciones de D. seguine muesireadas en la regién de Los Tuxflas, Veracruz, México.

Poblacién Simbolo N Posicién Geoprafica Area-(ha)
Estacion S1 320 18°35°240 N - 95°04°620 W 640
Laguna s2 307 18°35°245 N - 95°05°912 W 640
Cascada F1 313 18°34°692 N - 95°03°973 W 0.3
Playa F2 298 18935°050 N - 95°02° 600 W 3

Certo F3 311 18°37°739 N - 95°05° 157 W 374
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En cada planta se colocd una marca con el niimero del individuo en la hoja mas nueva, con
la finalidad de contar las hojas producidas entre los censos; esta marca fue removida y
colocada de nuevo en la hoja mas joven durante el tercer censo. D. seguine, como otras
monocotiledéneas, produce una hoja a la vez, desde un meristemo central, Io que facilita el
conteo de hojas nuevas. En cada censo se registraron las caracteristicas de cada planta, tales
como la altura, el nimero de hojas producidas, el estado reproductivo (niimero de
inflorescencias o infrutescencias) y la produccion de ramets vegetativos. La propagacion
vepetativa se siguié en detalle, registrando el ramet “madre”del cual provenia el ramet
“hijo” o si crecia a partir de vn trozo de rizoma sin identidad. Se realizaron observaciones
fenoldgicas de reproduccidn (inflorescencias ¢ infrutescencias). En cada censo se registrd

ademais, la muerte de los ramets.

Los registros oblenidos permitieron obtener estimades de sobrevivencia, crecimiento y
reproduccion en estas poblaciones durante un afio, para construir las matrices de proyeccion

para cada poblacién,

Categorias de estado

En herbdceas perennes la plasticidad en el crecimiento, la propagacion vegetativa y la
imposibilidad de determinar su edad, hace dificil estudiar la dindmiea de las poblaciones
con base en la edad de los individuos. En este tipo de plantas, el tamafio es mejor predictor
de la sobrevivencia y reproduceion que la edad (Newell et al. 1981, Bierzychudek 1982,
Pitelka et al. 1985, Moloney 1988, Hara & Wakahara 1994). Por lo tanto, un anilisis
enfocado en la estructura de tamafios, es més apropiado para entender la dindmica de la
poblacién (Caswell 1989).

En este ¢studio se definieron las categorias de acuerdo a una aproximacion biolégica
{modelo de Usher) (Manly 1990, Horvitz & Schemske 1995), y no a una aproximacién
numérica (Molonsy 1986). La clasificacidn se basd en el tamafio de los individuos y en sus
atributos biolégicos, y fue usada para caracterizar la estructura de la poblacion. Las plantas
fueron agrupadas en seis categorias que reflejan los estados naturales de D. seguine {Tabla

2) y la relacion entre el tamafio v la reproduccion. El estado de semilla fue omitido para la
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construccion de Ias matrices, ya que es poco probable que D. seguine forme banco de
semillas, debido a que éstas son recalcitrantes (Henny & Rasmussen 1980}, y por lo tanto
se espera qgue la confribucién reproductiva de los adultos se dé ditectamente a la categoria

de plantula.

Las plantas reproductivas se dividieron en diferentes categorias de acuerdo a su tamafio.
Los tamaflos de muestra de cada categoria fueron suficientes como para permitir estimados
satisfactorios de las probabilidades de transicién enire categorias para el periodo estudiado.
Se utilizaron tanto el nimere de hojas como la altura para clasificar las plantas en las

diferentes categorias.

Tabla 2. Categorfas usadas para describir la dindmica de poblaciones de D). seguine

Categoria Altura (em) Nimero de hojas Estado

Plantula 0-3 Cotiledén

Infantil 6-20 1-3 No reproductiva
Juvenil 21-40 4-6 Potencialmente reproductiva
Adulto 1 41-60 7-9 Reproductiva
Adulto 2 61-80 10-12 Reproductiva
Adulto 3 >80 >12 Reproductiva

Probabilidades de transicidn

Los destinos potenciales de cada ramet de D. seguine en diferentes estados se muestran en
la grafica del ciclo de vida (Figura 1), en la que las flechas indican las probabilidades de
transicién para un periode de un afio. Entre estos destinos estdin la sobrevivencia
(permanecer en la misma categoria), el crecimiento que para el caso de D. seguine se
refiere tanto al paso a las categorias siguientes como a la produccién de ramets a través de
propagacion vegetativa, 1a reproduccidn a través de la produccion de plantulas, el retroceso

a la categoria anterior y la muerte,

Debido a la rareza de las plantulas producidas a través de semilla, y a la dificultad de
observarlas en campo, tanto las semillas como las plantulas fueron excluidas del anélisis
demografico directo, aunque se utilizaron estimaciones para cubrir estas fases. Se
realizaron los andlisis matriciales con varias probabilidades de transicion de la categoria de

plantula a 1a categoria infantil. La varlacién en dichas probabilidades no produjo cambios
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en los valores de A obtenidos. Finalmente se eligié una probabilidad del 1% para esta
fransiciom {Gp~0.01).

Fecundidad
Para estimar la produccidn de semillas a partir de las diferentes categorfas de tamafio
definidas, se us¢ una muesfra de 80 plantas localizadas cerca de los transectos (todas las
infrutescencias disponibles), durante ¢l periodo estudiado. Se realizé un conteo de los frutos
maduros y los frutos abortados, que fue posible debido a 1a presencia de cicatrices de los
frutos no desarrollados en la infrutescencia y a que D. seguine produce una sola semilla por
cada fruto. Se registraron para estas plantas altura y mimero de hojas. Con estos datos se
estimd la produccién de semillas promedio por infiutescencia y por categoria. Una vez
estimado este valor, se calculd el total de semillas producidas por categoria en cada
poblacién {muitiplicando por €l nimero de individuos reproductivos en cada categoria).
Luégo. se estimé el nimero promedio de semillas producidas por un individuo de cada
categoria (dividiendo por el total de individuos en esa categoria), Finalmente, el mimero
promedio de semillas de plantulas que un individuo de cada cateporia aporta a la durante el
periodo de tiempo estudiado (fecundidad) se estimé como:

Fe= (89 x (P x (P
donde F, es el aporte a la categoriza de plantulas de un organismo promediode la categoria x,
S, es el mimero de semillas producidas por un individuo de la categoria x, P, es la
probabilidad de germinacién y P, es la probabilidad de establecimiento.
Las probabilidades de germinacidn y de establecimiento fueron estimadas mediante un
experimento, en el cual 50 semillas tomadas al azar de varias poblaciones se desinfectaron
en una selucién de cloro al 10% y luego se sembraron en cajas de petri en un medio de
cultivo de agar 4l 1%. Se llevaron a una cdmara con luz y humedad controlada, bajo
condiciones ambientales constantes (28°C y 90% de humedad). Todas las semillas
germinaron. Las plantulas fueron transplantadas, llevadas al invernadero y seguidas durante

un periodo de 4 meses, al cabo de los cuales se registrd su sobrevivencia (establecimiento).
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Matrices de proyeccion poblacional

Se usé un modelo matricial lineal invariante en el tiempo, es decir, un modelo en el que las
tasas vitales son independientes de la densidad y de los cambios temporales en el ambiente,
es decir, son constantes. Dicho modelo estd basado en la clasificacién de las plantas por
tamafio ¢ categorias de estado y se ha utilizado para analizar la demografia de especies con
ciclos de vida ecomplejos (Lefkovitch 1965). El modelo tiene la forma n(t+1) = A n(1),
donde n{t) es un vector que describe la abundancia de los individuoa en cada categoria en la
poblacién en el tiempo ¢ y A es una matriz no-negativa, cuadrada, de dimensiones S x S
(nimero de categorias) representando la dindmica poblacional, Las entradas de la matriz,
a;, representan la contribucién de un individuo del estado j al estado i en un intervalo de
tiempo discreto, de ¢t a t+1 (Caswell 1989, Caswell 1997, Horvitz & Schemske 1995,
Horvitz et al. 1997).

El eigenvector dominante derecho de la matriz corresponde a la estructura estable de
estados ¥ su eigenvalor asociado es la tasa finita de incremenio de la poblacidn, A; el

eigenvector izquierdo representa los valores reproductivos especificos de cada estado.

Después de varias iteraciones, fa poblacion converge a una distribucidn estable (F)
caracterizada por una distribucion fija de valores reproductivos (V) y una tasa de
crecimiento constante. La tasa asintotica de crecimiento, A, es una medida de la adecuacion
promedio {o éxito demogrifico) de los individuos en un determinado ambiente y proyecta
el crecimiento futuro de la poblacién cuando el comportamiento demografico definido por
la matriz es invariante en el tiempo (Caswell 1989). La distribucién estable de categorias se
reficre a la estructura poblacional que se encontraria bajo esas condiciones, El valor
reproductivo de cada categoria es una medida que refleja la “utilidad” relativa de un
individuo en ese estado como un padre en el afio actual o en el fufuro (Horvitz & Schemske
1995).

El modelo matricial se construye a partir de la informacién que proporcionan les variables
de estado (tamafio o edad) sobre la respuesta de los individuos al ambiente en un intervalo

de tiempo determinado. El modelo trata a todos los individuos en una categoria como
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idénticos, asf que dividir la poblacién en pocas categorias que contienen muchos individuos
reduce la exactitud de la descripcién de la dinamica de la poblacién, Por otro lado, crear
muchas categorias hace dificil estimar los valores de los parametros debido a que los

tamaiios de muestra en cada categoria son pequefios (Caswell 1957).

La gréfica del ciclo de vida es una herramienta importante para traducir los cambios o
contribuciones entre categorias al modelo matricial, ya que describe las transiciones que un
individuo puede realizar entre las diferentes categorias que definen al ciclo de vida. En la
Figura 1, las contribuciones de un estado a otro pueden resultar del movimiento de
individuos a la categorfa superior (crecimiento, G), de la permanencia en la misma
categoria (sobrevivencia, §) o de la produccién de nuevos individues (fecundidad, F). El
modele matricial representa un sistema de ecuaciones derivadas del gifico del ciclo de
vida, que se eseriben de una manera mas simple como una matriz (Caswell 1997).

La investigacién sobre las caracteristicas demogréficas en plantas clonales presenta la
dificultad de definir al individuo, es por esta razdn que el estudio sobre la demografia de D.
seguine se realizé basicamente a nivel de ramets. Los métodos matriciales, han sido
adaptados para el anilisis de la demografia de organismos capaces de propagarse sexual y
clonalmente (Caswell 1985).
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Estado en tiempo t

P! Inf Juv  Adl Ad2? Ad3
Pl 0 0 0 Fm Fls Flﬁ

Estqdo Inf Gy, Sa Sa Sy 0 0
‘:” :!Iempﬂ Juy {0 Gn Su  Su 8y 0

Adil 0 Gy Gy S Sas 864
Ad2 | O 0 Gss Gy Sss Ses
Ad 3 N0 0 0 0 Gss Ses

Figura 1. Ciclo de vida de B seguine ¥ su correspondencia con la matriz de proyeccion poblacional
bésica, Los circulos corresponden a los estados de la planta; las flechas representan las posibles
transiciongs enire estados y las letras muestran las conexiones entre cada transicién y su
coriespondiente entrada en la matriz. Las entradas de la matriz estén subdivididas en F fecundidad,
G crecimiento y § sobrevivencia. PI=Plintula Inf=Infantil proveniente de plintulas establecidas o
ramets producidos vegetativamente, Juv=Juvenil; Ad=Adulto,

Andlists de sensibilidad y elasticidad

Se realizaron anilisis de sensibilidad y elasticidad, que pertenecen a la categoria de
prospeetivos, es decir, evalian qué cambios en Jas tasas vitales producirdn cambios en las
tasas de crecimiento poblacional (Horvitz et al. 1997) v determinan la importancia relativa
de las diferentes fases del ciclo de vida en la dindmica de la poblacién. La sensibilidad es
una medida absolea del cambio producido en A por un cambio ¢n cada una de las entradas
a;; de la matriz, y es dada por s;=84/6 a; =viw; Aw, donde v; y w; corresponden al valor i v 7
de los vectores dominantes izquierdo (V) vy derecho (w) y <wvw> es el producto escalar de
estos dos eigenvectores. Una medida de sensibilidad proporcional estd dada por la
elasticidad {ey=& InA/§ Inay = apsy/A) que caleula la contribucidén proporcional de cada
elemento de la matriz a lambda (expresada como una proporcion). La suma de todas las

elasticidades de la matriz es igual a la unidad, lo cual permite comparaciones entre
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diferentes especies o poblaciones de la misma especie (de Kroon et al. 1986, Caswell 1989,
Silvertown et al. 1993).

La sensibilidad y elasticidad dan la pendiente de A o log A como una fimcidn de a; 0 log a;;,
respectivamente (Horvitz et al. 1997). Los ejes logaritmicos son utiles porque intervalos
iguales corresponden a proporciones iguales, lo que es Wil para evaluar patrones que
involucran cambios proporcionales en las tasa vitales (elasticidad). Intervalos iguales en
ejes aritméticos implican cambios iguales, es decir, cambios a escala lineal que permiten
evaluar aspectos evolutivos, intetpretando la pendiente como gradientes de seleccion. Una
alta sensibilidad para wna transicién determinada, significa que pequefios cambios en su

valor tendré efectos grandes en A (Horvitz et al. 1997).

Intervalos de confianza de 2

Los intervalos de confianza de A se pueden calcular usando métodos de remueswreo
(‘Bootstrap’ y ‘Jacknife’) ¢ el método anilitico (Alvarez Buylla y Slatkin 1991). La
relacién no lineal entre los elementos de A y A, hace complicado conocer la distribucién de
A. Los elementos ay de A son estimados de los. datos demogréﬁcos'colectados de las
poblaciones y cada estimado ay, es la suma del valor actual de @y mas un términe
desconocido ey, el cual representa el error en su estimacion (ay = ay + ep).

