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Resumen

En este trabajo se abordd el estudio de la rareza mediante el analisis de las
caracteristicas demograficas y genéticas de tres especies de cactaceas columnares
congéneres con diferentes niveles de rareza: Neobuxbaumia macrocephala (la mas
rara), Neobuxbaumia tetetzo (de rareza intermedia) y Neobuxbaumia mezcalaensis (la
menos rara). Este analisis comparativo multidisciplinario nos permitié concluir que N.
macrocephala, N. tetetzo y N. mezcalaensis presentan caracteristicas ecoldgicas y
genéticas que pueden asociarse con sus diferentes niveles de rareza.

Neobuxbaumia macrocephala, la especie que presenta una distribucion
geografica mas restringida y menores densidades poblacionales, mostré un
comportamiento reproductivo poco variable entre arfios (1999-2002). Ademas, se
encontraron evidencias de la existencia de un conflicto “semilla-plantula”, pues las
condiciones en las que se encontré una mayor germinacion no fueron las mismas en las
que se obtuvieron mayores porcentajes de sobrevivencia de plantulas. Las tasas
anuales de crecimiento poblacional (1) en la poblacion estudiada oscilaron entre 1.009 +
0.054 y 1.045 £ 0.071, presentando valores de A para la matriz promedio equivalentes a
los de N. tetetzo, lo cual explica en parte que las densidades poblacionales de esta
especies sean menores. Se llevaron a cabo experimentos de transplantes reciprocos
que mostraron que el porcentaje de germinacion y el establecimiento de plantulas
fueron mayores en la localidad de origen de esta especie, lo cual nos habla de una alta
especificidad de habitat. Por ultimo, N. macrocephala presenté una alta variabilidad
genética (H,= 0.166) y poca diferenciacion genética entre las poblaciones estudiadas
(6= 0.017, I1C= -0.002-0.046), seguramente como consecuencia de la cercania
geografica entre las poblaciones estudiadas. Se consideré que las caracteristicas
genéticas de esta especie son consecuencia (y no causa) de su alto nivel de rareza.

En N. tetetzo la reproduccién mostré un comportamiento intermitente. Los aros
-de mayor produccion de semillas coincidieron con los porcentajes de germinacién y
establecimiento mas altos, favoreciendo el reclutamiento de nuevos individuos a la
poblacion. Esta especie presentd tasas de crecimiento poblacional (A) cercanas a la
unidad (0.992 + 0.046 — 1.034 + 0.059). Ei valor de 1 de la matriz promedio (An) fue
similar al de N. macrocephala, siendo un valor intermedio con respecto a las de las
otras dos especies. Las semillas y plantulas de esta especie mostraron un elevado nivel
de tolerancia a la aridez y no mostraron una preferencia marcada hacia alguna localidad

en particular. Neobuxbaumia tetetzo puede germinar en condiciones muy variadas, lo



que explica la baja especificidad de habitat de esta especie. La variabilidad genética de
esta especie fue aita, aunque ligeramente menor que la que se presento en N.
macrocephala (H, = 0.242); se presenté una estructuracién genética moderada (6=
0.193, IC= 0.062-0.399), quiza como producto de que la distancia geografica entre las
poblaciones muestreadas fue relativamente grande.

La especie mas comuln, Neobuxbaumia mezcalaensis, presentd un
comportamiento reproductivo altamente variable, con afios en los que la produccién de
semillas fue muy pobre y un afio en el que la produccion fue masiva. En el afio de
mayor produccién de semillas tambieén se observaron los mayores porcentajes de
germinacién y sobrevivencia de plantulas, favoreciendo el reclutamiento de nuevos
individuos a la poblacién. Esta especie fue la Unica que presentd un valor de A mayor a
la unidad, al menos en uno de los periodos de estudio (A=1.091 + 0.088, en 2001-2002),
lo que determind que el valor de A, fuera el mas alto (1».087 + 0.062). Los resultados
anteriores podrian explican en parte las altas densidades poblacionales que se
observan en esta especie. Las semillas y plantulas de N. mezcalensis son mas robustas
que las de N. macrocephala, por lo que son mas resistentes. Los transplantes
reciprocos mo;straron que las semillas de N. mezcalaensis fueron las Unicas capaces de
germinar en sitios expuestos en todas las localidades, y sus plantulas sobrevivieron
mejor que los de las otras dos especies en estos sitios. Esta alta resistencia de los
estadios tempranos de desarrollo podria determinar en gran medida su amplia
distribucion geografica y elevadas abundancias locales. Esta especie mostré la mayor
variabilidad genética (H, = 0.336) y una estructuracién genética moderada (8= 0.095,
[.C.= 0.026-0.186).



Abstract

In this study we addressed from a demographic and genetic point of view the
differing level of rarity of three congeneric cactus species. The three species studied
were Neobuxbaumia macrpcephala (the rarest), N. tetetzo (intermediate level of rarity)
and N. mezcalaensis (the most common). This multidisciplinary comparative analysis
allowed us to conclude that these three species show contrasting ecological and genetic
features that may be related with their differing level of rarity.

Neobuxbaumia macrocephala, the species with the smaliest geographic
distribution range and lowest population densities, showed little variation in its
reproductive behaviour between years (1999-2002). Also, evidence of a seed/seedling
conflict was apparent, since the conditions under which the highest germination
percentages were observed did not coincide with those in which high seedling survival
probabilities were found. Annual population growth rates (1) varied from 1.009 + 0.054 to
1.045 + 0.071, the average matrix showing a similar A value than that of N. tefetzo, but a
lower A value was obtained relative to the other two species, which explains in part the
relatively lower population densities displayed by N. macrocephala. Reciprocal
transplant experiments were carried out in which germination percentages and seedling
survival probabilities were highest in the site of origin than at the other two localities;
these results suggest a high habitat specificity in this species. Finally, N. macrocephala
showed high genetic variability (Ho= 166) and low genetic differentiation between
populations (8= 0.017, IC= -0.002-0.046) the latter may be a result of the small
geographic distance between the populations studied. It was concluded that the genetic
features observed in this species are a consequence (rather than a cause) of its high
level of rarity.

In N. tetetzo reproduction showed a somewhat intermittent behaviour.
Furthermore, years with a high seed production coincided with periods of high seed
germination and seedling establishment, which favoured the recruitment of new
individuals to the population. This species showed population annual growth rate values
(1) close to unity (0.992 + 0.046 — 1.034 + 0.059). The A value of the average matrix (Aa)
was similai to that of N. macrocephala, while an intermediate A, value was obtained
compared to the other two species. The seeds and seedlings of N. tetetzo were highly
tolerant to drought and they did not show any preferences towards a particular locality.

The seeds of N. tetetzo may germinate in a wide range of environmental conditions,



which explains the low habitat specificity displayed by this species. The genetic
variability of N. tetetzo was high, although slightly lower than that of N. macrocephala (H,
= 0.242); a moderate genetic structure was observed in this species (6= 0.193, IC=
0.062-0.399), perhaps as a result of the relatively large geographic distance between the
three studied populations.

The most common species of the three, N. mezcalaensis, showed a highly
variable reproductive behaviour, with years in which fruit production was extremely poor
and one year in which it was massive. The year with the highest seed production
coincided with the conditions that rendered high seed germination and seedling survival
percentages, favouring the recruitment of new individuals to the population. This species
was the only one in which a A value significantly higher than unity was obtained, at least
for one of the study periods (A=1.091 + 0.088, en 2001-2002); this determined that Aa
was highest for this species (1.087 + 0.0624). These results may explain in part the high
population densities displayed by this species. The seeds and seedlings of N.
mezcalaensis are more robust than those of N. macrocephala, which makes them
relatively more resistant. The results of the reciprocal transplants showed that N.
mezcalaensis is the only species whose seeds could germinate in open areas in all three
localities, while its seedlings showed the highest survival probabilities at these type of
microsites. The high resistance of these early life-cycle stages could account to some
degree for the broad distribution range and high population densities of this species.
Finally, this species showed the highest genetic variability (H, = 0.336) and a moderate

level of genetic differentiation between populations (6= 0.095, 1.C.= 0.026-0.186).
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Presentacion

El estudio de la abundancia y distribucién de las especies en la naturaleza es el
tema central de la ecologia, puesto que nos permite comprender el tipo de factores
que determinan ia presencia o ausencia de ciertas especies en areas o
ecosistemas particulares (Kershaw 1973, Krebs 1994). El estudio de la rareza
como fendmeno biolégico se enmarca de manera directa precisamente en el
contexto de la abundancia y distribucién de las especies. El término rareza, se
asocia a especies con distribucién restringida, abundancia baja y/o alta
especificidad de habitat (Rabonowitz 1981). En el caso particular de las especies
vegetales, la rareza se ha dividido en tres grandes categorias: 1) rareza
biogeogréfica, relacionada con la limitacién en la distribucién geografica de las
especies, 2) rareza de habitat, asociada con el grado de especificidad de habitat
que ocupan las especies, y 3) rareza demogréfica, relacionada con la limitacion en
la abundancia de las especies a nivel poblacional (Rabinowitz 1981). El
reconocimiento que hizo Rabinowitz (1981) y Rabinowitz et al. (1986) de estos
tres parametros a partir de los cuales se puede concebir la rareza, la llevé a
distinguir siete formas de rareza entre las especies vegetales, las cuales se
definen a partir de diferencias dicotomicas en estos tres parametros (area de
distribuciéon geogréfica -amplia o restringida-, especificidad de habitat —alta o baja-,

y abundancia local —denso o escaso).

Entre otras cosas, el estudio de la rareza ha tenido la funcion de proveer a los
ecblogos y eonservacionistas-de importantes fundamentos tedricos y: practicos
para la implementacion de programas de conservacion, puesto que muchas de las
especies amenazadas o en peligro de extincion son también especies raras
(Primack 1993, Gaston 1994, Hunter 1996). Asi, el estudio de la rareza se ha
enmarcado preferentemente dentro de la biologia de la conservacion, por lo que
los estudios que abordan las causas y consecuencias ecologicas y evolutivas de la
rareza siguen siendo muy escasos (Rabinowitz 1981, Gaston 1994). En

consecuencia, nuestro entendimiento de la rareza como fenémeno biolégico sigue



siendo relativamente limitado. De aqui se desprende la necesidad de realizar
estudios en los cuales se aborden causas y consecuencias de la rareza, tanto a
nivel ecoldgico como evolutivo.

En esta tesis, se aborda el estudio de la rareza a través del andlisis de las
caracteristicas demograficas y genéticas de tres especies de cactaceas
columnares congéneres que difieren en su nivel de rareza: Neobuxbaumia
macrocephala (la mas rara), N. tetetzo (con un nivel intermedio de rareza) y N.
mezcalaensis (la mas comun). Este anadlisis comparativo resulta muy
enriquecedor, pues al trabajar con especies cercanamente emparentadas, en este
caso congéneres, se parte del supuesto de que el efecto de linaje se ve
minimizado y, consecuentemente, se puede suponer que las diferencias que se
observen entre las especies ,son de origen reciente y posiblemente han
evolucionado en respuesta a presiones especificas de seleccion natural. Ademas,
puesto que la rareza es un fendmeno claramente multifacético, a lo largo de la
tesis se abordan diferentes temas que pretenden abarcar aspectos
complementarios de la biologia de las especies estudiadas. Parte de la razén por
la cual se tiene aun un marco conceptual relativamente débil en el tema de la
rareza tiene que ver con que dicho fendmeno se ha estudiado frecuentemente.en
un numero relativamente bajo de especies, analizadas éstas de manera aislada, y
con que con baja frecuencia se han utilizado enfoques complementarios para
lograr un mejor entendimiento de este fendmeno. Es comun encontrar en la
literatura trabajos que se concentran en aspectos demograficos sin tocar aspectos
genéticos, o aspectos ecofisiologicos. En este caso, hemos tratado de utilizar un
enfoque complementario entre varias ramas de la biologia para estudiar a este
sistema de tres especies congéneres con diferente grado de rareza: se abarca el
tema de la demografia y la reproduccion, de la variabilidad genética de las
poblaciones, y de la especificidad de habitat en lo concerniente a las respuestas
ecofisiolégicas de los estadios tempranos de desarrollo. Ademas, este trabajo se
enmarca en el contexto de un proyecto de investigacién que ya ha estudiado las

respuestas germinativas (Ramirez-Padilla y Valverde 2005) y de crecimiento de




plantulas (Miquelajduregui 2004) de estas especies en condiciones controladas, y
que ha estudiado en detalle la distribuciéon de las tres especies en la regién de
estudio (Tehuacén-Cuicatlan) (Ruedas-Medina 2003).

Asi, la presente tesis se divide en seis capitulos. El primero de ellos se titula
“,Qué sabemos de la rareza en especies vegetales?: un enfoque genéticc-
demografico”; en él se presenta una extensa revisiéon de una serie de trabajos
publicados hasta 2004 en referencia al andlisis de la rareza desde el punto de
vista ecoldgico y evolutivo. En este capitulo se evidencia el hecho de que las
especies raras son un ensamble muy heterogéneo de especies, en el cual no es
posible aun hablar de patrones generales de comportamiento a nivel demogréfico
0 genético. Este capitulo ya esta publicado a manera de un articulo de revisiéon en
el Boletin de la Sociedad Botani¢a de México (Esparza-Olguin 2004).

El segundo capitulo se titula “Estudio comparativo de la fenologia de tres especies
de Neobuxbaumia que difieren en su nivel de rareza”. En él se analiza el
comportamiento reproductivo de N. macrocephala, N. tetetzoy N. mezcalaensis en
cuanto a la proporcién de individuos reproductivos en tres poblaciones (una de
cada especie) y la producciéon de estructuras reproductivas a lo largo de cuatro
afios (1999-2002). ElI comportamiento reproductivo de las especies se analizan
bajo la hipétesis de que las diferencias en su éxito reproductivo podrian ser
importantes en determinar su mayor o menor abundancia. Este capitulo se
encuentra publicado en la revista Cactaceas y Suculentas Mexicanas (Esparza-
Olguin y Vaiverde 2003).

En el tercer capitulo, llamado “Estudio cornparativo de la germinacién y
supervivencia de plantulas de tres especies del género Neobuxbaumia
(Cactaceae) que difieren en su nivel de rareza”, se aborda el tema de la
especificidad de habitat mediante el analisis de la germinacién de las semilias y la
supervivencia de las plantulas de las tres especies utilizando el método de

transplantes reciprocos. En este trabajo se pretende analizar si las especies




muestran preferencia por ocupar ciertos tipos de habitats y no otros; se presume
que esta preferencia se haria evidente durante las etapas tempranas de desarrollo
(germinacion de semillas y establecimiento de plantulas), pues éstas son las mas

vulnerables y durante las cuales se presenta una mayor mortalidad.

El cuarto capitulo se titula “Comparative demographic analysis of three
Neobuxbaumia species (Cactaceae) with differing degree of rarity” (Population
Ecology, en prensa) y aborda el andlisis de la rareza demografica mediante un
andlisis comparativo de la dinamica poblacional de las tres especies a lo largo de
~tres anos. En este capitulo se utilizan matrices de transicion anuales y
simulaciones estocasticas para evaluar en qué medida las diferencias en el
comportamiento demografico de las tres especies pueden explicar sus distintos
niveles de abundancia en la zonpa de estudio. En este capitulo se integran los
resultados del capitulo Il (sobre fenologia y comportamiento reproductivo) en un
andlisis mas completo que incorpora no soélo las diferencias en el éxito
reproductivo entre especies, sino sus consecuencias a largo plazo a nivel de la

dinamica de las poblaciones.

El quinto capitulo se titula “Variabilidad genética inter- e intra-poblacional en tres
. especies de Neobuxbaumia que difieren en su nivel de rareza”. En este caso se
tomaron en cuenta tres poblaciones de cada especie, situadas a lo largo de toda
su area de distribucién para analizar su variabilidad y estructura genética. En este
capitulo se intentd buscar alguna correlacién entre las caracteristicas de la
estructura genética de estas especies y su nivel de rareza. Se utilizaron 11 loci de
isoenzmas para abordar este andlisis, pues en el contexto del tema de la rareza
los aspectos relacionados con la diversidad genética son de gran interés, no sélo
desde el punto de vista de la conservacion, sino también para definir en qué
medida las caracteristicas genéticas de las especies raras son causa o0
consecuencia de su rareza. Por ultimo, el sexto capitulo presenta la Discusion
General, en la que se intentan englobar todos los aspectos tocados en esta tesis,
asi como en trabajos anteriores (Ruedas-Medina 2003, Miquelajauregui 2004,

Ramirez-Padilla 2003) para intentar concluir en torno a las causas que subyacen




las diferencias en el nivel de rareza entre las tres espécies en estudio. A pesar de
que nuestros resultados se encuentran enmarcados en el andlisis de un conjunto
particular de tres especies congéneres de cactdceas columnares, el planteamiento
del proyecto de investigaciéon en su conjunto, asi como las conclusiones a las que
se llega, constituyen una aportacién importante a nuestra comprensién de la
rareza como fenémeno bioldgico a nivel global y ofrecen una perspectiva de

andlisis que enriquecera nuestra visién en tomo a la investigacion sobre este
tema.
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Resumen: En este trabajo se presenta una recopilacién de una serie de esludios sobre demografia y genética en especies vege-
tales raras. El propdésito es analizar si existen patrones con respecto a la demograf(a y genética de poblaciones en especies raras.
Del anélisis. se obravo que en la mayoria de las especies estudiadas desde el punto de vista demogréfico. se presentan tasas de
crecimicnto poblacional cercanas a la unidad, limitacjones importantes en ja reproduccién. bajos porcentajes de germinacién,
bajas tasas de reclutamiento y, en algunos casos, cierlos aspectos del proceso reproductivo asociados a cventos intermitentes. Con
respecto a los aspectos genéticos. queda de manifiesto la exisiencia de una amplia gama de valores en la variabilidad genética de
las especies raras. Asi. es claro que las especies vegetales raras constituyen un ensamble heterogéneo. Por el momento. no es
posible afirmar que existan patrones demograficos o genéticos generales en este grupo de especies.

Palabras clave: conservacion. demografia, genélica, rareza.

Abstract: In this paper | present a review of a number of studies thal have addressed demographic or genetic aspects of rare plant
species. with the purpose of analyzing whether there are any demographic or penetic patterns which characterize them. From this
review, [ observed that in the majority of 1he rare plant species studied from a demographic point of view, several common fea-
tures appear: population growth rates close to unity, important reproductive limitations, low germinability. low recruitment rates.
and in some cases, certain aspects of the reproductive process are associated 10 intermittent events. Regarding the genetic stud-
ies, the existence of a wide range of values in the genetic variability of rare species became clear. Therefore, it may be conclud-
ed that rare plant species constitute a biologically heterogeneous assemblage. At present i1 is not possible to conclude aboul the

existence of general demographic or genetic patterns within this group.

Key words: conservation, demography. genetics. rarity.

[ estudio de la rareza como fenémeno biolégico consti-

tuye un drea de gran interés en el dmbito ecoldgico.
Histdricamente el concepto de rareza, desde el punto de
vista biolégico, ha sido utilizado como sinénimo de una
abundancia baja y de un drea de distribucién restringida.
Asi, la mayoria de jas definiciones se han basado princi-
palmente en caracteristicas como la abundancia, la dis-
tribucién y la restriccion del hébitat de las especies (Griggs,
1940; Drury, 1974; Hacper, 1981; Rabinowitz, 1981; Cedy,
1986; Soulé, 1986; Rabinowitz et al., 1986; Gaston, 1994;
Kunin y Gaston, 1997). De los miiltiples intentos por
definir el término de rareza, el més conocido y empleado
actualmente para el caso de especies vegetales es el propuesto
por Rabinowitz (1981, Rabinowitz er al.. 1986), quien
reconoce que la rareza de Jas especies se da a diferentes
niveles y puede ser de diferentes tipos. Esta autora

reconoce basicamente tres tipos de rareza: 1) rareza
biogeogrifica (relacionada con la distribucion de las
especies), 2) rareza de hdbitat (relacionada con el grado
de restriccién de hébitat de las especies), y 3) rareza
demogrifica (relacionada con la abundancia de las
especies). A partir de este reconocimiento, distingue
sicte formas de rarcza que dependen de diferencias
dicotémicas en los tres criterios de rareza propuestos
(4rea de distribucién amplia o restringida, especificidad

de hébitat extenso o limitado, y abundancia local alta o-

baja).

Dado que las especies raras tienen una mayor proba-
bilidad de desaparecer que las especies comunes, el
tema de |a rareza se ha enmarcado preferentemente den-
tro de la biologfa de la conservacidn siendo, en cambio,
muy pocos los estudios que abordan las causas y conse-
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cuencias ecolégicas y evolutivas de la rareza (Rabinowitz,
1981; Gaston, 1994). El hecho de que el estudio de la
rareza se haya enmarcado preferentemente dentro de la
biologia de la conservacién ha aportado importantes funda-
mentos tedricos y practicos para la instrumentacién de pro-
gramas de conservacidn, puesto que la mayorfa de las
especies amenazadas o en peligro de extincion son también
especies raras (Primack, 1993; Gaston. 1994; Schemske ef
al., 1994; Hunter, 1996). Sin embargo, no se debe perder de
vista que el estudio de la rareza es ymportante per se al
igual que lo es el estudio de la competencia, el mutualismo,
la estructura de las comunidades y otros temas de relevan-
cia ecoldgica, pues nos llevan a entender los patrones de
abundancia y distribucién de las especics en la naturaleza.
Por esta razdn, es necesario realizar estudios en los que se
intente reconocer las causas y consecuencias tanto ecolégi-
cas como evolutivas de la rareza.

Para reconocer las causas de la rareza, se vuelve crucial
la determinacién de los factores que ocasionan que una
especie tenga una abundancia baja o una distribucion
restringida, tomando en cuenta que: 1) en ausencia de
cualquier otro factor (i.e. aniropogénico) ja abundancia y la
distribucién de una especie estdn limitadas por variables
armnbientales (abidticas y bidticas), y 2) las poblaciones de
especies raras estdn influenciadas por una gran cantidad de
factores deterministicos y estocAsticos (i.e. eventos natu-
rales de disturbio, cambios azarosos en las tasas de natali-
dad y mortalidad, cambios en la calidad del habiia1, depre-
si6n endogamica. deriva génica, etc.), por lo que es muy
probable que la rareza sea el resultado de ia combinacién
de varios factores y no de uno solo (Kruckeberg vy
Rabinowitz, 1985; Soulé, 1986; Begon er /.. 1990: Prober
y Austin, 1990; Gaston, 1994; Root, 1998). ;Cudnto sabe-
mos acerca del comportamiento demogréfico o de la
estructura genética de las especies raras?, ;es factible
hablar de patrones demograficos o genéticos que caracteri-
cen a las especies raras? Si es as{ jcomo son estos
patrones? En esta revision pretendo analizar 1a informacién
disponible hasta el momento con respecto a la demografia
y la genética de poblaciones de especies raras con el
propdsito de contestar estas preguntas. A diferencia de la
revision publicada por Schemske er al. (1994) hace una
década, en la que los autores evaldan los diferentes enfo-
ques que se han utilizado para el estudio de especies raras
con un énfasis en la conservacién, en el presente trabajo
pretendo brindar un panorama general sobre lo que se sabe
de la rareza como fenémeno bioldgico, en particular con
respecto a las caracteristicas genéticas y demogrdficas de
las especjes raras en comparacién con las que presentan
especies comunes cercanamente emparentadas.

El fendmeno de la rareza en especies vegetales. Para abor-

dar el andlisis de los procesos que provocan que una
especie sed rara, debe entenderse el fendmeno de la rareza,

(8

para lo cual se requiere definir claramente el concepto de
rareza. De hecho, los primeros trabajos que abordaron este
tema se enfocaron a definirla. Como se mencioné antes, las
definiciones se han basado principalmente en la abundan-
cia, la distribucién y la restriccién de hébitat de las especies
(Gnrggs, 1940; Drury, 1974: Harper. 1981; Rabinowitz,
1981). Posteriormente comenzaron a generarse listados de
especies raras para diferentes regiones, en gran medida con
la finalidad de generar estrategias de conservacidn para
estas especies (Cody, 1986; Hubbell y Foster. 1986;
Rabinowitz er al., 1986; Andersen, 1989; Lahu et al., 1991 ;
Pate y Hopper, 1994; Woolley y Kirkpatrick, 1999). Estos
listados se han basado en el conocimiento de la distribu-
cion, fa abundancia y la restriccidn del hdbitat de diferentes
1axa y se han convertido en un intento por enconfrar
patrones y comportamientos asociados a las especies raras.

Algunos autores sugieren que tanto la diversidad como la
incidencia de especies raras dependen tanto de las carac-
teristicas del héabitat, como de las caracteristicas propias de
cada taxén (Cody, 1986). Otros autores proponen que las
especies que pertenecen a distintas formas de rareza pre-
sentan diferentes caracteristicas bioldgicas, tales como su
nivel de plasticidad, tolerancia a cambios ambientales y
formas de dispersidn especificas, entre otras (Rabinowitz er
al.. 1986). En otros estudios se sefiala que. tanto los distur-
bios naturales como los antropogénicos, pueden producir
un efecto mds dramadtico, en términos de extinciones
locales y cambios en las tasas de reclutamiento y cre-
cimiento, ep las poblaciones de especies raras que en las
poblaciones de especies comunes (Hubbell y Foster, 1986;
Andersen, 1989).

En Jos ejemplos del parrafo anterior, los autores sefalan
la falta de informacién detallada sobre la biologia de las
especies raras, coincidiendo en que es indispensable pro-
fundizar en el tema para la formacién de criterios adecua-
dos de conservacion y manejo de las especies raras, y para
la comprensién del fenémeno de la rareza en si mismo. La
falta de informacién detallada que nos permita identificar
caracteristicas generales que pudieran estar determinando
que unas especies sean raras y otras relativamente mids
comunes, ha generado un interés por desarrollar estudios en
los que se aborde el andlisis ecoldgico de estas especies,
particularmente en el drea de ecologia de poblaciones. de
manera complementaria al andlisis de sus caracteristicas
genéticas, La finalidad de estos trabajos (e.g. Loveless y
Hamrick, 1984; Falk y Holsinger. 1991, Bevill y Louda,
1999) no es s6lo Ja de identificar aquellos atributos que
puedan estar limitando la abundancia y la distnbucién de
estas especies, sino también la de generar, como se men-
cioné con anterioridad, mejores propuestas para asegurar
su persistencia.

La relevancia de contar con estudios genéticos para
especies vegetales raras es clara, pues se sabe que la estruc-
tura y la variabilidad genética de las poblaciones juegan un
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papel muy importante en la distribucién y abundancia de
las especies vegetales (Milligan et al., 1994). Adem4s, el
conocimiento de la variabilidad genética en las poblaciones
naturales y el andlisis de la manera en la que ésta puede
verse amenazada cuando las poblaciones estdn aisladas o
cuando presentan un nimero reducido de individuos (que
frecuentemente es el caso de las poblaciones de especies
raras) es de suma importancia para la generacion de pro-
puestas de conservacion y manejo, pues es esta variabilidad
la que le brinda 2 las especies la posibilidad de adaptarse a
las condiciones ambientales presentes y futuras (Holsinger
y Gottilieb, 1991; Rosseto et al., 1995).

En relacién con los estudios lievados a cabo con especies
vegetales raras. puede constatarse que los de genética de
poblaciones son mas numerosos que los realizados en otros
ambitos de 12 biologia, lo que ha permitido detectar algunas
caracteristicas generales de las especies raras a este nivel.
Por ejemplo, se sabe que algunas de Jas consecuencias evo-
lutivas més importantes de tener poblaciones pequefias o
aisladas (o pequefias y aisladas a Ja vez) son la pérdida de
variacién genética por deriva génica, la acumulacién de
mutaciones deletéreas, la reduccién del nimero de heterd-
cigos asociada a procesos de endogamia y la depresién
endogdmica (Lande, 1988, 1995; Milligan er al., 1994,
O’Brien, 1994; Ouborg er al., 1995; Lynch y Vaillancourt,
1995; Fischer y Matthies, 1998). A corto plazo, todo esto
trae como consecuencia Ja reduccién en la adecuacién de
los individuos y, a largo plazo, la reduccidn en la capacidad
de adaptacidn de las poblaciones a cambios en el ambiente
(Lande, 1988; Qostermeijer er al., 1994, Rosseto er al..
1995; Fischer y Matthies, 1998). Esto reafuma la idea de
que las caracteristicas genéticas de las poblaciones tienen
influencia directa en su abundancia y su distribucién.

La ecologfa de poblaciones en el andlisis de la rareza. Los
estudios que abordan aspectos de la ecologfa de pobla-
ciones y la demografja de especies raras pueden dividirse
en dos grandes grupos, segdn el enfoque que utilizan: 1)
estudios comparativos en los cuales se conirastan las ca-
racteristicas de especies raras y especies comunes
(Rabinowitz ef al., 1989; Lahti et al., 1991; Prober, 1992;
Kunin y Gaston, 1993; Gaston, 1994; Byers y Meagher,
1997; Walck er al., 1999), o de especies cercanamente
emparentadas o ecolgicamente similares que varian en su
nivel de rareza (Fiedler, 1987; Louda, 1994; Baskin et al.,
1997, Coates y Hamley, 1999), y 2) estudios uni-especlfi-
cos que brindan informacién mds detallada acerca de la
biologia de una especie rara en particular, con la finalidad
de detectar los factores que limitan su abundancia y su dis-
Iribucidn (Menges, 1990; Prober y Austin, 1990; Shmalzel
et al., 1995; Garcia, 1997; Fisher y Matthies, 1998; Wong
y Sun, 1999).

En general, en los estudios comparativos realizados hasta
la fecha, se aborda el papel que juegan aspectos como la

competencia y las caracteristicas del hébitat en el fené-
meno de la rareza (e.g. Rabinowitz, 1981; Lahti er al.,
[991; Prober. 1992; Walck er al., 1999). El comin denomi-
nador gue se enfatiza en los trabajos comparativos que con-
trastan caracletsticas de especies raras y corgunes, o de
especies con diferentes niveles de rareza, es la “preferen-
cia” de las especies raras por ambientes extremos, ya sca
por los altos niveles de sequia, de distusbjo (i.e. fuego) o de
temperaruras extremas, asi como la restriccién de su habi-
tat (Prober, 1992; Coates y Hamley, 1999; Walck et al.,
1999). Otra caracteristica comiin en las especies de plantas
raras pareciera ser su baja competitividad con respecto a
especies vegetales comunes cercanamente emparentadas
(Prober. 1992; Walck er al., 1999). Sin embargo, son tan
pocos los trabajos comparativos y detallados realizados
sobre este tema, que no es posible hacer generalizaciones al
respecto. Claramente hace falta mas informaciéu para
poder decidir s1 Jos ejemplos antes mencionados consti-
tuyen patrones generales en especies raras.