En este estudio los intervalos de confianza de A fueron calculados usando el método
analitico, el cual supone gue si los errores en los gy son pequefios (coeficientes de variacion
menores a 50%) y se distribuyen normalmente, A tendrd también una distibucion
aproximadamente normal, en ecuyo caso el intervalo de confianza del 95% es
aproximadamente dos veces el error estindar a ambos lados del estimado (A + 20). Este

método proporciona intervalos de confianza confiables (Alvarez-Buylla & Slatkin 1994).

Las varianzas para las probabilidades de tramsicién fueron estimadas de acuerdo a una
distribucion binemial como Var [ a;J = ay fI- a; j /n, donde ay es la probabilidad de
transicién del estado j al estado { en la matriz A y n es el niimero de individuos usados para
calcular dicha transicion. Las covarianzas entre pares de transiciones de la misma categoria

a cualquier otra categoria (ay y ay) fueron estimadas como Cov [ ay, auf = {~( ay)( aw/n.




65

Una vez estimada la varianza de A, €l error estandar, o, es calculado como su raiz cuadrada
{para detalles ver Alvarez-Buylla & Slatkin 1991, 1994).

Comparacion de Matrices

Para determinar la significancia de las diferencias en las probabilidades de transicién entre
poblaciones, se usd un andlisis log-lineal, el cual permite comparar las matrices completas a
través de la evaluacion de la dependencia entre las variables explicativas y la variable de
respucsta en una tabla de contingencia, determinando si las probabilidades de transicién
varian en el espacio (Caswell 1989, Silva et al 1990, Gotelli 1991, Valverde & Silvertown
1998, Moloney 1988, Horvitz & Schemske 1995). Log-lineal se refiere a un procedimiento
en el que una relacién multiplicativa es transformada en una relacién lineal de los factores
definiendo la tabla y sus interacciones (Zar 1984). Para evaluar el efecto de diferentes
factores (el grado de independencia entre ellos) se consideran modelos jerdrquicos, en los
cuzles la presencia de una interaccion entre dos o mds factores implica la presencia de todas
las interacciones de orden mas bajo que incluyen los factores en cuestion (Silva et ab. 1990,
Valverde & Silvertown 1998).

En este estudio, las variables explicativas fueron el tamafio del fragmento ¥ la categoria
inicial de los individuos, y Ia variable de respuesta file el destino del individuo
{permanencia, crecimiento o muerte), Los datos de transicién se presentan en una tabla de
contingencia de tres vias: poblacion (P), categoria inicial (I), y destine (D); se incluyeron
ceros estructurales para las celdas que correspondian a transiciones que no se observaron.
Una constante de 0.5 se sumd a todas las celdas antes del andlisis (Silva et al. 1990, Naukt
& Gagnon 1993).

El modelo genera un conjunte particular de frecuencias y éste es comparado con las
frecuencias observadas. El ajuste del modelo log-lineal se mide por X2, con grados de
Iibertad ignal a la diferencia entre el ntimerc de celdas en la tabla y el nimero de
pardmetros en el modelo. La significancia de una interaccién particular se evalia por la
reduccién en X* cuando la interaccién es afiadida a un modelo que la excluye (Silva et al.
1990; Horvitz & Schemske 1995, Valverde & Silvertown 1998).
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En el andlisis anterior la hipdtesis nula fue que el destino de les individuos es independiente
del tamatio del fragmento y de la categoria inicial, Si el modelo PI, D se ajusta a los datos,
se puede concluir que tanto el tamafio del fragmento como la categoria inicial tiene un
efecto en el destino, pero sus efectos son separables. Este andlisis permite responder si
existe un efecto significativo del factor “poblacion” sobre la tabla completa de transiciones

categoria-destino.

Tratamiento estadistico
Las diferencias entre el tamafio de Jos individuos, tanto en altura como en nimero de hojas

entre poblacienes fieron evaluadas mediante un andlisis de varianza.

Para evaluar las diferencias enire la proporcién de individuos que se propagaron
vegetativamentie y que produjeron inflorescencias entre poblaciones se usd una prueba de
X’ para comparacién de proporciones. Para evaluar dichas diferencias entre poblaciones de

selva continua y fragmentos se usd una prucba de ¢ (Zar 1984),

Para cuantificar los efectos de la categoria y la poblacién en la variacidn espacial de la
produccién de liojas, produccidén de ramets y produccién de inflorescencias e
infrutescencias, se usé el andlisis de varianza. Solamente se evaluaron los factores
principales (poblacién y categoria) y no su interaccién, debido a que los grados de libertad

no fuercn suficientes dado el tamafio de la muestra,

Las estructuras observada vs. esperada (obtenida de la distribucidn estable de estados)
fueron evaluadas usando una prucba de G (‘log likelihood ratio”), que es una prueba mas
robusta que X* para evaluar bondad de ajuste (Zar 1984). Estas pruebas se realizaron en los
programas JMP Statistical Package (SAS Institute, 1995) y STATISTICA.
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RESULTADOS

Pardmetros poblacionales

Densidad

Las poblaciones de la selva continua, St y S§2, y del fragmento de mayor tamafio F3,
presentaron  densidades bastante menores que las poblaciones de los fragmentos mas
pequefios F1 y F2, de las cuales la poblacién F2 tuve mas del doble de la densidad de 1a
poblacién F1. Los cambios netos en densidad, incluyendo la mortalidad de los ramets ya
establecidos v los producidos durante el periodo de estudio, fiieron positivos para las
poblaciones S1, F1 y F3, y negativos en las poblaciones 52 y F2 (Figura 2). Los cambios en
densidad entre el primero y el iltimo censo fueron pequefios, o sea que la tasa de

reemplazamiento de ramets mantuvo a las poblaciones cereanas a la densidad inicial (Tabla

3).

Tabla 3. Nfimero de ramets por m’ para cinco poblaciones de D, seguine en la regién de Los
“Tuxtias. El cambio en densidad de ramets se estimé considerande el nimero inicial de ramets, el
mdmero de ramets muertos y ¢l nimero de ramets nuevos establecidos durante um periedo de un
ano.

Poblacién Area muestreada () Cambio en densidad (%)
St 1250 2.3
s2 250 -3.5
F1 125 22
F2 S0 -8.3
F3 250 6.1

Densidad

s 52 F1 F2 F3
Poblacidn

Figura 2. Densidad (ind/m’) de cinco poblaciones de . seguine en la region de Los Tuxtlas.
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Crecimiento: Altura y Niumero de Hojas
Las variables altura y nitmero de hojas estuvieron correlacionadas de manera significativa
(rz=0.64, P<0.0001), es decir, mostraron un patrén de variacién conjunto y puede esperarse

que los andlisis con cualquiera de estas variables muestren tendencias similares,

Tamatio de los ramets

Los ramets difirieron significativamente en su tamafio promedio entre las poblaciones,
considerando tanto aitura como mimero de hojas, aunque el niimero de hojas explicé una
mayor fraceién de la varianza entre poblaciones (Tabla 4). Las poblaciones S2 y F3 faeron
Ias que presentaron las plantas més altas y las poblaciones §1 y F3 presentaron ramets con
mayor nimero de hojas. Esta tendencia se mantuvo en las poblaciones para el primero y el
1ltimo censo (Tabla 4).

Tabla 4. Promedios de altura ¥ ntimero de hojas para el primer y Ultimo censo de cinco poblaciones
de D.seguine en la regién de Los Tuxilas,

Poblacidén Censo 1 —Octubte 2000 Censo 5 — Octubre 2001
Altura (cm) No hojas __Altura (cm) No hojas
S1 39.4941.096 9.49+0.199 48.27+0.923 10.20+0.197
s2 4511£1.119 6.77+0.203 54,4440.959 5.60£0.215
F1 43.74+1.108 7.46+0.201 48.10+0.916 6.87+0.195
F2 3031+1.136 6.04+0.206 44.42+1.008 6.5310.215
F3 47.19+1.112 9.83+£0.201 53.07£0.913 9.6910.194

ANOVA F=35.16, P<0.0001 F=67.86, P<0.0001 F=17.72, P<0.000] F=103.44, P<0.0001

Reproduccion sexnal

En promedio, las poblaciones 81 y F3 tuvieron mayor produccion floral anual y en
conjunto con la poblacién S2 tuvieron una mayor proporcion de ramets que florecieron dos
veces en un afio. El nimero promedio de infiutescencias producidas fie mayer en las
poblaciones S1 y F3. La proporcién de inflovescencias que se conviertieron en
infrutescencias fue casi tres veces mayor en las poblaciones de setva continua, S1 y S2, y
en ¢l fragmento de mayor atea, F3 (Tabla 5). De los ramets que produjo inflorescencias, el
57% produjo una y el 35% produjo dos. En promedio para todas las poblaciones, el 31.6%
de las inflorescencias se conviertieron en infrutescencias. El 73.6% de los ramets
prodijeron una infiutescencia y el 21.6% produjo dos. Los ramets que alcanzaron a

producir tres infrutescencias ¢ mas, fueron individuos de Ia dltima categoria de adultos
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{Ad3) y principalmente en las poblaciones St o F3. El mimero de inflorescencias
producidas fue una funcién lineal del nimero totat de hojas de cada ramet (*=0.019, F=
6.096, P<0.01).

Tabla 5. Resumen sobre la actividad reproductiva de cinco poblaciones de D. seguine durante un
periodo de un afio en la regidn de Los Tuxtlas. Las proporciones son estimadas con base en el
niimero total de individuos en cada poblacién. RR: ramets reproductivos.

Poblacién  Proporcién RR/afio  Proporcién RR que  Proporcién RR/afio Proporcidn

Inflorescencias  florecieron 2 veces  Infiutescencias Infr./Infl.
S1 0.234 0.218 0.121 0.443
82 0.166 0.227 0.068 0.373
F1 0.169 0.145 0.028 0.141
F2 0.124 0.195 0.023 0.152
F3 0.273 0.370 0.125 0.444

El nimeto proemedio de inflorescencias producidas por poblacién difirié marginalmente
entre poblaciones (F=2.23, P=0.0662), en contraste, no hubo diferencias significativas en la
produecion de infrutescencias (F=1.542, P=0.194). Cuando se consideré 1a clasificacién de
ramets de acuerdo a la alturs, si hubo diferencias significativas en el nimero de
infrutescencias entre poblaciones. Para ambas variables, el mimero de inflorescencias e

infrutescencias difirieron de manera significativa entre categorias (Tabla 6).

Tabla 6. Resultados de los anilisis de varianza para la produccion de inflorescencias ¢
infrutescencias por categorfa de altura (A y B) y por categoria de nimero de hojas (C y D).
A: Inflorescencias (Altura)

Fuente de variacion gl Suma de cuadrados ¥ P
Poblacion ' 4 301.76 1.55 0.2341
Categoria 4 14.85 14.86 <0.0001
B: hafritescencias (Altura)

Fuente de variacion al. Suma de cuadrados F P
Poblacién 4 242.00 332 0.0473
Categoris 3 387.35 7.09 0.0054
C: Tnflorescencias (Ntimero de hojas)

Fuente de variacidn gl Suma de cuadrados F P
Poblacion 4 301.76 0.60 0.6658
Cateporia 4 2444.56 488 0.0091
D: Infrutescencias (Nimero de hojas)

Fuente de variacidn gl Suma de cuadrados F ' P
Poblacidén 4 34320 1.49 0.2640

Categoria 3 373.80 3.07 0.0689
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En su mayoria los ramets reproductivos fueron los pertenecientes a la categoria de adultos,
aunque a2lgunos individuos de las categorias de pléntula y juvenil produjeron
inflorescencias (Figura 3), de las cuales muy pocas se convirtieron en infrutescencias. En el
anilisis de varianza para produccion de inflorescencias e infrutescencias no se incluyeron ni

plantulas reclutadas via semilla (P1) ni infantiles (Inf).
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Figura 3. NUimero total de ramets con inflerescencias por categoria de altura (A), inflorescencias por
categoria de nitmero de hojas (B), infrutescencias por categoria de altura (C) e infrutéscencias por
categoriz de mimero de hojas (D), en cinco poblaciones de D. seguine en la region de Los Tuxtlas.

De acuerdo con los registros efectuados sobre nimero de individuos reproductivos en las
poblaciones de D). seguine, su periodo de floracién mas intenso se presentd durante los
meses de julio a octubre, los cuales corresponden a los meses de mayor precipitacién, La

fructificacién se dio entre encro y marzo que son los meses de meneor precipitacion (Figura
4,
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Figura 4. Numero de ramets reproductivos {con inflorescencias o infrutescencias) por fecha de
censo y por poblacidn (A), nimero total de ramets repreductivos en todas las poblaciones por fecha
de censo (B), ndimero de ramets reproductivos por categoria de altura y por poblacion (C) y mimero
de ramets reproductivos por categoria de numero de hojas y por poblacién (D), en cinco
poblaciones de D, seguine en la region de Los Tuxtlas.

Produccion de hojas

El mimere de hojas producidas por ramets (hpt) a lo largo del periodo de crecimiento
evaluado difirié entre poblaciones y entre categorias (Tabla 7). El mimero total de hojas
producidas fue una funcién del mimero total de hojas (ht) de cada ramet en todas las
poblaciones (Tabla § y Figura 5). Las pendientes de la relacién entre It y hpt indican el
nivel de productividad de cada poblacion, siendo mas productivas las poblaciones de
fragmento que las de selva, lo que significa que aunque los ramets en los fragmentos mas
pequeﬁols tuvieron menor niimero de hojas, éstas se renovaron més ripidamente que en la
selva (Tabla 8 y Figura 5).
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Los intervalos de confianza del coeficiente de regresion (pendiente) muestran que las
poblaciones S1 y 82 no difirieron con respecto al nimero de hojas preducidas y que la
poblacién S1 no difinié de Ia pdblacién en ¢l fragmento de mayor tamaiio, F3, pero si de las
poblaciones en los fragmentos mas pequefios, F1 y F2. Las poblaciones de fragmento no
difirieron entre ellas (Tabla 9).