En cuanto a los estudios realizados con una sola especie
rara, tenemos diferentes enfoques que varfan desde el estu-
dio de las restricciones del hébitat (Prober y Austin, 1990),
hasta el estudio de la biologfa de la reproduccion (Wong y
Sun, 1999) y de algunos pardmetros demogréficos
(Schmalzel er al., 1995; Fisher y Matthies, 1998), incluyen-
do propuestas de estrategias de conservacién (Garcia,
1997). En estos trabajos se ba reportado que algunas
especies raras presentan un alto nivel de especificidad de
hibitat (Prober y Austin, 1990), mientras que en otros casos
se reporta que poseen caracterfsticas reproductivas que
tienen un efecto negativo en la tasa de crecimiento de la
poblacién, como un alto porcentaje de aborto vy
depredacién de semillas, bajos niveles de fertilizacién,
bajos porcentajes de germinacién o serios problemas en el
establecimiento (Godinez-Alvarez et al., 1999; Esparza-
Olguin e al., 2002).

Los estudios uni-especificos generan informacién que, al
ser especifica y detallada, coadyuva a comprender algunos
de los procesos involucrados en el fenémeno de la rareza
en especies vegetales. Sin embargo, el conocimiento acer-
ca de la dindmica poblacional de las especies raras sigue
siendo muy pobre (Kunin y Gaston, 1997), debido particu-
Jarmente a )a falta de trabajos en los cuales se estudien las
caracteristicas demograficas y de dindmica poblacionat de
las especies raras, tales como las tasas de natalidad y mor-
talidad. la fecundidad. los estadios criticos a lo largo del
ciclo de vida de las especies y la tasas de crecimiento
poblacional. En opinién de muchos investigadores, son
estas caracteristicas las que determinan que ciertas especies
presenten distribuciones geograficas restringidas o sean
localmente poco abundantes (Lande, 1988; Menges, 1990;
Schemske et al., 1994). De aqui la importancia de realizar
andlisis demogréficos preferentemente comparativos en
especies vegetales raras, que nos permitan conocer ¢c6mo se
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comportan en las diferentes especies las tasas de natalidad
y mortalidad, cémo es la reproduccion, qué tan vulnerables
son las diferentes etapas de) ciclo de vida, y cémo varian
estos atributos en el tiempo y en el espacio. Este tipo de
estudios sobre la dindmica poblacional y la historia de vida
de las especies nos permitirdn conocer de qué manera su
abundancia se ve regulada a partir de los elementos antes
citados.

Los andlisis demogrdficos en el estudio de la rareza. La
demografia es una herramicnta que nos permile conocer
cdmo y por qué cambia el tamafio de una poblacion a través
del tiempo. El estudio de la dindmica de una poblacién
aborda tres aspectos fundamentales que estdn, a su vez,
intimamente relacionados con la abundancia de las
especies: 1) la tasa de crecimiento poblacional, determina-
da a partir de las tasas de natalidad, mortalidad, migracién
y emigracidn; 2) los atributos de la historia de vida de los
organismos (e.g. edad a la primera reproduceidn, nimero
de eventos reproductivos durante el ciclo de vida. nimero
de descendientes en cada evento reproductivo, longevidad
méxima, etc.); y 3) Jas proyecciones sobre el futuro de la
poblacién suponiendo que las condiciones iniciales per-
manecieran constantes (Franco, 1990; Stearns, 1992). Un
estudio demogréfico enfocado al andlisis de los patrones
generales de rareza deberia considerar al menos Jos tres
aspectos antes senalados (Kunin y Gaston, 1997; Bevill y
Louda, 1999).

Se han desarrollado diferentes metodologias para estudiar
la dinpdmica poblacional. Una de Jas més utilizadas en la
actualidad son los modelos maitriciales de proyeccidn
poblactonal (Caswell 1989; Menges, 1990; Schemske e:
al., 1994). Los andlisis matriciales representan una herramien-
ta muy poderosa para el andlisis del comportamiento
demogrifico de las especies raras, ya que permiten realizar
proyecciones y simulaciones sobre el futuro potencial de
sus poblaciones e identificar los estadios del ciclo de vida
mds vulnerables. Esta informacidn, a su vez, puede inte-
grarse a planes de manejo y conservacién. Sin embargo.
este 1ipo de andlisis tienen ciertas restricciones gue deben
entenderse claramente para sacar el mayor provecho posi-
ble de los resultados obtenidos con estos modelos. Por
ejemplo, los modelos matriciales convencionales son deter-
ministicos y presuponen que las condiciones establecidas
por la matriz se mantienen constantes, por 10 que no ¢on-
sideran que el crecimiento poblacional puede estar afecta-
do por cambios en el ambiente y por factores densode-
pendientes, qué llevan a variaciones en la mortalidad, la
natalidad, el crecimiento y la reproduccion de los individuos
(Bierzychudek, 1982; Menges, 1990; Boyce, 1992).

Entre los ejemplos de estudios demograficos utilizando
matrices de proyeccion y comparando }as caracteristicas de
especies vegetales raras y comunes cercanamente
emparentados se encuentra el de Fiedler (1987) y el de
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Byers y Meagher (1997). Fiedler (1987) comparé tres
especies raras del género Calochortus (C. obispoensis, C.
tiburonesis 'y C. pulchellus) con una comin, C. albus,
durante un periodo de cuatro afios (1981-84) en la costa
central de California. Esta autora encuentra que, aunque en
dos periodos de estudio (1982-83 y 1983-84) las tasas fini-
tas de crecimiento poblacional () fueron mayores en C.
albus (1714 v 1.336) que en las especies raras (C. pul-
chellus 0997/1.073, C. obispoensis 1.031/0.960 y C.
tiburonensis 1.302/0.992), las poblaciones estudiadas de
las cualro especies estaban creciendo. A partir de andlisis
de sensibilidad, la autora sugiere que las especies raras
tienen un comportamiento reproductivo “caético”, con
ciertos periodos de alta produccién de semillas que pare-
cern asegurar su persistencia a largo plazo. Ademas, afirma
que cada una de )as especies raras estudiadas exhibe un
comportamjento demografico caracteristico, que puede dis-
tinguirlas no sélo de la especie comiin, sino también de las
otras especies raras. Finalmente, comenta que la rareza es
una respuesta a muchos factores como las condiciones am-
bientales, las caracteristicas bioldgicas inherentes a cada
especie y los factores histdricos, entre otros.

Por su parte, Byers y Meagher (1997) trabajaron con dos
especies del género Eupatorium, E. perfoliatum (comiin) y
E. resinosum (rara). Estos autores estudiaron tres pobla-
ciones de cada una de las especies por tres afios (1989-91)
y encontraron que £. resinosum (rara) tiene niveles
menores de reproduccién sexual que E. perfoliatum
(comlin), lo que aparentemente se refleja en un decrecimien-
to poblacional en el tiempo. Estos autores hacen énfasis en
el hecho de que las especies raras y comunes cercanamente
emparentadas pueden diferir dristicamente en sus estrate-
gias de reproduccién (i.e. reproduccién sexual vs. propa-
gacién vegetativa) y sefialan la importancia de conocer
estos comportamientos para tomar las decisiones correctas
en el terreno de la conservacion.

Byers y Meagher (1997) mencionan que los valores de A
que encontraron en su estudio (£. resinosum, la rara: 0.747,
1.169 y 1.047: E. perfoliatum, la comin: 1.088, 0.764 y
0.791) deben tomarse con precaucién, puesto que éen el
caso de E. resinosum, h podria fluctuar dristicamente
debido a cambios en las condiciones ambientales, ya que
esta especie es propia de los primeras etapas serales de Jas
comunidades en las que sc¢ establece y su persistencia estd
ligada a la ocurrencia de disturbios. Los autores concluyen
que es necesario comparar los pardmetros demogréficos
entre especies raras y comunes cercanamente emparentadas
para entender el papel que juega la dindmica poblacional
como causa de la rareza, sefialando la importancia de tener
réplicas de varias poblaciones de una misma especie. Por
4Jtimo, sugicren que esta informacién es indispensable
para tomar decisiones correctas para la conservacion o el
manejo de las especies raras.

Los resultados de los dos trabajos aqui discutidos per-
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miten evidenciar ciertas coincidencias en el comportamien-
to demogréfico de las especies analizadas. que son her-
biceas perennes. En ambos estudios los valores de A se
encuentran cercanos a la unidad y no son muy diferentes de
los valores calculados para las especies comunes, y en
ambos casos se enfatiza la importancia que tienen los cam-
bios temporales en el ambiente sobre la fluctuacidn en el
valor de A. Los estudios coinciden también en la obser-
vacién de que las especies raras tienden a mostrar una
reproduccion sexual mds limitada que sus congéneres
comunes. En un caso (Fiedler, 1987) se sugiere la posibi-
lidad de un comportamiento “cadtico” en los eventos de
reproduccién de las especies raras y en e) otro (Byer y
Meagher, 1997) se enfatiza la relevancia de la propagacién
asexual,

Entre los estudios demograficos con un enfoque uni-
especifico. Schemske er al. (1994) incluyen en su revision
varios ejemplos. Ademads, tenemos ejemplos mas recientes,
como el trabajo realizado por Schmazel y colaboradores
(1995) con Coryphantha robbinsorum (Cactaceae). en el
que estudiaron tres poblaciones al sur de Arizona durante
cinco anos. Estos autores encontraron que existen asocia-
ciones significativas entre diferentes eventos demograficos
y las condiciones ambientales. Por ejemplo, los bajos por-
centajes de reclutamiento de nuevos individuos estuvieron
relacionados con periodos en los cuales la precipitacion
durante la temporada invernal de luvia fue baja. Los
autores reportan tasas finitas de crecimiento poblacional
ligeramente mayores a uno para las tres poblaciones
(1.094, 1.003 y 1.041) y sedialan que las poblaciones pre-
sentan densidades bajas, por lo que sugieren que el valor de
A\ podria decrecer con el tiempo; de ahi que. en su opinién,
resulte indispensable continuar monitoreando las pobla-
ciones estudiadas. Las simulaciones realizadas modifican-
do la pemmanencia y Ja fecundidad muestran gue el efecto
més drdstico se da al disminuir en un 50% la permanencia
de los individuos adultos (A = 0.822) y se concluye que
una prictica recomendable para la conservacion de esta
especie consistiria en Ja proteccién de los individuos de
esta categorfa.

En el trabajo realizado por Esparza-Olguin er al. (2002).
se estudid una poblacién de Neobuxbawmia macrocephala,
cacticea columnar endémica del Valle de Tehuacdn, en el
centro de México, durante dos periodos anuales (1997-98 y
1998-99). El porcentaje de germinacién en condiciones
naturales fue extremadamente bajo (0.25%) y la probabili-
dad de establecimiento de las pldntulas fluctud entre 0.025
a 0.074. La asa finjta de crecimicnto mostté valores por
debajo de la unidad (aunque no de manera significativa:
0979 = 0.119 y 0.994 = 0.115). Al hacer simulaciones
modificando las enlradas de la matriz que corresponden a
la permanencia, la fecundidad y el establecimiento, se
encontrd que el valor de A se reduce considerablemente al
disminuir Ja permanencia de los individuos adultos en un

30% (A =0.931), mientras que al aumentar la fecundidad o
el establecimiento hasta 10 veces se obtienen valores de A
por encima de la unidad (1.002 en ambos casos). Se sugiere
que la clave para asegurar la permanencia de esta especie
estd en la proteccién de los individuos adultos y en fomen-
tar el establecimiento de las pléntulas, de tal manera que
aumente el reclutamiento en la poblacién.

En el caso del trabajo reportado por Godinez-Alvarez er
al. (1999), se hace un analisis de la dinamica poblacional
de Neobuxbawmia teterzo, cactdcea columnar endémica de
los estado de Puebla y Oaxaca, en México. En este caso los
autores reportan que las fases mas criticas del ciclo de vida
de esta especie son la germinacién y el establecimiento.
Sefalan que la polinizacidn y la dispersién de semillas jue-
gan un papel importante en la dindmica poblacional de V.
reterzo, la cuat, ademds, presenta una reproduccién intermi-
tente, con afios en los cvales pricticamente no se producen
estructuras reproductoras. La tasa de crecimiento pobla-
cional que encuentran estos autores es igual a la unidad.

Aunque los ejemplos referidos en los parrafos anteriores
no cubren de manera exaustiva la literatura sobre
demografia de especies raras, si nos permiten ver algunos
rasgos en comin entre las especies estudiadas, las cuales
coinciden en presentar bajas tasas de reclutamiento, aso-
ciadas a condiciones ambientales esfresantes que parecen
jugar un papel preponderante (/.e. radiacidn intensa, escasa
precipitacion, etc.). Otra coincidencia importaante radica en
los valores de h obtenidos a partir del andlisis de las matri-
ces: en los tres casos los valores de A son muy cercanos a
la unidad. Los resultados de las simulacjones realizadas por
Schmazel et al. (1993) y por Esparza-Olguin er al. (2002)
mugstran, por un lado, lo dificil que es lograr aumentos en
el valor de la tasa finita de crecimiento poblacional y, por
otro lado, la gran vulnerabilidad de estas poblaciones, pues
el valor de A decrece ficilmente. Estos resultados indican
que algunas especies raras presentan limitaciopes inber-
entes a su biologia que impiden un anmento significativo
en el crecimiento poblacional. También hacen notar que Jas
condiciones ambientales (i.e. cuando se presentan periodos
favorables sélo ocasionalmente) tienen una fuerte influen-
cia en la dindmica poblacional de estas especies. Sin
embargo, nuevamente el bajisimo nimero de estudios hasta
ahora publicados para especies raras donde se sefialen por
lo menos los valores de las tasas de crecimiento pobla-
cional y algunos de los estadios mds vulnerables del ciclo
de vida de las especies, hace pricticamente imposible saber
en qué medida el comportamiento de las especics raras
citado en estos ejemplos constiluye un patron general.

La genética de poblaciones en el estudio de la rureza. En
el campo de la genética de poblaciones se han llevado a
cabo un gran nimero de estudios en los cuales se aborda el
estudio de la variabilidad genética en poblaciones de
especies raras. Esto se debe a que, como se dijo en un prin-
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cipio, el estudio de la rareza como fenémeno biolégico ha
estado ligado a la biologfa de la conservacién y en este sen-
tido se reconoce que la conservacién a largo plazo de las
especies raras depende de nuestra capacidad de conocer y
entender los procesos evolutivos a los que estdn sometidas
(Hamrick y Godt, 1996).

El estudio de la diversidad genética en poblaciones natu-
rales de especies vegetales raras se ha abordado utilizando
diferentes técnicas moleculares. Durante la década de 1980
y principios de la década de 1990 la técnica molecular mas
utilizada fue la electroforesis de isoenzimas. Los estudios
realizados con esta técnica permitieron conocer 108
patrones de variabilidad genética inter- e intra-poblacional
y asi examinar el impacto de los procesos de dispersién y
de los sistemas reproductivos en la diversidad genérica de
un gran nimero de especies (Cruzan, 1998). Los resultados
de estos estudios han revelado, en su mayorfa, que las
especies que se distribuyen a manera de poblaciones
pequerfias o aisladas (es decir, que son raras) presentan una
baja diversidad genética (cuadro 1).

Una de las especies estudiadas bajo este enfoque fue
Gentiana pneumonanthe, hierba perenne de vida larga,
autoincormpatible con polinizacién cruzada. Para esta
especie se reporté una heterocigosidad observada de Ho =
0.18, lo cual se considera un indice bajo. en comparacién
con otras especies mas comunes (Oostermeijer er al..
1994). El analisis con isoenzimas reveld que Ja pérdida de
grandes extensiones de hébitat (a causa de la extensién de
la frontera agricola) ha reducido drédsticamente las pobla-
ciones de esta especie, aumentando los niveles de
endogamia y reduciendo el nidmero de heterécigos en sus
poblaciones. Aparentemente esto ha tenido el efecto de
reducir la adecuacién a nive) poblacional. Otro estudio de
este tipo es el realizado con Lynchnis viscaria (Lammi et
al., 1999), para la cual se evalio la variacidn genética en
poblaciones periféricas y poblaciones centrales con respec-
to a su drea de distribucién en Finlandia. En ambos tipos de
poblaciones se encontraron niveles bajos de variabilidad
genética (periféricas H = 0.034 y centrales H = 0.114) pero,
contrario a lo esperado, no hubo diferencias significativas

Cuadro 1. Informacién general sobre la variabilidad genélica en especies vegetales raras. Abreviaturas: %P = Porcentaje de polimorfismo, A =
Numero promedio de alelos por locus, Ho = Helerocigosis promedio observacla, Ht = Heterocigosis promedio esperada, Hy = Diversidad genéti-
ca total, Hs = Variacién genética promedio dentro de las poblaciones, Fs1/Gsr = Coeficientes de diferenciacion genélica entre poblaciones, V =

Variabilidad exhibida en [a poblacion.

~ Dalos provenientes de analisis con isacnzimas. + Datos provenientes cle andlisis con RAPDs.

Familia y especie %P A Ho He Hry Hs Fs1/Gsr \Y Referencias
Agavaceae
Agave cerulata 77.6 0.181 0.181  0.098 Navarro-Quezada (1999)
Agave subsimplex 78.5 0.142 0.143  0.084 Navarro-Quezada (1999)
Agave vicloriae-reginae 83 2.2 0.335 0.236 Martfnez-Palacios et al. (1999)
Alismataceae
Sagitaria isoetiformis 93.8 1.90 0.218 0.399 Edward y Sharitz {2000)
Sagitaria teres 75 1.30 0.101 0.261 Edward y Sharitz (2000)
Alliaceae
Allium aaseae 56.9 0.323 0.274  0.126 Smith y Pham (1996)
Anacardiaceae
Rhus michauxii 47 0.07 0.215 0.335 Sherman-Broyles et al. (1952)
Apiaceae
Aletes humilis 81 303 0.327 0.249 0.197 Linhart y Premoli (1993)
Lomatium rollinsii 18.4 1.22 Soltis et al. (1997)
Lomatium serpentinum 2.8 1.03 Soltis et al. (1997)
Lomatium laevigatum 2.6 1.02 Soltis et al. (1997)
Asteraceae
Achillea millefolium 31.6 1.45 0.129 026 0.296 0.272 0.078 Purdy y Bayer (1996)

var. megacephala
Antennaria virginica 229 1.27 0.093 0.107 0.187 Bayer y Crawtord {1986)
Argyroxiphium sandwicense 25 0.183 Friar el al. (1996}
var. sandwicense

Cenlaurea corymbosa 11.8 1.1 0.043 0.334 Fréville et af. (1998)
Centaurea maculosa var. albida  23.5 1.5 0.071 Fréville et al. (1998)
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Familia y especie %P A Ho He Hr Hs  Fst/Gsr Referencias
Cirsium pitcheri 28.6 2.5 0.018 0.024 0.119 0.083 0.139 Loveless y Hamrick (1988)
Dendroseris verteroana 0.000 Esselman et al. (2000)
Dendroseris litoralis 0.071 Esselman et al. (2000)
Dendroseris micrantha 0.065 Essclman et al. (2000)
Dendroseris neriifolia 0.053 Esselman et al. (2000)
Dendroseris pinnata 0.024 Esselman et al. (2000)
Dendroseris pruinara 0.000 Esselman et al. (2000)
Echinacea lennesseensis 278 1.5 0.069 0.02 Baskauf y Eickmeier (1994)
Hymenopappus artemisifolius 71 2.05 0.208 0.371 0.311  0.62 Babbel y Selander (1974)
Layia discoidea 90.5 31 Gottlieb er al. (1985)
Layia jonesii 64.7 3.0 Warwick y Golllieb (1985)
Layia munzii 529 32 Warwick y Gottlieb (1985)
Layia leucoppa 58.8 3.2 Warwick y Goltlieb (1985)
Lasthenia maritima 8.9 2 0.104 0.024 0.294 Crawford et al. (1985)
Stephanomeria exigua 57 2.10 0.092 0.331  0.300 0.077 Hamrick (1983)

var. carotufera
Stephanomeria exigua 71.4 2.3 Gottlieb (1973a,b, 1977)
var. coronaria
Tragopogon rminus 4.2 0.430 0.188 0.038 0.515 Roose y Cottlieb (1976)
Hamrick (1983)
Tragopogon miscetlus 0.154 0.133 0.136 Roose y Gottlieb (1976)
Hamrick (1983)
Wyethia reticulata 67 1.87* 0.240 0.240 0.280 0.250~" Ayres y Ryan (1997)
68.7 0.273+
Brassicaceae
Warea carnteri 1.87 0.018 0.026 0.304 Evans et al. (2000)
Cactaceae
Carnegiea gigantea 53.7 2.20 0.110 0.116 0.075 Hamrick et al. (2002)
Lophocereus schottii 49.5 2.33 0.142 0.144 0.242 Ramrick et al. (2002)
Pachycereus pringlei 62.1 2.50 0.200 0.076 Ramrick et al. (2002)
Pereskia guamacho 63.4 2.42 0.169 0.202 0.112 Hamrick et al. (2002)
Stenocereus eruca 46.2 1.48 0.040 0.154 0.069 Clark-Tapia (2000)
Stenocereus griceus 571 2.36 0.139 0.167 0.096 Hamrick et al. (2002)
Stenocereus gummosus 75 1.96 0.103  0.261 0.102 Clark-Tapia (2000)
Stenocereus thurberi 62.4 2.36 0.157 0.169 0.128 Hamrick er al. (2002)
Caryophyllaceae
Cerastium fischerianum 0.479 0.273 Maki y Horie (1999)
var. molle
Lychnis viscaria 21 1.3 0.050 0.056 0.430 Lamni et al. {1399)
Stellaria arenicola 30 1.41 0.087 0.163 0.147 0.102 Pudrl y Macdonald (1394)
Ceratophylaceae
Ceratophylium echinatum 7 1.07 0.071 0.234 0.845 Les (1991)
Convallariaceae
Tricyrtis flava 64.7 2.05 0.168 0.409 Maki y Horie (1999)
Dipsacadeae
Scabiosa columbaria Bijisma et al. (1991)
Fabaceae
Astragalus linifolius 64 1.42 0.375 0.440 0.020 Karron et al. (1988)
Astragalus osterhouti 79 1.25 0.325 0.357 Karron et al. (1988)
Baptisia nuttaliana 20 1.20 0.275 Hamrick et al. (1979)
Lespedeza leptostachya 0 1.0 0.000 0.000 Cole y Biesboer (1992)
Lupinus nanus 50 1.50 0.241 Scogin (1973)
Lupinus subcarnosus 88 1.84 0.241 0.913 0.119 0.383 Babbel y Selander (1974)
Hamrick (1983)
Lupinus texensis 87.5 3.12 0.356 0.525 0.428 0.183 Babbel y Selander (1974}

Hamrick (1983)
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Familia y especie %P A Ho He Hr Hs  Fa/Gst \% Referencias
Gentianaceae
Gentiana pneumonanthe 0.184 Qostermeijer et al. (1994)
Lisianthus aurantiacus 333 2 0.106 Systma y Schaal (1985)
Lisianthus habuansis 8.3 2 0.017 Systma y Schaal (1985)
Lisianthus jefensis 16.7 2 0.03 Systma y Schaal (1985)
Lisianthus peduncularis 33.3 2 0.073 Systma y Schaal (1985)
Grammitidaceae
Adenophorus periens 80 2.8 0.191 Ranker (1994)
Labiatae
Agastache cusickii 60 1.80 0.166 Vogelman y Gastony (1987)
Agastache occidentalis 66.7 2.07 0.122 Vogelman y Gastony {1987)
Agaslache parvifolia 53.3 1.80  0.107 Vogelman y Gastony (1987)
Salvia pratensis 3N 1.34 0.156 Bijisma et af. (1991)

Ouborg y van Treuren (1995)
Lauraceae
Lindera melissifolia 33.3 1.46 0.020 Godt y Hamrick (1996)
Liliaceae
Erythronium propullans 24 1.80 0.180 0.33 Pleasants y Wedel (1989)
Helonias bullata 12.8 1.14 0.025 0.029 0.160 0.086 0.300 Godt er al. (1995)
Helonias hakuuenensis 76.2 2.99 0.188 0.245 0.249 Godt et al. (1995)
Helonias hongdoensis 55.6 2.1 0.119  0.165 0.269 Godt et al. (1995)
Helonias taeanensis 81.3 3.21 0.151 0.2 0.411 Godt ef al. (1995)
Limnanthaceae
Limnanthes alba 52.2 1.73 0.159 Arroyo {1975)
Limnanthes bakeri 36.8 2.3 Kesseli y Jain (1984)
Limnanthes floccosa 17.6 1.19 0.130 Arroyo (1973)
Limnanthes macounii 11.1 2.0 Kesseli y Jain (1984)
Limnanthes vinculans 41,2 3.0 Keseli y Jain (1984)
Malvaceae
Hibiscus dasycalyx 10 Clips (1995)
Myrtaceae
Austromytus gonoclada 59.4 i.8 0.055 Shapcott y Playiord (1996)
Austromytus hillii 31.3 1.4 0.010 Shapcoit y Playford (1996)
Austromylus inophloia 31.3 16 0.025 Shapcotl y Playford (1996)
Eucalyptus argutifolia 45.9 1.8 0.190 0.261 0.212 Kennington y James (1998)
Eucalyptus caesia 38.8 2.1 Maran y Hoper (1983)
Eucalyptus phylacis 0.00 Rosseto et al. (1999)
Onagraceae
Clarkia amoena 62 1.37 Golticb {(1973a,b)
Clarkia biloba 61 2.09 0.150 Gottlieb (1974)
Clarkia dudicyana 75 2.09 0.160 Gottlich (1974)
Clarkia franciscana 7.7 2.0 0.000 Golilieb (1973a,b)
Clarkia lingulata 56 2.06 0.080 Goltlieb (1974)
Clarkia rubicunda 59 1.69 0.110 Gotlieb {1973a,b)
Gaura demareei 22 1.39 0.051 0.198 Q.186 0.060 Cottlieb y Plitz (1976)
Qenothera argillicola 20 1.25 0.080 Levy y Levin (1975)
Oenothera organensis 6.7 2.0 Levy et al. (1979)
Orchidaceae
Goodyera procera 22 1.22=  0.073* 0.520" Wong y Sun {1999)
55+ 0.230+ 0.180+ 0.390+

Papaveraceae
Arctomecon humilis 10.4 1,43 0.100 Allphin ef al. (1998)
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Cuadro 1. Continuacion

Familia y especie %P A Ho He Hr Hs Fa/Gst  V Referencias

Pinaceae

Picea engelmannii 0.100 Hiebert y Hamrick (1983)

Pinus balbouriana 56.7 2.10 Hiebert y Hamrick (1983)

Pinus edulis 1.8 0.150 0.012 Betancourt et al. (1991)

Pinus longaeva 78.6 208 0.327 0.484 0.465 0.038 Hamrick (1983)

Pinus pungens 4 1.33 0.002 0.342  0.331 0.032 Feret (1974)

Pinus radiata 45.4 2.2 0.154  0.133  0.136 Moran et al. (1980)
Hamrick (1983)

Pinus rzedowskii 46.8 1.8 0.162 0.219 0.175 Delgado et al. (1999)

Pinus torreyana 3.4 2.2 1.000 Leding y Conkle (1983)

Pinus washoensis 0.150 0.016 Niebling y Conkle (1990)

Poaceae

Deschampsia mackenzieana 189 1.55 0.189 0.268 Purdy y Bayer (1995b)

Elyrnus hystrix 7.7 Clegg et al. (1976)

Elymus wiegandii 7.7 Clegg et al. (1976)

Polemoniaceae

Phlox cuspidata 7.9 1.08 0.010 0.074 0.046 0.299 Levin (1975, 1978)
Hamrick (1983)

Phlox roemariana 16.3 1.13 0.046 0.356 0.278 0.244 Levin (1975, 1978)
Hamrick (1983)

Polygonaceae

Polygonella basiramia 28.5 2.5 Lewis y Crawiord (1995)

Polygonella ciliata 21.3 2.0 Lewis y Crawford {1995)

Polygonella firnbriata 33.3 2.28 Lewis y Crawford (1995)

Polygonella macrophylla 29.6 227 Lewis y Crawford (1995)

Polygonella parksii 23.7 2.55 Lewis y Crawford (1995)

Polygonella robusia 54.5 217 Lewis y Crawiord (1995)

Proteaccae

Grevillea scapigera 4.3 Rossefto et al. (1995)

Lambertia orbifolia 385 1.5 0.060 0.100 0.441 Coates y Hamley (1999)

Leucadendron elimense 0.35 Tansley y Brown (2000}

Rosaceae

Geum radiatum 23 0.052 0.074 Hamrick y God1 (1996)

Rutaceae

Zieria prosirata 37 Hogbin y Peakall (1999)

Salicaceae

Salix salicifola 35.3 1.59 0.305 0.159 Purdy y Bayer (1995a)

Sarraceniaceae

Sarracenia rubra var. alabamensis 53.3 1.73 0.183 0.262 0.086 Godt y Hamrick (1998)

Scrophulariaceae

Mabrya acerifolia 15.9 1.16 0.041 0.077 0.208 Elisens y Crawford (1988)

Mabrya coccinea 9 ).09 0.035 Elisens y Crawiord (1988)

Mabrya rosei 18.2 1.18 0.045 Elisens y Crawford (1988)

Pedicularis furbishiae [0} 0 0.000 0.000 Waller er al. (1987)

Solanaceae

Capsicum cardenasii 19.2 1.27 Mcleod et 2f. (1983)

Lycopersicon parvifforum 0 1 0.000 Rick et al. (1976)

Lycopersicon pimpineflifolium 36.3 1.54 0.074 0.239 0.125 0317 Rick et al. (1977)

Hamrick (1983)
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entre los niveles de adecuacién de ambos tipos de pabla-
ciones. encontrdndose ademés niveles altos de diferen-
ciacién interpoblacional. Esto llevé a los autores a sugerir
que la mejor estrategia de conservacion para esta especie
seria conservar no s6lo las poblaciones centrales, sino tam-
bién las poblaciones pequefas y més aisladas (periféricas)
con el fin de conservar la mayor cantidad de variabilidad
genética posible.

A mediados de la década de 1990 se empez6 a generalizar
e} uso de marcadores moleculares de ADN, como los
microsatélites, los AFLPs y los RAPDs. Estas nuevas téc-
nicas necesitan menos material y son mds finas;, ademds,
permiten detectar niveles de variabilidad genética que las
isoenzimas no detectan (cuadro 1) (Rossetto er al., 1995,
Maki y Horie, 1999). En el caso de los estudios realizados
con especies vegetales raras. el marcador molecular mds
utilizado han sido los RAPDs (Random Amplified
Polymorfic DNA). Por ejemplo, en ¢l estudio realizado por
Friar er al. (1996) con Argyroxiphium sandwicense var.
sandwicense se empled esta técnica. Esta especie, endémi-
ca del voledn Mauna Kea en Hawaii, es autoincompatible y
pasé por un cuello de botella que redujo la poblacién de
aproximadamente 40,000 individuos a apenas 4,000. Esto
trajo como consecuencia la pérdida de variabilidad gepéti-
ca, presentando una heterocigosidad de apenas 0.17, con un
nivel de polimorfismo de 0.024. En )a actualidad la
poblacién se reduce a tan solo 46 individuos. Otro ejemplo
es ei estudio realizado por Hogbin y Peakal] (1999), en el
cual se analiza la variabilidad genética en poblaciones de
Zieria prosirara. Esta especie arbustiva postrada presenta
altos niveles de autofertilizacién en poblaciones semiais-
ladas. El andlisis con RAPDs mostré niveles de variabili-
dad altos (65%) a nivel intrapoblacional, pero niveles bajos
de variabilidad (37%) a nivel interpoblacional.