Tabla 7. Anélisis de varianza para el niimero de hojas producidas durante un afio por poblacién y

categoria de niimero de hojas
Fuente de variacién gl Suma de cuadrados F P
Poblacién 4 0.856 11.04 <0.0001
Categoria 5 6.960 359.09 <0.0001
Poblacion x Categoria 4 0.779 10.06 <0.0001
14 -
F1
-— F2
- F3
- 31
....... 82

Nimero fotal de hojas
preducidas por cada ramet

Numero total de hojas
de cada ramet
Figura 5. Produceitn de hojas en un periodo de un afio en las poblaciones de D. seguine en la regitn
de Los Tuxtlas.

Tabla 8. Ajuste lineal para ¢l nimero total de hojas producidas por cada ramet vs. nimero tatal de
hojas de cada ramet {con altura como covariable) para cineo poblaciones de D. seguine en la regién
de Los Tuxtlas

Poblacién % F P m Intervalo de confianza (95%)
. dem
F1 0.35 13945 <0.0001 0.037 0.030 - 0.043
F2 0.35 105.84 <0.0001 0.031 0.024 - 0.038
F3 0.25 92.62 <0.0001 0.026 0.021 -0.031
81 0.20 67.20 <0 0001 0018 0.013 -0.022
S2 0.08 18.63 <0.0001 0.009 0.002 - 0.016

La produccién de hojas fue mayor entre abril v julio y disminuyd entre octubre y enero
(Figutas 6A y 6B) cuando fue mayor la produccion de inflorescencias. Este
comportamiento lo presentaron todas las poblaciones. Los ramets produjeron en promedio

de cuatro (poblacion F2) a seis hojas (poblacion F3) por afio.
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Figura 6. Ntmero promedio de hojas producidas por fecha de censo en cada poblacidon (A) y en
promedio por un ramet (B).

Clonalidad
La produccién de ramets no difirié significativamente entre poblaciones pero si entre
categorias, lo que es consistente cuando se considera tanto altura como nmimero de hojas de

los ramets progenitores (Tabla 9).

Tabla 9. Resultados de los andlisis de varianza para la produccion de ramets entre poblaciones por
categoria de altura v B-por categoria de nfimero de hojas.

A

Fuente de variacién gl Suma de cuadrados F P
Poblacién 4 84.16 249 0.0800
Categoria 4 570.56 16.90 <@.0001
B

Fuente de variacién el Suma de cuadrados F P
Poblacién 4 84.16 1.94 0.1519
Categoria 4 356.56 8.24 0.0008

La produceidn de ramets fue constante a lo largo de todo el afio, con un pequefio pico en el
mes de octubre (Figura 7A). Los ramets se¢ propagan vegetativamente a través de la
produccién de nuevos ramets desde la categoria de infantil, aunque las categorias que
producen un mayor niimero de ramets fueten los juveniles vy adultos (Adl y Ad2). En la
clasificacién por mimero de hejas, los infantiles fueron los que mis se propagaron

vegetativamente en las poblaciones F2 y F3 (Figura 7B y 7C).
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Figura 7. Niitnero total de ramets producidos por fecha de censo (A), por categoria dé altura (B) y
por categoria de nimero de hojas (C) en cada poblacion de D. seguine en la region de Los Tuxtlas.

Mortalidad

La mortalidad estuvo fuertemente asociada al tamafio, siendo muy alta en la categoria
infantil (Inf) y baja en los adultos {Ad) (Figura 8). Las diferencias enire categorias fueron
significativas tanto en la clasificacién por altura como por mimero de hojas (altura: F=4.14,
P€0.0133 v hojas: F=3.06, P<0.0402) y no se detectaron diferencias siguificativas en la
mortalidad por categorfa en poblaciones de selva y flagmentos.

La proporeion de ramets “hijos” muertes respecto al mimero total de ramets “hijos™
producidos, a través del periodo anual fue alta (S$1=0.36, S2= 042, F1=0.19, F2=0.34,
F3=0.39), cormparable a la mortalidad de las plintulas y en algunos casos mayor (Tablas 10
y11).
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Figura 8. Mortalidad por categoria de altura (A) y por categoria de niimeto de hojas (B) en ¢inco
poblaciones de D. seguine en la 1egion de Los Tuxtlas.

Reproduccion sexual vs. propagacidn clonal

Tanto la proporcidn de individuos propagindose vegetativamente como el mimero de
individuos produciendo inflorescencias difirid significativamente entre poblaciones
(vegetativos: X*=27.62, P=0.0000, inflorescencias: X°=14.82, P=0.005). La propagacién
clonal {proporcién de ramets que produjeron ramets “hijos™) no difitid significativamente
de la reproduccién sexual (ramets que produjeron inflorecencias) (=0.170, P<0.08692)
(Figura 9A). El establecimiento de plantulas via semilla fue menor que la contribucion via
propagacion vegetativa de manera marginalmente significativa (=2.262, P<0.0535)
(Figura 9B). Las poblaciones $1 y F3 presentaron mayor cantidad de plantas con
propagacion vegetativa y con inflorescencias que las otras poblaciones (Figura 9A). El
establecimiento de infantiles producidos vegetativamente file mayor para las poblaciones de
fragmentos. Las poblaciones S2 y F2 mostraren un establecimiento de plintulas producidas

via semilla menor que las otras poblaciones (Figura 9B).

La probabilidad de establecimiento de los ramets “hijos”, para un perfodo de un afio, varié
entre poblaciones ($1=0.20, $2=0.07, F1=0.77, F2=0.50, F3=0.82), pero en la mayoria de
los casos fue mayor que la probabilidad de establecimiento de plintulas producidas por
semifla (P=0.140), obtenida de los experimentos en el invernadero. La proporcién de
pléntulas establecidas durante el periodo de estudio, se estimé ast: Plesiapr= Sp X Pig x Py x

Py, donde Plessa, €5 1a proporcion de plantulas establecidas, S, es el nimero promedio de
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semillas producidas por individuo en cada poblacién, Py es la proporcién de ramets con
inflorescencias en cada poblacién, Py es la probabilidad de germinacidn (estimada en el

invernadero) y P, es la probabilidad de establecimiento.
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Figura. 9. Proporcion de ramets con inflorescencias (reproduetivos) y proporcion de ramets con
propagacion vegetativa (vegetativos) con respecto al total de individuos de cada poblacidon (A) y
proporcién de ramets infantiles establecidos con respecto al total de ramets producidos por
propagacién vegetativa y establecimiento estimado de plantulas (B), en cinco poblaciones de D.
seguine'en’la regidn de Los Tuxtlas.

Matrices de proyeccion poblacional

Los procesos demograficos (permanencia, crecimiento y fecundidad) de los individuos de
las cinco poblaciones de D. seguine se encuentran resumidos en matrices de fransieién
considerando la clasificacion de los individuos tanto por altura como por nimero de hojas,
Algunos procesos mostiston tendencias similares en todas las poblaciones. En general,
muchos ramets permanecieron a permanecer en fa misma categoria. El crecimiento fue mas
importante en las plantulas, juveniles y adultos 1. La mortalidad fue mayor para las
plantulas. Todas las categorias, a partir de plantula contribuyeron al proceso de propagacion

clonal.

En las Tablas 10 ¥ 11 se presentan los principales resultados del analisis de las matrices: la
tasa de crecimiento poblacional, la estructura estable de estados y los valores reproductivos

por categoria.
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Tabla 10. Matrices de proyeccion poblacional, tasa de crecimiento poblacicnal, distribucion estable
de estados (D.E.E.) y valor reproductive (V. R.) por categoria de aléura para cinco poblaciones de
Dieffenbachin seguine estudiadas dwrante un periodo de un afio en la regidn de Los Tuxtlas.
Qr=mortalidad, N=ntimero de individuos. Para detalles sobre los valores estimados de fecundidad
ver materiales y métodos. Pl=Plantula Inf=Infantil proveniente de pléntulas establecidas o ramets
producidos vegetativamente, Juv=Juvenil; Ad=Adulto.

Pi Inf Juv Adl Ad2 Ad3 nyy DEE VR
S1 Pl 0 0Me 035 03825 1288 1742 0 04 0
A=1107 Inf 001 0127 06069 0056 0111 0031 0197 004 012
Juv 0 0397 0394 0218 0303 019 0413 016 021
Ad1l 0 011t 0538 0557 0488 0452 0256 027 023
Ad?2 0 0016 0091 0268 0279 0278 0078 011 023
Ad3 0 0 0 0.04% 0001 0111 0056 001 021

O 0.349 0053 0073 0168 0656

N 0 63 132 82 25 I8
82 Pl 0 0 0059 0041 0764 0747 0 023 o
A=0993 Inf 0.01 0o 002 003 0017 0083 0117 002 014
Juv 0 0458 0293 0213 0149 0013 0326 016 0.19
Adl 0 0167 044 046 0339 0333 0326 031 023
Ad2 0 €028 012 031 039 0333 0192 022 022
Ad3 ¢ 0.056 0 005 0102 025 003% 005 022

Qx 0333 0200 0.070 0102 0083

N 0 36 100 100 59 12
F1 Pl 0 0 0025 0215 2147 0815 0 031 0
L=1.037 Inf 0.01 0043 0053 0035 0062 0101 0073 003 015
Tuv 0 069% 052 0228 0204 0206 0374 023 021
Ad1 0 0043 039 0354 0491 0276 £.393 03 022
Ad2 0 0 0052 022 028 018 0125 011 025
Ad3 0 0 0 0 0154 0051 0035 002 017

Ox 0217 0.0%4 0073 0051 0273

N 0 23 it7 123 39 11
EF2 Pi 0 0009 019 0372 0716 o ¢ 014 0
A=1442 Inf 001 0143 0131 0721 0.204 ¢ 0352 017 009
Juv 0 0371 0403 1583 0495 0 0352 042 019
Adl 0 0076 0.38% 0512 0564 0 0265 022 041
Ad2 0 0029 0094 0047 034 ¢ 003 005 031
Ad3 0 0 0 0 0.001 0 0 0 0

Ox 0381 0200 0051 0111 0

N 0 105 105 79 0
F3 il 0 0 01838 0584 0787 128 0 032 0
A=112 Inf 001 0023 0076 0045 0045 0023 0071 003 016
Juy 0 0409 0332 0214 02 0116 0302 015 019
Ad1l 0 037 0549 0484 0495 0435 0437 03 021
Ad2 0 0097 008 0337 0451 0506 0.145 018 023
Ad3 0 0 0 0.022 0022 0 0045 001 o021

Ox 0.227 009 0059 0089 0.071

N 0 22 94 136 45 14
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Tabla.11. Mairices de proyeccion poblacional, tasa de crecimiento poblacional, distribucion estable
de estados (D.EE) y valor reproductivo{V.R.) por categoria de miimero de hojas para cinco
poblaciones de Dieffenbachia seguine estudiadas durante un periode de un afio en la regién de Los
Tuxtlas. Qx=mortalidad, N=nimero de individuos. Para detalles sobre los valores estimades de
fecundidad ver materiales y métodes. Pl=Plintula Inf=Infantil proveniente de plantulas establecidas
o ramets producidos vegetativamente, Juv=Juvenil; Ad=Adulto

Pl _Iof Juv Adl Ad2 Ad3  n,; DEE VR

St PI 0 0.147 003 0.148 0352 2134 0 037 0

A=1001 Inf 00F 0211 0204 0126 0.116 0118 0059 01 0.2
Juv 0 0421 0332 0169 0042 0051 0216 011 017
Ad] 0 0105 0326 0417 0136 0083 0259 013 024
Ad2 0 0 0032 034 0503 018 0219 015 023
Ad3 0 0 0 0084 0243 0646 0247 013 024
Ox 0263 0261 0060 0.129 0038
N 9 6 8 0 79

82 Pl 0 0 0 0417 0803 1715 0 009 0

A=0.846 Inf 001 0439 0344 0177 0.131 0 0182 038 016
Juv 0 0235 0509 0183 0293 0375 0303 036 023
Ad1 0 0071 0118 0302 0373 0188 0313 014 014
Ad2 0 0 0032 0031 0152 0313 015 002 021
Ad3 0 0 0 0 0022 0125 0.052 0 025
Ox 0339 0140 0104 0.087 0
N 6 93 9 46 16

Fi Pl 0 0 0022 0336 0918 14 0 013 0

A=1014 Inf 0.01 0415 03 0125 0032 0095 0073 024 019
Tuy 0 0448 0569 0344 0079 0159 03 039 021
Adl 0 0047 0153 0466 0524 0147 038 018 022
Ad2 0 0043 0011 0118 0238 0357 0201 005 02
Ad3 0 0 0 0017 0079 0.143 0045 001 018
Ox 0.174 0117 0076 0048 0214
N 22 94 119 63 14

F2 Pl 0 0 0 0347 0513 2138 0 018 0

A=0920 Inf 001 0328 0251 0116 0128 0 0262 019 009
Tuy 0 0228 0481 0279 0177 0091 0342 029 016
Adl 0 0074 0196 0503 0288 0273 0238 024 021
Ad2 0 0 002 0113 0444 0364 0121 008 027
Ad3 0 0 0 0014 0111 0273 0037 002 027
Ox 0474 0176 0127 0.056 0
N 78 102 71 36 11

F3 Pl 0 0 0 0087 0692 1377 0 025 0

A=1062 Inf 001 022 018 0074 0145 0086 0051 01 0.16
Juv 0 047 0475 0201 0134 006 0196 019 0.8
Ad1 0 026 0223 0432 0313 0091 0228 02 02
Ad2 0 0006 0121 0288 0377 0263 028 016 022
Ad3 0 0 0016 007 0157 0635 0238 01 024
Ox 0313 0131 0085 0.056 0041
N 16 61 71 89 74
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Tasa de crecimiento poblacional

Las matrices sugieren poblaciones numéricamente estables, con valores de A que no
difieren significativamente de la unidad en la mayoria de los casos, de acuerdo a los
intervalos de conflanza del 95% establecidos por el método amalitico (Figura 10). En
general, valores mas altos de A fueron obtenidos en poblaciones de fragmentos, mientras
que los valores mas bajos fueron obtenidos en poblaciones de selva continua. La tasa de
crecimiento poblacional no fue una funcién del area del fragmento (=0.409, F= 2,081,
P=02448). Sin embargo, la poblacion 52 mostté una tasa de crecimiento
significativamente menor que las poblaciones F2 y F3 y significativamente menor que uno,
mientras que las poblaciones F2 y F3 mostraron tasas de crecimiento mayores a uno. En la
clasificacién por altura, 1a poblacién F2 tuvo una contribucion atipica de los Adl a los
juveniles, en la que cada uno de los individuos que pertenecia a dicha categoria produjo 1.5
ramets a la categoria de juveniles en un afio, lo que dio lugar a un valor elevado de h. Enla
clasificacién por ntimero de hojas, 1a poblacidn S2 tuvo contribuciones mixtas (crecimiento
y-clonalidad) en las categorias de Ad2 y Ad3, cuyos valores fueron més grandes que para el
resto de Jas poblaciones, sugiriendo gran cantidad de retrocesos, ya que las probabilidades
de permanencia fueron menores ex estas dos categorias en S2 en comparacién con el testo
de las poblaciones. Ademas, en 82, la transicion de plantulas a juveniles fue la mitad del
valor que para el resto de las poblaciones (alta mortalidad de pléntulas), dando lugar a un
menor valor de A (Figura 10), situacién que se observé también en la poblacion F2. Los
valores de fecundidad fueron en general bajos, aunque los adultos presentaron valores mas
elevados. La mortalidad fue mayor para Ia categoria de plantulas. Ni la fecundidad ni la

mortalidad presentaron patrones asociados de manera directa a los valotes de A obtenidos.

Estructura estable de estados

La estructura observada de las poblaciones fue comparada con la estructura esperada para
cada poblacién mediante una prueba de . Los resultados indican que en todos los casos
(clasificacién por altura o nimere de hojas), la estructura poblacional observada difirid
significativamente de la estructura esperada (g.1. = 5, P=0.0000) (Tabla 12).
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Figwra 10. Tasa de erecimiento poblacional de cinco poblaciones de D. seguine en la regién de Los
Tuxtlas, para la clagificacién por altura y nimero de hojas. Las barras indican los errores estandar

estimados por ¢l método analitico,

Una forma de determinar el percentaje de la poblacidn que estd “desviada” con respectc a

la estructura esperada es el indice de no-similitud, A, que es la suma de las diferencias

positivas entre los porcentajes de individuos en las distribuciones observadas y estables

(Keyfitz 1977). Las desviaciones de las distribuciones esperadas son grandes,

especialmente en la2 poblacion S1. La poblacién F2 presenta las desviaciones més pequefias

{Tabla 12), aunque comparado con poblaciones de Arisaema triphyllum (Bierzychudek

1982), en la que los porcentajes de individuos “desviados™ alcanzan un méiximo de 18%,

podria decirse que las poblaciones de D. seguine, estin mmy alejadas de su estructura

estable.

Tabla 12. Valores de G e indices de no-similitud para las compataciones entre estructura observada
vs. esperada-para cinco poblaciones de D). seguine, clasificadas por altura y niimero de hojas.

Poblacién Valorde & Indice de no-similited A (%)
Altura Hoias Alwra Hojas

51 479.66 335.86 4508 41.07

82 256.64 328.16 27.61 34.69

F1 246.87 28636 30.65 38.70

F2 2567.34 2433.42 22.53 18.20

F3 292.07 234.49 36.28 2949
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Figura 11. Estiucturas de poblacidn observadas eatre octubre de 2000 y octubre de 2001 y
distribucidn estable de categorias {esperades) para poblacién S1 por categoria de altura (A),
poblacién 81 por categoria de mimero de hojas (B), poblacién F1 por categoria de altura (C), v
poblacidn F1 por categoria de nimeto de hojas (D).

Valor reproductivo

Los valores reproductivos aumentaron con el aumento del tamafio de los individuos; fireron
bajos para las categorias de pléntula e infantil y aumentaron hasta volverse asintéticos en
las categorfas de adulto, excepto en la poblacién F2 en la que no hubo individuos en Ja
ultima categoria de adultos en la clasificacion por altura (Figura 12). Este comportamiento
es similar al de otras herbaceas de sotobosque (Horvitz & Schemske 1986, Valverde &
Silvertown 1998) (Figura 12).
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Figura 12, Valor reproductivo por categoria de altura (A) y mimero de hojas (B) de cinco
poblaciones de D. seguine en la region de Los Tuxtlas,

Comparacion de matrices

Aungue las poblaciones difirieron poco en sus tasas de crecimiento y en el patrén mostrado
por las probabilidades de transicién, €l anilisis log lineal de las matrices de transicion
cofupletas indican que hube un efecto significativo de factor “poblacién” y de la categoria
inicial en el destino de los individeos, es decir que hubo variacion significativa entre las
transiciones. La interaccion de los dos factores no resultd ser sigoificativa, es decir, su
efecto sobte ¢l destino fue independiente (Tabla 13). Los resultados indican que la
categoria inicial, dada la distribucién de estados en las poblaciones es suficiente para
predecir €l destine y que el factor “poblacién” refina la habilidad del meodelo para dicha
prediecién. Esto significa que el conjunto de transiciones de la categoria inicial a los

diferentes destinos muestran variacion significante entre las poblaciones.
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Tabla 13. Resultados del anélisis log-lineal de los efectos de los factores poblacién (P} y categorfa
inicial {I) en el destino(D} .

Modelos de 3-vias gl X AXE P

Anilisis 1: Efecto del factor pablacién en el

destino

PLD 174 65017 0.0000

P1, FD 150  490.76 0.0000
~ PD 24 15941 0.0006

Anflisis 2: Efecto de la categoria inicial en el

destino

PL,D 174 650.17 0.0000

PI, D 144 20574 0.0005

D 30 444.43 0.0000

Analisis 3; Efecto de independencia parcial del
factor poblacion en el destino

PL 1D 144 20574 0.0005
PL PD, IO 120 110.39 0.7235
P (dado T) 30 380,37 0.0000

Andlists 4: Efecto de independencia parcial de la
categoria inicial en el destino

PL FD 150 490.76 0.0000
PL PD, ID 120 110.39 0.7235
ID (dado P) 24 285.02 0.0000
Andlisis 5: Evaluacion de 1a interaccién FID

PI, PD, ID 120 11039 0.7235
PI> 0 0 1.0000
PID (dados Pe ) 120 110.39 0.7235

Andlisis de sensibilidad y elasticidad

Las categorias con las sensibilidades més altas variaron entre poblaciones. Las
sensibilidades mas altas, en la clasificacidén por altura, las presentaron las transiciones de
las plantulas producidas via semilla que transitaron a individuos reproduetivos en las
poblaciones S1, F1 y F3, en conjunto con el crecimiento v la sobreviencia de los Adl en
todas 1as poblaciones. En la clasificacion por nimero de hojas, las plantulas producidas via
semilla que transitaren a individuos reproductivos tuvieron les valores mas altos de
sensibilidad en las poblaciones S1, 82 y F3, y la sobreviencia y crecimiento de los juveniles
en todas las poblaciones. Las sensibilidades més pequefias correspondieron a la fecundidad

para ambas clasificaciones (Tablas 14 y 15).
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Lz sensibilidad de A a cambios en el ciclo de vida completo se mide por el indice de
sensibilidad (Caswell 1978), que ez la raiz cuadrada de la sensibilidad total, Para las
poblaciones de D. seguine los indices de sensibilidad entre poblaciones fueron muy
similares: todos se encuentraron en el intervalo 2.23-2.78, sin mostrar ninguna tendencia
con respecto a si la poblacidn estaba en selva continua o fragmentos. El mayor indice de
sensibilidad fue para la poblacién S1. Estos valores se enconiraron dentro del intervalo de
valores para el indice de sensibilidad reportado para Primula vulgaris, ofra herbicea
perenne (Valverde & Silvertown 1998).

Los valores de elasticidad fueron muy bajos para la fecundidad en todas las categorias y en
todas las poblaciones. Las elasticidades mas altas correspendieron a la sobrevivencia de
juveniles ¥ adultos 1, contribuyendo en un 30 %, en promedio al valor de A, De igual
manera, el crecimiento de juveniles y adultos 1 contribuyé en un 24% a la tasa de

crecimiento poblacional(Tablas 14 y 15).
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Tabla 14. Matrices de sensibilidades y elasticidades por categoria de altura para cinco poblaciones
de D seguine para un periodo de un afio en la regidn de Los Tuxtlas. Los dos valores de elasticidad
més altos se encuentran sefialados en negritas. PI=Plintula Inf=Infantil proveniente de plantulas
establecidas o ramets producidos vegetativamente, Juv=Yuvenil; Ad=Adulto.

Sensibilidad Elasticidad

Pl Inf Juv Ad]l Ad2 Ad3 P Inf Juwv Adl Ad2 Ad3

81 P 0,003 4E-04 0.001 0002 9E-04 1E-04 0 5E-06 4E-04 0002 0001 2E(4
Inf 0361 0.039 0141 0.243 0.099 0.012 0.003 0.004 0009 0.012 0.01 3E-.04
Juv ¢.664 0072 026 0.447 0,182 0.022 0 0.026 0.092 0.083 0.05 0.004
Adl 6712 00677 0.278 048 0.195 G.024 0 0008 6.135 0.241 0086 001
Ad2 0716 0077 028 0482 0.196 0.024 0 0.001 0023 0.117 0049 0.006
Ad3 0666 0072 0.26 0.449 0.182 0.022 o 0 0 0.02 2E-04 0.002
Total 0.003 0039 026 048 0.196 0.022

52 A 0.002 2E-04 0001 0.003 0002 SE-04 0 0 8E-05 1E-04 0001 3E-04
Inf 0.202 002 0.137 027 0.192 0.046 0.002 0 0003 05.008 0.003 0.004
Juy 0.263 0.026 0.178 0.352 025 006 0 0.012 0053 0,075 0.038 8E-4
Adl 0325 0032 022 0435 0.309 0.074 0 0005 0.098 0.201 0.106 0.025
Ad2 0308 0.031 0209 0413 0294 0.07 0 9E04 0.025 0.129 0.115 0.024
Ad3 0312 0031 0212 0418 0.298 0.071 0 0002 0 0021 0.031 0.018
Total 0.002 002 0.178 0435 0294 0.071

F1 Pl 0.003 3E-04 0002 0003 0.001 2E-04 0 0 6E-05 GE-04 0002 1E-04
Inf 0.317 0.036 0.238 0.313 0.112 0.018 .003 0.001 0.012 0011 0.007 0.002
Juv 0425 0.048 0319 042 015 0.024 0 0.032 0.16 0.092 003 0.005
Adl 0446 005 0334 044 0.158 0.026 0 0.002 ¢.128 0.229 0075 0007
Ad2 0512 0.058 0.384 0.506 0.181 0.029 0 0 0.019 0.107 0.049 0.005
Ad3 0358 0.04 0268 0.354 0.126 0.021 0 0 0 0 0.019 0.002

Total 0,003 0,036 0319 044 0.181 0.021
F2 Pi 4B-04 5BE-04 0001 6E-04 1E-04 1E-07 0 3E-06 2E-04 2E-04 7E-05 &
Inf 0.059 0.074 0.179 0094 0021 1E-05 4E-04 0.007 0.016 0047 0.003 0
Juv 0.133 0165 0401 021 0.048 3B-05 0 0.043 0112 023 0016 0
Adl 0284 0352 0.855 0.447 0.101 7E-05 0 0019 023 0159 004 0
Ad2 0216 0268 0.651 0.341 0.077 58-05 0 0.005 0.042 0011 0018 0
Ad3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Total 4E-04 0074 0401 0447 0.077 0
F3 Pl 0.003 3E-04 0.002 0003 0002 1E-04 ] 0 3E-04 0002 0001 1E-04

Inf 0371 0.038 017 0345 021 0011 0.003 $E-04 0.012 0.014 0.009 2E-04
Juv 0.429 0.044 0.197 0.398 0.243 0.013 0 0.016 0.059 0.077 0.044 0.001
Adl 0479 005 022 0445 0271 0.014 0 0.017 0.108 0.194 0.121 0.006
Ad2 0534 0.055 0245 0.496 0302 0.016 0 0.005 0.018 0.150 0.123 0.007
Ad3 0486 0.05 0223 0452 0276 0.014 0 0 0 0.009 0.005 0
Total 0.003 0.038 0.197 0.445 0.302 0.014
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Tabla 15. Matrices de sensibilidades y elasticidades por categoria de mimero de hojas para cinco
poblaciones de D. seguine para un periodo de un afio en la regién de Los Tuxtlas, Los dos valores
de elasticidad més altos se encuentran sefialados en negritas. PI=Plintula Inf=Infanti} proveniente
de plintulas establecidas o ramets producidos vegetativamente, Juv=Juvenil; Ad=Adulto.