La mayoria de los estudios que han evaluado la variabili-
dad genética intra- o interpoblacional en poblaciones natu-
rales de especies raras (cuadro 1) han encontrado poca o
nula variabilidad en estas especies. Sin embargo, existen
reportes de especies raras cop alta variabilidad genética
(cuadro 1) y de especies muy comunes con muy poca
variabilidad genética (e.g. Preridium aquilinum) (Gottilieb
et al., 1985, Karron er al., 1988, Ranker. 1994, Lewis y
Crawford, 1995, Smith y Pham. 1996). Por ejemplo, en
Grevillea scapigera, especie endémica de una pequefa
regidn de Australia y hasta hace poco considerada extinta,
se detectd un nivel relativamente alto de variabilidad
genética (V = 0.32; Rossetto et al.. 1995). El 87% de esta
variabilidad corresponde a variabilidad intrapoblacional,
mieniras que ¢} restante 13% se refiere a variabilidad inter-
poblacional. Los autores sefialan que esto se debe proba-
blemente a que ésta es una planta exégama. En Allium
aaseae, especie endémica del suroeste de Idaho, también se
encontraron altos niveles de variacién genética (Ht = 0.446,
p = 0.569; Smith y Pham, 1996); los autores sefialan que
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estos resultados son en pare et reflejo de los altos niveles
de entrecruzamiento entre individuos y entre poblaciones
de esta especie. Sugieren ademds, como hip6tests alternati-
va, que es posible que esta especie tenga poco tiempo de
haber divergido de su ancestro A. simillimum, que también
tiene altos niveles de variacion genética (H = 0.500, p =
0.590), por lo que tal vez ain conserve gran parte de dicha
variacién. Una alternativa es que exista hibridizacjén entre
ambas especies, a consecuencia de la cual se integren cons-
tantemente a la poblacién de A. aaseae nuevos alelos.

Gitzendanper y Soltis (2000) publicaron una revisién de
los patrones de variaci6n genética en especies raras y
comunes cercanamente emparentadas y sefialaron que las
revisiones de este tipo publicadas previamente {e.g.
Hamrick er al., 1979; Stebbins, 1980; Hamrick y Godt,
1989) no consideran la importancia de las relaciones filo-
genéticas entre las especie estudiadas. Los autores sefalan
que este “olvido™” viola algunos de los supuestos de los
métodos estadisticos utilizados para analizar los datos, por
lo que no es posible afirmar que los patrones reportados en
esas publicaciones sean del todo vélidos. En esta nueva
revisidn los autores se dan a la tarea de buscar patrones en
el comportamiento de especies raras, a partir de datos publi-
cados, por medio de la comparacién de sus caracteristicas a
nive] genético con especies comunes congéneres cercana-
mente emparentadas. Estos aulores encuentran que, efecti-
vamente, las especies vegetales raras presentan en general
menor varjabilidad genética que sus congéneres comunes,
sin que esto signifique necesariamente que tengan poca
variabilidad genética (%Pras = 36.7, %Ponunc = 449,
HOmm = 0095, HOcomuna' =0.1 19, Hrns = 0219, Heomenes =
0.242). Este resultado concuerda con e} reportado por
Young y Brown (1996), quiencs concluyen que en algunos
géneros tanto las especies raras como {as comunes presen-
tan muy altos o muy bajos niveles de polimorfismo, siendo
éste muy parecidos en ambos tipos de especies.

La gama de valores de variabilidad genética encontrada
en las especies vegetales raras es hasta el momento muy
amplia. Existen especies raras con altos niveles de variabili-
dad genética, por ejemplo, Agastache occidentalis
(Vogelmann y Gastony, 1987), Adenophorus periens
(Ranker, 1994) y Daviesia suaveolens (Young y Brown,
1996), y otras con bajos niveles de variabilidad genética,
por ejemplo, Ceratophylium echinaium (Les, 1991),
Bensoniella oregona (Soltis et al., 1992) y Lespedeza lep-
tostachya (Cole y Biesboer, 1992).

Discusién

La informacién demografica de la que se dispone hasta la
fecha para diferentes especies vegetales raras nos permite
observar ciertos patrones demograficos que, sin embargo,
por el momento no podemos considerar como generales en
este tipo de especies, debido principalmente a la escasez de
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estudios de este tipo. Hasta ahora todas las especies de
plantas raras que se han estudiado a este nivel presentan
tasas de crecimiento poblacional cercanas a la unidad.
Ademds, en su mayoria tienen limitaciones para repro-
ducirse sexualmente y, en algunos casos. la reproduccién
presenta up comportamiento intermitente. con periodos lar-
gos de baja reproduccién sexual, seguidos por periodos
cortos en Jos que Ja reproduccién sexual es relativamente
mas exitosa. Sin embargo, no podemos decir que estos
comportamientos constituyan patrones demograficos
generales en las especies raras, pues algunas de estas carac-
teristicas demograficas se presentan también en especies
relativamente mas comunes. Esto mismo sucede con Jos
reportes de bajos porcentajes de germinacién y bajas tasas
de reclutamiento de nuevos individuos en las poblaciones
de las especies raras. Todas estas caracteristicas inciden
directamente en la abundancia y en la distribucién de las
especies, por lo que pueden considerarse causas o conse-
cuencias de la rareza, ya que en todos los casos limitan
tanto la abundancia como la distribucién de las especies.
En este contexto, es importante reconocer que las especies
raras no constituyen un ensamble uniforme, sino que. por el
contrario, representan una amplia gama de taxones con ¢a-
racteristicas biolégicas diversas. en los que cada especie
posee sus propios atributos demogrificos y esta representa-
da por poblaciones locales que presentan abundancias
diversas, distintos niveles de especificidad de hébitat y dreas
de distribucion geogrifica heterogéneas, Jo que se traduce
en diferentes niveles e incluso tipos de rareza (Rabinowitz,
1981).

En lo que a los estudios genéticos se refiere, la gran can-
tidad de trabajos publicados sobre ¢l tema muestra clara-
mente la importancia de considerar las diferencias y
afinidades ecoldgicas y filogenéticas al comparar especies
raras, con ¢l objeto de poder evaluar de manera adecuada
la existencia potencial de patrones generales para este tipo
de especies. Queda de manifiesto que la comparacion del
comportamiento demogrdfico y de las caracteristicas
genéticas entre especies congéneres raras y comunes €s
crucial para la identificacién y el entendimiento de las
causas evolutivas y ecolégicas de la rareza y que, mis que
proponer generalizaciones sobre la biologia de las especies
raras, es indispensable enfocar los esfuerzos de investi-
gacién hacia tratar de entender y explicar c6mo se relacio-
nan diferentes caracteristicas ecolégicas y evolutivas, y de
qué manera podemos concebirlas como causas o conse-
cuencias de la rareza en especies vegetales. En este senti-
do, es notable la ausencia de estudios que incorporen
simultdneamente aspectos genélicos y ecolédgicos, en un
intento por comprender el fenémeno de la rareza desde
ambas perspectivas. A pesar de que esta falla de articu-
lacidn entre Ja genética de poblaciones y la demografia se
ha mencionado en repetidas ocasiones (van Groenendael et
al., 1988, Silvertown, 1991; Schemske et al., 1994), es

claro que a la fecha todavia no se ha construido un puente
tangible entre ambas disciplinas. El conocimiento que se
podria generar de un enfoque interdisciplinario de esta natu-
raleza nos permitird no sélo ampliar nuestro conocimiento
y comprension sobre la biologia de las especies raras, sino
que también nos ayudaré a generara mejores propuestas de
conservacidn para éstas.

En este sentido, valdria la pena considerar cémo es la
cadepa causal de la rareza en cada especie. jEs posible que
cada especie tenga su propia cadena causal o, por e} con-
trario, que podamos encontrar patrones generales en este
sentido? Por ejemplo, considerando que tanto la distribu-
cién como la abundancia de las poblaciones estan determi-
nadas primordialmente por pardmetros demogréficos,
como las tasas de natalidad y mortalidad, la fecundidad, la
estructura poblacional y las tasas de crecimiento pobla-
cional, y que esta distribucién y abundancia impacta la
estructura genética de las poblaciones, ¢l nivel de ade-
cuacién de los individuos y, por tanto, su capacidad de
adaptacién al ambiente, podriamos considerar que las carac-
teristicas demogrificas de las especies son aspectos
causales de la rareza. mientras que las caracteristicas
genéticas de las especies raras son consecuencia de los
tamafios poblacionales pequefios o del aislamiento carac-
terfstico de las poblaciones de este tipo de especies.

Ei planteamiento y el andlisis de argumentos como el
anterior resultan trascendentales en la bisqueda e inter-
pretacién de respuestas a un sin fin de preguntas que avn
nos quedan por resolver acerca de la biologia de las
especies vegetales raras. Por ejemplo. jcémo afecta la
heterogencidad ambiental al comportamiento demogréfico
de las especies de plantas raras?, ;qué caracteristicas
demogriéficas y genéticas estdn asociadas a los diferentes
tipos de rareza?, ;qué relacién existe entre los atributos
demogrificos. los genéticos y la restriccién de hébitat?,
i,c6mo afectan las diferencias a nivel filogenético y
ecolégico el comportamiento demogrifico y genético de
las especies raras?, ;son las bajas tasas de reproduccién
sexual en especies vegetales raras Jas responsables de las
bajas tasas de colonizacion?, ;los patrones demogréficos y
genélicos descritos hasta la fecha en especies raras son
causas o consecuencias de la rareza? Las respuestas a estas
y otras preguntas sélo podrdn resolverse en la medida en
que. por un lado, se incremente el nimero de estudios com-
parativos entre especies emparentadas con diferentes nive-
les de rareza, que nos permita contar con andlisis compara-
tivos més reales, pucsto que al comparar especies cercanas
se minimiza el efecto de linaje y se puede suponer que las
diferencias entre ellas son de origen recjente y posible-
mente han evolucionado en respuesta a presiones especifi-
cas de seleccién natural. Por otro lado, es necesario que se
utilicen enfoques novedosos, como aquellos en los que se
integran los conocimientos generados a partir de diferentes
disciplinas bioldgicas (i.e. demograffa, genética, fisiologia,
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interacciones bidticas, etc.). Esta falta de integracion fue
sefialada por Schemske ez al. (1994), quienes revisaron un
total de 78 articulos publicados hasta esa fecha sobre la
biologia de especies raras; entre éstos, sélo cuatro estudios
inclufan informacién tanto genética como ecolégica de
manera Simultdnea. Diez ahos después todavia ¢s poco
comiin la aplicacién de diversas disciplinas o enfoques de
manera paralela en un mismo estudio, en gran parte debido
a que los resultados son dificiles de compaginar. Lo anterior
tiene que ver en alguna medida con el hecho de que muchos
de los conceptos que utiliza la genética de poblaciones
(como el efecto fundador, la deriva génica, la diferen-
ciacién genética, el flujo génico, la especiacion alopitrica,
el tamaflo efectivo de la poblacidn, etc.) parten de la base
de que las poblaciones tiene una estructura espacial, es
decir, que estdn organizadas a manera de demes, o sub-
poblaciones esparcidas en el espacio (concepcién que poco
a poco se ha ido integrando en el concepto de
metapoblacién; Levins, 1969). Por otro lado, en la mayoria
de los estudios que emplean un enfoque ecoldégico para
analizar a las especies raras, no se emplea este tipo de
visién, puesto que las poblaciones son concebidas como
entidades “globales”; cuando se estudian varias pobia-
ciones, éstas son consideradas como replicas o entidades
separadas y no como unidades potencialmente interdepen-
dientes, es decir, como partes de una metapoblacién
(Silvertown, 1991). En este sentido, el surgimiento y
desarrollo de la teoria metapoblacional, que ha llevado
también a los demégrafos a concebir a las especies como
entidades estructuradas en sub-poblaciones repartidas en ¢l
espacio, puede funcionar, como lo sugiere Silvertown
(1991). como el puente que permita integrar los enfoques
ecoldgico y genético en una nueva disciplina que segura-
mente podrd dar respuesta a muchas de las interrogantes
que existen alrededor de la rareza. La integracién de Jos
resultados de estas dos disciplinas en el contexto de la
teoria metapoblacional promete la creacién de un conjunto
de variables comunes que permitan analizar a las pobla-
ciones como entidades espacialmente estructuradas, dejan-
do atrds la concepcion de la poblacién como un sistema
cerrado, la cual no dejaba de imprimirle una cierta idea de
estdtica e urealidad a dicho concepto.

En resumen, lo que seguramente nos llevard poco a poco
a comprender ¢) fenémeno de la rareza a mayor profundi-
dad, serdn los estudios multidisciplinarios en los cuales se
analice la biologia de diferentes especies congéneres con
distintos niveles de rareza, abordando temas como a) sus
caracteristicas reproductivas (fenologfa, germinacién,
establecimiento de pldntulas), b) su comportamiento
demogréfico (incluyendo la demografia a nivel metapobla-
cional), ¢) su estructura genética, d) sus interacciones bi6ti-
cas (i.e. capacidades competitivas, asociaciones ¢on otras
especjes) y e) las caracteristicas de los ambientes a los que
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estdn asociadas. Esto nos permitird tener suficiente infor-
macién para empezar a entender por qué hay unas especies
con una distribucién mas amplia y con poblaciones mds
abundantes que otras, que finalmente sigue siendo una de
las preguntas centrales de la ecologia.
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Resumen

Este trabajo presenta los resultados de cuatro afios (1999-2002) de observaciones detalladas
sobre a) la proporcién de individuos reproductivos (en general y por categoria de tamano), y b)
la produccién de estructuras reproductoras, en tres especies congéneres que difieren en su nivel
de rareza: Neobuxbaumia macrocephala (mas rara) y N. mezcalaensisy N. tefetzo(menos raras).
En las tres especies la floracion y fructificacién se dio de abril y junio; los individuos de mayor
tamafio mostraron mayores probabilidades de reproducirse. Los individuos de Neobuxbaumia
macrocephala produjeron un nimero similar de estructuras reproductivas los cuatro anos de
estudio, mientras que los de M. mezcalaensisy N. tefetzo algunos anos presentaron una repro-
duccién muy pobre y otros una reproduccién abundante. Estos resultados se discuten bajo la
hipétesis de que los eventos esporadicos de alto éxito reproductivo en las especies mas comunes
podrian jugar un papel importante en determinar su mayor abundancia.

Palabras clave: Cactaceae, especies congéneres, floracién, fructificacién, reproduccién masiva.
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Abstract

In this study we present the results of detailed observations carried out for a 4-year period on
flower and fruit production by individuals of three species of the genus Neobuxbaumia that differ
in their degree of rarity: Neobuxbaumia macrocephala is the rarest, with low population densities
and a very limited distribution range; comparatively, N. mezcalaensis and N. lefetzo have a larger
distribution range and higher population densities. Observations were carried out from 1999 to
2002 in the Zapotitlan Salinas region, within the Tehuacan Valley. The variables evaluated were a)
proportion of reproductive individuals (overall and by size category), and b) flower and fruit
production. Flower and fruit production occur in April, May, and June in the three species. Larger
individuals had a higher reproductive probability than smaller ones. Neobuxbaumia macrocephia
individuals produced a similar number of fruits each year; however, N. mezcalaensis and N. letetzo
had years of very poor fruit production while other years fruit production was massive. These
results are discussed under the hypothesis that the occurrence of sporadic events of massive
reproduction in the two relatively more common species may be playing an important role in
determining their higher population densities compared to M. macrocephala.

Key words: Cactaceae, congeneric species, flower production, fruit production, massive
reproduction.
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La mayoria de las cactaceas son plantas de
crecimiento lento y, dado que habitan prin-
cipalmente ambientes extremos con largos

»
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periodos de sequia, el establecimiento de
las plantulas (/e., el inicio de la vida auto-
noma de una planta, una vez que se consu-
men las reservas de la semilla) es una de las
fases mas criticas de su ciclo de vida
(Steenberghy Lowe 1977; Innes 1990; Va-
liente-Banuet et 2/ 1991; Ruedas et al.
2000; Esparza et a/. 2002). La gran vulnera-
bilidad de las pldntulas ante las condiciones
adversas del ambiente puede determinar
que, en muchos casos, las poblaciones de
cactaceas presenten problemas de persis-
tencia debidos a su baja capacidad de rege-
neracion (Contreras y Valverde 2002).

Las plantulas de muchas cactdceas se esta-
blecen preferentemente bajo la sombra de
arboles o arbustos, donde las condiciones
ambientales son mas favorables en términos
de humedad y temperatura. A este fenbme-
no se le conoce como nodricismo (Franco y
Nobel 1989; Valiente-Banuet et a/ 1991;
Godinez-Alvarez etal 1999). La alta especi-
ficidad de la relacion cactacea-nodriza que
se observa en algunos casos, podria ser una
de las limitantes importantes de la abundan-
cia y distribucién de ciertas especies de
cactaceas. Otro aspecto importante de la
biologia de las cactaceas que puede afectar
su abundancia y distribucién concierne a sus
caracteristicas reproductivas. Se sabe, por
ejemplo, que algunas especies raras de
cacticeas (e.g., Stenocereus eruca) produ-
cen anualmente una baja cantidad de flores
y frutos (Clark 2000); asimismo, de acuerdo
anuestras observaciones y a las de otros in-
vestigadores, algunas especies de cactaceas
columnares de la regién de Tehuacan-
Cuicatlén (e.g. Neobuxbaumia fetetzo) pa-
san por afios en los que préacticamente no se
producen estructuras reproductivas (H.
Godinez-Alvarez, com. pers.).

Las caracteristicas mencionadas anteriormente
pueden jugar un papel importante en deter-

Figura 1. Neobuxbaumia macrocephala. Foto: Teresa
Valverde.

minar el alto nivel de rareza de muchas es-
pecies de cactaceas. Se sabe, por ejemplo,
que de las cerca de 850 especies de cactaceas
que se han reportado para México, aproxi-
madamente 84% son endémicas de este
territorio (Bravo-Hollis y Sdnchez-Mejorada
1978, 1991; Arias-Montes 1997). Muchas
de estas especies se encuentran asociadas a
habitats muy particulares, o se presentan en
bajas densidades y en poblaciones muy pe-
quenas. Todas estas son caracteristicas tipi-
cas de las especies raras, que se definen como
tales en funcion de su baja densidad, su alta
especificidad de habitat y/o su reducida
area de distribucion geografica (Rabinowitz
1981; Gaston 1994). Elalto nimero de en-
demismos en la familia Cactaceae, la pre-
sion que sufren sus poblaciones por colecta
ilegal de ejemplares y la rapida transforma-
cidn o destruccidn de los hédbitats en que vi-
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ven han llevado a que ésta sea una de las
familias de plantas superiores con mas espe-
cies en las listas de la UICN (Unién Interna-
cional para la Conservacion de la Naturaleza)
de especies vulnerables y en peligro de ex-
tincién (Sanchez-Mejorada 1982; Arias-Mon-
tes 1993; Hernandez y Godinez 1994; Davila-
Aranda etal 1995).

El hecho de que haya tantas especies con
un alto nivel de rareza en la familia
Cactaceae la hace un objeto de estudio es-
pecialmente interesante para comprender
el fendomeno biolégico de la rareza. Ade-
mads, en esta familia es comun encontrar
grupos de especies cercanamente
emparentadas, por ejemplo, del mismo
género, en los que unas de ellas son mas
comunes que otras. Estos sistemas de es-
pecies congéneres que difieren en su nivel
de rareza son particularmente interesantes
en este contexto, pues se trata de especies
hasta cierto punto similares, que parten de
un origen comun y cuyas divergencias po-
drian deberse a cambios evolutivos recien-
tes, cuyo efecto tal vez ain pueda ser dilu-
cidado en poblaciones actuales (Bevill y
Louda 1999). Sin embargo, la rareza puede
tener gue ver con una variedad de fenéme-
nos bioidgicos diferentes (e.g., competen-
cia, depredacion, requerimientos fisiologi-
cos, dispersién de semillas, biologia
reproductiva, etc.) y para poder explicar a
profundidad el porqué de la rareza de una
especie seria necesario investigar sobre cada
uno de ellos (Rabinowitz 1981; Gaston
1994; Kunin y Gaston 1997, Bevilly Louda
1999). En este estudio nos concentramos
solamente en los aspectos reproductivos
que, segun algunos autores, pueden afec-
tar en gran medida la distribucién y abun-
dancia de muchas especies de plantas
(Gaston 1997; Kuniny Schmida 1997; Orians
1997; Giblin y Hamilton 1999). Particular-
mente, abordamos el analisis de la fenologia,

alolargo de un periodo de cuatro afos, de
tres especies del género Neobuxbaumiaque
difieren en su nivel de rareza. Esto se llevé
a cabo con el objeto de explorar las dife-
rencias entre estas tres especies con res-
pecto a su produccion anual de flores y fru-
tos, que podrian contribuir a explicar sus
diferentes niveles de rareza.

Material y métodos

a) £l sistema de estudio.: El género
Neobuxbaumia pertenece a la tribu
Pachycereeae. En esta tribu se agrupan di-
versas especies cuyos individuos presentan
tallos que pueden ser o no ramificados, con
pliegues denominados costillas y con un es-
queleto interno que les brinda soporte (por
lo que se les considera formas lefiosas), gra-
cias a lo cual pueden alcanzar tallas de has-
ta 18 m de altura (Bravo-Hollis y Sanchez-
Mejorada 1978; Innes 1990). La tribu
Pachycereeae cuenta aproximadamente con
13 géneros y 65 especies (Arias-Montes et
al. 1997), distribuidas desde el norte del
desierto Sonorense (al suroeste de los Esta-
dos Unidos) hasta Centroamérica, Venezuela
y las Antillas (Arias-Montes et a/ 1997,
Cornejo y Simpson 1997). En México se
encuentra el centro de diversificacién mas
importante de este grupo, particularmente
en la regién de Tehuacan-Cuicatlan, donde
se distribuyen ocho géneros y 18 especies
(Ledn de la Luz y Valiente-Banuet 1994;
Arias et al. 1997).

El género Neobuxbaumiaes fundamental-
mente endémico de México, en donde esta
representado por siete especies: M.
polylopha, N. euphorbioides, N. tetetzo, N.
mezcalaensis, N. macrocephala (Fig. 1), N.
scopariay N. sanchezmejorada (Arias-Mon-
tes et al 1997; Cornejo y Simpson 1997),
que se distribuyen en los estados de Gue-
rrero, Hidalgo, Jalisco, Michoacén, Oaxaca,

tres especies de Neobuxbaumia
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1 A

Figura 2. A) Distribucion de las siete
especies de Neobuxbaurmia reportadas
para México. B) Distribucion de las

incluidas en el presente estudio. Los
datos se obtuvieron de la base de datos
de 1a CONABIO, segln los regis-
tros disponibles hasta 1999, y de los
gjemplares del género Neobuxbaumia
de 'a coleccion del herbario MEXU, por
cortesia del M. en C. Eduardo Martinez

Romero.

Puebla, Querétaro, Tamaulipas y Veracruz
(Fig. 2a). Las tres especies que se incluye-
ron en este estudio (N. macrocephala, N.
mezcalaensisy N. tetetzo) coinciden en su
distribucién en la regiéon de Tehuacan-
Cuicatlan (Fig. 2b) y claramente difieren en
su nivel de rareza (Cuadro 1). Neobuxbaumia
tetetzoy Neobuxbaumia mezcalaensis (Fig.
3) tienen dreas de distribucién de tamaro
semejante (Fig. 2a), aunque en la region
de Tehuacan-Cuicatlan M. tetefzotiende a
presentar poblaciones ligeramente mas den-
sas (Cuadro 1). Por su parte, V. macro-
cephala se distribuye unicamente en la re-

gion cercana a Tehuacan, en el estado de
Puebla, con densidades poblacionales
mucho menores que las de las otras dos
especies (Cuadro 1, Fig. 2b). Estas tres es-
pecies de Neobuxbaumia presentan perio-
dos similares de floracion y fructificacion,
y comparten especies de polinizadores y
dispersores de semillas (Valiente-Banuet ef
al 1997)

b) Trabajo de campo. El trabajo de campo
se llevo a cabo en la regién de Zapotitlan
Salinas, Puebla, en donde se eligio una po-
blacion de cada especie para dar seguimien-
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to a sus individuos por un periodo de cuatro
anos. La poblacion de V. macrocephalase
estudio en una parcela que se localiza cerca
de la Colonia San Martin, aproximadamen-
te a 14 Km al sur de Zapotitldn, sobre la
carretera Tehuacan-Huajuapan; la de M.
mezcalaensis (Fig. 3) se ubicé cerca del po-
blado de Acatepec, a unos 20 Km al sur de
Zapotitldn, sobre la misma carretera. Por til-
timo, la de NV. tetetzo (Fig. 4) correspondi
ala de los terrenos del Jardin Botanico Helia
Bravo, a 2 Km al norte de Zapotitlan Salinas.
En cada poblacién se marcaron, a principios
de 1999, alrededor de 300 individuos, a los
cuales se les siguio a través de observacio-
nes mensuales para cuantificar su produc-
cién de flores y frutos, hasta el verano del
2002. La floracion inici6 alrededor del mes
de abril de cada afo. Las estructuras
reproductivas se clasificaron como botones
(i.e., flores cerradas, antes de la antesis),
flores maduras (i.e., en antesis) y frutos. Los

Figura 3. Neobuxbaumia mezcalaensis en su habitat
natural. Foto Teresa Valverde.

frutos se observaron en diversos estados de
madurez, desde muy inmaduros, hasta fru-
tos abiertos, incluso ya vacios y sin semillas
a causa de la actividad de los dispersores.
En cada visita mensual, se conté el nimero
de cada una de estas estructuras que pre-
sentaba cada planta marcada. Puesto que
las plantas de estas tres especies de
Neobuxbaumia pueden alcanzar tallas su-
periores a los 10 m de altura, para realizar
conteos precisos fue necesario subir a una
zona més alta y utilizar binoculares para
visualizar los pices de las ramas, que son
las zonas en las que se producen las flores.
Cuando esto no fue posible, se utilizé un
estadal telescopico al cual se le ajusté un
espejo de 40 x 40 cm; el espejo se elevd
con el estadal y se coloc6 en un dngulo tal
que permitiera el conteo de las estructuras
reproductivas del apice de cada rama a tra-
vés del uso de binoculares. En el caso de M.
mezcalaensis, que produce estructuras
reproductivas a todo lo largo del tallo, se
recorrié con los binoculares a toda la planta,
rodedndola cuidadosamente y utilizando
contadores manuales para disminuir la pro-
babilidad de error en el conteo.

¢) Andlisis de Jos datos. Para evaluar las di-
ferencias entre las tres especies con respecto
al porcentaje de individuos que se reprodu-
Jeron cada uno de los cuatro afos de estu-
dio, se llevaron a cabo pruebas de chi cua-
drada de manera pareada. Por otro lado, se
realizé un analisis de varianza de dos vias
para analizar el efecto del factor “especie”
y del factor "afo" sobre el nimero de fru-
tos producidos por individuo.

Resultados

Durante los cuatro anos que duraron las ob-
servaciones de campo, la temporada
reproductiva de las tres especies inicié en
abrily concluyé en junio. La proporcion de
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Figura 4. Neobuxbaumia tetetzo en su hd

bitat natural. Foto: Rocio Santos.

Cuadro 1. Caracteristicas ecol6gicas de las tres especies de Neobuxbaumia estudiadas.

Polinizadores

Tipo de rareza
Sensu Rabinowitz (1981)

Leptonycteris curosoae,
L nivalis,
Choeronycteris mexicana

100021680  Leptonycleris curosoae,

L. nivalis,
Choeronycteris mexicana

120021800 Leplonycleris curosoae,

Especie Habltat Area de Denstdad
Distribucién  ind/ha
Neobuxbaumia  Malorral xerofilo  Valle de 1292200
macrocephala  ybosgue Tehuacén
tropical
caducintio
Neobuxbaumia  Bosque espinoso  Tehuacén-
mezcalaensis ybosque tropical  Cuicatlén
caducifolio y cuencadel
rio Balsas
Neobuxbaumia  Matorral xertilo  Tehuacén-
tetelzo y bosque Cuicatién
tropical
caducifolio

L nivalis,
Choeronyctenis mexicana

Distribucion restringida
Abundancia baja
Especificidad de habitat alta

Distribucion restringida
Abundancia alta
Especificidad de habitat afta

Distribucion restringida
Abundancia ata
Especificidad de habitat ata

individuos que se encontré reproduciéndo-
se (con respecto al ndimero total de indivi-
duos marcados en cada poblacién) varié
entre especies, entre los diferentes meses
del ano, y entre afios. Las proporciones mas
altas, que superaron el 20% se observaron
en N. macrocephala particularmente duran-

te los meses de junio de 1999 y mayo y
junio de 2001 y 2002 (Fig. 2). Sin embargo,
esta misma especie presenté una baja
proporcion de individuos reproductivos
en el 2000. Por su parte, los individuos de
N. tetetzo no produjeron estructuras
reproductivas en 1999 y se reprodujeron de
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manera muy escasa en los meses de mayo
y junio del 2000 (Fig 2), mientras que en
los periodos de 2001 y 2002 la proporcién
de individuos reproductivos fue muy seme-
jante (alrededor del 15% en sus niveles mas
altos). Por Gltimo, en N. mezcalaensisel ano
en el que se presenté una mayor propor-
cién de individuos reproductivos (16%) fue
2001, mientras que los otros tres afios la
proporcién de individuos reproductivos ape-
nas alcanzé el 10% (en abril del 2002).

Vale la pena hacer notar que 1999, cuando
N. tetetzo no produjo estructuras
reproductivas, fue un afio en el que el ini-
cio de la reproduccion se retrasé hasta el
mes de mayo en las otras dos especies (Fig
5). Por otro lado, N. mezcalaensis'y N.
tetetzotendieron a presentar las proporcio-
nes mas altas de individuos reproductivos
en abril, er: los cuatro afios de estudio, dis-
minuyendo hacia mayoy junio, mientras que
N. macrocephala consistentemente inicié
con proporciones bajas en abril y aumenté
hacia mayo y junio (Fig. 5).

Ademas de la evaluacién, mes con mes,
de la proporcién de individuos reproductivos
(Fig. 5), también se evalu6 globalmente el
porcentaje de individuos que se reprodujo
cada afio en cada una de las poblaciones.

Se llevaron a cabo andlisis de chi cuadrada
(x?) para comparar, entre especies, dicho
porcentaje alo largo de los cuatro afios de
estudio, y los andlisis revelaron la existen-
cia de diferencias significativas entre las tres
especies (Cuadro 2). Las diferencias mas
marcadas se encontraron entre Neobux-
baumia mezcalaensis y N. macrocephala
(Fig. 6), y las menos dramaticas fueron en-
tre N. mezcalaensisy N. tetetzo (Fig. 7)
(ver valor de 2 en el Cuadro 2). Por otro
lado, la probabilidad de reproducirse (esti-
mada como la proporcién de individuos
reproductivos) varié en relacién con el ta-
mafio de los individuos. Los individuos de
menor tamarno tuvieron probabilidades mas
bajas de reproducirse que los de tallas ma-
yores (Fig. 8). En el afio 2001, que fue sin
duda uno de los afios mds productivos en
las poblaciones estudiadas, se reprodujo el
100% de los individuos de mayor talla de
N. macrocephalay N. mezcalaensis, y arri-
ba del 95% de los de N. fetetzo. Por otro
lado, en el aio 2000 que, como ya se men-
ciond, mostré una reproducciéon muy po-
bre, los individuos mas pequefos de .
mezcalaensisy N. tetefzono se reproduje-
ron, mientras que los de N. macrocephala
no pasaron del 10%. En esta dltima espe-
cie se observo claramente que todas las ca-
tegorias de tamafio mostraron una proba-

Cuadro 2. Resultados de la prueba de chi cuadrada () que se llevaron a cabo para comparar, entre
gspecies, el porcentaje de individuos reproductivos observado durante los cuatro afos de

estudio (1999, 2000, 2001 y 2002).