Sensibilidad Elasticidad

Pl Inf Juv Adl Ad2 Ad3 Pl Inf Juv Adl Ad2 Ad3

S1 Fi 0003 9E-04 000! 0001 0001 0001 ¢ 1E-04 3E-05 2B-04 SE-04 0.003
Inf 0347 0091 0107 0.125 0.137 0.124 0.003 0.019 0.022 0.016 0.016 0015
Juv 0476 0.124 0.147 0.172 0.188 0.17 0 0052 0.049 0.029 0.008 0.009
Adl 0.695 0.182 0214 0251 0.275 0.248 0 0019 007 0.105 0.037 0021
Ad2 0655 0.171 0201 0237 0.259 0.233 H 0 0006 008 0.130 0,042
Ad3 0.699 0.183 0215 0253 0.277 0.249 0 0 0 0.021 0.067 0,161
Total 0.003 0.091 0.147 0.251 0259 0.249

52 Pl 0.001 0004 0004 0002 3E-04 BE-06 0 0 0 BE-04 2E-04 ZE-05
Inf 0.088 0.353 0338 0.134 0022 7E-04 0.001 0.183 0.137 00238 0.002 0
Juy 0129 0.516 04%4 0.197 0.032 1E-03 0 0.143 0.297 0.042 0.011 4E-04
Adl 008 0318 0305 0.121 0.02 6E-04 0 0.027 0.043 0.043 0.009 1E-04
Ad2 012 0478 0458 0.182 0.03 9804 0 0 0.017 0.007 0005 23E-04
Ad3 0142 0.568 0.544 0.216 0.035 0.001 0 0 0 0 9B-04 25-04
Total 0.001 0.353 0.494 0.121 0.03 0001

Fl 33| 0.001 0002 0004 0002 SE-04 SE-05 0 0 SE-05 6E-04 5E-04 IE-04
Inf 0131 0.252 0,412 0.189 0.052 0.008 0.001 0.103 0.122 0.023 0.002 SE-04
Juv 0145 0.28 0457 0.21 0.058 0009 0 6.124 0.257 0.071 0.005 0.001
Adl 0.156 0.3 0451 0225 0062 0.01 0 0014 0074 0.103 0.032 0.001
Ad2 014 0269 0440 0.202 0.056 0.009 0 0011 0005 0.023 0.013 0.003
Ad3 0126 0.244 0.398 0.183 0.051 0.008 0 0 0 0.003 0.004 0.001
Total 0.001 0252 0457 0225 0.056 0.008

F2 B 0.001 0001 0002 0.002 6E-04 1E-04 0 0 0 6E-04 3E-04 3E-04
Inf 0112 0.117 0.178 0.148 0.052 0.012 0.001 0.042 0.048 0.019 0.007 0
Juve 0203 0.211 0.321 0.266 0.093 0.022 6 0.052 0.168 0.081 0.018 0.002
Ad1l 0.275 0287 0435 0361 0.126. 0.029 0 0023 0.093 0,197 0.04 0009
Ad2 0.354 0.369 0,559 0.465 0.163 0.038 0 0 0012 0.057 0.078 0015
Ad3 0347 0362 0.549 0456 0©.16 0.037 ¢ 0 0 0.007 0019 0011
Total 0.001 0.117 0.321 0.361 0.163 0037

Fi P 0.003 0001 0002 0.002 0002 0.001 0 0 0 2E-04 0.001 0001
inf 0268 0.108 0212 022 0172 0.107 0003 0022 0.036 0.015 0.023 0.009
Juv 0293 0.118 0.231 0.24 0.187 0.117 0 0052 0.103 0.045 0.024 0.007
Ad1l 0332 0.134 0262 0272 0.213 0.132 0 0033 0.055 0.111 0.063 0.011
Ad2 0358 0.144 0.283 0294 0229 0.143 0 8E-04 0.032 0.08 0.081 0.035
Ad3 0394 0.159 0311 0323 0252 0.157 0 0 0.005 0021 0.037 0.094
Total 0.003 0.108 0.231 0272 0.229 0.157




87

Elasticidad
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Figura 13. Elasticidad por categoria de altura (A) y ndmero de hojas (B} en cinco poblaciones de D,
seguine en la regién de Los Tuxtlas.

Cuando se analizan las elasticidades por categoria, los juveniles y adultos 1 fueron los que
contribuyeron de manera mis importante a la tasa de crecimiento, 37% y 44.5%,
respectivamente (Figura 13). Las elasticidades suman la unidad y pueden calcularse las
elasticidades totales de cada uno de los procesos demograficos en la poblacién, sumando
los valores de elasticidad de diferentes regiones de la matriz involucradas en cada uno de
los procesos para comparar su importancia relativa (Silvertown et al. 1993). De la
definicién de elasticidad, cuando una celda contiene mas de wn proceso demegrifico
(tetroceso y propagacidn clonal ay=r,+vy), la elasticidad (g;) de cada proceso se calcula

come su proporeién correspondiente del valor de @;; (Flores-Martinez 1994),

0,5 0,6
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51 8 F1 F2 F3
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Figura 14. Elasticidades por proceso demografico para la clasificacién de las poblaciones por
categoria de altura (A) y mimero de hojas (B).
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De acuerdo a las matrices de elasticidad, Ia contribucién de la reproduccién sexual
(produccidn de semillas y establecimiento de plantulas) al crecimiento poblacional en D.
segine fue muy baja, contribuyendo con menos del 0.05% de A en todas las poblaciones. La
sobrevivencia fue el proceso mas importante en las poblacicnes, explicando un 42.6% de A.
El crecimiento contribuyé en un 24% a A, mientras que la propagacién clonal y los
retrocesos contribuyeron menos y de manera similar, 14.12% vy 16.35%, respectivamente.
Los retrocesos fileren bastante comunes en D. seguire dada su naturaleza herbicea (Figura
14).

La elasticidad total de la fecundidad, crecimiento y sobrevivencia pueden graficarse en un
diagrama triangular, en la que cada uno de los gjes corresponde a cada uno de diches
elementos (Figura 135). Todas las poblaciones cayeron en la region media derecha del
triangulo, que coincide con lo esperado para herbaceas de bosque (Silvertown & Franco
1993), donde el crecimiento y la sobrevivencia son los procesos méas importantes y Ia
importancia del elemento de fecundidad es cercana a cero (Figura 15).El patrén de
crecimiento en D. seguine parece estar determinado por la sobrevivencia de ramets de
tamafios intermedios, los cuales pueden florecer y propagarse de manera clonal,
abasteciendo a la poblacion de ramets de tamaftos intermedios, lo que en conjunto permite

mantener las poblaciones numéricamente estables.
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Figura 15. Gréfica triangular de elasticidades: fecundidad (F), sobrevivencia (S) y crecimiento (G)
para un periodo de un afio para las cinco poblaciones estudiadas. Cada nimero en la grafica
tepresenta una poblacién, 1: 81, 2: 82, 3: Fl, 4: F2, 5: F3. Region en la que caen todas las
poblaciones (A), por categoria de altura (B) y por categoria de niimero de hojas (C).
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DISCUSION

La fragmentacion del habitat no reduce la tasa de crecimiento poblacional ni Ia densidad en
las poblaciones de D. seguine Las tasas a las cuales ocurren los procesos demogrificos
varian entre poblaciones: diferentes comportamientos demogréficos estan asociados a
poblaciones que se encuentran en parches de selva de diferente tamafio. Sin embargo, las
poblaciones mantienen una dindmica que les permite estar en el equilibrio. Al contrario del
efecto negativo esperado en la tasa de crecimiento poblacional y en la densidad en repuesta
a la fragmentacion, el comportamiento demogréafico de D. seguine lo presentan también
ofras herbiceas perennes de zona templada, como Sifene regia (Menges & Dolan 1998) y
Trillium ovatum, (Jules 1998), y algunos roedores como Microtus pennsylvanicus, (Dooley
& Bowers 1998, Bowers & Dooley 1999), Microtus canicaudis (Wolf et al. 1997) y Tamias
striatus (Mahan &Vahner 1997).

Densidad

La densidad varié ampliamente entre poblaciones y se mantuvo cerca de los valores
iniciales. Los cambios en densidad fueron positivos y negativos e independientes de si las
poblaciones eran de fragmentos.o selva continua. La correlacion entre densidad y 4rea del
fragmento fue negativa y marginalmente significativa (=-0.87, P<0.053), lo que significa,
que en la selva continua la densidad de ramets es menor que en los fragmentos. En
contraste a la prediccion sobre la disminucién de la densidad en los fragmentos, este
fendmeno de relacidn inversa entre la densidad y el tamafio del fragmento se ha reportado
también para Microtus pennsyivanicus (Wolf et al. 1997) y Microtus canicaudus (Dooley &
Bowers 1998). El tamafio de las plantas no estuvo comelacionado con la densidad, y
presentd una tendencia a disminuwir tanto en altura come en nimero de hojas, cuando

aumentd 1a densidad.

Tasa de crecimiento

Si A es interpretado como una medida de éxito demografico (Charlesworth 1980, Caswell
1989), se podria concluir que, en general, las poblaciones de D. seguine estin creciendo
(Rprom=1.05320.042). La variacidn en las tasas de crecimiento entre poblaciones, A=0.993-

1.442 en la clasificacion por altura, o 0.846-1.062 en la clasificacién por mimero de hojas,
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fue amplia, va que hubo poblaciones decreciendo mientras que otras estim creciendo un
44% anual. Aunque en hierbas A es variable, en la mayoria de los casos presenta valores
mayores a uno (Newell et al. 1981, Bierzychudek 1982, Pitelka et al. 1985, Moloney 1988,
Kalisz & Mcpeek 1992, Qostermeijer 1996, Vatverde & Silvertown 1998), como ¢s el caso
para la mayoria de poblacienes de D. seguine.

La tasa de crecimiento poblacional no fue una funcién del 4rea del fragmento (r*=0.22,
F=0.826, P<0.2448) sin embargo, mostré una tendencia a disminuir en la selva continua
(Figura 1A). Cuando se compararon las matrices de transicion completas, la dindmica de
las poblaciones, representada por las probabilidades de transicion varié significativamente
entre fragmentos, probablemente como consecuencia de los cambios ambientales tanto
bidticos como abidticos generados por la fragmentacion del hébitat (p.e. disponibilidad de
luz y polinizadores), que afectan a las tasas vitales més que a la tasa de crecimiento
poblacional {Bierzychudek 1982, Silva et al. 1990, Huenneke & Marks 1987, Hara &
Wakahara 1994, Valverde & Silvertown 1998). A nivel de grupo de poblaciones (selva
continua vs. fragmentos), las tasas de crecimiente poblacional no mostraron diferencias
significativas (1*=0.41, F=2.07, P=0.2455), aunque el promedio fie menor en las
poblaciones de selva que en las poblaciones de fragmentos (4,~0.99, Ar=1.10) (Figura 1B).
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Figura 1. Regresion lineal entre ¢l drea del fragmento v la tasa de crecimiento poblacional (A) y tasa
promedio de crecimiente poblacional para poblaciones de sclva continua y de fragmentos con el
error estandar (B},




Reclutamiento sexual vs clonal

En D. seguine las diferentes clases de reclutamiento {sexual vs. clonal) tuvieron una
importancia diferencial en su ciclo de vida. Ea proporcién de reclutamientos por
propagacién clonal fae mayor respecto a la de reclutamientos por semilla de manera
marginalmente significativa. El establecimiento de plantulas provenientes de semilla fue
especialmente bajo en D. seguine ain en invernadero (obs, pers.), y 1a ansencia de plintulas
en ¢l campo sugiere que el establecimiento via semilla rara vez toma lugar como ocirre en
Potentilia ansernia (Ericksson 1989) y en Viola blanda y Viola pallens (Newell et al,
1981). En estas circunstancias, las poblaciones aseguran el mantenimiento y expansion de
sus poblaciones por medio de la propagacion vegetativa (Bierzychudek 1982, Pitelka et al.
1985, Ericksson 1989, Silvertown et al. 1993, Mandujano et al. 1998).

Las poblaciones variaron significativamente en el porcentaje de establecimiento de
plantulas provenientes de semilla y de propagacién vegetativa. Estas diferencias se
observan no sélo enire poblaciones de selva v fragmentos, sine dentro de los grupos de
poblaciones, sugiriendo que la variacion observada es independiente de los atributos de la
fragmentacion, lo que también ha sido observado en poblaciones de Trillium ovaium (Jules
1998). Entre grupos de poblaciones, el establecimiento de plantulas via semilla no difirié
significativamente (F=0013, P=0.9142), mientras que el establecimiento de plintulas
producidas vegetativamente fire significativamente menor en poblaciones de selva continua
que en poblaciones de fragmentos (F=16.66, P=0.0266) (Figura 2).
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Figura 2. Establecimiento promedio de infantiles producides vegetativamente y plantulas
producidas via semilla para grupos de poblaciones (selva vs. ﬁagmentos) de D. seguine en la region
de Los Tuxtlas, con su error estandar
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Las poblaciones de D. seguine son dominadas por ramets de tamafios intermedios v son
mantenidas a través de propagacién clonal, proporcionando a la poblacién una entrada
importante de individuos. Las plantas reclutadas por esta via tienen mayor probabilidad de
sobrevivir que los reclutamientos por semilla, aspecto que ha sido reportado también en
Alium tricoccum v Opuntia rastrera (Nanlt & Gagnon 1993, Mandujano et al. 1998). Ni la
reproduccién sexual ni la clonalidad en las poblaciones de D. seguine estuvieron
correlacionadas con la densidad, la tasa de crecimiento poblacional o ¢l area del fragmento.
En contraste, Narcissus psedonacissus, otra especie herbicea, se propaga en mayor
proporcién de manera clonal a altas densidades (Barkham 1980). Los resultados de este
estudio, estin de acuerdo con las predicciones sobre el aumento de la reproduccién
vegetativa en los fragmentos, aunque contrasta con la hipdtesis de Abrahamson (1980), en
la que propone que la reproduccién vegetativa es mayor a bajas densidades. La propagacién
clonal estd también fuertemente influenciada por las condiciones ambientales como agua vy
luz (Abrahamson 1980, Barkham 1980, Wijesinghe & Hutchings 1997), y en general, el
esirés ambiental puede anmentar la tasa de propagacién vegetativa (Pitelka et al. 1985). La
variacidn ambiental inherente a la fragmentacién (p.e. mayor dispontbilidad de luz en
fragmentos), podria explicar la variacion en el establecimiento de plantulas producidas

vegetativamente entre poblaciones.