Comparacién x? g.l p
Neobuxbaumia macrocephala vs. 173192 3 <0.001
Neobuxbaumia mezcalaensis

Neobuxbaumia tetelzo vs. 63.14 3 <0.001
Neobuxbaumia macrocephala

Neobuxbaumia tetetzo vs. 23.802 3 0.001

Neobuxbaumia mezcalaensis
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Figura 6. Neobuxbaumia macrocephala en su
habitat natural. Foto: Adolfo Vital.

bilidad de reproducirse mucho menor en
el 2000 que en los otros tres afos (Fig. 8).

En lo que se refiere al numero promedio
de estructuras reproductivas producidas por
cada individuo reproductivo durante las
cuatro temporadas, se observé que en M.
mezcalaensisy N. tetetzoel ano 2001 fue
relativamente mas productivo que los otros
tres, mientras que en N. macrocephalala
produccién de estructuras reproductivas fue
mas constante a través del tiempo (Fig. 4).
Al evaluar el nimero promedio de frutos
producidos por cada individuo a lo largo
de los cuatro afnos de estudio, se observé
que los individuos de V. macrocephala pro-
dujeron un niimero similar de frutos todos
los afios, mientras que N. mezcalaensis
tuvo un ano (2001) con una produccién
masiva, y tres afos de una produccién de

frutos muy limitada (Cuadro 3). Por su
parte, el comportamiento de V. fetetzoa
este respecto mostré un ano sin produc-
cién, otro afo de produccién muy pobre,
y otros dos afos de produccién interme-
dia (Cuadro 3). Los resultados del ANOVA
mostraron que tanto el factor “especie”
como el factor “afio” tuvieron un efecto
significativo sobre el nimero promedio de
frutos por individuo; ademds, la interaccién
entre ambos factores también result6 sig-
nificativa, lo que implica que la manera en
la que el nimero de frutos por individuo
vari6 entre afios no fue igual para todas las
especies (Cuadro 3).
Discusion

A grandes rasgos, nuestros resultados mues-
tran que existen diferencias entre las tres
especies de Neobuxbaumia estudiadas con
respecto a los distintos atributos reproductivos
analizados durante el periodo de estudio
(i.e., proporcién de individuos reproductivos,
numero de estructuras reproductivas y ni-
mero de frutos por individuo). Por otro lado,
para cada especie las diferencias entre anos
fueron patentes, siendo unos afios mas pro-
ductivos que otros. Al analizar en mayor
detalle estos resultados, es claro que 2001
fue el afio més productivo, aunque no de
manera homogénea para las tres especies.
En N. mezcalaensis |a diferencia entre el
2001y los otros tres afos fue muy marcada;
en N. fetetzo esta diferencia fue menos
notoria; y en N. macrocephala, que es la
especie mas rara de las tres, la diferencia
entre anos fue minima (Fig. 9).

Las tres especies tienen un patrén
reproductivo marcadamente estacional y re-
lativamente sincrénico, como ocurre con otras
especies raras (Orians 1997). Ademas, las
temporadas reproductivas de las tres espe-
cies coinciden temporalmente. Sin embar-

,
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Cuadro 3. Numero promedio de frutos producidos por los individuos reproductivos de las tres espe-
cies de Neobuxbaumia estudiadas durante cuatro anos. Los datos que se presentan en la
parte inferior de ia tabla se refieren a los resultados del ANOVA que se llevo a cabo para
evaluar el efecto del factor “especie” y el factor “ano”, asi como la interaccion entre ellos,

sobre la variable evaluada.

1999 2000 2001 2002
N. macrocephala 5.51 379 7.20 4.83
N. mezcalaensis 0.79 4.43 96.00 0.79
N. tetetzo 0 0.83 6.82 3.56
Efecto de “especie” F=30.8 g..=2,1064 p<0.001
Efecto de “afo” F=153.0 9.1.=3,1064 p<0.001
Especie x ano F=43.5 g.l.= 6,1064 p<0.001

go, podemos observar que existe un ligero
desfasamiento entre ellas. Neobuxbaumia
mezcalaensis y N. fetetzo presentan una
mayor proporcién de individuos reproductivos
en abril y mayo, disminuyendo en junio,
mientras que N. macrocephala presenta sus
mayores proporciones de individuos

T
i [

&
Y O .
Figura 7. Neobuxbaumia tetetzo en su habitat
natural. Foto: Mariana Rojas Aréchiga.

reproductivos en junio (Fig. 5). Es posible que
esto disminuya la probabilidad de que se lle-
ven a cabo eventos de polinizacién
interespecifica entre N. macrocephala y las
otras dos especies. Por otro lado, la poliniza-
cién interespecifica entre N, fetetzoy N.
mezcalaensis debe ser poco frecuente gra-
cias a su segregacion espacial, ya que précti-
camente nunca se les encuentra coexistien-
do en las mismas localidades.

El ligero desfasamiento en la fenologia de
Neobuxbaumia macrocephala con respecto a
N. tetetzoy N. mezcalaensis podria estar re-
lacionado con otros aspectos de su biologia
reproductiva. Por ejemplo, se ha reportado
que las bajas densidades poblacionales de
algunas especies raras estan relacionadas con
bajas tasas de visitas por parte de los
polinizadores y/o baja efectividad de los mis-
mos, lo que en especies con poblaciones poco
abundantes podria llevar a la seleccion de res-
puestas diferentes a las de otras especies si-
milares que les permitan competir con ellas
por polinizadores (Feinsinger et al. 1986;
Kunin 1997; Orians 1999).. Se piensa que los
factores que afectan en mayor medida la
interaccién de las especies raras con sus
polinizadores son principalmente su habilidad
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Figura 10. Neob
Valverde.

de atraer polinizadores y la probabilidad de
que el polen llegue a un individuo de la mis-
ma especie (Orians 1997). Dado que las tres
especies estudiadas comparten polinizadores
(Valiente-Banuet ef a/ 1997; Godinez-
Alvarez et al 1999) y que las densidades
poblacionales de M. macrocephala (Fig. 10)
son casi 10 veces menores que las de V.
tetetzoy N. mezcalaensis, podemos suponer
que la primera podria presentar grandes fimi-
taciones en la polinizacién si coincidiera to-
talmente en su floracion con las otras dos es-
pecies. El ligero desfasamiento de W.
macrocephalapodria permitirle un mayor ac-
ceso a los polinizadores, ofreciéndoles recur-
sos cuando las otras dos especies ain no al-
canzan su maximo despliegue floral, ademds
de contar con mayores probabilidades de que
su polen llegue a flores cones-pecificas.

Como hemos mencionado con anterioridad,
se observo que la variabilidad inter-anual en
el comportamiento reproductivo de las tres
especies fue diferente. En M. macrocephala,

tanto la proporcién de individuos
reproductivos como la produccion de estruc-
turas reproductivas fueron relativamente pa-
recidas en tres de fos cuatro anos de estudio,
con una ligera disminucién en el ano 2000.
Por otro lado, en N. mezcalaensis se observo
un solo afo de reproduccién masiva (i.e.,
2001), mientras que los otros tres presenta-
ron una reproduccién mucho mas limitada.
Por ltimo, N. fetetzo present6 un afo de
total ausencia de estructuras reproductivas se-
guido de otro afio con una reproduccién muy
pobre y, por tltimo, dos afios de una repro-
duccién més o menos intensa. La ocurrencia
de eventos de reproduccién masiva como el
que se observd, por ejemplo, en M.
mezcalaensis en el ano 2001, podria estar
relacionada con un mayor éxito en los pro-
cesos de regeneracion de sus poblaciones,
permitiendo un mayor crecimiento
poblacional y consecuentemente una mayor
abundancia (Fiedler 1987), sobre todo si es-
tos eventos de reproduccién masiva coinci-
den con afos en los que las condiciones
ambientales son particularmente favorables
para la germinacién y el establecimiento de
las plantulas. Se sabe que este tipo de perio-
dos favorables (que podrian ser afios con una
precipitacion constante y abundante durante
los meses de la temporada de lluvias) se dan
de manera eventual en las regiones desérticas
y semi-desérticas, provocando pulsos de es-
tablecimiento masivo intercalados con perio-
dos desfavorables durante los cuales los pro-
cesos demograficos se ven aletargados
(Valverde et al. 2003).

Segun los comentarios de algunos poblado-
res de la regién de Zapotitlan, la ausencia
(o quasi ausencia) de reproduccion en algu-
nos anos en N. mezcalaensis (Fig. 11) y N.
tetetzo tiene que ver con el momento en
el que se inicia la temporada de lluvias. Se-
guin sus observaciones, cuando las lluvias se
inician de manera temprana, los meristemos

-
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florales se "queman” y no se producen flo-
res. Seria interesante investigar el meca-
nismo fisioldgico que se encuentra detrés
de esta respuesta. Lo que resulta claro es
que desde el punto de vista ecolédgico esto
se puede traducir en una produccioén errética
de semillas, a través de eventos masivos de
fructificacién, lo cual podria llevar a ciclos
de reclutamiento que permitirian el creci-
miento de las poblaciones.

Por su parte, V. macrocephalaparece mos-
trar un comportamiento reproductivo com-
parativamente poco variable entre afios. Esto
parece representar una “estrategia”
reproductiva diferente a la de las otras dos
especies, pues en este caso ano con afno
habria mas o menos la misma produccién
de semillas disponibles para germinar y es-
tablecerse, aunque sélo algunos afios se
presenten las condiciones propicias para la
germinacion y el establecimiento. Esto con-
trasta con lo que se ha reportado para otras
especies raras, en las cuales se ha reporta-
do que la produccion de semillas se ve limi-
tada en anos en los que las condiciones para
la germinacién y la sobrevivencia de las
plantulas no son muy buenas (Gaston y
Kunnin 1997; Orians 1997).

Para concluir, las grandes variaciones tem-
porales en la reproduccién de N. tetetzoy
N. mezcalaensis, en comparacién con la
mayor constancia de N. macrocephala, po-
drian tener un efecto sobre la abundancia
de estas especies, dando lugar a que los
pulsos de establecimiento caracteristicos de
los ambientes dridos y semi-aridos fueran
mas marcados en las dos primeras, dando
lugar asi a mayores probabilidades de creci-
miento poblacional. Por supuesto, existen
muchos otros factores que podrian estar ju-
gando un papel crucial en determinar los
diferentes niveles de rareza de estas tres
especies, En particular, sabemos que las se-

Figura 11. Neobuxbaumia mezcalaensis. Foto:
Rocio Santos.

millas de N. mezcalaensis presentan reque-
rimientos mas especificos para germinar en
comparacion con los de las otras dos espe-
cies, lo cual podria llevar a una germinacion
mas exitosa, coordinada con condiciones
favorables para el establecimiento de las
plantulas (Ramirez-Padilla 2003). Seria ne-
cesario conocer, ademds, aspectos sobre las
respuestas de crecimiento de las plantulas y
sus niveles de tolerancia ante diferentes fac-
tores limitantes para investigar si los even-
tos que ocurren durante esta fase del ciclo
de vida podrian explicar sus patrones de ra-
reza. Otras caracteristicas, como las dife-
rencias en el tamano de las semillas, po-
drian estar relacionadas tanto con la habilidad
competitiva de las especies como con su
capacidad de colonizar nuevos ambientes
(Oakwood et al. 1993; Orians 1997). Sélo a
través del anlisis de estos y otros detalles
de la biologia de las especies seremos ca-
paces de empezar a comprender, caso por
caso, el porqué de la rareza.
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Capitulo L.

“Estudio comparativo de la germinacién y sobrevivencia de plantulas de tres
especies del género Neobuxbaumia (Cactaceae) que difieren en su nivel de

rareza”

Introduccion

Los procesos que ocurren durante las primeras etapas del ciclo de vida de las
plantas, es decir, durante la germinacién de las semillas y el establecimiento de
las plantulas, determinan en gran medida la abundancia y distribucién de las
especies, puesto que del éxito de estos procesos depende el establecimiento de
nuevos individuos (Baftaglia y R(Ieid 1993, Bewley y Black 1994, Navarro y Guitian
2003). Por lo tanto, el estudio de estas etapas tempranas de desarrollo nos puede
ayudar a entender por qué algunas especies son mas abundantes que otras y por
qué presentan diferentes patrones de distribucién, es decir, por qué algunas

especies scn raras y otras son mas comunes.

Tanto la germinacién como el establecimiento de plantulas son procesos que
estdn asociados a factores particulares, los cuales reflejan requerimientos
especificos en lo referente, por ejempio, a humedad, temperatura, topografia,
orientacion, nivel de insolacion, tipo de suelo o vegetacién asociada, por nombrar
algunos (Steenbergh y Lowe 1969, Turner et al. 1969, Despain 1974, Jordan y
Nobel 1981, Battaglia y Reid 1993, Nolasco et al. 1996, Mandujano et al. 1997,
Rojas-Aréchiga et al. 1998, Leirana-Alcocer y Parra-Tabta 1999, Giblin y Hamilton
1999, Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes 2000, Selas 2000, Flores y Briones 2001,
Navarro y Guitian 2003). La relaciéon entre los requerimientos de las semillas y
plantulas y la presencia de factores ambientales particulares determina que una
especie ocupe un cierto habitat o se encuentre ausente, o bien que se presente
con una mayor 0 menor abundancia. Las caracteristicas de los micrositios a los
que arriban las semiflas como producto de su dispersion, afectan drasticamente su

probabilidad de germinacién vy, subsecuentemente, la probabilidad de




supervivencia y establecimiento de la plantula reéultante. Sin embargo, los
micrositios que son adecuados para la germinacién no necesariamente lo son para
el establecimiento posterior de las plantulas (Ashton y Willis 1982, Fenner 1985,
Rathcke y Lacey 1985, Reid y Hill 1988, Battaglia y Reid 1993, Schupp 19985).
Ademas, es comUn que las especies que se encuentran asociadas a algun tipo de
habitat en particular (i.e. con alta especificidad de habitat) produzcan semilias con
adaptaciones muy especializadas, del tal manera que sélo pueden germinar y
establecerse bajo las condiciones que ofrece ese habitat (Navarro y Guitidn
2003). Por ejemplo, muchas especies que ocupan habitats desérticos producen
semillas que presentan alguna substancia inhibidora de la geminacion en la testa,
la cual es eliminada sélo después de abundante lluvia, de tal manera que la
germinacién sélo ocurre cuando hay la suficiente humedad como para que la
plantula se establezca exitosamegnte (Venable y Lawlor 1980, Gutterman y Agami
1987, Dubrovsky 1996,1998).

En las especies de cactaceas que habitan zonas é&ridas y semiaridas, la
germinacién y sobrevivencia de plantulas deben ocurrir bajo condiciones
ambientales muy severas (Batanouny y Ziegler 1971), pues en estos habitats se
presenta una intensa radiacion solar (sobre todo en los micrositios descubiertos de
vegetacion), bajos contenidos de nutrientes en el suelo, temperaturas extremas,
alta evaporacion de la humedad edéfica y una alta incidencia de depredadores de
semillas y plantulas, factores que en conjunto afectan la dinamica de Ia
germinacién y el establecimiento (Steenbergh y Lowe 1969, Tumer et al. 1969,
Jordan y Nobel 1981, Rojas-Aréchiga et al. 1998, Leirana-Alcocer y Parra-Tabla
1999, Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yanes 2000, Flores y Briones 2001). Por esta
razén, la germinacion y el establecimiento de muchas cactaceas y otras
suculentas ocurre con mayor frecuencia bajo la sombra de arboles y arbustos que
funcionan como nodrizas. En estos micrositios las semillas y pladntulas encuentran
no sélo proteccion ante la intensa radiacion solar y en algunos casos la herbivoria,

sino también condiciones méas favorables de humedad, temperatura y materia




organica (Franco y Nobel 1989, Valiente-Banuet et al. 1991, Godinez-Alvarez et al.
1999, Leirana-Alcocer y Parra-Tabla 1999).

Las tres especies de cactdceas columnares en las que se encuentra centrado este
estudio (Neobuxbaumia macrocephala, N. tetetzoy N. mezcalaensis) se presentan
en habitats ligeramente diferentes en la regién de Tehuacan- Cuicatlan (Ruedas
2003). La especie mas rara, N. macrocephala, presenta una alta restricciéon de
héabitat, encontrandose asociada principalmente a sitios con caracteristicas
edaficas y climaticas especificas (i.e. alto contenido de materia organica, arcilla y
calcio, alta capacidad de intercambio catiénico y, niveles relativamente altos de
precipitacion - Ruedas 2003); en ocasiones coincide en su distribucién con N.
mezcalaensis, especie que prefiere sitios con humedad ambiental y edafica, dada
esta ultima por suelos que presentan alto contenido de materia orgénica y arcilla y
una alta capacidad de intercambio cationico (Ruedas 2003). Por su parte, N.
fetetzo se presenta en las regiones mas elevadas y mas secas, con suelos
arenosos con altos contenidos de fésforo y un bajo contenido de materia organica
y. nunca coincide en su distribucién con N. mezcalaensis. Asi como el aspecto de
la rareza que tiene que ver con las diferentes abundancias de estas tres especies
se abordd a través del analisis comparativo de su demografia (Esparza et al.
2005), lo relacionado con su especificidad de hébitat debe abordarse a través del
estudio de las caracteristicas ecofisiologicas de las etapas tempranas de
desarrollo, pues es en estas fases cuando el éxito diferencial de los distintos
procesos fisioldgicos puede llevar a que algunas especies puedan ocupar solo
cierto tipo de habitat y no otros. Algunos estudios realizados con estas tres
especies de Neobuxbaumia en condicioes controladas, demuestran que sus
semillas presentan diferentes caracteristicas germinativas (Ramirez y Valverde
2005) y que sus plantulas responden diferencialmente ante determinados factores
ambientales (Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet 1998; Miquelajauregui 2004). Sin
embargo, se sabe poco sobre los factores que limitan su germinacién vy
establecimiento en condiciones naturales. Una forma de investigar si las

limitaciones en el tipo de habitat que ocupan estas especies tienen que ver con los




procesos que ocurren durante las etapas tempranas de desarrollo es llevar a cabo
transplantes, introduciendo semillas y plédntulas de cada una de las especies a los
habitats en los que se establecen las otras especies (Navarro y Guitian 2003). Se -
plantea la hipétesis de que si los procesos que ocurren durante la germinacion y el
establecimiento son determinantes del tipo de habitat que ocupa cada especie,
entonces el desempeno de las semillas y plantulas transplantadas a habitats

‘ajenos’ serad menor que el de las semillas y plantulas introducidas a su propio
habitat.

En este capitulo, se aborda el estudio de la germinacion y el establecimiento de
plantulas en condiciones naturales de las tres especies de cactaceas columnares
antes mencionadas, utilizando un enfoque de transplantes reciprocos de semillas
y plantulas con el objeto de prpbar la hipétesis planteada. Se espera que los
resultados brinden informacién que permita entender en alguna medida el por qué

de las limitaciones de habitat que presentan estas especies.

Métodos

Sitio de estudio: Este trabajo se llevd a cabo en tres localidades situadas en el
Valle de Zapotitlan, Puebla, el cual se encuentra dentro de la Reserva de la
Biosfera de Tehuacan-Cuicatldn. En esta regién se sobreponen las areas de
distribucién de las tres especies estudiadas, N. macrocephala, N. tetetzo y N.
mezcalaensis. Las localidades en las que se llevé a cabo este estudio son las
mismas en las que se realizé el estudio demografico que se reponta en el capitulo
4 y fueron las siguientes: i) para N. macrocephala se trabajé en la localidad de “El
Volcancillo” (18°15'N, 97°32'W), a 14 km del poblado de Zapotitlan Salinas, sobre
la carretera que va hacia Huajuapan; i) la poblacion estudiada de N. tetetzo se
localizé en El Jardin Botanico “Helia Bravo” (18°19'N, 97°27'W), también sobre la
carretera Tehuacan-Huajuapan, a 2 km de la entrada al poblado de Zapotitlan
Salinas; i) para el caso de N. mezcalaensis, se trabajé en la localidad de
Acatepec (18°14'N, 97°34'W), a ca. 20 km del poblado de Zapotitldn en direccion
hacia Huajuapan (Figura 1).




El Valle de Zapotitldn presenta un clima subarido con una temperatura media
anual que varfa entre los 18 y 22°C y una precipitacién de alrededor de 400 mm
anuales (Zavala-Hurtado 1982, Zavala-Hurtado y Dfaz-Solis 1995);
aproximadamente el 70% de esta precipitacién cae durante la época de lluvias,
entre junio y septiembre. Los suelos de esta region son calcareos, rocosos y
someros, con poca materia organica (8.87%) y baja fertilidad (P: 7 ppm, K: 0.76
ppm, Ca: 39.28 ppm, N: 0.27% - Ruedas 2003). La vegetaciéon predominante de la
regién es el matorral xeréfilo, dominado por cacticeas columnares como
Muyrtillocactus geometrizans (C. Mart.) Console, Cephalocereus columna-trajani
(Karw.) Schuman, Pachycereus hollianus (F.A.C. Weber) Buxb., y las tres
especies de Neobuxbaumia estudiadas en este trabajo. También encontramos
otras cactaceas y suculentas como Mammillaria sp., Echinocactus sp., Coryphanta
sp., y Ferocactus sp., Agave macroacantha Zucc., Agave karwinskii Zucc., Agave
marmorata Roezl, Yucca periculosa Baker, Beaucarnea gracilis Lem. y Hechtia
podantha Mez.. Ademas, algunos arbusto y pequefnos arboles como Cercidium
praecox (Ruiz & Pav.) Harms, Prosopis laevigata (Humb. & Bonpl. Ex. Willd) M.C.
Johnst., Acacia sp., Mimosa sp. y Aschinomene sp. son elementos importantes de
este tipo de vegetacién, pues constituyen especies pioneras que colonizan
espacios abiertos y funcionan como nodrizas para gran parte de las cactaceas y
suculentas antes mencionadas (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Godinez-Alvarez
et al. 1999; Ruedas 2003).

Especies en estudio. Neobuxbaumia mezcalaensis (Bravo) Backeb es una
cactacea columnar no ramificada que en estado adulto mide entre 3 y 14 m de
altura (Arias- Montes et al. 1997). La zona fértil se encuentra distribuida a {o largo
del tallo, ias flores son blancas a verde rojizas y los frutos son verdes (Arias-
Montes et al. 1997, Valiente-Banuet et al. 1997). Neobuxbaumia tetetzo (Weber)
Backeb es una cactacea columnar ramificada que mide en estado adulto entre 2.5
y 15 m de altura, sus flores son verdes y sus frutos de verdes a rojos. Su periodo
de floracién ocurre mayo y junio y la fructificacién entre junio a julio (Arias-Montes

et al. 1997). Neobuxbaumia macrocephala (Weber) Dawson es una cactacea




columnar, también ramificada, endémica de una peAqueﬁa region del Valle de
Tehuacan (Anas-Montes et al. 1997, Valiente-Banuet et al. 1997). Esta cactacea
en estado adulto mide entre 3 y 15 m de altura y la zona fértil de su tallo se
diferencia de la infértil por un cefalio apical de color rojo. Sus flores son rojo-
purpureas al igual que sus frutos (Arias-Montes et al. 1997). Su época de floracion
es de marzo a junio y la fructificacion se da de abril a agosto. En la Tabla 1 se

presentan otros detalles sobre la biologfa de estas especies.
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Figura 1. Distribucién de las tocalidades de las tres especies de Neobuxbaumia en las que se llevd
a cabo el presente estudio. Mapa por cortesia del M. en C. Eduardo Maninez Romero, realizado

con informacidn del MEXU y la CONABIO.




Tabla 1. Caracteristicas ecolégicas de las tres especies estudiadas. * Los tipos de rareza se

refieren a la clasificacién propuesta por Rawbinowitz (1981).

Neobuxbaumia Neobuxbaumia Neobuxbaumia
mezcalaensis tetetzo macrocephala
Habitat Bosque espinoso, Matorral xerdfilo y Matorral xeréfilo y
Bosque tropical Bosque tropical Bosque tropical
caducifolio, caducifolio caducifolio
Matorral xeréfilo
Distribucién | Cuenca del Rio Balsas | Regién de Tehuacan- | Valle de Tehuacan
geografica (Colima, Jalisco, Cuicatlan (Puebla y (Puebla).
Guerrero, Michoacan y Oaxaca).
Morelos). Regién de
Tehuacan-Cuicatlan
(Puebla y Oaxaca).
Densidad 1000 a 1680 ind/|ha 1200 a 1800 ind/ha 129 a 200 ind/ha
poblacional

Dispersores

Columbina inca,
Zenaida asiatic, Z.
macroura,
Carpodaclus

mexicanus, Mimus

plyglottos.
Polinizadores | Leptonycteris curosoae, Leptonycteris Leptonycteris
L. nivaljs, curosoae, curosoae,
Choeronycteris Artibeus jamaicensi, L. nivalis,
mexicana Choeronycteris Choeronycteris
mexicana mexicana

Tipo de rareza*

Especie localmente
abundante, de
distribucién
relativamente amplia,
pero restringida a

ambientes especificos.

Especie localmente
abundante, de
distribucién
relativamente
restringida, y limitada
a ambientes

especificos.

Especie localmente
escasa, de distribucion
muy restringida, y
limitada a ambientes

especificos.,




Trabajo de campo: En los veranos de 2000 y 2001.. se montaron en el campo
experimentos de germinacion de semillas y establecimiento de plantulas. En cada
localidad se sembraron semilias y plantulas tanto de la especie presente en esa
localidad, como de las otras dos especies, utilizando un enfoque del tipo de los
transplantes reciprocos. De estos experimentos, se estimaron los porcentajes de
germinacién y sobrevivencia de plantulas de las tres especies y se compararon

estos porcentajes entre especies y localidades.

Para montar los experimentos se colectaron 25 frutos de cada especie en el
verano de 2000 y 30 frutos de cada especie en el verano de 2001. Las semillas se
separaron de los frutos y aquellas destinadas a los experimentos de germinacion
se almacenaron en bolsas de papel, mientras que otras se utilizaron para ponerlas
a germminar y obtener plantulas; estas ultimas se utilizaron posteriormente para el
montaje de los experimentos de sobrevivencia de plantulas. Para sembrar estas
semillas (junio), primero se lavaron con hipoclorito de sodio al 10% vy se
enjuagaron con agua destilada, y después se colocaron en cajas Petri con agar al
2% en una camara de ambiente controlado (temperatura fluctuante de 18-32°C,
fotoperiodo 12:12). Una vez germinadas las semillas, las plantulas se
transplantaros a charolas de pléstico con tieira de tepojal, en las que se
mantuvieron (en condiciones de invemadero) por 2.5 meses, antes de

transplantarlas al campo, como se detalla més abajo.

Para los experimentos de germinacion de 2000, se utilizaron 20 lotes de 25
semillas cada uno, mientras que en los experimentos realizados en 2001 se
emplearon 20 lotes de 75 semiillas; esto se hizo para cada especie y para cada
una de las tres localidades de estudio. En cada localidad se sembraron, entonces,
en junio de cada ano, 20 lotes de semillas de cada especie, 10 bajo la sombra de
matorrales (micrositios cerrados) y 10 en micrositios expuestos. Las semillas se
sembraron dentro de cilindros de malla de alambre de 20 cm de didmetro que se
enterraron ligeramente en el suelo, con la finalidad de evitar la pérdida de semillas

por efecto del viento o del escurrimiento de agua. La gemninacién de estas




semillas se registré diariamente por 8 dias y posteriormente cada mes por cinco

meses, tanto en el experimento montado en 2000 como en que se realizé en 2001.

Para los experimentos de sobrevivencia de plantulas de 2000, se emplearon 300
plantulas de cada especie que se introdujeron al campo en agosto (100 plantulas
por especie en cada localidad). En cada localidad se sembraron 10 grupos de 10
plantulas cada uno, de cada una de las especies estudiadas, cinco grupos en
micrositios cerrados (bajo matorrales) y cinco grupos en micrositios expuestos.
Cada grupo de plantulas se sembré dentro del mismo tipo de cilindros de malla de
alambre utilizados para los experimentos de germinacion, con la finalidad de poder
reubicarfas. La sobrevivencia de las plantulas se registr6 mensualmente por un
ano. En el 2001 se siguieron los mismos procedimientos que para el afo anterior,
pero en este caso se emplearon 12 grupos de 30 plantulas de N. macrocephala,
12 grupos de 20 plantulas de N. mezcalaensis, y 12 grupos de 25 plantulas de N.
tetetzo, seis grupos en micrositios expuestos y seis grupos en micrositios cerrados
(bajo matorrales). Cada grupos se sembré al interior de cilindros de malla de
alambre como se hizo para los experimentos del 2000. La sobrevivencia se estas

plantulas se registr6 mensualmente por nueve meses.

Analisis de datos: Se realizaron andlisis de varianza de tres vias para analizar el
efecto de los factores “especie” (con tres niveles), “localidad” en la que se llevd a
cabo la siembra (con tres niveles) y “micrositio” (con dos niveles, expuesto y
sombreado) sobre las dos variables de respuesta consideradas: el porcentaje de
germinacién de semillas y el porcentaje de sobrevivencia de plantulas (ambos
transformados a arcoseno - Zar 1996). Se realizé un ANOVA independiente para

cada uno de los periodos de estudio (2000 y 2001} empleando el programa
Statistica ver. 6.0.




Resultados
a) Germinacion de semillas

Los porcentajes de germminacion de las semillas de las tres especies de
Neobuxbaumia estudiadas fueron bajos, particularmente en 2000, cuando se
alcanzaron porcentajes de germinacién de entre 0 y 6% (Tabla 2); para el
siguiente ano, los porcentajes promedio de gemminacién fluctuaron entre O vy
29.2%. Estos valores contrastan con los altos porcentajes de germinacion
observados en estas semillas en condiciones controladas, que fluctban entre el

75% (en N. macrocephala) y el 98% (en N. tetetzo) (Ramirez-Padilla y Valverde
2005).

En términos generales, en ambos ainos de estudio se observéd que las semillas de
las tres especies alcanzaron porgentajes de germinacion mas altos en micrositios
sombreados y en sus respectivas localidades de origen, en comparacion con las
semillas sembradas en condiciones expuestas y en localidades ‘ajenas’ (Tabla 2).
El efecto del micrositio (sombreado vs. expuesto) sobre el porcentaje de
germinacion resulté significativo tanto en 2000 como en 2001, siendo mayor la
germinacion de las semillas en los micrositios sombreados (Tabla 3). Sin embargo,
el efecto de la localidad de siembra fue significativo sélo en 2000, pero no en 2001
(Tabla 3); en 2000 la localidad 1 (El Volcancillo) fue la que obtuvo porcentajes
globales de germinacion relativamente mas altos que las otras dos, principalmente
para las especies N. macrocephalay N. tetetzo (Tabla 2). Por ultimo, el efecto de
la especie no fue significativo en 2000, cuando se observaron los porcentajes de
geminacién més bajos (Tabla. 3); pero en 2001, el efecto de la especie fue -
altamente significativo (Tabla 3), observandose porcentajes de germinacion mas
altos en N. mezcalaensis, seguida de N. tetetzo y por ultimo de N. macrocephala
(Tabla 2).




Tabla 2. Porcentajes promedio de germinacién de semillas (£ SE) obtenidos de los experimentos
de germinacién montados en el campo durante los verano de 2000 y 2001 para las tres especies
estudiadas. Localidades: 1 = Volcancillo (donde se distrbuye N. macrocehpala); 2 = Jardin
Botanico (N. tefetzo); 3 = Acatepec (N. mezcalaensis). Los nimeros en itdlicas corresponden a los
resultados de cada especie en su propia localidad.

Neobuxbaumia Neobuxbaumia Neobuxbaumia
Especie macrocephala Tetetzo mezcalaensis
Localidad Micrositio 2000 2001 2000 2001 2000 2001
1 Expuesto 0.4x032 28x134 00£000 1.2:068 1620387 0.8 x0.42

Sombreado 6.0x227 11.2+27 56+£201 2431070 2.0x071 3.6 +0.99

2 Expuesto 1.2 £0.48 041032 202108 36x173 04z:032 04:032

Sombreado 2.4 :0.84 162070 242149 136z217 0.8:042 2.4 £0.70

3 Expuesto 0.0:000 0.82042 002000 0.4=032 1.6 2097 6.0x+292

Sombreado 0.4 +0.32 3.2£1.03 0.4x032 1.2 068 242083 29.2:323

De acuerdo a la pregunta inicial de este trabajo que tiene que ver con el analisis
de las causas de la restriccion de habitat de cada una de las especies,
particularmente si los eventos que toman jugar durante las fases tempranas del
ciclo de vida pueden ser la causa de que cada especie esté limitada a ciertos tipos
de habitat en particular, tendria sentido explorar no tanto los efectos de cada factor
por separado (e.g., el factor especie, o el factor localidad), sino mas bien el efecto
de la interaccion entre factores. Concretamente, se esperaria que si cada una de
las especies germinara mas exitosamente en su propia localidad que en las
localidades de las otras especies, se observara una interaccion significativa entre
los efectos de la localidad y de la especie (i.e. que las distintas especies
presentaras diferentes porcentajes de germminacién y que esas diferencias

dependieran, a su vez, de la localidad de siembra). En este caso se observé que




la interaccion espacie x localidad resulté significativa s‘élo en 2001 (Tabla 3). Enel
ano 2000 fue sdlo la localidad la que resulté significativa, siendo la Localidad 1
(aquella en la que se distribuye N. macrocephala, ia especie més rara) en la que
se observaron los mayores porcentajes de germinacioén. Este afo fue significativa
también la interacciéon localidad x micrositio, lo que implica que el efecto del
micrositio (expuesto vs. sombreado) no fue equivalente en todas las localidades;
se pudo observar que la diferencia entre los sitios expuestos y sombreados fue
muy amplia en N. macrocephala y N. tetetzo, mientras que para N. mezcalaensis,

la especie mas comun, fue poco marcada (Tabla 2).

En general, el porcentaje de geminacién fuera de las zonas de origen de cada
especie fue menor que el observado en la localidad de origen (Tabla 2), con
excepcion de N. tetetzo en el ang 2000, que en micrositios sombrados presenté un
porcentaje de germinacién promedio de 5.6% en la localidad de El Volcancillo,
mas de) doble que el observado en su localidad de origen (Jardin Botanico) en

este mismo tipo de micrositios.




Tabla 3. Resultados de la prueba de ANOVA para evaluar el efecto de la localidad (Volcancillo,
Jardin Boténico y Acatepec), la especie y el micrositio (sombreado y expuesto) sobre el porcentaje
de germinacion de semillas. L= localidad, S= especie y M= micrositio. En negritas aparecen los

valores significativos.

2000 2001
Fuente de variacién df MS F p Df MS F p

Locatildad 2 68.94 345 0.0339 2 48.55 1.74 0.178
Especie 2 1.26 0.06 0.938 2 114.93 410 0.0184
Micrositio 1 237.80 11.92 0.0007 1 1425.57 51.07 0.0000
L*S 4 36.88 1.85 0.122 4 610.19 21.86 0.0000

LM 2 73.59 3.69 0.0271 2 19.61 0.70 0.497

S*M 2 11.44 0.57 0.564 2 63.15 2.08 0.107
LS'M 4 18.72 0.94 0.443 4 197.52 7.08 0.00003

Es de notarse que la germinacién mas baja de N. tetetzo se observé en la
[ocalidad 3 (Acatepec, donde se distribuye N. mezclaensis) y que la germminacién
mas baja de N. mezcalaensis se observo en la localidad 2 (Jardin Botanico, donde
se distribuye N. tetefzo). Estas dos especies, de hecho, nunca coinciden en sus
areas de distribucion, mientras que a ambas se les puede encontrar coexistiendo
con N. macrocephala (Ruedas 2003), en cuya localidad la germinacion de las tres
especies fue, en general, relativamente alta. Neobuxbaumia mezcalaensis, la
especie mas comun, fue la Unica que presenté siempre porcentajes de
germinacion distintos de cero (en ambos periodos de estudio, en las tres

localidades y en ambos micrositios).

b) Supervivencia de plantulas
En las tres especies de Neobuxbaumia estudiadas se observaron bajos
porcentajes de supervivencia de plantulas (entre 0 y 12%) en ambos afos de

estudio (Tabla 4). Como era de esperarse, los mayores porcentajes de




supervivencia de plantulas de las tres especies correépondieron a los micrositios
sombreados y, de nuevo, se observd que la supervivencia de las plantulas de
cada especie fue mayor en su localidad de origen (Fig. 2). Segun los resultados de
los ANOVAS, ni el efecto de la especie ni el de la localidad resultaron significativos
sobre la supervivencia de plantulas (Tabla 5); el efecto del micrositio fue
significativo los dos anos, y la interaccidn especie x localidad fue significativa sélo

en 2001, como se discutira mas adelante.

En N. macrocephala, la supervivencia fue mayor en 2000 que en 2001, mientras
que en N. mezcalaensis y N. tetetzo se presentaron ios mayores porcentajes de
supervivencia en el experimento de 2001 (Fig. 2, Tabla 4). En el afo 2000, N.
macrocephala 'y N. tetetzo presentaron practicamente los mismos porcentajes de
supervivencia de plantulas en sus respectivas localidades de origen, mientras que
en N. mezcalaensis el porcentaje de supervivencia en su localidad de origen fue
de mas del doble en comparacion con el de las especies antes citadas (Tabla 4).
En este afo, la supervivencia de plantulas N. macrocephala fue nula en los

micrositios abiertos, independientemente de la localidad.

En el experimento de 2001, la especie con un menor porcentaje de supervivencia
en su localidad de origen fue N. macrocephala, mientras que N. mezcalaensisy N.
tetetzo, en sus localidades respectivas, presentaron porcentajes de supervivencia
de plantulas mucho mas elevados que los de N. macrocephala (Tabla 4). Es
importante hacer notar que en ambos anos se observé una supervivencia nula de
las plantulas de N. mezcalaensis en la localidad en la que se distribuye N. tetetzo
(2=Jardin Botdanico), y una supervivencia nula de las plantulas de N. fetetzo en la

localidad en la que se distribuye N. mezcalaensis (3= Acatepec) (Tabla 4).

Los resultados del ANOVA mostraron que, tanto en 2000 como en 2001, el factor
micrositio (expuesto vs. sombreado) mostré un efecto significativo sobre los
porcentajes de supervivencia de las plantulas, siendo éstos mas altos en los

micrositios sombreados, independientemente de la especie y de la localidad




(Tabla 5). Por otro lado, en los resultados de los expérimentos realizados durante
2001, se observé un efecto significativo de la interaccion entre localidad y especie,
es decir, la supervivencia de las plantulas de las diferentes especies fue distinta
dependiendo de la localidad de siembra (Tabla 5). Las pléntulas de cada especie
sobrevivieron mejor, en general, en su propia localidad, corroborando la hipétesis
de que las limitaciones en los tipos de habitat que ocupan estas especies pueden
estar asociadas a los procesos que ocurren durante estas fases tempranas de

desarrollo.
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Figura 2. Curvas de supervivencia de pléntulas de las tres especies estudiadas duraate los anos

2000 y 2001, Las localidades se senalan con los numeros 1, 2y 3 (Volcancillo, Acatepec y Jardin

Botanico, repsectivamente), mientras que los micrositios se sefalan con las iniciales a y ¢

(abiertos y cerrados, respectivamente).

Tabla 4. Porcentajes promedio de supervivencia de plantulas (xSE) obtenidos en los

experimentos de 2000 y 2001 para las tres especies estudiadas. Las localidades son 1= El

Volcancilio; 2= Jardin Botanico; y 3= Acatepec. La supervivencia reportada corresponde a la

registrada un ano (para 2000) y nueve meses (para 2001) después de la siembra. Los numeros

en italicas corresponden a los resultados de cada especie en su propia localidad.

N. macrocepfwala N. tetetzo N. mezcalaensis
Loc. Afo / 29000 2001 2000 2001 2000 2001
Micrositio

1 Expuesto 0.00+084 (0.83z279 0.00 x3.64 0.00 +0.00 0.42 £5.79 0.00 +5.06
Sombreado 4.00:620 1.94:6.62 1.0015.80 2.00+4.18 0.83 £12.06 6.00 +12.08

2 Expuesto  0.00=x442 0.00+287 0.33=x2561 0.00x070 0.00 + 4.92 0.00 £86.20
Sombreado 2.00x11.70 0.00:434 4.00+858 12.00 2517 0.00 +6.48 0.00 +16.28

3 Expuesto 0.00:127 0.00:300 0.00+257 0.00 +0.00 0.83 x7.49 0.00 +5.12
Sombreado 3.64 924 0.28+593 0.00:534 0.00 £5.43 10.00 +9.52 12.00+11.85




Tabla 5. Resultados de los ANOVAs realizados sobre el porcentaje del supsrvivencia de
plantulas para evaluar el efecto de la localidad, la especie y el micrositio. L= localidad, S=

especie y M= micrositio. En negritas aparecen los valores significativos.

2000 2001
Fuente de variacion df MS F p df MS F p

Localildad 2 10.12  0.59 0.557 2 10.80  0.49 0.617

Especie 2 1.85 0.11 0.898 2 17.34 0.78 0.462
Micrositio 1 365.98 21.35 0.000016 1 242.34 10.89 0.0013
L-S 4 24.02 1.40 0.242 4 153.19 6.85 0.00007

L*M 2 10.12  0.59 0.557 2 8.03 036  0.698

S M 2 185 0.1 0.898 2 1212 0.54 0.582
L*S*M 4 24.02 1.40 0.242 4 77.11 3.47 0.0111

Discusion

Para la mayoria de las especies vegetales y, en particular, para las de zonas
aridas, la germinacion de las semillas y el establecimiento de las plantulas son
las fases mas criticas del ciclo de vida, ya que, ademas de su vulnerabilidad
natural debido a su pequefic tamano y fragilidad, en las zonas aridas las
semillas y plantulas estan expuestas a una serie de condiciones ambientales
muy severas (Batanouny y Ziegler 1971), tales como la radiacion solar directa y
las consecuentes temperaturas extremas, asi como los altos niveles de
evaporacion de la humedad edéfica y las bajas concentraciones de nutnentes en
el suelo; todo esto, aunado al efecto de los depredadores, determina que la
germinacién y establecimiento sean fases en las cuales se presenta una alta
tasa de mortalidad, lo cual se refleja en la dindmica poblacional de las especie
(Godinez-Alvarez et al. 1999; Godinez-Alvarez et al. 2003; Valverde et al. 2004),

afectando la abundancia y distribuciéon de las mismas. Por esta razén, los




requerimientos especificos que presenta cada especie para la geminacién de
sus semillas y el establecimiento de sus plantulas son caracteristicas que
pueden determinar, en gran medida, las limitaciones en su distribucién,
permitiendo que ocupen ciertos hébitats pero no otros. Todo esto se asocia
directamente con la explicacion de los diferentes niveles de rareza que
presentan las especies vegetales. En particular, en este estudio nos hemos
enfocado al andlisis de tres especies del género Neobuxbaumia, buscando dar
respuesta, en este caso, al porqué de la especificidad de hébitat que presentan
en la regién de Tehuacan-Cuicatlan.

Los resultados de los experimentos de geminacién y supervivencia de plantulas
que se reportan en este capitulo, sugieren fuertemente que la presencia de cada
especie de Neobuxbaumia en cada una de las localidades de estudio tiene que
ver con un éxito relativamente mayor tanto de la germinacidon como del
establecimiento de plantulas en estas localidades. Esto podria interpretarse
como una “preferencia" de cada especie para ocupar cierto tipo de habitats y no
otros. Sin embargo, esta tendencia (que puede verificarse estadisticamente a
través de la interacciéon “especie x localidad”) fue significativa sélo en 2001,
mientras que en el experimento del ano anterior los resultados no fueron tan

claros en este sentido.

Lo que si fue claro en ambos anos, como se esperaba de acuerdo a lo que se ha
observado en otras cactaceas columnares, fue la preferencia por micrositios
cerrados (i.e. bajo la sombra de matorrales), tanto a nivel de germinacion como
del establecimiento de plantulas, lo cual esta relacionado con el fendmeno de
nodricismo. Se ha reportado que tanto la germinacién de las de semillas, como
el establecimiento de las plantulas de muchas especies suculentas se da de
manera mas exitosa en micrositios bajo la sombra de una nodriza, puesto que
en ellos se reduce la intensidad de la radiacién solar, asi como las altas
temperaturas y la pérdida de humedad, en estos micrositios también disminuye

el ataque de herbivoros y aumenta la disponibilidad de nutrientes; ademas la




dispersién de semillas hacia ellos puede ser mas abundante, pues los arbustos
nodriza son sitios de percha para muchas especies dispersoras (Tumer et al.
1969, Steenbergh y Lowe 1969, Steenbergh y Lowe 1977, Yeaton 1978, Nobel
1980, McAuliffe 1984, Hutto et al. 1986, Nobel 1989, Valiente-Banuet y Ezcurra
1991, Valiente-Banuet et al. 1991, Callaway 1995, Suzédn et al. 1996, Nolasco et
al. 1996, Godinez-Alvarez et al. 2002). ElI nodricismo esta ampliamente
documentado para diversas especies de cactaceas y suculentas de zonas
desérticas, sobre todo de tipo columnar (Godinez-Alvarez et al. 2003). En este
estudio se han mostrado evidencias de que para estas tres especies de
Neobuxbaumia el nodricismo es una interacciéon fundamental para la
regeneracion de sus poblaciones. Esto concuerda con los resultados reportados
por Ruedas (2003) para las tres especies estudiadas (aunque esta autora
observé evidencias de nodricismo en etapas de desarrollo posteriores a las
estudiadas en este trabajo) y por Valiente-Banuet y Ezcurra (1991) y Godinez-
Alvarez y Valiente-Banuet (1998) para N. tetetzo. Sin embargo, se observan
algunas diferencias entre las tres especies estudiadas en cuanto al nivel de
dependencia que presentaron hacia la sombra de la nodriza. Por ejemplo, en
2001 se observé que N. mezcalaensis, la especie mas comun, alcanzé
porcentajes de germinacion relativamente elevados (i.e. 6%) en los micrositios
expuestos de su propia localidad (Tabla 2), en comparacion con los porcentajes
alcanzados por N. tetetzo o N. macrocephala en los micrositios expuestos de
sus localidades, que no pasaron def 3.6%. Esto sugiere una mayor resistencia
de las semillas de N. mezcalaensis para germinar aun en condiciones extremas.
Sin embargo, esta aparente resistencia no se verificé en los experimentos de
establecimiento de plantulas, pues la sobrevivencia de las plantulas de A.
mezcalaensis en sitios expuestos fue comparable a la de las otras dos especies.
Es notable, sin embargo, que en el campo es comun encontrar individuos muy
pequenos de N. mezcalaensis (de 4 o 5 cm de altura) establecidos sin la
proteccion de una nodriza, mientras que esto practicamente no ocurre en las
otras dos especies. Miquelajauregui (2004) comparé el establecimiento de

plantuias de N. mezcalaensis y N. macrocephala en ambos tipos de micrositios y
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encontré evidencias de una mayor sobrevivencia de N. mezcalaensis en sitios
expuestos en comparaciéon con lo observado en N. macrocephala, lo cual se
explica, de acuerdo a esta autora, por el mayor tamano de las semillas de N,
mezcalaensis, las cuales dan lugar a plantulas mas grandes y mas robustas que
las de N. macrocephala. Asi, las diferencias en la vulnerabilidad de las plantulas
de estas tres especies podria estar determinando su capacidad diferencial de
ocupar habitats mas o menos estresantes. Las diferencias en el nivel de estrés
de cada habitat podrian estar dadas por diferencias sutiles en el tipo de sustrato,
en su nivel de compactacion, en su textura, su microtopografia (incluyendo su
orientacién), y su consecuente capacidad de retencion de agua (Tadmor et al.
1962, Evenari et al. 1982, Yair y Shahak 1987, Boeken y Gutterman 1990,
Meidan 1990, Kigel 1995).

Lo anterior nos remite, de nuevo, al interesante resultado de que la germinacion
de las semillas y la supervivencia de las piantulas de las tres especies haya sido
mas elevada (al menos en 2001) en las localidades de origen de cada especie
en comparacién con lo observado en las otras localidades. En el caso particular
de N. macrocephala, que es la especie mas rara, se presentaron siempre
mayores porcentajes de germinacion y establecimiento de pléntulas en su
localidad de origen (El Volcancillo), lo que podria explicar, en parte, la reducida
area de distribucion y alta especificidad de habitat de esta especie. Fue notorio
que, en esta especie, a pesar de que en 2001 e! porcentaje de germinacion fue
del doble que en 2000, el establecimiento de plantulas fue cuatro veces mayor
en el 2000. Estos resultados podrian sugerir que 1as condiciones que requieren
las semillas para germinar no son necesariamente las mas adecuadas para el
establecimiento de plantulas (Schupp 1995), por lo que el reclutamiento de
nuevos individuos a la poblacién seria poco exitoso (Battaglia y Reid 1993,
Navarro y Guitian 2003), explicando en parte la baja densidad poblacional de

esta especie.
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Neobuxbaumia tetetzo, por su parte, presentd porcentajes de germinacién
semejantes a los de N. macrocephala durante ambos afos de estudio, pero con
un patrén diferente, ya que sus porcentajes de germinacion fueron mayores en
su localidad de origen (Jardin Boténico) sélo en uno de los dos periodos de
estudio. Esto podria explicar, en parte, que N. tetetzo tenga una menor
especificidad de hébitat y, por lo tanto, una mayor area de distribucion y que N.
macrocephala. Por otro lado, tanto la gemminacién como la supervivencia de
ptantulas fueron considerablemente mayores en 2001 que en 2000, lo que
podria sugerir que las caracteristicas ambientales que favorecen fa germinaciéon
de sus semillas, también permiten el establecimiento de sus plantulas. Estos
resuitados se relacionan también con lo reportado por Esparza-Olguin vy
Valverde (2003), en el sentido de que N. tetetzo presenta ciertos afos con una
produccién masiva de semillas que, de coincidir con los anos favorabies para la
germinacion y el establecimiento, se traducirian en pulsos de reclutamiento. En
este caso, todo apunta en esta direccion, pues en efecto, 2001 fue un ano en el
que se registré una alta produccién de semillas en esta especie, al igual que una
mayor germinacion y supervivencia de plantulas. Esto llevaria a que los
procesos de regeneracion poblacional fueran mas exitosos, permitiendo un
mayor crecimiento poblacional (Fielder 1987) y explicando, en alguna medida,

los mayores niveles de abundancia de esta especie.

Neobuxbaumia mezcalaensis, la especie mas comun, presenté bajos
porcentajes de germinaciéon en 2000, pero en 2001 mostré porcentajes de
germinacion cinco veces mayores que los del ano anterior, y de mas del doble-
que {os reportados para N. macrocephala 'y N. tetetzo. Ademas, fue la especie
que mosird mayores porcentajes de supervivencia de plantulas en ambos anos
de estudio. Particularmente en 2001, se observd una supervivencia seis veces
mayor que la presentada por N. macrocephala y 20% mayor que la encontrada
para N. tetetzo. Ademas, Esparza-Olguin y Valverde (2003) senalan que N.
mezcalaensis presenta pulsos muy intensos de produccién de semillas que, en

este caso, también coincidieron con el aho de mayor germinacion y
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supervivencia de plantulas (i.e. 2001). Se podria adélantar la hipétesis de que
esta especie presenta pulsos de establecimiento masivo, intercalados con
periodos de bajo establecimiento durante los cuales los procesos demograficos
se ven aletargados. Este comportamiento podria llevar a esta poblacion, a
mediano plazo, a mostrar un crecimiento poblacional mas dinamico, como se
demostrd en el Capitulo cuatro (Fiedler 1987).

En el Capitulo cuatro sugerimos que una de las maneras mas adecuadas de
abordar el aspecto de la rareza que tiene que ver con la restriccion de habitat, es
el analisis ecofisiolégico de los estadios mas tempranos del ciclo de vida. En
este capitulo hemos intentado abordar precisamente este tema, utilizando un
enfoque experimental que contempld los transplantes reciprocos. La ventaja de
este enfoque es que, ademas de introducir semillas y plantulas de cada especie
a las localidades de las otras especies, también fas introdujimos a su propia
localidad, permitiéndonos contar con un grupo control que nos ayuda a
homogenizar el efecto de la manipulacion experimental. Sin embargo, es
necesario reconocer que la misma manipulacion experimental impide extrapolar
completamente los resultados obtenidos en estos experimentos y suponer que
reflejan en un 100% lo gue ocurre en condiciones naturales. Por ejemplo, al
proteger a las semillas y plantulas con los cilindros de malla de alambre,
seguramente afectamos sus probabilidades de supervivencia y de ataque por
depredadores; asimismo, al trabajar con plantulas de 2 meses de edad también
redujimos sus riesgos de mortalidad, al introducirlas al campo de un tamano que
les permmitiria soportar mejor las arduas condiciones del ambiente. Sin embargo, -
a pesar de estas limitaciones, nuestros resultados si apuntan de manera muy
sugestiva a que las restricciones de habitat mostradas por estas tres especies
estan determinadas, en una fraccién muy importante, por los requerimientos y
preferencias especificas de las fases tempranas de desarrollo. Para comprender
este fendmeno a mayor profundidad, sera necesario determinar qué tipo de

factores ambientales (i.e. la textura del suelo, su compactacién, su composicion




quimica, etc.) son los que afectan en mayor medida el éxito de la germinacién y
el establecimiento.
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Capitulo IV

Comparative demographic analysis of three Neobuxbaumia species (Cactaceae) with
differing degree of rarity.
Enviado como: Ligia Esparza-Olguin, Teresa Valverde and Marfa C. Mandujano.

Population Ecology

Abstract

In this study we use a demographic approach to analyze the differing abundance of three
congeneric columnar cacti: Neobuxbaumia wmacrocephala. (the rarest), N. tetetzo
(intermediate}, and N. mezcalaensis (the most common). Populations of these species
were studied in the Tehuacan Valley (Central Mexico) over a three-year period. We
employed traditional and stochastic matrix models to explore the association between
particular demographic traits and the degree of rarity of each species. Most matrices
showed A values close to unity; the only exception was N. mezcalaensis in 2001-02 (A =
1.091 £ 0.088). In the three species the highest elasticity values corresponded to entries
referring to the stasis of pre-reproductive plant and small adults. However, the most
important differences in the A values between years and species were associated with
variation in fruit production and seed]ihg recruitment. Stochastic population growth rates
(As ) were all significantly above unity. Neobuxbaumia mezcalaensis yielded the highest
As due to its high fecundity in 2001-02. These result suggest that the variation in
demographic behaviour observed between species is sufficient to explain the higher
abundance of N. mezcalaensis compared to the rare N. macrocephala. Our results
contradict the emergent view of conservation biology that high variance in demographic
rates may increase the risk of population extinction. Here variance in reproductive
performance favour population persistence. The interaction between life history and
demographic variability may allow N. mezcalaensis to be positively influenced by good

years but only marginally influenced by bad ones.

Key words: Arid environments, columnar cacti, matrix models, storage effect, stochastic

analysis, reproductive vanability.




Introduction
The study of rarity as a biological
phenomenon is at the core of ecological
theory since it addresses the causes that
limit the abundance and/or distribution
of certain species. Additionally, it 1s
central to conservation biology since
rare specles have higher extinction
probabilities than common ones, thus
highlighting the need to deepen our
insight into the causes of rarily in order
to develop appropriate management and
protection plans for threatened species
(Gaston 1994; Schemske et al 1994,
Bevill & Louda 1999). Although quite a
number of papers have been published
on the subject of rarity in the last
decades, few common traits have been
found among rare species (Esparza-
Olguin 2005), and this apparent lack of
general trends has left us rather
discouraged regarding our possibility of
understanding the underlying causes of
rarity (Rabinowitz 1981; Gaston 1994,
Kunin & Gaston 1997; Bevill & Louda
1999). Many rare species have been
studied from different points of view,

covering issues in demography, genetics,

physiology, biogeography, biotic
interactions, reproductive biology, and
conservation, among others (Prober &
Austin 1990; Menges 1990; Shmalzel et
al. 1995; Fisher & Matthies 1998; Wong
& Sun 1999; Esparza-Olguin et al
2002). Yet, instead of effectively
contributing to deepen ¢our understanding
regarding the causes of rarity, the large
collection of published material on
single-species study cases may easily
lead us to miss the forest for the trees. It
would appear that a common conceptual
framework on which to analyze the
available information 1s still to emerge.
An important contribution to the
study of rarity was Rabinowitz’s (1981)
recognition of three main aspect
involved in the identification of rare
species: 1} habitat specificity, 2)
geographic distribution range, and/or 3)
population density. The rarest species
are limited in all three respects, L.e. they
are specific to one particular habitat
type, have narrow distribution ranges
and show low population numbers.
Other rare species may be limited 1n
only one or two of these aspects,
resulting in different types or rarity

(Rabinowitz 1981; Rabinowitz et al.

]




1986). These ideas have been pivotal in
our understanding of rarity as a
multidimensional phenomenon that must
be addressed from different perspectives.
Here we propose that a different set of
conceptual tools should be wused in
addressing each of the three aspects of
rarity recognized by Rabinowitz (1981).
1) A species’ habitat specificity may be
studied by analyzing the
ecophysiological traits which enable it to
occupy and successfully exploit certain
habitats, rwhile being at a disadvantage in
others; in particular, physiological
responses of early life-cycle stages to
different environmental conditions are
likely to strongly influence habitat
preference and degree of specificity. 2)
On the other hand, metapopulation
theory may be uscful in offering some
understanding of a species’ geographic
distribution range by looking at the
factors that affect the foundation and
extinction of local populations at a
regional scale (Carter & Prince 1981;
Hanski 1989); in this context, the study
of seed dispersal is fundamental. 3)
Finally, the use of demographic analyses
appears appropriate  for addressing
questions regarding population numbers;

in fact, demographic studies have often

been acknowledged as potentially
important tools for increasing our insight
into the causes of rarity (Lande 1988;
Gaston [994; Schemske et al 1994;
Bevill & Louda 1999). In this paper we
offer an example of this latter approach
by analyzing the population dynamics of
three cactus species along a rarity
gradient. We aim to identify general
demographic traits accounting for the
differences in the abundance patterns
between the rare and the more common
species. An additional significant aspect
of our study system is that the three
species studied belong to the same
genus. The advantage of comparative
studies on congeneric or closely related
species is that they maintain the
phylogenetic effect to a minimum when
contrasting particular life history traits
(Harvey & Pagel 1991; Silvertown &
Dodd 1996, Esparza-Olguin 2005). This
comparative approach to the analysis of
plant rarity has seldom been used in the
context of plant demography (but see
Fielder 1986, 1987 Garcia ef al. 2002
for exceptions).

Most of the recent studies
analyzing the demography of plant
species have used transition matrx

models (e.g. van Groenendael & Slim




1988; Menges 1990; Horvitz &
Schemske 1995; Oostermeijer e al.
1996; Valverde & Silvertown 1998;
Mandujano et al. 2001). These models
constitute a powerful analytical tool
since they allow the projection of the
potential fate of a population under
different theoretical scenarios, as well as
the evaluation of the relative importance
of the demographic processes occurring
in different life-cycle stages (de Kroon et
al. 1986; Silvertown et al. 1993).
Although the use of this type of &ime-
mvariant, deterministic models has been
helpful  in  addressing  particular
conservation 1ssues for several rare
plants (e.g. Menges 1990; Contreras &
Valverde 2002; Esparza-Olguin e: al
2002), it remains unclear how they may
contribute to our understanding of the
causes of rarity. In parricular, if
populations of both rare and common
specles remain close to carrying capacity
(e.g. in the absence of frequent
disturbances), we  would expect
deterministic population growth rate to
be close to unity irrespective of the level
of rarity of the species involved.
However, the use of stochastic matrix

models, which evaluate the impact of

spatial and temporal demographic

variation on long-term population
dynamics (Caswell 2001; Mandujano et
al. 2001; Picé & Riba 2002; Mondragén
et al. 2004; Valverde et al. 2004), has
recently demonstrated that the effect of
stochasticity on the long-term fate of
populations may depend on an
interaction between life-history traits and
sensitivity to environmental variance,
which may lead to counter-intuitive
results regarding potential abundance
patterns (Higgins et al. 2000). In this
context, stochastic demographic analyses
may indeed contribute to  our
understanding of the causes of rarity, at
least in the aspect concerned with
limitation in population nurnbers.

In this study we analyze the
demographic  behaviour of  three
columnar cactus species that differ in
their degree of rarity. Neobuxbaumia
macrocephala (F.A.C. Weber) Dawson
is the rarest of the three, followed by N.
tetetzo (Coulter) Backeberg, and finally
by N. mezcalaensis (Bravo) Backeberg,
which shows a broader distribution
range and higher overall population
densities compared to the other two (Fig.
1, Table 1). We studied one population
of each species over a three-year period

(but five years in the case of N




macrocephala - see below) by analyzing
yearly transition matrices. The latter
were also used to perform long-term
numerical  simulations  using  the
stochastic approach originally developed
by Cohen (1579) and later elaborated by
other authors (Bierzychudeck 1982;
Caswell 2001; Tuljapurkar 1989, 1997;
Ernksson 1994; Nakaoka 1996;
Mandujano et af 2001; Picé & Riba
2002; Mondragon et al. 2004; Valverde
et al. 2004). We aimed to answer the
following questions: i) are any particular

demographic traits associated with the

different levels of rarity displayed by
these species?; i) how does
demographic behaviour vary through
time (i.e. three to five years) for each
species?; iii) when incorporating
stochasticity, what are the potential long-
term consequences of the observed short
term demographic behaviour for each
species? We expect that the answers to
these questions will contribute to our
understanding of the mechanisms that
effectively limit population numbers,
thus deepening our insight into the

demographic causes of rarity.

Table 1. Ecological features of the three Neobuxbawmia species studied. 1= N

macrocephala;, 2 = N. tetetzo;, 3 = N. mezcalaensis.