En plantas perenmes se han reportado compromvisos o correlacién negativa entre
prepagacion clonal y reproduccién sexual, que pueden ser exacerbados por las condiciones
ambientales (Pitelka et al. 1985), va que producen variacién en la tasa de asimilacidn entre
individuos, aunque este compromiso no es el mayor determinante en la variacién en el
crecimiento individual (Hara & Wakahara 1994). Aunque en D. seguire la mayoria de
plantas que florecen no producen ramets y solamente plantas de tamafios grandes
eventualmente producen al mismo tiempo un ramet y una inflorescencia, sugiriendo que la

existencia de dicho compromiso es probable en esta especie.

Reproduccion
Las poblaciones mostraron variacion significativa en el mimero de inflorescencias
producidas asociada al tamafio del ramet, pero la variacion fue sélo marginalmente

significativa entie poblaciones, como sucede en Arisaema triphyllum (Bierzychudek 1982).
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Solamente entre el 12.4 y el 27.3% de los individuos florecieron en las poblacienes de D,
seguine durante un perfodo de un afio. El nimero de semillas por infrutescencia varié
ampliamente, y ¢l aborto de un alto mimero de flores fue comuin, lo que es similar a lo
observado por Young (1986) en Dieffenbachia longispatha. En Cyclanthus bipartiius
(Beach 1982) y en Heliconia (Stiles 1975) ha sido reportado también una porcentaje muy
pequefio (5%) de plantas que producen flores. Todas estas especies son plantas de
sotobosque, que parecen no poder asignar reservas simultineamente a crecimiento y
reproduccion (Smith 1987, Stiles 1975). El éxito reproductivo (‘fiuit-set’), varid
significativamente entre poblaciones (X2= 17.249, g.1=4, P=0.003), siendo menor para las
poblaciones de los fragmentos pequefios. El “fruit-set” depende directamente del nlimero de
inflorescencias, pero también depende del niimero y efectividad de los polinizadores, el
nimero de ramets en la poblacién v la distribucién espacial de las plantas, ya que en
conjunto, estos factores afectan la probabilidad de poBnizacién (Bierzychudek 1982,
Handel 1985, Goulson 2000). El hecho de que el esfuerzo reproductivo (nmimero de
inflorescencias) difirld sélo marginalmente entre poblaciones y el éxito reproductivo {* fruit-
set’) varié ampliamente (14-44%), sugiere que en D. seguine el fiuit-set puede estar
limitado por los polinizadores; es decir, estd por debajo del Gptimo que podria alcanzar si
hubieta mayor abundancia de polinizadores en los fragmentos pequefios. Los cambios en
densidad y la pérdida de especies de escarabajos debidas a la fragmentacion (Klein 1989,
Didham et al. 1996, Didham et al. 1998, A. Aguirre, com. pers.) podrian explicar la
disminucion del éxito reproductivo en las poblaciones de fragmentos pequefios. En D.
seguine, la reproduccion sexual es solo un componente de la adecuacion, no el més critico,
como para la mayeria de organismos perennes (Horvitz & Schemske 1986, Calvo &
Hervitz 1990), por lo tanto, dada la alta contribucion de la propagacién clonal al
crecimiento de la poblacion, sus tamafios poblacionales se mantienen estables o muy

cercanos al equilibrio.

El fragmento de tamafio intermedio presentd una densidad, actividad reproductiva y
propagacion vegetativa similar a la de las poblaciones en selva, y marcadamente diferente a

las poblaciones de fragmentos pequefios, sugiriendo que la fragmentacién a mediana escala
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realza el desempefio de los individuos, Dicho fenémeno ha sido observado también en

Microtus pennsylvanicus (Bowers & Dooley 1999),

Dindmica poblacional

Estructura estable de estados

La estructura estable de estados difiere significativamente -de las proporciones tedricas
obtenidas usando modelos matriciales. En las poblaciones naturales de herbaceas de
sotobosque dicha diferencia es frecuente, y puede ser el reflejo de otras tasas vitales que
determina la estructura actual, como resultade de fluctuaciones temporales en el ambiente
(Huenneke & Marks 1987, Valverde & Silvertown 1998). Ademés, la estructura de estados
en D. seguine es altamente variable debido a su amplia capacidad de cambiar de tamafio

{decrecer o crecer), sin desestabilizar a la poblacién.

Sensibilidad y elasticidad

El andlisis demogréfico permite identificar transiciones en la historia de vida que son las
mis criticas para la persistencia, crecimiento o decrecimiento de las poblaciones. Las
sensibilidades no mostraron un patrén consistente en todas las poblaciones, aunque en la
mayorfa de ellas, 1z sensibilidad de la tasa de crecimiento poblacional a la sobrevivencia de
los individuos de tamaiic intermedio es alta, o que sucede también en Leprogorgia
virgulate (Gotelli 1991).

Los valores més altos de sensibilidad corresponden a diferentes transiciones, lo que indica
que la tasa de crecimiento es sensible a diferentes procesos en cada poblacidn, y que
probablemente détermina las diferencias espaciales debidas al tamafio del fragmento en la

dinémica de las poblaciones representada por las probabilidades de transicidn.

Cuando se analizan las elasticidades por proceso demogrifico, se observa que hay
tendencias claras y consistentes en todas las poblaciones: la sobrevivencia y el crecimiento
sot los procesos més importantes en las poblacimies, la propagacién clonal y los retrocesos
contribuyen de manera similar al crecimiento poblacional y las contribuciones de las

fecundidades son muy bajas. Este patrén lo presentan en general las herbiceas de bosque
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{Silvertown et al. 1993). La contribucién de la propagacién clonal es un orden de magnitud
mayor que la contribucion de la fecundidad al crecimiento de la poblacién, como sucede en
la mayoria de plantas clonales (Barkman 1980, 1992, Huenneke & Marks 1987, Moloney
1988, Bountin & Harper 1991, Gotelli 1991, Hara & Wakahara]994).

Dindmica del bosque

Valores de A significativamente mayores a uno encontrados en dos poblacicnes de
fragmentos y significativamente menores a uno en una poblacién de selva sugieren que una
probable disminucién en la intensidad de luz asociada al aumento del tamafio del
fragmento, pueda estar influenciando el crecimiento de las poblaciones come sucede en
Primula vulgaris (Valverde & Silvertown 1998) v Calathea ovadensis (Horvitz &
Schemske 1986). Estos resultados son consistentes con la hipétesis de Smith (1987), en la
que propone que el reducido nimero de especies herbiceas de sotobosque en bosgues
tropicales es el resultado de una alta probabilidad de extincién local de estas especies,
ligada fuertemente a la disponibilidad de luz del sotobosque. El hecho de que D. seguine
sea una especie colonizadora de claros pequetios (Nufiez-Farfén & Dirzo 1988), sugiere que
su dindmica podria estar acoplada a la disponibilidad de luz, como lo propone Smith
(1987).

D, seguine vs. otras especies

Aunque un estudio a largo plazo permite entender y eventualmente predecir las respuestas
de las plantas a cambios climaticos v a perturbaciones naturales o antropogénicas
{Bierzychudek 19382, Goldberg & Turner 1986, Huenneke & Marks 1987, Nault & Gagnon
1993, Valverde & Silvertown 1998), el estudio demografico de D. seguine se realizd
durante un periodo de un afio, proporcionando informacion suficiente para describir las
caracteristicas actuales de las poblaciones y el efecto de la pertirbacién a una escala de
tiempo eorta (aprox. 20 afios). El modelo matricial de proyeccién poblacional es limitado
en su capacidad predictiva, por congiderar un ambiente estable y por o tanto, tasas vitales
constantes (Bierzychudek 1982, Huenneke & Marks 1987), aunque es 1til para comparar la

adecuacidn relativa entre poblaciones, teniendo en cuenta las condiciones actnales.
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Estabilidad ambiental es una situacién poco probable, dada la variacion del ambiente en el
tiempo y en el espacio; y mas ain en hébitats sometidos a la continua presion de las
actividades humanas, como sucede en la regién de Los Tuxtlas. Pero las comparaciones
enire las A de las poblaciones dadas las condiciones actuales, y las comparaciones entre D.
seguine y otras especies herbiceas de sotobosque, permiten entender la respuesta
demografica de las poblaciones de esta especie en respuesta a la fragmentacion del habitat.
El patrdén demogrifico de las poblaciones de [). seguine coincide con el de otras plantas
clonales: larga vida, baja mortalidad de adultos, y dependencia del crecimiento clonal
(Bierzychudek 1982, Erickson 1988, Moloney 1988, Nault & Gagnon 1993). La variacién
en la dinimica de las poblaciones de D. seguine en diferentes fragmentos muesira una
tendencia inversa a la establecida en las predicciones, en densidad, tasa de recambio foliar,
y tasa de crecimiento poblacional, Dicha variacién no parece ser una consecuencia directa
de la reduccién del hibitat, sino mas bien , podria estar asociada a los cambios ambientales
a los que son sometidas las poblaciones, ya que la variacidon en la dinimica de las
poblaciones es natural en gran nimero de plantas clonales, tanto temporal como
espacialmente (Barkham 1980, 1992, Bierzychudek 1982, Pitelka et al.1985, Goldberg &
Turner 1986, Huenneke & Marks 1987, Moloney 1988, Kalisz & McPeek 1992, Nault &
Gagnon 1993, Horvitz & Schemske 1995, Qostermeijer et al. 1996, Valverde & Silvertown
1998, Mandujano et al. 2001).

Conservacicn

A nivel demogrifico D. seguine presenta poblaciones viables, y como en otros estudios
tampoco hay diferencias en los patrones demogrificos comeo consecuencia de la
fragmentacién (Wolff et al. 1997, Mahan & Yahner 1998). Existe alta especificidad en la
1espuesta de los organismos a las perturbaciones, pero los resultados de este estudio apoyan
la idea de que especies como D). seguine, en Ia que la propagacion clonal mantiene las
poblaciones estables y maximiza la adecuacién de los genets (Abrahamson 1980), son
capaces de amortiguar los efectos de Ia fragmentacion, por lo menos a la escala de tiempo
considerada en este estudio (aprox. 20 afios), si se considera solamente la tasa de
crecimiento como el criterio decisivo en conservacion; sin embargo a un nivel més fino, las

diferencias en el *fruit-set’ indican que hay un impacto negativo de la fragmentacion en las
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poblaciones de los fragmentos mas pequefios. Esto irae implicaciones en el manejo y
conservacidn de especies. Si el objetivo es cubrir todos los requerimientos que mantienen
en equilibrio a las poblaciones (interacciones planta-animal, el reclutamiento y la
produccién de semillas), en el caso particular de D. seguine, de los efectos de los cambios
en el paisaje, deberian conservarse fragmentos de tamafio intermmedio (minimo 37 ha),
manteniendo tamafios poblacionales en los que los procesos demogrificos y las
interacciones permanezcan estables, con el objetivo de que el éxito reproductive (‘fiuit-
set’) sea de la misma magnitud que en el hibitat no perturbado. Esto coincide con la
sugerencia de Shafer (1995), en la que argumenta que reservas <40 ha, aunque presentan
muchos problemas, ocupan un lugar importante en las estrategias de conservacién para
preservar la diversidad biologica y juegan un papel cientifico y educativo.

Por el contrario, aquellas especies que sélo tienen reproduccion sexual son mas susceptibles
de suffir los efectos de la fragmentacion, pues este tipo de reproduccién depende de un
conjunto de factores (p.e. nimero de flores, polinizadores, nuirientes), que a su vez pueden
ser afectados también por la fragmentacién del béibitat (Matsumura & Washitani 2000,
Meclntyre & Wiens 1999, Didham et al. 1996, Aizen & Feinsinger 1994). Los esfuerzos
deben -orientarse a conocer las respuestas mas finas de las poblaciones a dichos factores,
pata poder predecit .con mayor certeza cudl podria ser el destino de las poblaciones en
fragmentos pequefios a largo plazo, y tratar de encontrar el umbral en el que el éxito
reproductive disminuye dramaéticamente realizando estudios en fragmentos entre 3 y 37 ha.
También es importante conocer las respuestas de especies que presenten patrones
demogréficos o estrategias reproductivas diferentes, que las puedan hacer susceptibles a la

fragmentacién del habitat.
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DISCUSION GENERAL

En D. seguine se ha producido una reduccion en la riqueza genotipica v en el éxito
reproductivo (fruit-set) asociada a las poblaciones de fiagmentos remanentes de selva
(Figuras 1A y 1B). Ademas, el establecimiento de plantulas producidas vegetativamente ha
sido favorecido en los fragmentos, respecto a las producidas via semilla (Figura 1C). Estos
aspectos podrian estar intimamente ligados y explicar la reduccion en diversidad
genotipica, ya que podrian ser consecuencia directa o indirecta de los cambios en densidad
y movilidad de los polinizadotes, producidos por la fragmentacién (Klein 1989, Schmidt &
Jensen 2000, Thomas et al. 2001).

El impacto de Ia fragmentacion en los polinizadores altera la interaceion planta-polinizador
de la cual depende la formacién de frutos (Olesen & Jain 1994, Murcia 1998), y puede,
consecuentemente, alterar el sistema de apareamiento, que es €l que determina la frecuencia
de genctipos (Ledig 1992, Lloyd & Shoen 1992), El aumento en el establecimiento de
ramets producidos vegetativamente en los fragmentos, podria funcionar como un
mecanismo de compensacién ante la reduccién en éxito reproductivo que sufen estas
poblaciones, y como respuesta a los cambios ambientales generados por la fragmentacion
(Abrahamson 1980, Sannders et al. 1991). Estos resultados muestran que las poblaciones de
D, seguine han sufrido efectos negativos en su dinfmica genética y demografica asociados

a la fragmentacion del habitat a corto plazo (aprox. 20 afios).
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Figura 1. Promedios y error estindar de 1a riqueza genotipica (G/N) (A), éxito reproductivo (fruit-
set: estirnado ¢omo la proporcién de inflorescencias que se convierten en infrutescencias respecto al
total de inflorescencias producidas en un afio) (B) y propotcién-de ramets establecidos respecto al
total de ramets producidos vegetativamente por afio (C), de los grupos de poblaciones (selva vs.
fragmentos). Las barras indican ¢l error estandar.
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Rigqueza genolipica

De acuerdo con la teoria de la genética de poblaciones, cuando las poblaciones se ven
reducidas en tamafio y aisladas, se vuelven susceptibles a procesos como deriva génica y
endogamia, que promueven la erosion de Ia vartacion genética y un aumento en el nivel de
diferenciacién genética entre poblaciones (Wright 1948, Young et al. 1996). En ¢l casc de
D. seguine, la disminucién en la variacidn genética en las poblacicnes que se encuentran en
los fragmentos respecto a las poblaciones de selva continua, se ha dado a nivel de genotipos
(G: F=7.812, P=0.0234 y G/N: F=5.629, P=0.0451), mas bien que en otras medidas de
diversidad genética (4, P, H). Ademsds, la riqueza genotipica resulté ser una funcién
positiva del area del fragmento (*=0.422, F=5.848, P=0.042), lo que indica que los
fragmentos més pequefios son los que presentan una menor cantidad de genotipos. Este
cambio en la frecuencia de genotipos podriz ser resultado de un impacto de la

fragmentacién en el sistema de apareamiento (Ledig 1992).

Exito reproductive

El ‘fruit-set’ en los fragmentos pequefios (F1 y F2) fue significativamente menor que en las
otras poblaciones (81, 82 y F3) (F=79.80, P=0.0030). Sin embargo, cuando el anilisis de
varianza se realiza entre las tres poblaciones de fragmentos v las dos poblaciones de selva
esta diferencia no es significativa, lo que sugiere la existencia de un umbral en el tamafio
del fragmento (With & Crist 1995, Farigh 2001) a partir del cual se ve significativamente
reducida la reproduccién sexual. En el caso de D. seguine el umbral corresponderia a

fragmentos menores a 37 ha.

La disminueién del ‘finit-set” en las poblaciones pequefias podria ser consecuencia de una
limitacidn en la cantidad de polinizadores (Klein 1989, Schmidt & Jensen 2600, Thomas et
al. 2001) o de los cambios en condiciones ambientales (humedad relativa) de ios gue
depende la fertilizacion en Dieffenbachia (Henny & Rasmussen 1980). Especificamente, se
ha observado en planfas de dicho género, que cuande la humedad relativa es del 100%
alrededor de la inflorescencia, la germinacién del polen es mixima y el ‘seed set’ es
méximo también (Henny & Rasmussen 1980). Tanto la limitacién en la cantidad de

polinizadores como los cambios en la humedad podrian ser agentes sclectivos gue
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provoquen alteraciones en el sistema de apareamiento y cambios en la estructura genética
{Olesen & Jain 1994). A largo plazo, tales alteraciones podrian aumentar el nivel de
endogamia y de depresion por endogamiz, como consecuencia de un aumento en la tasa de
autofecundacién (Liovd 1992). En D. seguine, de acuerdo a las tasas de entrecruzamiento
estimadas, la autofecundacién y el entrecruzamiento son cercanos al 50%. Para detectar
efectos en el sistema de apareamiento es necesario estimar las tasas de entrecruzariento
experimentalmente, utilizando métodos en los que se controle el entrecruzamiento (Schoen
& Lioyd 1992).

Se ha encontrado una reduccién en el ‘fuit-set’ comoe consccuencia de la fragmentacion,
también en especies herbiceas, epifitas y arboreas de bosque seco semiérido en Argentina
(Aizen & Feinsinger 1994) y en la especie herbicea Primula sieboldii (Matsumura &
Washitani 2000), al contrario de lo reportado para Lewchrysum albicans, en la que la
produceién de semillas no estuvo asociada con el tamafic de las poblaciones (Costin et al.
2001): Esto hace necesario realizar una investigacion enfocada a determinar ¢6mo son los
gventos y la intensidad de flujo génico entie poblaciones y eémo es el mecanismo
reproductivo que permite a las poblaciones de D. seguiné que se encuentran en fragmentos

pequefios mantener altos niveles de variacion y diferenciacion genética,

Establecimiento de plantulas de propdgules vegetativos-

El establecimiento de plantulas producidas vegetativamente difirié significativamente entre
gfupos de poblaciones. La cantidad de plintulas establecidas en los fragmentos fue
aproximadamente cinco veces mayor que en la selva continua, aunque el ndmero de ramets
producidos vegetativamente no vari$ significativamente entre grupos de poblaciones
(F=0.006, P=0.9410).

Es probable que las condiciones ambienizles en los fragmentos (tal vez mayor

disponibilidad de luz), favorezcan el establecimiento de ramets producidos
vegetativamente. Estos resultados conlrastan con las predicciones, ya que se esperaba un
nimero mayor de ramets producidos vegetativamente en las poblaciones de fragmentos.

También se observaron densidades més altas en los fragmentos que en de acuerdo con lo
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propuesto por Abrahamson (1980), podrian generar un cambio de propagacion vegetativa a
reproduccién por semillas. Sin embargo esta tendencia no fue observada en poblaciones de

D, seguine.

Demaografia

La tasa de crecimiento poblacional vy las elasticidades por procese demografice no
mostraron variacién significativa entre grupos de poblaciones (selva vs. fragmentos),
aunque las tasas de crecimiento poblacional muestran una ligera tendencia a disminuir en
las poblaciones de selva continua. Estas diferencias no son debidas a la variacién en el
reclutamiento de plantulas por semilla o por propagacion clonal, ya que estas transiciones
no estuvieron correlacionadas con A; mas bien es la variacién en probabilidades de
transicion lo que determina las diferencias en la tasa de crecimiento. Esto sugiere que la
dindmica poblacional de D. seguine es mas activa en los fragmentos pequefios, o que estd
probablemente asociado a un régimen de luz determinado en gran parte por el tamafio del
fragmento ¥ a una dindmica de formacién de claros, presumiblemente, més acelerada en los
fragmentos pequefios (Laurance et al. 1997), ya que la dindmica poblacional de D. seguine
podria depender de la formacidn de claros, ya que se ha reportado como una especie
presente en la zona de la raiz en los claros formados por caida de 4rboles en Los Tuxtlas
{MNifiez-Farfan & Dirzo 1988). Algunos procesos individuales mostraron variacién entre las
. poblaciones (Tablas 14, 15 y 16, Cap 1), probablemente como respuesta a la variacién
ambiental, en este caso producto de la fragmentacién. Tal respuesta es frecuente en la
mayotia de especies (Pitelka et al. 1985).

Genética

Las poblaciones de los fragmentos no mostraron diferencias significativas respecto a las
poblacienes de selva continua en el nivel de variacidn y estructura genética. Dicho nivel de
variacion es alto, comparado con ofras especies de amplia distribucion, perennes, y con
sistepna de apareamiento mixto (Hamrick & Godt 1996). Estos niveles altos de variacidn
genética pueden deberse a la separacion espacial y temporal de las fases reproductivas
(dicogamia), que promueven el entrecruzamiento ¢ a los mecanismos iniernos que

determinan la recombinacién (Young 1988, Eguiarte et al. 1992, Ellstrand & Elam 1993).
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El nivel de diferenciacién entre poblaciones fue alto y no difiri6 significativamente entre
grupos de poblaciones (selva vs. fragmentos) (Figura 2). Si en la evalvacion de la estruciura
genética de las poblaciones de selva continua no se hubieran incluido cuatro réplicas, los
resultados encontrades en los fragmentos habrian indicado un efecto muy grande de la
fragmentacién en estas poblaciones, ya que el nivel de diferenciacién genética encontrado
fue muy alte comparado con otras especies de amplia distribucién, perennes o con sistema
de apareamiento mixto (Hamrick & Godi 1996). La estructura genética de las poblaciones
de selva continua, sugiere que estas poblaciones estdn sujetas a una intensa deriva génica y

endogamia, debido quiza al flujo génico reducido y a los tamafios efectivos pequefios.

Figura 2. Fenograma de los grupes de poblaciones basados en distancia genética por grupe de
poblaciones: selvas (A) y fragmentos (B). Nétese que ¢l nivel de diferenciacién es muy similar en
ambos grupos de poblaciones.

El flujo génico no difirié significativamente entre grupos de poblaciones. Sin embargo,
entre pares de peblaciones si hubo diferencias significativas en la intensidad del flujo
génico (Figura 3A). En algunos casos estas diferencias fueron independientes de la
distancia geografica que separa a las poblaciones y del habitat que ocupan las poblaciones
(selva continua o fragmentos). Tales diferencias se reflejan en los fenogramas basados en
las distancias genéticas (Figura 3 Capl, 2A y 2B), en los que el agrzpamiento de las

poblaciones no muestra ninguna tendencia.
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B! tamafio efectivo del vecindario genético tampoco difirié entre grupos de poblaciones y
muestra las mismas tendencias que el flujo génico (Figura 3B), ya que ambos estimados
fueron obtenidos de manera indirecta a partir de Fy,. Los tamaifios efectivos de D. seguine
fueron muy pequefios comparado con otras herbiceas (Crawford 1984) y otra especie del

mismo género, D, longispatha, en Costa Rica (Young 1988).

51352 53584 F1F2 F3F4 F5F6 5182 8384 FIF2F1F4 F5 F6
Poblacion Poblacidn

Figura 3. Flujo génico (Nm) y tamafio efectivo del vecindario genético (Nb) (B)estimados
indirectamente de F,,, para diez poblaciones de D. seguine en la 1egion de Los Tuxtlas. Las barras
indican el error estindar,

‘Los valores observados de flujo génico (Nm<1) y tamafios efectivos (Nb<10), sugiei-en que
las poblaciones de D. seguine son susceptibles de suftir deriva génica (Wright 1946, Slatkin
1993). Las fluctuaciones en las frecuencias alélicas en todas las poblaciones y en todos los
loci podrfan deberse a efectos de Iz deriva génica. Aunque la diferenciacion genética
también puede originarse por seleccion natural, el bajo flujo génico entre poblaciones v la
distribucion aleatoria de las frecuencias alélicas sugieren que el papel de ta deriva génica ha
sido mayor (Cabe & Alstad 1994).

EJ nivel de endogamia fue alto e¢n las poblaciones de D. seguine comparado con ottas
herbaceas (Foré & Guttman 1999, Young et al. 1999, Neel & Ellstrand 2001) y podria ser
tesultado de la reducida disponibilidad de pargjas v Ia deriva génica como consecuencia de
los tamafios efectivos pequefios y del escaso flujo génico. Los tamafios efectivos pequefios
pueden ser consecuencia de la sincronia en la floracién en las poblaciones de D. seguine o

del arreglo espacial de las plantas reproductivas que determinan el comportamiento de los
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polinizadores (Goodell et al. 1997), ya que los polinizadores éptimos pasan més tiempo en
las poblaciones grandes que en las pequeiias, efectuando por lo tanto mas apareamientos
interpoblacionales en las poblaciones pequeiias (Ellstrand 1992). Es probable que los altos
niveles de endogamia afecten negativamente la adecuacidn por depresion endogémica, y
para detectar la existencia de tal efecto es importante la evaluacién de los niveles de
depresién por endogamia en las poblaciones de fragmentos (por ejemplo en las tasas de

germinacién y establecirniento).

Demografia y Genética

El reducido flujo génico entre poblaciones v los tamafios efectivos de vecindario genético
pequefios sugieren que las poblaciones de D, seguine constituyen unidades demogréficas
que son propensas a la deriva génica y a la endogamia, alin dentro de la selva, tal vez como
resultado de probables efectos fundadores determinados por la dindmica de claros y el
reducido flujo génico. Ya que como el F; refleja el patrdn histdrico de flujo génico (Slatkin
1987), el probable impacto cangado por la fragmentacion reciente sobre la polinizacién y la
dispersién tal vez ne pueda ser detectado a través de este estimador de diferenciacién
poblacional. La estructura genética actual puede reflejar alta abundancia regional antes de
la fragmentacién y los eventos de colonizacidn recientes, ya que la propagacién clonal
permite la persistencia de los genotipos més exitosos (McLellan et al. 1997), establecidos

antes o después de la fragmentacion.

La floracién en las poblaciones de D. seguine se extiende de julio a octubre, aunque durante
todo el afio se observaron algunas inflorescencias en las poblaciones de selva continua y la
del fragmento grande (F3). Este patrdn de floracién relativamente sincrénica en una época
del afio y floracién esporadica en otras, influencia el movimiento de los polinizadores y
consecuentemente el nivel de diferenciacién genética, ya que cuando la densidad de plantas
reproductivas es baja, los polinizado:‘es deben desplazarse largas distancias (Young 1988,
Loveless & Hamrick 1994), favoreciendo el intercambio genético entie poblaciones. En
cambio, cuando Ia densidad de 1amets reproductivos es alta, probablemente el flujo génico

y €l tamafio del vecindario son restringidos, conduciendo a niveles de diferenciacion
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genética y de endogamia altos, que estdn influenciados también por el sistema de

apareamiento (van Treuren et al. 1991, Foré & Gutiman 15999).