Sp.
Xerophytic Leptonycieris Narrow distribution
1 shrubland Tehuacan 1292200  curosoae, range; low densities;
and Valley L. nivalis, lugh habitat
tropical dry Choeronycteris specificily
forest mexicand.
Xerophytic Leptonycreris Narrow distribution
2 shrubland Tehuacan- 1200 a [BOO curosoae, range; high densilies;
and Cuicatlan Artibeus jamaicensi, high habitat
tropical dry region Choeronycieris specificity
forest mexicana.
Thorny Tehuacan- Lepronycteris Large distribution
3 shrubland Cuicatlan 1000 a 1680 cureoscae, range; high densities;
and region and L. nivalis, high habitat
tropical dry  River Balsas Choeronycteris specificity
forest Basin mexicana.
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Figure 1. A) General distribution of the three Neobuxbaumia species. B) Location of

particular populations studied.

Materials and methods

The study site: This study was carried
out near Zapotitlan Salinas, in the
Mexican State of Puebla (18°20’N,
97°28’W). The Zapotitlan Salinas area is
part of the Tehuacdn Valley, which is in
turn contained within the Tehuacdn-
Cuicatlan Biosphere Reserve, 1 Central
Mexico. This reserve is well known for
its high diversity of cacti and other
succulents, as well as its elevated
number of endemic plant  species
(Zavala-Hurtado 1982; Davila-Aranda es
al. 1995). The Zapotitlan Saiinas area
has a sub-arid climale with an annual
mean temperature of 18-22°C, and
annual total rainfall of ca. 400 mm, 70%
of which falls during the rainy season,
between June and September (Zavala-
Hurtado 1982; Zavala-Hurtado & Diaz-
Solis 1993). The soils at this area are
calcareous, rocky and shallow, with Jow
organic matter content (8.87%) and
extremely low ferulity (P: 7 ppm, K:
0.76 ppm, Ca: 39.28 ppm, N: 0.27% -
Ruedas 2003). The vegetation at the area

is a xerophytic shrubland dominated by

columnar cacti such as Myrtillocactus
geometrizans (C.  Mart.) Console,
Cephalocereus columna-trajani (Karw.)
Schuman, and the three Neobuxbaumia
species ncluded in this study. Also
globose and barrel-like cacti such as
Mammillaria sp., Echinocactus sp.,
Coryphanta sp., and Ferocactus sp., as
well as other succulents such as Agave
sp.. Yucca periculosa Baker, and
Beaucarnea gracilis T.em. are abundant.
Other important physiognomic elements
are shrubs and small trees such as
Cercidium praecox (Ruiz & Pav)
Harms, Prosopis laevigata (Humb. &
Bonpl. Ex. Willd) M.C. Johnst., Acacia
sp., and  Mimosa sp., these pioneer
species colonize open spaces and
constitute nurse plants for many cactt
and other succulents (Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991; Godinez-Alvarez er al.
1999; Ruedas 2003). The three
Neobuxbaumia species studied occupy
slightly different environments within
the study area (Ruedas 2003). Thus, a
different location was chosen to study

the population dynamics of each species,




although the three sites were relatively
close to each other (3 - 14 km apart, Fig.
).

The species: Neobuxbaumia
mezcalaensis is a  non-branching
columnar cactus that may reach over 10
m in height. It flowers between April
and June. Its flowers are borne all along
the stem and are white in color. Its fruits
are greenish to reddish (Arias-Montes ef
al. 1997, Valiente-Banuet et al. 1997).
According to 1ts  high population
densities and relatively broad
distribution range, this species may be
considered as the most common of the
three included in this study (Fig. 1
Table 1).

?

Neobuxbaumia tetetzo is a
branching columnar cactus that reaches
about 15 m in height. It flowers between
May and July. Its flowers are produced
on branch tips and are white in color;
- fruits are green- and fleshy (Arias-
Montes et al. 1997; Godinez-Alvarez et
al. 1999). This species 1s usually found
forming dense populations; vyet, its
distribution range is narrower than that
of N. mezcalaensis (Fig. 1), thus we
consider it as having an intermediate

level of rarity (Table 1).

Neobuxbaumia macrocephala 1s
a branching columnar cactus that may
also reach ca.15 m in height. Branch tips
bare a reddish pseudo-cephalium from
which purple flowers emerge in late
spring. Fruits are also purple in color and
ripen early in the summer (Arias-Montes
et al. 1997; Valiente-Banuet er al. 1997).
This species is found only in the
Tehuacan Valley where it generally
forms sparse populations. Due to its low
population  numbers and  narrow
distribution range, this species 1§
considered the rarest of the three
included in this study (Fig. 1, Table 1).

The seeds of Lthese
Neobuxbaumia species are dispersed by
bats and birds (Valiente-Banuet et al
1997: Godinez-Alvarez er al. 1999); yet,
germinability s neither decreased nor
stimulated by the acid environment
presumably experience by seeds in their
dispersers gut (Godinez-Alvarez and
Valiente-Banuet 1998; Ramirez-Padilla
& Valverde 2005). However, this type of
biotic seed dispersal may favour
germination and seedling establishment
by allowing the seeds to reach
microenvironments under the shade of
nurse plants, where the success of Lhese

life-cycle stages is enhanced (Valiente-




Banuet & Ezcurra 1991; Godinez-
Alvarez er al. 2002). The long flight
distances of these dispersal vectors (bats
also acting as pollinators) has allowed
little genetic differentiation between
populations  within  each  species
(Esparza-Olguin, unpublished). This
feature suggests that dispersal limitation
i1s not responsible for their distribution
limits. In .addition, since individuals of
the three species are very long lived
(reaching  >300 years old) and
populations occupy large continuous
areas with no clear-cut boundaries, it
remains unclear  whether local
population formation and extinction (i.e.
metapopulation dynamics) play any
relevant role in the species’ differing

level of rarity.

Fields methods: At each location we set

permanent transects in  which all
Neobuxbaumia individuals were located;
a metal tag with an ID number was
attached to each plant. The number and
size of permanent transects varied
between sites, depending on population
density. Their aim was to function as a
grid in which individual plants could be
allocated X and Y coordinates to allow
relocation during the study period. In
summer 1999 ca. 350 individuals were
tagged in each population. The size of
each individual plant was recorded at the
beginning of the study by measuring
stem length with a measuring rod. In the
case of branching plants, we marked and
measured each branch individually. We
added up the stem lengths of all the
stems In a plant to obtain total plant size,
and used this variable to categorize

plants in size classes (Table 2).




Table 2. Size categories {in relation to total plant length, given in cm) used to describe the

demography of Neobuxbaumia macrocephala, Neobuxbaumia tetetzo and Neobuxbaumia

mezcalaensis.

Category  Neobuxbaumia macrocephala

Neobuxbaumia tetetzo

Neobuxbaumia mezcalaensis

Life-cycle stage

1 0--1

2 1.1-5

3 51-15

4 [5.1-45

5 45.1 - 120

6 120.1 - 200

7 200.1 - 500

8 500.1-900 '
Y 900.1 ~ 1300
10 > 1300

In summer 2000, 2001 and 2002
populations were visited and plants were
relocated and measured again. Size-
specific survival and growth
probabilities were calculated from the
proportion of individuals in each size
class that dted, remained in the same size
class or grew to the following size class
from one year to the next. Fecundity was
given 1n ‘seedling’ units, since our
observations suggest that the seeds
produced during each summer {ie. the
rainy season) do not accumulate for long
periods 1n the soil but rather germinate

within a few weeks or die. Thus, size-

0-1 Seedlings
1.i-5
51-15
15.1-45 Juveniles
45.1 — 120
120.1 - 200
200.1 - 350
350 -- 550
550.1 - 750 Adults
> 750

specific  fecundities were estimated
through the combination of two
parameters: a) observations on fruit and
seed production, and b) seed germination
experiments (since naturally germinating
seeds and emerging seedlings were very
difficult to observe due to their small
size and Jow frequency in natural
conditions), as detailed in the following
paragraphs.

The number of fruits produced
per plant was evaluated each year during
the reproductive season (ie. April -
August) through monthly counts. The

mean number of seeds per fruit was




determined from a collection of ca. 20
fruits per species each reproductive
season.

Seed germination experiments
were carried out in August 2000 and
2001 in each of the study sites. In
August 2000, 20 batches of 25 seeds
were planted in the field. Each batch of
25 seeds was sown within a mesh
cylinder (20 cm in diameter, 5 cm tall)
partially sunk in the ground to allow
relocation; the effect of the cylinder on
seed survival was considered negligible.
Ten of these cylinders were set in open
areas and 1O under the shade of nurse
plants. Seed germination was followed
daily for the first 10 days and then
monthly for three months. Given a high
seed availability in 200! (Esparza-
Olguin & Valverde 2003), 75 seeds were
used In each of the 20 seed batches sown
in the field for each species in August
200t. Again in this second year 10
batches were sown in open areas while
the remaining 10 were sown under the
shade of shrubs, and seed germination
was followed daily for the first 10 days
and then monthly for the following three
months. Seed germination probability
for each species was obtained from these

experiments, averaging the results of the

two treatments (l.e. in the open and
under a nurse plant). By planting half of
the experimental seeds in open areas and
half under the shade of nurse trees we
assumed that the chance of a seed falling
in either of thess microenvironments is
equivalent, which is a reasonable
assumption considering that indeed, ca.
50% of the area is covered by
vegetation.

As seedlings are extremely rare
in the three populations studied, we
estimated seedling survival probabilities
from one year to the next from seedling
survival experiments carried out in 2000
and 2001. We germinated seeds of each
Neobuxbaumia species in a greenliouse
in May of cach year, and introduced the
resulting seedlings to the field in August,
when they were two months old. In
August 2000 we introduced 100
seedlings of each species to their
corresponding site; we planted 10 groups
of 10 seedlings each, five of these under
the shade of shrubs and five in open
areas. To allow relocation, seedlings
were planted within the same type of
mesh cylinders used for the germination
experiments. Seedling survival was
followed monthly for a year. In August

2001 we camied out a similar




experiment, but in this case we used 12
groups of 36 seedlings each for N.
macrocephala and N. mezcalaensis, and
12 groups of 30 seedlings each for N.
tetetzo. To calculate the relevant matrix
entries, the results of the two treatments
(i.e. under nurse plants and in open
areas) were averaged. We are aware that
by planting two-month old seedlings in
these experiments, we were unable to
evaluate the extent of the mortality risk
during the very early stages of seedling
growth; thus, the seedling survival
probabilities reported here must be

somewhat overestimated.

Population projection matrices: We built
three population projection matrices
(periods 99-00, 00-01, and 01-02) for
each of the studied species. As
mentioned above, transition probabilities
among size classes were estimated as the
relative frequencies of each observed
transition from one year to the next. In
some cases (N. macrocephala 00-01, N.
letelzo 99-00, 00-01, and N.
mezcalaensis 99-00, 00-01, 01-02) no
deaths were observed in the largest size
classes. The relevant matrix entries were
thus calculated as the inverse of category

length (in years), estimated according to

the observed annual growth rate, as
detailed by Enright & Ogden (1979).
Given the growth form of columnar
cacti, we may assume that plant size (as
measured here) is directly related to age;
thus, our calculation of mortality rates
for the largest size categories using the
estimation of category length obtained
from annual growth rates may be
considered reliable.

Fecundity entries were calculated
by multiplying the mean number of
seeds produced per individual by the
probability of seed germination obtained
from the seed germination experiments
described above. The probabilities of
seedling survival for the 99-00 and 00-
01 matrices were obtained from the
seedling survival experiments set during
the summer of 2000, while the results of
the experiment that started in the
summer of the 2001 were used to
calculate the 01-02 matrices.

Population growth rate (A), stable
size-class distnbutions and size-specific
reproductive  values were calculated
through the power method. The 95%
confidence intervals for A were
calculated using the analytical method
proposed by Alvarez-Buylla & Slatkin

(1994).  Elasticity  matrices  were




calculated as described by de Kroon et
al. (1986). Finaily, from the three annual
matrices obtained per species, we
calculated average matrices, as well as
the coefficient of variation (CV) of the
different matrix entries; the latter
allowed us to identify the entries that
varied the most between years, which
may be considered responsible to a large
extent for annual variation in A values
(Pic6 & Riba 2002). For N.
macrocephala, in addition to the three
matrices reported here, we ' also
incorporated to this analyses (and to the
stochastic simulations reported below)
two other annual transition matrices
which were published in a previous
paper (Esparza-Olguin er al. 2002).
These matrices (corresponding to 97-98
and 98-99) have the same dimensions
and were built in exactly the same way

as the ones reported here.

“Stochastic  simulations: In order to

evaluate  the potential long-term
consequences of the annual variation in
demographic behaviour observed over
the study period, we performed
stochastic simulations using the various
transition matrices available for each

species (n = 3 for N. tetetzo and N.

mezcalaensis, and n = 5 for N
macrocephala). The simulation method
applied was based on the random
selection of one matrix from a pool of
matrices for each species at each time
step (i.e. for each matrix iteration —
Caswell 2001). We carried out two
simulation exercises: a) in the first case
all matrices in the pool were sampled
with the same probability (0.333 for the
matrices of N. mezcalaensis and N.
tetetzo, and 0.20 for those of N.
macrocephala); b) in the second case we
weighted the probability of picking each
matrix according to its probability of
representing the population dynamics
each particular year, which was
estimated from the weather records of
the study years compared with those of
the last 30 years (Valverde et al. 2004).
Considering that this latter procedure
was based on very few data points (n= 3
for N. tetetzo and N. mezcalaensis, and
n=5 for N. macrocehala), the allocation
to either distinct or equal probabilities to
the different matrices may be considered
equally arbitrary. Thus, here we focus
only on the first simulation exercise
referred to above. The methods and the
results of simulation exercise b are

detailed in Appendix 3.
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The stochastic simulations were
run using an Excel Macro. For each
species we ran 30 series of 1000 matrix
iterations each. For each series we
plotted the natural logarithm of
population size against time (i.e. 1000
simulated years) and fitted a linear
regression line to calculate the intrinsic
rate of population increase (r) as the
slope of the fitted line. The A value
yielded per series was calculated as A =
e’ (Bierzychudek 1982; Mondragén ef al.
2004; Valverde et al. 2004).' The
stochastic population growth rate, Ag,
reported for each species represents the
average A value of 30 such series. The
regression  procedure  foliowed to
calculate A values yielded similar results
as the method proposed by Caswell
(2001), 1.e. using the mean of logp (N
/ N)) to calculate A; yet, we observed that
the regression method accounted more
accurately for the overall increasing or
decreasing trend followed by population
numbers.

To evaluate the extinction
probabilities for each population we ran
100 series of 1000 iterations and
analyzed the proportion of these that
lead to extinction (i.e population size

dropping below one individual),

Results

Seed  germination and  seedling
establishment

During the summer of 2000 the number
of seeds that were observed germinating
in the field experiments was very low for
the three Neobuxbaumia species studied
(Table 3). In all three cases the
difference . . between germination
percentage in exposed and shaded
microsites  was  not  statistically
significant (N. macrocephala: 1 = 1.865,
df. =9, £ =0.095; N. retetzo: t = 0.430,
d.f. =9, P =0.667; N. mezcalaensis: 1 =
0.799, d.f. = 9, P = 0.445). 1n 2001
germination percentages were higher
than in the previous year for all species
(Table 3). For N. macrocephala, 28 out
of 250 seeds perminated in shaded
microsites, while only seven out of 250
germinated in exposed microsites; this
difference was marginally significant (¢
= 1982, df =9, P=0.079). In the cases
of N. mezcalaensis and N. retetzo, the
difference between germination
percentages in exposed and shaded
microsites was statistieally significant
this year (t = 3.363, d.f. =9, P = 0.008,
and ¢ = 2.667, df. = 9, P = 0.026,

respectively). The higher germination




percentages obtained this year for N
mezcalaensis and N. tetetzo compared to
the ones observed in 2000 determined in
part the high fecundity values of the 01-
02 matrices (see Appendix 1). These

relatively high fecundity values were
also accounted for by a higher fruit
production in all three species during
2001 compared to the other years
(Esparza-Olguin & Valverde 2003).

Table 3. Mean germination percentages (+ standard deviation) obtained in the field

experiments during the summers of 2000 and 2001 for the three species studied.

Neobuxbaurnia Neobuxbaumia Neobuxbaumia

Year macrocephala mezcalaensis tetetzo
Exposed microsites :

2000 040316 1.6 £0.996 2.0+ 1.0R0

2001 2.8 1337 6.0+£2915 36+1.729
Shaded mucrosites

2000 6.0+2.273 2.4 +0.843 2.8+ 1.494

2001 112127 29.2+3.234 13.6 £2.171

2000 32+1.735 2.0 £0.889 24+1273

2001 7.0 £2.337 17.6 +4.223 8.6+ 2.300

The results of an ANOVA
designed to explore the effect of
‘species’, ‘year’ and ‘microsite’ on seed
germination

percentage (arcsin

transformed for linearity) indicated that

the effect

of the three factors was

significant, as well as the interaction

between

species

and year,

which

indicates that the effect of ‘year’ was not

the same for all species (Table 4).




Table 4. Results of the ANOVA performed to test the effect of species, year, and
microsite (shaded vs. exposed) on the germination percentages obtained in the field
experiments. Figures in bold represent significant effects.

Factor MS d.f. F p

Specie 0.027 2 4.424 0.0142

Year 0.219 1 35.583 0.0000

Microsite 0.199 1 32.325 0.0000

Specie x year 0.039 2 6.335 0.0025

Specie x microsite 0.012 2 1.931 0.1500

Year x microsite 0.098 1 16.063 0.0001

Specie x microsite x year 0.025 2 4.068 0.0198
In 2000 we observed a In contrast to these results, seedling

significantly higher seedling mortality in
the exposed than in the shaded
microsites in all three species (Fig. 2a).
All Neobuxbaumia  macrocephala
seedlings planted in the exposed
microsite died within the first month;
100% mortality in these microsites was

reached after two months in N. tetetzo

and after six months in N. mezcalaensis.

survival did not differ significantly
between shaded and exposed microsites
in 2001 (Fig. 2b). Yet, 100% mortality in
the exposed microsites was reached after
seven months in N. tetetzo, while for the
other two species some seedlings were
still alive in these microsites after nine

month.

Figure 2. Survivorship curves (log 1) for the seedling cohorts introduced to the field in

exposed ( ) and shaded (

) microsites in a) summer 2000 and b) sumimer 2001.

The values of LR given below each graph correspond to the log-likelihood ratio obtained
from the comparison of the pair of curves in each graph.
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Population dynamics

The three yearly transition matrices built
for N. macrocephala, N. tetetzo and N.
mezcalaensis are reported in Appendix
1. These show several features that are
shared by all three species in the three
study periods; for instance, in all cases
fecundity increased and mortality
decreased with increasing plant size,
thus, seedlings showed the highest
mortality rate, whereas all adull
categories showed very low mortality. In
fact, in the case of N. mezcalaensis the
largest  size category showed no
mortality at all during the whole study
period (from 1999 to 2002), while for N.
teterzo the death of the largest adults was
observed only in 2002; finally, mortality
of N. macrocephaia individuals in the
largest size category was observed in
2000 and 2002 (the observation period
for this species covering from 1997 to
2002).

Another common feature for all
species and years was the slow
individual growth rate, which was
noticeable in the higher values of the
entries  corresponding  to  stasis  or
persisteﬁce in the same size category

compared to values corresponding to

growth (Appendix 1). All these features
are also apparent in the average matrices
reported in Table 5; entries in these
matrices are mean values of the three
yearly transition maltrices (five in the
case of N. macrocephala) and thus
incorporate the effect of temporal
demographic variation. According to the
A values obtained from these average
matrices, the populations of N
macrocephala and N. tetetzo are close to
the numerical equilibrium; however, the
Aa value of the N. mezcalaensis matrix
suggest a growing population, i.e. Ap is
significantly above unity (Table 5). This
stems from the fact that population
growth rates obtained from annual
transition matrices were close to unity in
most cases (Fig. 3), with the only
exception of the V. mezcalaensis matrix
corresponding to the period 01-02,
which showed a A value significantly
above unity (Fig. 3, Appendix 1). This
was mainly a result of the high fecundity
values and high seedling survival
probability observed in this species

during this period (Appendix 1).




Figure 3. Population growth rates (A) (with 95% confidence intervals) for the three

populations studied from 1999 to 2002.
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Population growth rate values
obtained from average matrices show an
interesting correspondence with
observed population structures (Fig. 4).
The N. macrocephala and N. tetetzo
populations (which show A4 values close

to unity — Table 5) show a population

Neobuxbaumia mezcalaensis
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structure  in which the smallest size
classes have lower relative abundance
compared to the intermediate ones,
whereas the N. mezcalaensis population
(with a higher A, value) shows a
population structure that reflects a

growing population, 1.e. with high




relative abundance of the smallest size
categories (Fig. 4). Note, however, that
seedlings are not represented in the

population structure histograms of figure

4, since no seedlings were observed in
the field. This confirms that the seedling
stage i1s an important population

bottleneck for all three species.

Figure 4. Mean relative abundance of individuals (+ standard deviation) observed in each

Size category between 1999 and 2002 for a) N. macrocephala, b) N. tetetzo and ¢) N.

mezcalaensis. Category | is not shown in these graphs because no seedlings were

observed in the field.
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The relevance of studying plant
populations for several years is that one
can have an idea not only of the way in
which A varies through time, but also of
the temporal variability in particular
matrix entries which are responsible for
the variation in A. This may be analyzed
through the coefficients of variation
(CV) of matrix entries (Table 5). These
CV values were highest in matrix entries
corresponding to retrogression, which
was related to the fact that, in general,
these particular transitions were positive
in only one of the three (or five) study
periods. Regarding wvariation in other
matrix entries, the lowest CV values
were  observed in matrix  entries
corresponding to stasis, followed by
those denoting growth. The transition

from seedlings (category 1) to small

juveniles (category 2) was one of the
growth entries that showed high CVs.
This  entry represents seedling
establishment, which is a fundamental
process driving population growth. Of
the three species studied, the rarest (N.
macrocephala) was the one that showed
the highest temporal variation in this
entry (basically due to the low seedling
survival observed in 97-98 and 98-99 —
Esparza-Olguin ef ai. 2002). Finally,
fecundity entries showed very high CV
values in all three species. In this case
the two most common Sspecies (V.
mezcalaensis and N, tetetzo) showed
higher variation in fecundity through
time compared to the rarest species (V.
macrocephala), which displayed a

comparatively more “stable” behaviour

in relation to fecundity (i.e. fruit
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production and seed germination) (Table 5).

Table 5. Average population projection matrices for each species, with their
corresponding elasticity matrices and coefficients of variation (CV) for matrix entries. a)
Neobuxbaumia macrocephala (n= 5 matrices), b) Neobuxbaumia tetetzo {n= 3), and ¢)
Neobuxbaumia mezcalaensis (n= 3). Bold figures in elasticity matrix highlight the

highest values.

a) N. macrocephala
Average matrix
Aa= 1,024 +0.059

1 2 3 4 5 () 7 8 9 10
I 23318 98.519 137.462 316.890
21 0.049 0.610 0.025
3 0.218 0.732 0.012
4 0.090 0.843 0.004
5 0.073 0.881 0.009
6 0.043 0.B&9 0.010
7 0.055 0908 0.022
8 0.077 0.820 0.071
9 0.130 0.772 0.052
10 0.157 0.889
Elasticity matrix
[ 2 3 4 5 6 7 8 9 10
| 0.002 0.003 0.003 0.009
21 0.017 0.027 0.001
3 0018 0.047 0.0004
4 0.018 0.084 0.0002
5 0.018 0.110 0.0004
6 0.018 0.122 0.001
7 0018 0.157 0.002
8 0.0]18 0.094 0.006
9 0018 0.073 0.006
10 ’ ' ' 0.015 0.097
Coefficients of variation
| 2 3 4 5 6 7 8 9 10
| 77.99 82.45 87.61 99.65
2| 5833 2538 6870
3 40.65 10.13 22361
4 45.07 448 22361
5 46.07 4725 22361
6 63.61 497  137.10
7 37.55 495 156.27
8 64 84 14.57 223.61
9 80.71 16.89 9195
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61.73 381
b) N. tetetzo
Average matrix
Aa=1.036 £ 0.0834
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 25839 79785 122443 374.022
21 0.053 0714 0.025
3 0.110 0862 0012
4 0.054  0.893 0.010
S 0.072 0.927
6 0.052 0.876
7 0.104 0962 0.026
8 0.029 0.873 0.018
9 0.077 0.847 0.016
10 0.068 0.936
Elasticiy matrix
1 2 3 4 5 6 7 8 ) 10
l , 0.005 0.006 0002 0.004
21 0017 0040 0.001
3 0018 0090 0.001
4 0018 0.114 0.001
5 0.018 0.149
6 0.017 0.093
7 0.017 0.225 0.00]
8 0.013  0.071 0.001
9 0.006 0029 0.001
[0 0.004 0.037
Coefficients of variation
| 2 3 4 5 6 7 8 9 4]
| 173.21 17239 16595 162.36
2 2165 691 48.00
3 33.06 401 17321
4 35.37 837 173.21
5 90.62 | .67
6 32.05 1.92
7 40.63 1.68 87.37
8 3.448 985 17321
9 42 .50 4.69 17321
10 34.46 2.84
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¢) N. mezcalaensis

Average matiix

Aa=1.087 £0.0624

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

1 71.621  907.375 2079912 2102.090
2| 0.069 0.754 0027

3 0.132 0.853

4 0.037 0.866 0.012

5 0.060 0.919

6 0.046 0922

7 0.078 0.915

8 0.085 0.880

9 0.120 0.864

0

0.117 0.886

Elasticity matrix
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

| 0.002 0012 0016 0011
2| 0020 0.050 0.001

3 0.021 0.083 .

4 0.020 0.087 0.0005

5 0.021 0.124

6 0020 0.125

7 0.020 0.118

8 0018 0.083

9 0.018 0.075

10 0.011  0.051

Coefficients of variation
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
172.89 17271 17143 17094

I

2| 4830 1346 69.28

3 27.62 2.29

4 64.58 481 86.71

5 62.77 2.66

6 41.48 3.79

7 45.02 6.12

8 65.63 3.32

9 60.84  10.53

10 87.85 436
Elasticity analysis elasticity matrices was that
The general pattern of the elasticity retrogressions and fecundity elements
matrices obtained from the average contributed very little to population
matrices was Similar between species growth rate. In addition, growth

(Table 5). A common feature of transitions made only a modest
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contributions to the observed A, value.
In general, matrix entries referring to
stasis showed the largest -elasticity
values. In all cases the highest elasticity
values were found in the persistence of
individuals  in  intermediate  size
categories (4, 5, 6 and 7). These trends
were also apparent in the elasticity of
yearly transition matrices (Appendix 2).
In all cases, when the stasis elements of
elasticity matrices were added up to
evaluate the relative importance of this
demographic process (Silvertown et al.
1993), 1t was observed to contribute with
80-90% of total elasticity in all the study
periods and species (Appendix 2).
Although fecundities had low
elasticity values, these entries had large

CVs (Table 5). Thus, vanation in

fecundity clearly has the potential to
affect the A value in an important way,
as in fact corroborated by our results.
Yet, fecundity entries were a
combination of two different vital rates:
germination success and seed
production. In order to evaluate which of
these wvital rates made a larger
contribution to population growth rate,
we performed numerical simulations
using the average matrices (Table 5) and
modifying the value of each of these two
components independently, and
recording the resulting changes in Aa.
The results show that changes 1n
germination success had a lower impact
on Aa than equivalent proportional
changes in fruit production in the three

species studied (Fig. 5).
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Figure 5. Changes in the value of A that resulted from increases or decreases in the

different components of the fecundity values, i.e. germination success (continuous lines)

and seed production (dashed lines). The proportional decrease or increase in the relevant

value is indicated in the x axis; Orig. = A value of the original {unmodified) average

matrices. Circles = Neobuxbaumia macrocephala; triangles = N. teteizo; squares = N.

mezcalaensis.
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Stochastic simulations

Stochastic population growth rates (As)
obtained from simulation exercise a (i.e.
allocating the same probability of
occurrence to all  yearly matrices)
yielded very similar values than average

matrices {Table 6), which suggest that

these two ways of evaluating the
potential  long term  effect  of
demographic variability are somewhat
equivalent. Yet, the stochastic method
provides the opportunity of analyzing

transient dynamics in a meaningful way

(Fig. 6), as well as weighting the
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probability of occurrence of the different
yearly matrices according to the
frequency of presumed causal factors
(see Appendix 3). The Ag values for the
three species were significantly higher
than unity (Table 6). Note that the
confidence intervals for the As values
were obtained directly from the 30 series
of 1000 iterations performed for each
species, which resulted in  much
narrower confidence intervals than in the
case of the annual or average transition
matrices, in which these were obtained
according to the method proposed by
Alvarez-Buylla & Slatkin (1994). Thus,
the results of the stochastic simulations
suggests that, under the demographic
conditions represented by the matrices
used, all three populations would show a

long term increasing trend, which would

be clearest in N. mezcalaensis. These
results were also apparent when distinct
probabilities were allocated to the
different yearly matrices, incorporating
the potential effect of weather patterns
on population dynamics (Appendix 3).
When comparing the Ag values
between species, we observed that the
Jowest value was yielded by the N.
macrocephala population, while the
highest one was observed in N
mezcalaensis. As all the A values
obtained in the series ran in the
stochastic simulations were above unity,
the population extinction risk for all
three species was zero (Table 6). Yet,
populations would be expected to
fluctuate in size through time, as

exemplified by the results in figure 6.
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Table 6. Projected As values, extinction risks, and time to extinction for the N.
macrocephala, N. mezcalaensis and N. tetetzo populations studied. Extinction risks refers
to the relative frequency with which population numbers fell below one individual among
the 100 series of 1000 iterations performed for each specie. Estimated time to extinction
refers to the time in which projected population size was below one individual. For Ag,

average and confidence intervals are given (n= 30 series of 1000 matrix iterations each).

N. macrocephala N. tetetzo N. mezcalaensis

Ag values 1.023 =.0008 1.037 = .0006 1.089 + .0009
Extinction risk 0.000 0.000 0.000
Time to extinction > 1000 > 1000 > 1000

Note: These results refer to simulation exeicise a referred to in the Methods. The results
of simulation exercise b are reported in Appendix 3.
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Figure 6. Examples of the numerical behaviour of the N. macrocephala (lower line), N.

tetetzo (middle line) and N. mezcalaensis (upper line) populations in the stochastic

simulations that incorporated yearly demographic variation (with equal probability for all

yearly matrices).
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Discussion

In this study we have attempled to
address the causes of the differing level
of rarity of three Neohuxbaumia species.
We started by recognizing that rarity is a
complex phenomenon, the explanations
to which may be searched for with the
aid of at least three different conceptual
frameworks: ecophysiology (related to
the habitat specificity aspect of rarity),
metapopulation theory (the geographic
distribution aspect), and demography
(the abundance aspect). In this case we

have focused on the latter of these

150 200 250
Years

subjects, exploring the yearly variation
in the population dynamics of the
spectes  studied and  theoretically
analyzing its long term consequences in
a stochastic scenario. Despite the fact
that the studied species are long-lived
perennials in which relevant population
processes may occur at the scale of
decades (Pierson & Turner 1998),
several interesting trends that appear to
relate to the species’ fevel of rarity were
apparent. First of all, the only annual

transition matrix with a A value

significantly above unity corresponded
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to the most common species, N.
mezcalaensis (A = 1.091 + 0.088 for the
01-02 matrix). This fact determined that
both the A, value of the average matrix
and the Ag obtained from stochastic
simulations was highest for this species.
Thus, the demographic results of these
three years of study appear to account
for the higher population densities of N.
mezcalaensis compared with the other
two species.