Cuande se analizaron conjuntamente, los aspectos genéticos y las caracteristicas
demograficas de las cinco poblaciones estudiadas, se encontrd una correlacién negativa
entre el polimorfismo (P) y A (I"=0.948, P=0.0138). E! polimorfismo fue menor en los
fragmentos debido a que se observaron con mayor frecuencia alelos cercanos a la fijacién
probablemente como producte de la deriva génica. En Silene regia, una herbicea de zonas
templadas fue reportado lo contrario: la wvariacién genética estuvo débilmente
correlacionada con estimados demograficos de viabilidad en poblaciones fragmentadas
(Menges & Dolan 1998). Es probable que la baja variacién genética (alelos y genotipos) en
las poblaciones de fragmentos esté asociada a eventos de seleccién, y que los genotipos
mas exitosos persistan en las poblaciones a través de la propagacion clonal y de una mayor
establecimiento de ramets producidos vegetativamente, que aumentan ligeramente la tasa
de crecimiento poblacional en los fiagmentos. Sin embargo, para poner a prueba esta tltima
hipétesis es necesario realizar estudios experimentales en los que se controle la identidad

genética de las plantas.

El “fruit-set’, la densidad y el tamafio de los individuos de las poblaciones de D. seguine
fueron mas variables a los diferentes tamafios de fragmento que 2 nivel de paisaje (selva vs.
fragraento), al eontrario de lo que ocurre en Mycrotus sp. (Dooley & Bowers 1998) que
muestra una respuesta poblacional contrastante a nivel de paisaje (sefva confinua vs.
fragmentos). Las especies perennes tienen un conjunto de caracteristicas de historia de vida
bien ajustadas a la predictibilidad a largo plazo, pero que no conducen a una respuesta
ripida a las perturbaciones humanas, ni tampoco a la recuperacién inmediata de la
poblacién ante dichas perturbaciones (Noss & Csuti 1997). Bsto significa que las especies
con larga vida tienen gran dificultad en responder a los cambios ambientales que reducen
sus poblaciones; su respuesta ante la pérdida de héabitat serd retrasada, lo que a su vez
retrasard 1a nuestra posibilidad de detectar un decrecimiento de la poblacién (Myers 1997},

como es probable que suceda a las poblaciones de D, seguine.
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La dinamica demografica de las poblaciones de D. seguine, probablemente asociada a la
formacion de claros {por ejemplo, eventos de colonizacién & efectos fundadores), en
-conjunto con el reducido flujo génico y el sistema de apareamiento, determinan su
estructura genética: alto nivel de variacién genética 2l interior de las poblaciones y alta
diferenciacién genética enire poblaciones. Es probable que estas poblaciones sufran eventos
de extincién y colonizacidn determinados por un decaimiento en la tasa de crecimiento
poblacional cuando el dosel se cierra completamente, como sucede en Primula vulgaris,
otra especie herbicea asociada a claros en el bosque (Valverde & Silvertown 1997). Esto es
muy importante en el mantenimienio de las poblaciones a nivel regional, pues de Ia
cantidad de parches ocupados y la densidad de las poblaciones depende la variacidn
genética en las poblaciones locales (Gibbs 2001); ademds, el efecto del paisaje fragmentado
en la dispersién disminuye la probabilidad de persistencia a nivel regional de la especie
(Fatigh & Merriam 1994).

Debido a la escala de tiempo (aprox. 20 afios) en la que se evaluaron los efectos de la
ﬁ'ag.fnentaci'én del habitat en las poblaciones fragmentadas de D, seguine, solamente se
detectd menor variacion genética v ‘fruit-set” en las poblaciones pequefias. Resumiendo,
ammque aparentemente no se detectd un efecto severo de la reduccidén del hébitat, esto no
jmplica que a 1na escala de tiempo mayor no se observe. Entonces es necesario incorporar

escalas mayores de tiempo en los disefios para evaluar los efectos de l1a fragmentacidn,

Conservacion

Muchos modelos de peblaciones subdivididas o espacialmente estructuradas se basan en el
supuesto de que todos los parches de habitat son equivalentes en tamafio y todas las
poblaciones son ignalmente accesibles a los dispersores (Wright 1946, Hanski & Gilpin
1991). La alta variabilidad enire los fiagmentos remanentes (edad, distancia, tamafio,
posicién), pueden hacer los disefios para estudiar las respuestas de las poblaciones a la
fragmentacidén muy complicados, la informacién obtenida del hibitat no fragmentado
permite establecer conclusiones sobre lag respuestas de las poblaciones en los paisajes

actuales. En este estudio, la evaluacion de varias poblaciones de D. seguine en Ia selva
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continua, permitié determinar ¢émo es la dindmica de las poblaciones en el habitat no

perturbado por actividades humanas,

Un hallazgo importante de este trabajo es que especies como D. seguine, en la que la
reproduccidn vegetativa es un proceso importante en la estabilidad demogréfica de las
poblaciones, y en la que su dindmica probablemente est asociada a la disponibilidad de luz
(Smith 1987, Nifiez-Farfin & Dirzo 1988), la reduccién en los tamaiios poblacionales en
respuesta a la fragmentacidn del hibitat podria estar ligada a catistrofes naturales o a tasas
de deforestacién altas, mas-que a una disminucién en la tasa de crecimiento poblacional. Si
los eventos de deforestacion contindan reduciendo el tamafic de las poblaciones, la
intensificaciéon de la deriva génica v la endogamia podrian tener efecto negativo en la

persistencia de las poblaciones a largo plazo.

Los resultados obtenidos para D, seguine indican que es prioritario conservar muchas
poblaciones y en fragmentos de al menos 37 ha, para mantener poblaciones con dindmicas
similares 2 las de las poblaciones de selva continua. Conservar muchas poblacicnes es
importante, debido a que ¢l “pool’ de genotipos ¥ la diversidad genética estén repartidos en
todas las poblaciones. Si se asume que los niveles de endegamia y deriva génica
observados en las poblaciones de selva continua son reflejo de las condiciones naturales
para D. seguine y si la produccion de infrutescencias es usado como indicador de
desempefio, no habria razones para pensar que tamafios de fragmentos mayores a 37 ha
afectarian a esta especie. Todo esto indica que para organismos con requetimientos de
hébitat mayores, como por ejemplo arboles tropicales, los tamafios de reserva que deberian
conservarse para mantener las caracteristicas del habitat que permitan la persistencia de sus

poblaciones son mucho mayores.

Ademds, es fundamental conservar caracteristicas del habitat que aseguren la persistencia
de las poblaciones, como la calidad, el ambiente abidtico y las interacciones con
disperscres y polinizadores (Lord & Nerton 1990, Fahrig & Merriam 1994, Farigh 2001,
Templeton et al. 2001, Thomas et al. 2001). Si se presentaran efectos mAas dristicos sobre

los organismos que interactian com D. seguine, esto afectarfa directamente los procesos
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evolutives en estas poblacionss, ya que si el flujo génico disminuye los efectos negativos
de la deriva génica y la endogamia serian mayores. Por esta razén, es importante investigar
sobre el movimiento de los polinizadores y dispetsores, la fuente de los propégulos
dispersados v los eventos de colonizacién a través del paisaje para poder establecer los
umbrales criticos, en los que se mantiene la estabilidad de las poblaciones de esta especie

(Farigh 2001), investigando estos aspectos en fragmentos entre 37 y 3 ha.

Las evaluaciones de las respuestas de las poblaciones a largo plazo son mas confiables que
una evaluacién a corto plazo como la realizada en este estudio, pero dada la edad de los
fragmentos (maximo 20 afios), sélo se pudieron notar efectos sutiles de los procesos que
probablemente han sido intensificados por la reduccion del hibitat ¢ estin asociados a ella,
en la estructura de las poblaciones Sin embargo, esperar a que se genere la informaci6n
adecuada sobre dispersién, dindrnica y viabilidad de las especies podria tener un resultado
negativo, pues la mayoria de los fragmentos de habitat remanentes probablemente habran
desaparecido en pocos afios si las tasas de deforestacién actuales se mantienen (Shafer
1995). En particular, los bosques tropicales se encuentran representados en su mayoria por
remanentes, y éstos constituyen la dnica posibilidad para conservar estos ecosistemas
{(Shafer 1995, Myers 1997). Sin embargo, las reservas pequefias aunque presentan muchas
limitantes, constituyen reservorios de diversidad bioldgica y fuentes de propagulos que
posterionmente pueden usarse en la restauracién de algunas areas (Kattan 1994, Dirzo et al.
1997, Nason et al. 1997).

Comeo D. seguine es una especie capaz de amortignar los efectos de la fragmentacidn del
hébitat a mediana escala, por lo menos a corto plazo, puede considerarse que el
establecimiento del umbral critico para su estabilidad a nivel poblaeional es relevante en la
planeacidn de las estrategias de conservacién, no solo de D. seguine sino también de otras
especies de sotobosque © con caracteristicas reproductivas sinmlares. Ademds, los
resultados encontrados en D. seguine, pueden usarse como base para detérminar, en
organismos con historia de vida contrastantes, caracteristicas que los hagan susceptibles a
la fragmentacién (p.e. plantas con bajas densidades, alta espeeializacién en el habitat o

diferente grado de especializacidn en la polinizacidn) (Young et al. 1996; Nason et al.
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1997). Sin embargo, de acuerdo a2 Monkkonen & Reunanen (1999), no es posible hacer

generalizaciones entre biomas, paisajes, ni historias de vida.

Perspectivas

Las investigaciones fituras sobre conservacion de poblaciones en paisajes fragmentados
deben incotporar los efectos de la perturbacion en la dispersidn y evaluar el
comportamiento de los polinizadores en respuesta a la densidad de plantas reproductivas y
su impacto en el éxito reproductivo de las poblaciones, es decir, evaluar el impacto de la
fragmentacion en las interacciones, sobre todo aquellas que determinan en gran parte la
persistencia de las poblaciones. Realizar cruzas controladas que permitan determinar
caracteristicas del sistema de apareamiento, como las tasas de autopolinizacién v
entrecruzamiento y si éstas varian en funcion del tamafio del fragmento, ya que esto tendria
consecuencias sobre la cantidad y distribucién de la variacién genética (A Aguirre, com.
pers.). Realizar andlisis de paternidad, para determinar si hay un efecto de la reduccién del
hibitat sobre la varianza en el éxito reproductivo masculino. Ademas de apalizar las
consecuencias genéticas y ecolégicas de la fragmentacion, es necesario llevar a cabo
estudios experimentales que permitan determinar cémo se ve afectada Iz adaptacion local

de las poblaciones,

Otros aspectos importantes a evaluar de manera particular sobre la biologia de D. seguine
son: determinar si existe asociacién entre la dindmica de las poblaciones con la
disponibilidad de luz, 2 través de evaluaciones de establecimiento de pléntulas y
reproduccién en claros de diferente edad dentro de la selva y evaluar las tasas de
germinacién y establecimiento en cada poblacidn, para determinar posibles efectos de

depresién por endogarnia.
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CONCLUSIONES GENERALES

1-Las poblaciones de los fragmentos no mostraron diferencias significativas respecto a las
poblaciones de selva continua en el nivel de variacion y estructura genética. El nivel de
variacién y diferenciacion genética es alto, comparado con otras especies de amplia

distribucidn, perennes, y con sistema de apareamiento mixto.

2-El reducido flujo génico entre poblaciones y los tamafios efectivos de vecindario genético
pequefios sugieren que las poblaciones de D. seguine constituyen unidades demogréficas

que son propensas a la deriva génica y a la endogamia, atin dentro de la selva.

3-La tasa de crecimiento poblacional y las elasticidades por proceso demogrifico no
mostraron variacién significativa entre grupos de poblaciones (selva vs. fragmentos),
aungue las tasas de crecimiento poblacional muestran una ligera tendencia a disminuir en

1as poblaciones de selva continua.

4-La dindmica demogrifica de las poblaciones de D, seguine, probablemente asociada a la
formacidén de claros (por gjemplo, eventos de colonizacién & efectos fundadores), en
conjunto con el reducido flyjo génico y el sistema de apareamiento, determinan su
estructura genética: alto nivel de variacién genética al interior de las poblaciones y alta
diferenciacién genética entre poblaciones. Es probable que estas poblaciones sufran eventos
de extincién y colonizacion determinados por un decaimiento en la tasa de crecimiento

poblacional cuando el dosel se cierra completamente.

5-En D. seguine se ha producido una reduccién en la riqueza genotipica y en el éxiio
reproductivo (fiuit-set) asociada a las poblaciones de fragmentos remanentes de selva.
Ademds, €l establecimiento de plantulas producidas vegetativamente ha sido favorecido en
los fragmentos, respecto a las producidas via semilla. Estos aspectos podrian estar
intimamente ligados v explicar la reduccidn en diversidad genotipica, ya que podrian ser
consecuencia directa o indirecta de los cambios en densidad y movilidad de los

polinizadores producidos por la fragmentacidn.
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6- Los resultados obtenidos para D. seguine indican que es prioritario conservar muchas
poblaciones y en fragmentos grandes (>37 ha), para mantener poblaciones con dinimicas
similares a lag de las poblaciones de selva continua (si la produccién de infiutescencias es
usado como indicador de desempeiio). Conservar muchas poblaciones es imporiante,
debido a que el “pool’ de genotipos y la diversidad genética estan repartidos en todas las
poblaciones. Si se asume que los niveles de endogamia y deriva génica los eventos de
deforestacién contintan reduciendo el tamafio de las poblaciones, la intensificacién de la
deriva génica y la endogamia podrian tener efecto negativo en la persistencia de las
poblaciones a largo plazo.

Todo esto indica que para organismos con requerimientos de habitat mayores, como por
ejemplo arboles tropicales, los tamafios de reserva que deberian conservarse para mantener
Tas caracteristicas del habitat que permitan la persistencia de sus poblaciones son mucho

Inayores.
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