Secondly, several demographic
features help explain the low population
numbers of N. macrocephala: this
species showed the lowest germination
rates (see also Ramirez-Padilla &
Valverde 2005), the highest temporal
variation in seedling recruitment, the
Jowest variation in fecundity values, and
the lowest stochastic population growth
rate; in addition, adult mortality was
observed in this species with a higher
frequency than in the other two.

Thus, the answer to the question
of whether a relationship may be
expected between population growth rate
and rarity seems to be affirmative in this
case, although a single-year
demographic analysis would have been
insufficient to arrive at this conclusion,

since no clear relationship between rarity

and A was apparent within each
particular year. However, the integration
of the demographic variation observed
over several years in the average
matrices and the stochastic simulations
allowed a better understanding of the
causes of the differing abundance
patterns between species. These results
suggest that demographic variability
may play a different role depending on
the life-history traits of each species,
resulting in  differing  population
densities, as proposed by Higgins et al.
(2000). We will come back to this point
in the following paragraphs.

Most of the population projection
matrices obtained in this study yielded a
A value statistically indistinguishable
from unity. This was also the case for
the two matrices previously reported for
Neobuxbaumia macrocephala (Esparza-
Olguin et al. 2002). Considering that the
three Neobuxbaumia species studied are
long-lived, slow growing plants,
population growth rates close to unity
are not a surprise (Silvertown et al
1993). This type of demographic
behaviour has also been found in other
rare plant species and may be accounted
for by high survival rates of adult plants

and low recruitment due to the high
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vulnerability of early life-cycle stages
(Fielder 1987, Damman & Cain 1998;
Contreras & Valverde 2002; Rae &
Ebert 2002; Valverde et al. 2004). The
latter was apparent in the low seed
germination and seedling survival rates
observed in all species.

Germination of Neobuxaumia
seeds is limited mainly by the poor soil
moisture and high temperatures that
characterize  semi-arid  environments
(Ramirez-Padilla & Valverde 2005):
even during the rainy season, the soil
surface remains humid just for short
periods of time after a rainfall event,
decreasing dramatically in a few hours
due to the intense solar radiation. When
seeds are able to germinate, the resulting
seedlings are highly wvulnerable to
drought, predation and other mortality
factors (Valiente-Banuet & Ezcurra
1991; Altesor ef al. 1993; Mandujano et
al. 1996; Contreras & Valverde 2002;
Valverde et al. 2004). Both seed
germination and seedling  survival
showed low wvalues in the three
Neobuxbaumia species studied. The

highest average values were obtained in

N. mezcalaensis in 2001-2002
(germination  percentage = 17.6%,
seedling survival = 11%), which

explains in part the high A value
obtained for this species in this period.
Thus, the differences in population
growth rate between species and years
were determined to some extent by the
dynamics of the early life-cycle stages
(Valverde et al. 2004) and were related
to their level of rarity.

The high vyearly wvariation in
germination success observed in M.
mezcalaensis was responsible, in part,
for the high coefficients of variation of
fecundity entries in this species. The
other factor that accounted for these high
CV wvalues was the massive fruit
production observed in this species
during the summer of 2001 (i.e. ten
times more fruits per plant compared to
the other two species — Esparza-Olguin
& Valverde 2003). This kind of ‘mast
seeding’ phenomenon appears to be
characteristic of N. mezcalaensis, and

apparently also of N. tetetzo. Both local

- people and biologists that have studied

these columnar cacti for several years,
report the occurrence of reproductive
periods of massive blooming followed
by several years in which almost no
fruits are produced (H. Godinez-Alvarez,
pers. com.). During our study period we

were able to witness one of these
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massive fruit production events, which
was  particularly dramatic in N
mezcalaensis, while in N. tetetzo it was
rather modest and in N. macrocephla it
was absent (Esparza-Olguin & Valverde
2003).

Thus, in N. mezcalaensis the two
components of fecundity (i.e. frui
production and seed germination)
showed high values in 01-02, which
accounted for the high A value of the
corresponding matrix; this high A, in
turn, accounted for the long :term
increasing  trajectory  of the N
mezcalaensis population. It follows from
this that one of the features that played
an important role in the theoretical long
term population increase of the relatively
common N. mezcalaensis was its high
temporal  variability in  fecundity
components (with a higher impact of
fruit production — Fig. 5), whereas the
rather regular reproductive pattern of the
rare N. macrocephala resulted in lower
long-term As values. On the other hand,
the high CV value associated with the
seedling establishment success in N.
macrocepala did not translate into such a
noticeable impact on A, since it was not
accompanied by variation in fruit

production and seed germination.

The above results appear to
contradict one of the emergent views of
conservation biology which, based on
theoretical grounds, argues that high
variance 1n demographic rates may
increase the risk of population extinction
(Menges 2000). Our results suggest that
the opposite is the case in our study
system: the relative commonness of N.
mezcalaensis might be related precisely
to the high variance observed in the
different

demographic processes

involved in reproduction and
recruitment. This possibility had been
envisaged by Higgins et al. (2000}, who
reviewed several theoretical studies
demonstrating that variance in
recruitment rates may favour population
persistence, provided life-history
mechanisms that allow storage of
reproductive potential across
generations. In this context, the ‘storage
effect’ is defined as the ability of adult
plants to persist for long periods of time,
thus bridging unfavourable periods.
Higgins et al. (2000} predict that a
population that is capable of storing
reproductive potential will be able to
increase rapidly during favourable years,
thus benefiting from environmental

variance. These authors conclude that
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“for plants with storage (e.g. high
survivorship of reproductive individuals)

increasing the variance in recruitment

promotes persistence” (Higgins ef al.

2000). The three Neobuxbaumia species
studied clearly belong to the storage
category, i.e. they may live for more
than 300 years and the survival
probability of adult plants i1s very high
(so high that in most cases we had to
estimate it rather than calculate it from
empirical  observationst).  However,
some differences between species appear
relevant in this context. First, the fact
that the death of individuals in the
largest size category was not observed in
N. mezcalaensis, but occurred within our
study sample in N. feferzo (in 2002) and
in V. macrocephala (in 2000 and 2002)
suggests the existence of differing
storage capacities between species and
points towards a relationship between
storage capacity and rarity. Secondly,
the high variance in reproduction -and
recruitment displayed by N.
mezcalaensis, combined with its high
storage  capacity, appear to be
responsible for its enhanced population
increase under the stochastic scenario

considered in this study. This results

from the fact that, as envisaged by

Higgins e-t al. (2000), the interaction
between life history and demographic
variability allows this population to be
positively  influenced by  good
recruitment years but only marginally
influenced by bad years.

The previous paragraphs
emphasize that high fecundity values
resulted in high deterministic population
growth rates. Yet, despite the clear
relationship between A and fecundity,
this demographic process had low
elasticity values in the three species
{Table 5, Appendix 2). In general, many
long-lived species and some rare plants,
in which A values are close to unity,
show this type of elasticity pattern in
which population dynamics appears to
depend mainly on juvenile and adult
survival rather than on seed production
and seedling establishment (Elright &
Odgen 1979, Oyama 1993, Silvertown et
al. 1993; Alvarez-Buylla et al. 1996;
Godinez-Alvarez et al. 1999; Contreras
& Valverde 2002; Esparza-Olguin et al
2002; Rae & Ebert 2002; Valverde ef al.
2004). Yet, it is important to bear in
mind that large variations in a
demographic transition with a low

elasticity value may have a greater

impact on A than small variations in a
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demographic transition that has a larger
elasticity (Silvertown et al. 1996; Ehrlen
& van Groenendael 1998; de Kroon et
al. 2000).

The results of the stochastic
simulations presented here correspond to
a numerical exercise in which all
matrices were allocated the same
probability of occurrence. However, this
scenario is  somewhat  unrealistic,
constdering that ‘good’ and ‘bad’ years
occur with contrasting probabilities in
semni-arid ecosystems (Mondragdn gt al.
2004; Valverde et al. 2004). A second
simulation exercise took into account
this considerations (see Appendix 3 for
details). The results indicate an even
more pronounced difference in the long-
term population trajectories between the
relatively common N. mezcalaensis and
the rare N. macroephala. This was
related to the fact that, in N
mezcalaensis, the frequency of years in
which a high A value would be expected
was higher compared to the frequency of
years with lower A. Contrastingly, in N.
macrocephala the opposite pattern was
observed: the years associated with low
A values were the most frequent
according to the weather records

(Appendix 3). A further explanation for

the contrasting level of rarity of these
species could be related to this type of
phenomenon, which would not be
immediately apparent when analyzing
the results of annual matrices alone, or
even when incorporating demographic
variability through average matrices or
ordinary stochastic simulations. This
emphasizes the need for studying the
temporal variation in demographic
patterns, as well as the potental causal
factors (e.g. weather variables) of such

variation.
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Appendix 1.

Population projection matrices for the three species studied. Rows and columns refer to
size categories. q,= size-specific mortality rate; n,= number of individuals from which

transitions were calculated; w= stable size-class distribution; v= size-specific

reproductive values. Only positive values are shown to facilitate reading. A values + 95%
confidence intervals are given above each matrix.

Neobuxbaumia macrocephala

Period 99-00

A =1.045 + 0.053
] 2 3 4 5 G 7 8 9 ] w v
1 21174 98.892 124712 159214 0.687 0.000
2 0.070 0.545 0.021 0.100 0.002
3 0.273 0.750 0.093 0.004
4 0.125 0875 0.068 0.009
5 0.063 0.862 0.045 0.026 0.026
6 0.069 0.864 0010 0.068
7 0.091 0974 0013 0.123
8 , 0.026 0.900 0.002 0.208
9 0.050 0.857 0.091 0.001 0.300
10 0.143 0.847 0.001 0.260
a, 0.930 0.182 0.104 0.063 0.06% 0.000 0.000 0.050 0.000 0.063
IR 160 22 48 48 58 22 38 40 4 11 |
Period 00-01
A =1.009 +0.054
] 2 3 L 5 [ 1 8 9 10 w v
1 41.488 216.114 236314 628.127 0.624 0.000
2 0.070 0615 0.044 0.133 0.000
3 (.231 0 844 0.059 0.197 0.001
4 0.022 0.863 0030 0.005
5 0.020 0.945 0.009 0.034
6 0.018 0.958 0025 0.004 0.120
i 0.042 0.900 G002 {146
§ 0.050 0.833 0.000 0.232
g 0.139 0.800 0000 0.244
10 0.200 0GL7 0.001 0.218
'R 0.930 0.154 0.08% 0.059 0.036 0.000 0.025 0.028 0.000 0.083
Ny 160 15 40 51 54 24 40 36 15 12
Period 01-02
A=1027 £0.071
| 1 2 3 q 5 6 7 8 9 10 w v
| 42.435 130.516 282.620 688.607 0.676 0.000
20 0070 0600 0022 0.117 0.001
3 0300 0733 0,120  0.001
4 (.089 0783 0.019 0.045 0.005
5 0.087 0849 0022 0013
6 0075 0880 0.027 0012 0029
7 0.040 0.919 0.03] 0.005 0.106
8 0.054 0.844 0.353 0.002  0.143
G 0.063 0.588 0.000 0223
10 0.059 0,929 0.000 0479
Qe 0.969 0.100  0.156 0130 0.057 0.080 0.000 0.063 0.000 0.071
n, 360 10 45 a6 53 25 37 12 17 14
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Neobuxbaumia tetetzo

Period 99-00

A=0.978 +£0.047

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 w v
] 0.000 0.001 0.014 0063 0.009 0003
2| 0060 0662 0025 0.002  0.050
3 0.141 0850  0.037 0.002  0.113
4 0.075 0815 0.001  0.176
5 0.148  0.933 0.004  0.165
6 0.033 0889 0.001 0221
7 0.111 0970 0.036 0.605  0.177
3 0.030 0.786 0.053 0.134  0.048
9 0.107 0.842 0.048 | 0.141 0027
10 0.053 0905 | 0.01  0.020
a«| 009 0197 0050 0.000 0.033 0000  0.000 0.071 0.053 0.048
ny 100 71 80 27 30 18 34 27 19 21
Period 00-01
A =1.005+0.139 !
I 2 3 4 5 6 7 8 9 10 v
| 0.000 0748 10325 47.322| 0426  0.000
2| 0060 0760 0.037 0.126  0.007
3 0.120  0.901 0.145 0014
4 0.037 0964 0.132  0.033
5 0036 0938 0.070  0.038
6 0063 0882 0.036  0.040
7 0059 0943 0.042 0041 0084
8 0.029 0.875 0.048 0011  0.183
9 0.083 0.810 0.005 0241
10 0.095 0950 | 0008  0.359
a | 0940 0120 0025 0000 0000 0059 0029 0.000 0.048 0.050
n, 100 50 8l 28 32 17 35 24 21 20
Period 01-02
A=1.034+0.059
| 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 w v
] | 77518  238.605 356991 1074.681 | 0.830 0.000
2] 0040 0721 0013 0.107  0.001
3 0.070  0.835 0.038  0.003
4 0.051 0900 0.030 0.015 0012
5 0.033  0.909 0.004  0.047
6 0.061  0.857 0.001  0.092
7 0.143 0.972 0.003  0.115
8 0.028 0.958 0.001  0.188
9 0.042 0.889 0.000  0.197
10 | 0.056 0952| 0000 0346
| 0960 0209 0.101 0067 0000 0.000 0.000 0.000 0.056 0.048
n, 300 32 69 32 31 14 37 24 17 22
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Neobuxbaumia mezcalaensis

Period 69-00

A=1.000=0.047
| ! 2 3 4 3 6 7 8 9 10 w v
] 0.263 0.000 0278 13457 00004 0003
2| 0050 0825 0016 0.000]  0.051
3 0.125  0.844 00001 0.114
4 0063 0884 008 0.0000  0.178
5 0072 0946 0.0003  0.167
6| 0036  0.882 0.000f  0.222
7 0.118 0850 0.614  0.177
8 0.150 0.800 0.137  0.047
9 ‘ 0200 0765 0144 0024
10 0235 0.889 0.104 0016
Q| 0950 0050 0078 0043 GO0 0000 0.000 0.000 0.000 0.1l
n, 100 80 64 70 55 L7 20 20 17 9
Period 00-01 ,
A =0.092 +0.046
I 2 3 4 5 6 7 8 9 10 w -
! 0.000 5226 42552 41461 | 0.63% 0000
21 0050 0800 0016 0155  00M
3 0.100 0875 0.132 0008
4 0016 0818 0017 0.013 0057
5 0091 0914 0016  0.109
& 0.034 0941 001t 0.219
7 0059 0947 0014  0.188
g 0053 0.895 0.008 0157
9 0.105 0.882 0.077| 0.0t0 0136
10 0.059 0846 0004 0123
Q.| 0957 0I00 0094 0091 0034 0000 0000 0.000 0.059 0.077
n, 100 70 64 66 58 17 19 19 17 13
Period (1-02
A=1.091+0.088
I 2 3 4 5 6 7 8 9 0] w v
1 214600 2716398 6196906 6251.362| 0681  0.000
20 0408 0638 0048 0.176  0.000
3 0.172  0.839 0.120  0.000
4 0032 0895 0020  0.001
5 0018 0.898 0002 0014
& 0068  0.944 0.001 0039
7 0.056 0.947 0000 0.102
8 0.053 0.944 0000  0.253
9 0.056 0.944 0.000 0.357
10 0.056 0923 0000 0235
Q.| 0875 0190 0081 0088 0034 0000 0.000 0.000 0.000 0.077
n, 240 58 62 58 59 18 19 18 18 14
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Appendix 2.

Elasticity matrices for the three species studied for the periods 1999-2000, 2000-2001 and
2001-2002. Rows and columns refer to size categories. Only positive values are shown to
facilitate reading. Elasticity values reported as 0.000 are lower than 0.0001 but larger
than 0.000001. A values + 95% confidence intervals are given above each matrix.

Neobuxbaumia macrocephala

Period 99-00
r=1.045 £ 0.053
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 0.008 0006 0003 0.003
2 | 0020 0.023 0.001
3 0.021  0.054
4 0.020 0.105
5 0.020 0.106 0.002
6 0.022  0.107
7 ' 0.020 0277
8 0013  0.079
9 0.006 0.045 0.003
10 0.006 0.028
Period 00-01
A =1.009 +0.054
| 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 0.001 0002 0.001 0.007
21 0012 0022 0.002
3 0.014 0075 0001
4 0.012 0073
5 0012 0.172
6 0.012  0.269
7 0.014  0.117
8 0.010  0.049
9 0000 0.009 0.033
10 0.007 0.072
Period 01-02
A=1.027 =0.071
1 2 3 4 5 6 7 8 g 10
I 0.007 0.008 0003 0.004
21 0.021 0032 0001
3 0.023  0.057
4 0.022  0.072  0.001
5 0.023  0.108
6 0022 0.140  0.002
7 0.023 0223 0.003
8 0.018 0.113 0007
9 0013  0.018
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10| 0.004 0.036
Neobuxbaumia tetetzo

Period 99-00
A=0978 +0.047
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 0.000 0000 0.000 0.000
2| 0.000 0.001 0.000
3 0000 0.002 0.000
4 0.000 0.001
5 0.000 0.005
6 0.000 0.002
7 0.000 0.880 0.007
8 0.007 0.043 0.000
9 0.003 0027 0.00i
10 0001 0015
Period 00-01 d
A=1.005+0.139
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
] 0.000 0.000 00001 0.007
2 0.009 0032 0.002
3 0.010 0.089
4 0.008 0.201
5 0.008 0.117
6 0.008 0.001
7 0.008 0.155 0.000
8 0.010 0.082 0.000
9 0.010 0.042
10 0.007 0.127
Period O1-02
A= 1.034 +0.059
\ 2 3 4 5 6 7 8 9 10
] 0.004 0005 0002 0.004
21 0016 0.036 0.000
3 0016  0.066
4 0.015 0.108 0.001
5 0.016 0.115
6 0.015 0.072
7 0.015 0239
8 0.011 0.144
9 0.007 0.040
10 0.004 0.049




Neobuxbaumia mezcalaensis

Period 99-00
A= 1.000 + 0.047
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
] 0.000 0.000 0000 0012
21 0012 0063 0.001
3 0.013  0.072
4 0012 0.119 0.003
5 0.016 0.275
6 0.012  0.091
7 0.012 0.068
8 0.012 0.048
9 0.012  0.039
10 0.012  0.095
Period 00-01 '
A = 0.992 = 0.046
I ] 2 3 4 5 6 7 8 9 10
I 0.000 000! 0006 0.003
21 0010 0043 0.001
3 0010 0.077
4 0.010  0.051 0.001
5 0.011  0.127
6 0.010 0.179
7 0.010 0.203
8 0.009  0.087
9 0.0090 0.099 0.000
10 0.006 0.035
Period 01-02
A=1.091 +0.088
i 2 3 4 5 6 7 8 9 i0
] 0.002 0.009 0.008 0.003
21 0022 0033 0.002
3 0.024 0079
4 0.022  0.100
5 0.022 0.102
6 0.022  0.14]
7 0.022 0.144
8 0.020 0.128
9 0.011  0.069
10 0.003  0.015
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Appendix 3.
Stochastic simulations incorporating the potential effect of weather patterns.
To incorporate the potential effect of weather patterns in the stochastic analysis, we
allocated the different yearly matrices available for each species a different probability of
being picked for each matrix iteration, according to its actual probability of representing
the population dynamics each particular year. In this case, we associated the probability
of occurrence of each particular matrix to weather patterns, especially regarding rainfall,
which is known to exert powerful effects on semi-arid vegetation. Thus, the procedure
was carried out according to the following steps:

1} First, we obtained the weather records for the study sites for the period 1997-
2002 (i.e. the period during which our study was carried out), in addition to the weather
records of the last 31 years (from Ehe Zapotitlan and Acatepec meteorological stations);
from the latter, we could calculate the probability of occurrence of years with different
weather characteristics. We explored whether there was a relationship between the yearly
A values obtained for each population and several weather variables during the study
period (i.e. average monthly precipitation, total precipitation falling from March to April,
total precipitation falling during the rainy season - from May to October- and total yearly
precipitation). In the case of N. macrocephala, a marginally significant negative
correlation was observed between the A values and the total amount of rainfall falling
from March to April, just before the start of the rainy season (r= -0.874, r* =0.764, P=
0.052). In the case of N. mezcalaensis, A showed a significant decreasing trend as the
total precipitation falling during the rainy season (May-October) increased (r= -0.999, r’
= 0.999, P= 0.003; respeclively). For N. tetetzo, no significant correlation was obtained
between A and the weather variables explored; however, a high negative correlation
coefficient was observed between A values and the precipitation falling during the rainy
season (May-October) (= -0.844, r* = 0.712, P=0.36 — see Table A3.1).

2) We analyzed the weather records of the last 31 years to obtain the relative
frequency of occurrence of years with different precipitation patterns (in relation to total
precipitation falling between March and April — for N. macrocephala — and lotal

precipitation falling between May and October — for V. tetetzo and N. mezcalaensis).
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3) According to the results of the latter analysis, we allocated different
probabilities of occurrence to the yearly matrices obtained for each species (Table A3.1).
The excel macro used to run the stochastic simulations took into account this weighted
probabilities before picking a particular matrix to carry out each matnx iteration.

The results of this stochastic simulation exercise confirmed the trends obtained in
the first simulation exercise, i.e., N. mezcalaensis showed the larges Ag value, followed
by N. tetetzo and finally by N. macrocephala (Table A3.2)

It is worth noting that, contrary to our expectations, A decreased with increasing
rainfall during the particular periods considered in all three species. Clearly, three (or
five} points are not enough to test the generality of this trend. However, certain
observations allow us to suspect that, indeed, larger-than-average amounts of rain falling
in particular moments of the year may reduce reproductive success. For instance, we have
observed that flowers of Neobuxbuumia individuals may be damaged by rare rainfall
events taking place during the spring. This has been confirmed by accounts of local
people, who report that early rain results in the ‘burning’ of flower buds. Thus, the
occurrence of ramnfall in March, April and May could indeed be associated to years of

poor reproduction and recruitment.

Table A3.1 Probability of occurrence of the different yearly matnces for a) N. macrocephala,
and b) N. teterzo and ¢) N. mezcalaensis, according to the precipitation patters to which they were

associaled and to the weather records of the last 31 years.

ay N. macrocephala

Type of Precipitation Probability of Corresponding Rarnfall*
year Intervals (mm) occurrence yearly malrix A (mm)

1 0-25 0.129 99-00 1.045 2.2(99)

2 26-99 0.194 01-02 1.027 30000

3 10-199 0.226 98-99 0.994 142 (98)

4 20-299 0.129 00-01 1.0609 23.0 (00)
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5 30-39 0.323 97-G8 0.979 36.5(97)
* Rainfall refers to the total precipitation registered in March-April during the years of study (given in

parenthesis) according to the records from the Zapotitldn metereological station.

b) M. tetetzo

Type  Precipitation  Probability of Corresponding Rainfall*
of year Intervals (mm) occurrence yearly matrix A {mm)
! 302 -369.9 0.567 01-02 1.034 367.5(01)
2 370 -575.9 0.133 99-00 0.978 571.5(99)
3 576 - 600 0.30C 00-01 1.005 587.0 (00)

* Rainfall refers to the total precipitation registered in May-October during the years of study (given in

parenthesis) according to the records from the Zapotitlan melereological station,

C) N. mezcalaenis

Type Precipitation  Probability of Corresponding Rainfall*
of year [ntervals {mm) occurrence yearly matrix 'y (mm)
| 320-369.9 0.567 01-02 1.091] 368.9 (01)
2 370 - 5809 0.400 99-00 1.000 573.5(59)
3 581 - 600 0.033 00-01 0.992 5%0.0 (00)

* Ruinfall refers 10 the 1otal precipitation registered in May-October during the years of swudy (given in

parenthesis) according to the records from the Acalepec metereological station.

Table A3.2 Projected A; values (average and confidence intervals, n= 30 senes of 1000 matrix
iterations) for the N. macrocephala, N. tetetzo and N. mezcalaensis populations studied, resulting
from the stochastic simulation exercise in which yearly matrices were allocated different

probabilities of occurrence (see Table A3l for details).
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N. macrocephala

N. tetetzo

N. mezcalaensis

A, values

1.017 = 0.001

1.038 + 0.0003

1.111 +0.0006
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Capitulo V

Variabilidad genética inter- e intra-poblacional en tres especies

de Neobuxbaumia que difieren en su nivel de rareza.

Introduccién

El témino rareza se aplica cominmente a especies que presentan bajas
abundancias poblacionales, éareas de distribucion restringidas y/o alta
especificidad de habitat (Rabinowitz 1981). Estas tres caracteristicas ecolégicas,
que se refieren a aspectos de su distribucién y abundancia, frecuentemente se
asocian a bajos niveles de variaciéon genética a nivel poblacional y especifico. Esto
se debe, en parte, a que en las poblaciones pequenfas actian con mayor
intensidad las fuerzas evolutivas-que llevan a la pérdida de variabilidad genética vy,
por otro lado, a que al ocupar areas geogréficas reducidas, la oportunidad para
que se dé la diferenciacién genética entre poblaciones se ve limitada (Karron
1997).

La variacion genética que presentan las poblaciones es producto de la accion
conjunta de diferentes fuerzas evolutivas, como son la seleccion natural, la deriva
génica, la endogamia, 'a migraciéon o el flujo génico y la mutacion. Para cada
especie, la manera en la que se distribuye la variacion genética dentro y entre
poblaciones constituye lo que se conoce como su estructura genética. La
descripciéon y andlisis de esta estructura nos permite entender qué fuerzas
evolutivas han prevalecido en la evolucién de estas poblaciones (Loveless &
Hamrick 1984). Las especies raras constituyen un grupo de particular interés en el
contexto de la genética de poblaciones, pues como se menciond con anterioridad,
es frecuente que su estructura genética presente caraclteristicas particulares,
asociadas precisamente a su tipo y nivel de rareza. La comprensién de los
factores que han ido moldeando la estructura genética de las especies raras es de
interés tanto desde el punto de vista de la conservaciéon, como desde la

perspectiva de la biologia evolutiva.




Se han realizado numerosos estudios de genética de poblaciones con especies
raras, {0s cuales han pemitido detectar algunas caracteristicas que se presentan
con frecusncia en este grupo de especies. Por ejemplo, algunas de las
consecuencias evolutivas de tener poblaciones pequenas, aisladas o ambas son
la pérdida de variacién genética por deriva génica, la acumulacién de mutaciones
deletéreas, la reduccién del numero de heterécigos asociada a procesos de
endogamia y la depresion endogamica (Milligan et al. 1994; O’Brien 1994; Ouborg
et al. 1995; Lynch y Vaillancourt 1995; Lande 1988, 1995; Fischer y Matthies
1998). Por otro lado, los bajos niveles de variacién genética en especies vegetales
raras también pueden estar asociados a cuellos de botella (reducciéon abrupta en
el nimero de individuos de una poblacion) o al llamado “efecto fundador” (una
poblacién nueva se funda a partir de unos pocos miembros de otra poblacién).
Asimismo, es comuUn que en las especies raras que presentan una alta
especificidad de habitat o que tienen areas de distribucidn geograficas muy
restringidas, la seleccion actie en un intervalo muy limitado de condiciones
ambientales (Barret y Kohn 1991, Ellstrand y Elam 1993, Karron 1997, Broadhurst
y Coates 2002).

Es importante tener presente, sin embargo, que la abundancia y distribucién de las
poblaciones de una especie son sélo algunas de las caracteristicas que afectan su
estructura genética. Otros atributos ecolégicos y de historia de vida repercuten de
manera importante a este nivel, generando diversos patrones de variacion
(Loveless y Hamrick 1984). En este sentido, algunas de las caracteristicas mas
impontantes que afectan la diversidad y estructura genética de una especie se
encuentran los sistemas reproductivos, la morfologia floral, los mecanismos de
polinizacion y dispersiéon de semillas, la duracién del ciclo de vida y el area de

distribucion (Loveless y Hamrick 1984).

Por lo tanto, cuando se estudia el fenémeno de la rareza es de suma importancia

reconocer que ias especies raras no constituyen un ensamble uniforme sino que,



por el contrario, representan una amplia gama de taxones con caracteristicas
biolégicas diversas. Cada especie rara posee sus propios atributos biolégicos (i.e.,
ecofisiolégicos, demograficos, genéticos, etc.), los cuales estan representados en
poblaciones locales con abundancias diversas, distintos niveles de especificidad
de hébitat y areas de distribucion geografica heterogéneas (Esparza-Olguin 2004),
lo que se traduce en diferentes tipos y niveles de rareza (Rabinowitz 1981,
Rabinowitz et al. 1986). Lo anterior se pone en evidencia ante el creciente niimero
de trabajos que reportan variabilidad genética alta en distintas especies vegetales
raras y, en contraste, baja variabilidad genética en especies comunes (Stebbins
1980, Moran y Hoper 1987, Vogelmann y Gastony 1987, Coates 1988, Coates
1992, Ellstrand y Elam 1993, Ranker 1994, Lewis y Crawford 1995, Young vy
Brown 1996). En este sentido, un estudio que pretenda enriquecer nuestra
comprension de la genética de poblaciones de las especies raras, diferenciando
incluso si los patrones observados entre especies raras son causas o
consecuencias de la rareza, debe considerar la comparacion de especies con
diferentes niveles de rareza. Preferentemente, debe incluir especies raras vy
comunes cercanamente emparentadas, con la finalidad de no confundir los efectos
de los factores evolutivos con aquellos que corresponden a la historia de vida de
cada especie, en los que el efecto de linaje frecuentemente es marcado (Karron
1988, 1997, Gitzendanner y Soltis 2000). En este trabajo se analiza la diversidad
genética con el uso de isoenzimas, a nivel interespecifico, interpoblacional e
intrapoblacional en tres especies de cactaceas columnares del género
Neobuxbaumia (N. macrocephala, N. mezcalaensis y N. tetetzo) que difieren en su
nivel de rareza, con la finalidad de analizar la posible existencia de una relacién

entre la diversidad genética de estas especies y su nivel de rareza.

La variabilidad genética de las tres especies de Neobuxbaumia que constituyen el
objeto de este estudio ya ha sido analizada a cierto nivel por otros autores
(Chéavez-Sandoval 2000, Alejos-Velazquez 2002, Rivera-Montoya 2003). Sin
embargo, dichos autores utilizaron un marcador molecular diferente (i.e. RAPDSs)

al que se usd en este trabajo y llevaron a cabo investigaciones independientes




para cada especie, por lo que a partir de sus resultados es dificil aplicar un
enfoque comparativo para analizar a las tres especies en conjunto. Estos autores
encontraron, en general, altos niveles de variacidon genética y baja diferenciacién
entre poblaciones, 1o cual parece ser comudn entre cactaceas columnares, dada la
predominancia de la reproducciéon cruzada, y la polinizacién y dispersién de
semillas por murciélagos y aves, que son animales que se desplazan a grandes
distancias (40 km por noche y hasta 200 km? por semana - Rojas 1996, Nassar
1999, Hamrick et al. 2001, Nassar et al. 2001).

Puesto que los procesos evolutivos estan influidos por el tamano poblacional y la
distribucién geografica de las especies, se esperaria que las caracteristicas de la
estructura y variabilidad genética de las tres especies estudiadas estuvieran
asociadas a las diferencias en su nivel de rareza (Wrigth 1969, Barret y Kohn
1991, Ellstrand y Efam 1993, Karron 1997). Ademaés, como las cactaceas
columnares presentan, en general, alta diversidad genética y poca diferenciacién
entre poblaciones, esperariamos encontrar: 1) que la variabilidad genética de las
tres especies de Neobuxbaumia estudiadas sea alta en comparacion con la
variabilidad reportada para otras especies raras; 2) que la mayor variabilidad
genética inter- e intra-pobfacional se encuentre en la especie relativamente mas
comun (N. mezcalaensis), mientras que la menor vanabilidad sea la de la especie
mas rara (N. macrocephala); 3) que exista poca diferenciacién genética entre
poblaciones, pero que este nivel de diferenciacion sea mayor conforme aumente la

distancia entre las poblaciones.

Métodos

a) Especies en estudio

Neobuxbaumia macrocephala (Weber) Dawson es una cactacea columnar
ramificada que en estado aduito mide entre 3y 15 m de altura. La zona fértil de su
tallo se diferencia de la infértil por un cefalio rojo apical. Sus flores son rojo-
purplreas, al igual que sus frutos (Arias-Montes et al. 1997). Es una especie

hermafrodita, autoincompatible, cuya época de floracién se presenta entre los



meses de marzo y junio y la época de fructificacion entre los meses de abril y
agosto. Sus polinizadores son diferentes especies de murciélagos (Leptonycteris
curasoae, L. nivalis y Choeronycteris mexicana) y sus dispersores de semillas son
éstos mismo, ademas de algunas aves (Valiente-Banuet et al. 1997). Esta
cactacea es endémica de los bosques tropicales caducifolios y matorrales xeréfilos
de una pequena region del Valle de Tehuacén, Puebla (Arias-Montes et al. 1997,
Valiente-Banuet et al. 1997). Sus poblaciones crecen sobre suelos calcareos, en
elevaciones de 1600 a 2300 msnm y presentan densidades de entre 130 y 200
ind/ha (Arias-Montes et al. 1997, Valiente-Banuet et al. 1997, Esparza-Olguin et al.
2002, Ruedas-Medina 2003). Presenta una aita restriccion de habitat, pues se
asocia principalmente a sitios con caracteristicas edaficas particulares, entre las
que destacan un alto contenido edafico de materia organica y calcio, y una alta
capacidad de intercambio catiénico (Ruedas-Medina 2003). En este estudio, N.
macrocephala es la especie que presenta un mayor nivel de rareza, puesto que es
una especie de distribucidn geografica muy restringida, baja abundancia y limitada

a ambientes especificos.

Neobuxbaumia tetetzo (Weber) Backeb habita bosques tropicales caducifolios y
matorrales xeréfilos de los estados de Oaxaca y Puebla, particularmente en la
region de Tehuacén-Cuicatlan (Arias-Montes et al. 1997). Es una cactacea
columnar ramificada que mide en estado adulto entre 1.5 y 15 m de altura, sus
flores son verdes y sus frutos de verdes a rojos. Su periodo de floracion ocurre
entre los meses de mayo y junio y la fructificacion entre los meses de junio a julio
(Arias-Montes et al. 1997). Es una especie hemafrodita y autoincompatible.
Algunas especies de murciélagos (Leptonycteris curosoae, Choeronycteris
mexicana y Artibeus jamaicensis) polinizan sus flores y dispersan sus semillas,
aungue también algunas aves actian como dispersores (Valiente-Banuet et al.
1996, Godinez-Alvarez y Valiente Banuet 1998, Godinez-Alvarez et al. 1999). Sus
poblaciones presentan densidades de entre 1200 y 1800 ind/ha; éstas se
presentan en suelos calcareos, en elevaciones de entre 1000 y 1900 msnm (Arias-

Montes et al. 1997). Esta especie presenta cierta especificidad de habitat, pues se




encuentra asociada principalmente a sitios con altos niveles de aridez
(temperaturas altas y baja precipitacién) y suelos poco fértiles y arenosos
(Ruedas-Medina 2003). En este trabajo, N. tetetzo se considerada como una
especie con un nivel intermedio de rareza, dado que es localmente abundante,
aunque presenta cierta especificidad de héabitat y es de distribucién relativamente

restringida.

Neobuxbaumia mezcalaensis (Bravo) Backeb es una cactacea columnar no
ramificada que en estado adulto mide entre 2 y 14 m de altura (Arias- Montes et al.
1997). Florece entre los meses de marzo y mayo y fructifica de mayo a junio
(Arias-Montes et al. 1997, Valiente-Banuet et al 1997). Es una especie
autoincompatible y Valiente-Banuet et al. (1997) la reportan como androdioica (i.e.
con flores hemafroditas y flores macho en proporcién de 6.5 : 1). Sin embargo,
otros investigadores no han encontrado evidencias de este androdioicismo (P.L.
Valverde, A. Zavala-Hurtado, comunicacién personal). En este cactus la zona fértil
se encuentra distribuida a lo largo de todo el tallo; las flores son blancas a verde
rojizas y sus frutos son verdes (Arias- Montes et al. 1997, Valiente-Banuet et al.
1997). Entre sus polinizadores se cuentan varias especies de murciélagos
(Leptonycteris curosoae, L. nivalis y Choeronycteris mexicana), los cuales también
pueden actuar como dispersores de semillas, al igual que algunas aves (Valiente-
Banuet et al. 1997). Sus poblaciones presentan densidades de entre 1000 y 1700
ind/ha. Habita en bosques espinosos y bosques tropicales caducifolios y se
distribuye a lo largo de la Cuenca del Rio Balsas (estados de Colima, Guerrero,
Jalisco, Michoacan y Morelos), asi como en la regidn de Tehuacan-Cuicatlan
(estados de Puebla y Oaxaca). Sus poblaciones se establecen sobre suelos
calizos, en elevaciones de 800 a 2000 msnm (Arias- Montes et al. 1997). Se
presenta asociada a ambientes con caracteristicas edaficas entre las que
destacan una alta capacidad de intercambio catiénico y un elevado contenido de
materia orgénica (Ruedas-Medina 2003). En la regién de Tehuacan-Cuicatlan, se
presenta en zonas relativamente elevadas, con una mayor precipitacion anual que

fos sitios donde se distribuyen las otras dos especies y, menores temperaturas




que las que se presentan en los sitios donde N. tetetzo se encuentra (Ruedas-
Medina 2003). En este trabajo, Neobuxbaumia mezcalaensis se considera como la
especie mas comun, puesto que es localmente abundante y presenta una
distribucién geografica mucho mas amplia que las otras dos especies, aunque

también parece estar restringida en alguna medida a cierto tipo de ambientes.

b) Obtencion de las muestras de material vegetal

Se obtuvo material vegetal de tres poblaciones de cada especie. Estas tres
poblaciones se eligieron con base en un mapa de distribucién geografica de cada
especie y tratando de cubrir sus respectivas areas de distribucion (Figura 1). De
cada poblacion se seleccionaron 35 individuos adultos a partir de los cuales se
tomaron las muestras de material vegetal; para elegir a estos 35 individuos, se
trazaron transectos de diferentes tamanos (segun la densidad de cada poblacion —
Cuadro 1), tomando como criterio que los individuos seleccionados se encontraran
a por lo menos 5 m de distancia entre ellos. De cada uno de los 35 individuos
elegidos por poblacién, se extrajeron pequenas muestras de tejido (ca. 3 cm® de
clorénquima) directamente de las costillas del tallo, con la ayuda de un
sacabocados. Las muestras se colocaron de inmediato en hielo y mas tarde en
nitrégeno liquido para ser trasladadas al laboratorio. Ya en el laboratorio, las

muestras se transtirieron a un congelador a -80°C.




Cuadro 1. Localizacién de las poblaciones muestreadas de Neobuxbaumia macrocephala,

Neobuxbaumia tetetzo y Neobuxbaumia mezcalaensis. E! nimero asignado a cada

poblacion corresponde con el que la identifica en la Figura 1. *Datos tomados de Ruedas-

Medina (2003).
Densidad
Estado Latitud (N)  Longitud (O) Altitud  poblacional
Especie y poblacién (msnm) (ind/ha)*
Neobuxbaumia macrocephala
1. Volcancillo Puebla  18°15'04.2" 97°32'49,0" 1855 257
2. San Juan Raya Puebla  18°20'02.5" 97°38'04.1" 1896 260
3. San Esteban Neocoxcalco Pue'bla 18°27'02.6" 97°17'52.4" 1530 260
Neobuxbaumia tetetzo
4. Jardin Botanico H. Bravo Puebla 13°18'05.5” 97°27°15.0" 1500 695
5. Santiago Quiotepec Oaxaca  17°54'04.2" 96°58'07.1" 721 2260
6. San Pedro Totolapan QOaxaca 16°40'05.4" 96°15'19.9" 1008 2260
Neobuxbaumia
mezcalaensis
7. Acatepec Puebla  18°14'29.1" 97°34'02.2" 1935 345
8. Yosocuta Oaxaca 17°45'03.6" 97°48'24.7" 1620 1280
9. Guerrero Guerrero  17°39'48.6" 99°29'31.7" 1098 2480

¢) Andlisis de las muestras

Cada muestra de clorénquima tomada como se detallé en la seccién anterior se

molié en un mortero con 1 ml de buffer de extraccién Tris-HCI 0.1M. El iiquido




extraido se absorbié en “wicks” de papel filtro de 2 x 10 mm, las cuales
posteriormente se utilizaron para insertarlas en geles de almidén al 12% y
visualizar las diferentes isoenzimas. Se emplearon tres sistemas de “buffers” para
analizar 17 sistemas de enzimas. Los sistemas enzimaticos utilizados se
seleccionaron con base en su resolucion y reproducibilidad. Se utilizé el Sistema 8
de Soltis et al. (1983) para analizar los siguientes sistemas enzimaticos:
fosfoglucoisomerasa (PGIl, EC5.3.1.9), esterasa (EST, EC3.1.1.-), glucosa 6-
fostato deshidrogenasa (G-6-PDH, EC1.1.1.49), malato deshidrogenasa (MDH,
EC1.1.1.37), enzima maélica (ME, EC1.1.1.40), fosfoglucomutasa (PGM, EC
5.4.2.2), diaforasa (DIA, EC1.6.4.3), glutamato oxaloacetato transaminasa (GOT,
EC2.6.1.1), isocitrato deshidrogenasa (IDH, EC1.1.1.42) y alcohol deshidrogenasa
(ADH, EC1.1.1.1). Por otro lado, se empled el “buffer" del Sistema C (maiz) de
Stuber et al. (1988) para las enzimas glutamato deshidrogenasa (GDH,
EC1.4.1.2), menadione reductasa (MNR, EC1.6.99.-), &cido fosfatasa (ACPH,
EC3.1.3.2), fosfogluconato deshidrogenasa (PGD, EC1.1.1.44) y NADH
deshidrogenasa (NADH, EC1.6.99.3). Finalmente con el Sistema PP de Mitton et
al. 1979 se analizaron laa enzimas; mutasa superoxidasa (SOD, EC1.15.1.1) y
leucina aminopeptidasa (LAP, EC3.4.11.1) . Los protocolos que se utilizaron para
tenir y visualizar las isoenzimas fueron los siguientes: Hakim (1976) para EST y
ACPH; Conkle (1982) para PGIl, MNR, MDH y GDH; y Soltis et al. (1983) para
PGM, G-6-PDH, DIA, GOT, IDH, LAP, ME y ADH. La interpretacion de los
patrones de bandeo de las isoenzimas se hizo designando diferentes nimeros a
cada banda (loci) en funcién de su movilidad, asignando el nimero uno al [oci que

migraba mas rapidamente, el dos al siguiente, etc.



Figurai. Localizacién de las poblaciones muestreadas de N. macrocephala (1,2,3), N.

tetetzo (4,5,6) y N. mezcalaensis (7,8,9). Ver claves de poblaciones en Cuadro 1.
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d) Analisis de datos

Los datos obtenidos a parir de las lecturas de los geles para cada sistema
enzimatico se analizaron con el programa TFPGA ver. 1.3 (Miller 1997). Con este
programa se calcularon las frecuencias alélicas y se estimaron las siguientes
variables: porcentaje de foci polimérficos (%F£), numero promedio de alelos por
Jocus (A), heterocigocidad observada (H,) y heterocigocidad esperada (H,) de
acuerdo al equilibrio de Hardy-Weinberg. La prueba exacta de Fisher (RxC) se usd
para probar si las frecuencias alélicas diferian entre las tres poblaciones de cada
especie. También se estimé la desviacién con respecto al equilibrio de Hardy-
Weinberg para cada locus polimérfico usando la prueba exacta H-W (Haldane

1954, Rousser y Raymond 1995). Los parametros F de Wright se estimaron




siguiendo los métodos de Weir y Cockerman (1984), rﬁientras que sus respectivas
desviaciones estandar se obtuvieron con el método “jackknife” y sus intervalos de
confianza al 95% con la técnica de remuestreo “bootstrap” (Miller 1997). Para
probar si los valores de los parametros F de Wright diferian significativamente de
cero, se empled en el caso de f (Fis) también conocido como coeficiente de
endogamia y F (Fr) o coeficiente de endogamia del individuo con respecto a la
poblacién, la prueba de chi® propuesta por Li y Horvitz (1953) (x*=F(2N)(k-1), con
g.l. = k(k-1)/2, donde N es el nimero de individuos y k es el nimero de alelos);
mientras que para 6 (Fsr) conocido como fndice de diferenciacién, se utilizé la
prueba propuesta por Workman y Niswander (1970) (X=(2N)Fsy{(k-1), con g.l.= (k-

1)(s-1), donde s se refiere al nimero de subpoblaciones).

Para cada especie se realizé6 una estimacién indirecta del flujo génico entre
poblaciones, mediante la siguiente férmula: Nm= ((1-8)/4) 6. Se estimaron también
las distancias genéticas de Nei (1978) entre poblaciones de una misma especie,
para construir fenogramas con el método de ligamiento promedio aritmético no
ponderado (UPGMA), usando el programa TFPGA (version 1.3). Esto se hizo con

la finalidad de describir las relaciones genéticas entre poblaciones.

Finalmente, en el caso de Neobuxbaumia macrocephala los datos de frecuencia
alélica fueron analizados usando el programa BOTTLENECK (Pyry et al. 1999)
que permite analizar la existencia de cuellos de botella recientes (i.e. ocurridos
aproximadamente hace 2N, — 4N, generaciones) en la poblaciones. Este analisis
se realizd dada la sugerencia de Ruedas-Medina (2004) de que las poblaciones de -
esta especie posiblemente han pasado por uno o mas eventos de cuello de
botella. El programa BOTTLENECK compara la He (i.e. la diversidad genética
esperada) contra la Heq (i.e. la diversidad genética esperada en equilibrio de H-W),
detectando desviaciones por locus y poblacion con respecto a Heq (i.€. exceso o
deficiencia en ia heterocigocidad). En este caso se empleo el modelo de alelo
infinito (IAM) de Kimura y Crow (1964) que es el mas apropiado para datos de

isoenzimas (Piry et al. 1999). Para determinar desviaciones significativas se




realizé una prueba de Wilcoxon para dos colas (Liu‘kart et al. 1998). Asi, este
método detecta si las diversidades genéticas esperadas (Hg) son mayores que las
diversidades genéticas esperadas en equilibrio (Heq) calculandolas a partir del
numero de alelos observado por locus en cada poblaciéon bajo el supuesto de

equlibrio deriva-mutacién y el modelo de alelo infinito (Luikart y Comuet, 1998).

Resultados

Se pudieron analizar 17 loci en las tres especies de Neobuxbaumia estudiadas, de
los cuales resultaron polimérficos el 64.74% en el caso de N. macrocephala,
60.70% para N. tetetzo y el 76.47% en N. mezcalaensis. Las frecuencias alélicas
para cada loci se muestran en el Apéndice 1. Al comparar las frecuencias alélicas
para cada loci entre las tres poblaciones de cada especie utilizando la prueba
exacta de Fisher (RxC), se detectaron diferencias significativas entre poblaciones
(p<0.05) en cuatro de 17 loci en N. macrocephala'y N. mezcalaensis, y 10 de 11
loci en N. tetetzo (Apéndice 2). Las pruebas para analizar las desviaciones de las
frecuencias alélicas con respecto al equilibrio de Hardy-Weinberg (H-W)
mostraron, en el caso de N. macrocephala, que 11 de los 17.loci muestran
frecuencias alélicas significativamente diferentes con respecto a las esperadas de
acuerdo al equilibrio de Hardy-Weinberg (p<0.05). En el caso de N. mezcalaensis
15 de 17 loci resultaron con frecuencias alélicas significativamente diferentes
(p<0.01), mientras que para N. tetetzo se observaron diferencias significativas
(p<0.05) en diez de los 17 loci.

En N. macrocephala 11 de los 17 loci (64.706%) analizados resultaron
polimérficos (P) en las tres poblaciones estudiadas y los valores del nidmero
promedio de alelos por focus (A) variaron entre 2.12 y 2.18 (promedio = 2.16
alelos por locus) (Cuadro 2). La H, varié de 0.155 a 0.191, con un promedio de
0.166, mientras que la H, tuvo valores entre 0.321 y 0.346, con un valor promedio
de 0.335 (Cuadro 2). En este caso el anélisis de ANOVA realizado para comparar
tanto los valores de H, como los valores de H. entre las tres poblaciones

estudiadas mostré que no existen diferencias significativas entre éstos.




Cuadro 2. Medidas de vanacién genética estimadas para-las poblaciones estudiadas de
Necbuxbaumia macrocephala, Neobuxbaumnia tetetzo y Neobuxbaumia mezcalaensis.
N=numero de individuos muestreados por poblacién, A=nimero promedio de alelos por
locus, P=porcentaje de foci polimérficos, H=heterocigocidad observada,

H.=heterocigocidad esperada. Los valores entre paréntesis corresponden a los errores
estandar.

Especie y poblacién N A P He H,

Neobuxbaumia macrocephala

Volcancillo 32.77 2.18 64.706 0.155(0.039) 0.321 (0.065)

San Juan Raya 32.77‘ 2.18 64.706 0.152 (0.037) 0.338 (0.064)

San Esteban Neocoxcalco 33.82 2.12 64.706 0.191 (0.044) 0.346 (0.0867)
Promedio 2.79 64.71 0.166 0.335

Neobuxbaumia tetetzo

Jardin Botanico 35 2.18 58.82 0.183 (0.044) 0.260 (0.060)

Santiago Quiotepec 35 2.12 64.71 0.181 (0.043) 0.275(0.062)

San Pedro Totolapan 32.94 224 7059  0.361(0.071)  0.386 (0.085)
Promedio 2.18 64.71 0.242 0.307

Neobuxbaumia mezcalaensis

Acatepec : 33 2.29 76.47  0.333(0.063) 0.39(0.072)

Yosocuta 35 2.29 76.47  0.319(0.055) 0.388 (0.075)

Guerrero 35 2.29 76.47  0.356 (0.060) 0.418 (0.076)
Promedio 2.29 76.47 0.336 0.402

En N. tetetzo, el 58.82% de los Joci analizados fueron polimoérficos (i.e., 10 de 17
loci) en el Jardin Botanico, en la poblacion de Santiago Quiotepec del 64.71% de

los loci fueron polimétficos (i.e., 11 de 17 loci), mientras que en la poblacion del




San Pedro Totolapan cinco de los 17 loci analizados resultaron monomérficos
(Cuadro 2). Los valores de A oscilaron entre 2.12 y 2.24, con un promedio de 2.18;
mientras que la H, varié entre 0.181 y 0.361 (promedio= 0.242) y la H, alcanzé
valores de entre 0.260 y 0.386 (promedio= 0.307) (Cuadro 2). El andlisis de
ANOVA mostré la existencia de diferencias significativas entre los valores de H,
de las poblaciones del Jardin Botanico vs. San Pedro Totolapan (= 4.887, g./.=1,
p= 0.034) y Santiago Quiotepec vs. San Pedro Totolapan (/= 5.080, g.l= 1, p=

0.031); mientras que no hubo diferencias significativas entre los valores de He.

En lo que se refiere a N. mezcalaensis, el 76.47% de los loci analizados resultaron
polimérficos en las tres poblaciones (i.e., 13 de 17 loci), con un nimero promedio
de alelos por flocus de 2.29 en todas las poblaciones (Cuadro 2). La
heterocigocidad observada (H,), varié entre 0.319 y 0.356 (promedio= 0.336),
mientras que la heterocigocidad esperada (H,) tuvo valores que fluctuaron entre
0.388 y 0.418 (promedio= 0.402) (Cuadro 2). El andlisis de ANOVA realizado para
comparar los valores de H, entre las tres poblaciones estudiadas mostré que no
existen diferencias significativas entre estos valores; esto mismo ocurrié al
comparar los valores de H,.

Analizando a las tres especies de manera comparativa, podemos ver que el valor
promedio de P fue mas alto en el caso de N. mezcalaensis, mientras que en el
caso de N. macrocephala y N. tetetzo fue el mismo. Por otro lado, los valores
promedio de A fueron muy semejantes entre N. macrocephala 'y N. tetetzo, en este
caso N. mezcalaensis mostré el valor mas alto. Ademas, en las tres especies se
encontraron valores de H, mas bajos que los de H,. El analisis de ANOVA mostré
que los valores de H, de N. macrocephala fueron significativamente menores que
los encontrados en N. tetetzo (F= 4.769, g.l= 1, p= 0.031) y en N. mezcalaensis
(F= 6.243, g..= 1, p= 0.014). Por ultimo, segln el andlisis de ANOVA el valor
promedio de H, de N. mezcalaensis fue significativamente mayor que el
encontrado para N. tetetzo (F= 4.963, g./.= 1, p= 0.028).
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En lo que se refiere a la distribucion de la variabilidad genética entre las tres
poblaciones de cada especie (estructura genética), pudo observarse que en N.
macrocephala los valores de f (Fis = 0.501) y F (Fp= 0.516) fueron positivos y
diferentes de cero para todos los /oci polimérticos (Cuadro 3), lo que indica un
exceso de homdcigos (o un déficit de heterécigos) a nivel poblacional y especifico.
En cuanto a los valores de 8 para esta especie (Fs= 0.0174, IC 95%= -0.0025-
0.0459), 10 de los 11 Joci polimérficos analizados no difireron significativamente
de cero (Cuadro 3), lo que indica que no existe diferenciacién genética entre las
tres poblaciones estudiadas. El valor estimado de Nm para esta especie fue de
6.27.

En el caso de N tetetzo, nueve de los 13 valores de ffueron positivos y distintos de
cero (Fis= 0.218), mientras en los valores de F (F;7= 0.369) se encontré que diez
de los 13 loci polimérficos pre'sentaron valores positivos y diferentes de cero
(Cuadro 4), lo que indica un exceso de homdcigos a nivel poblacional y especifico.
En esta especie, seis de los 13 loci analizados presentaron valores de 8 diferentes
de cero (Cuadro 4), con un valor promedio de Fgr= 0.193 (IC 95%= 0.032-0.399).
Lo anterior indica que existe una diferenciacidon moderada entre las poblaciones

estudiadas de esta especie, para la cual el valor estimado de Nm fue de 1.37.




Cuadro 3. Valores estimados de los pardmetros F de Wrigth para los 11 loci polimérficos
de las tres poblaciones estudiadas de Neobuxbaumia macrocephala. |.C.= intervalo de
confianza al 95%, ns= no difiere significativamente de cero; los asteriscos indican gue el

valer difiere significativamente de cero (*= p<0.05, **=p<0.025, ***=p<0.01,""= p<0.001).

Locus Fis (0 Fr (F) Fsr (6)
PGI 0.4729°*** 0.4872*** 0.0272 ns
ACPH 0.8207**** 0.8451**** 0.1357"*"*
MDH 0.5373** 0.5527**** 0.0332 ns
GDH 0.6044*""~ 0.6110**"* 0.0166 ns
MNR 0.2349"**" 0.2631* 0.0369 ns
NADH 0.4879***" 0.4891* 0.0024 ns
EST 0.6302**~" 0.6285**"" -0.0047 ns
PGM 0.5111™"* 0.5070"""~ -0.0084 ns
G-6PD 0.2950”** 0.2837° -0.0161 ns
ME 0.7299**" 0.7244*** -0.0201 ns
ADH 0.4596°**" 0.4592°*** -0.0008 ns
Promedio 0.5070 0.5155 0.0174

SD 0.0529 0.0541 0.0124
.C. 95% 0.4105-0.6123 0.4174-0.6248 -0.0025-0.0459

Nota: El valor de F;s es el coeficiente de endogamia, mientras que el de Fr es el coeficiente de
endogamia del individuo con respecto a la poblacion y, el de Fsrse refiere al nivel de diferenciacién
genética entre poblaciones.



Cuadro 4. Valores estimados de los parametros F de Wrigth para los 11 loci de las tres

poblaciones estudiadas de Neobuxbaumia tetetzo. |.C.= intervalo de confianza al 95%,

ns= no difiere significativamente de cero; los asteriscos indican que el valor difiere
significativamente de cero (*= p<0.05, **=p<0.025, **"=p<0.01, ****p<0.001).

Locus Fis () Frr (F) Fsr (6)
PGl 0.6546**"* 0.6712"*** 0.0479 ns
ACPH 0.2127** 0.2624*** 0.0632 ns
MDH 0.3932"™*" 0.4536"* 0.0994*""
GDH 0.0016 ns 0.1271°*** 0.1257*""
MNR -0.0183 ns | 0.0394ns 0.0566 ns
NADH 0.3526*" 0.3827"""* 0.0466 ns
EST 0.3322**** 0.3521°"*" 0.0299 ns
PGM 0.3276**** 0.3780*"** 0.074%9"
G-6PD 0.2986™"* 0.5167 """ 0.3109"***
ME 0.0711** 0.1054**" 0.0369ns
ADH -0.0439 ns -0.0528 ns -0.0086 ns
PGD 1.0000°*™" 1.0000*°** 1.0000**"
LAP -1.0000ns 0.0098ns 0.5049ns
Promedio 0.2184 0.3693 0.1930

SO 0.0805 0.0951 0.1000
I.C. 95% 0.0476-0.3617 0.2071-0.5453 0.0622-0.3992

— . —— =



Para N. mezcalaensis, el valor promedio de f(Fs) fué de 0.159, encontrando que
10 de los 15 Joci analizados presentaron valores positivos y diferentes de cero, al
igual que para F (F7), en donde el promedio fue de 0.239 (Cuadro 5). Lo anterior
indica que en esta especie también existe un exceso de homdcigos a nivel
poblacional y especitico. El valor promedio de 6 en esta especie fue de 0.051 (IC
95%= 0.0259-0.1862 - Cuadro 5), lo cual sugiere que existe cierta estructuracién
de la variabilidad genética entre las poblaciones de N. mezcalaensis estudiadas,
es decir, hay una diferenciacién moderada entre las poblaciones estudiadas de

esta especie. El valor estimado de Nm en N. mezcalaensis fue de 2.08.

Cuadro 5. Valores estimados de los pardmetros F de Wrigth para los 11 loci de las tres
poblaciones estudiadas de Neobuxbaumia mezcalaensis. 1.C.= intervalo de confianza al
95%, ns= no difiere significativamente de cero; los asteriscos indican que el valor difiere
significativamente de cero (*= p<0.05, **=p<0.025, ***=p<0.01,**** p<0.001).

Locus Fis (9 Frr (F) Fsr (6)

PGl 0..6759*** 0..6823*"" 0.0199ns
ACPH 0.5778**" 0.5810""* 0.0074 ns
MDH -0.4143 ns -0.3432 ns 0.0503 ns
GDH 0.6350"** 0.6474°** 0.0338 ns
MNR 0.5797**" 0.5845** 0.0113 ns
NADH 0.4694*"" 0.4765** 0.0.134ns
EST 0.5751** 0.5658**** -0.0220 ns
PGM 0.4372***" 0.4269"* -0.0183 ns
G-6PD 0.1886"** 0.1771* -0.0142 ns

ME 0.2037*** 0.1844* -0.0117 ns
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ADH 0.3255*** 0.3235*** -0.0030ns

IDH -1.0000ns -0.3246ns 0.3377""*
PGD -1.0000ns -0.0047ns 0.4977**
DIA -1.0000ns -0.0047ns 0.4977***
SOD -1.0000ns -0.3246ns 0.3377****
Promedio 0.1587 0.2390 0.0954

SD 0.1362 0.1008 0.0416

I.C. 95% -0.1305-0.3960 0.0419-0.4244 0.0259-0.1862

Al comparar las tres especies el valor de Fgr fue de 0.3571 (SD= 0.0904, I1C g54=
0.2021-0.5279) lo que implica que las tres especies estan diferenciadas entre si,

es decir, que son tres especies diferentes y no ecotipos.

Las distancias genéticas de Nei (1978) observadas entre las poblaciones de N.
macrocephala oscilaron entre 0.010 y 0.029 (Cuadro 6). En el caso de N. tetetzo,
los valores de las distancias genéticas se encontraron entre 0.069 y 0.194,
mientras que para N. mezcalaensis se estimaron distancias genéticas de 0.011 a
0.019 (Cuadro 6).
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Cuadro 6. Matrices de distancias genéticas (segun Nei 1978) entre pares de poblaciones
(por encima de la diagonal) y distancias geograficas, en kildmetros (por debajo de la
diagonal), para las poblaciones de N. macrocephala, N. tetetzoy N. mezcalaensis.

Especie Pares de Poblaciones

Neobuxbaumia macrocephala

A B C
A _ 0.0102 0.0296
B 1?.027 — 0.0217
C 37.836 34.361 _
Neobuxbaumia tetetzo
A B C
A _ 0.0958 0.1936
B 69.067 — 0.0954
C 222.649 156.171 -
Neobuxbaurnia mezcalaensis
A B C
A _ 0.0110 0.0191
B | 59.908 - _ 0.0134
C 213.632 178.970 _

Nota: Las poblaciones de N. macrocephala corresponden a: A} Volcancillo, B) San Juan Raya, C)
San Esteban Neocoxcalco, para N. tetefzo las poblaciones son: A} Jardin Botédnico, A) Santiago
Quiotepec, C) San Pedro Totolapan y, finalmente en el caso de N. mezcalaensis las poblaciones
son: A) Acatepec, B) Yosocuta y C) Guerrero.
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E! fenograma construido para las tres especies muestra en los tres casos, la
formacion de dos grupos, sustentados por un alto porcentaje de remuestreo (Fig.
2). En el caso de N. macrocephala, se distingue un grupo formado por las
poblaciones de El Volcancillo y San Juan Raya y otro grupo con la poblacién de
San Esteban Neocoxcalco, que es la mas distante con respecto a las dos
anteriores (Fig. 2). Para N. tetezo, el pnmer grupo lo forman las poblaciones del
Jardin Botédnico y Santiago Quiotepec, y el segundo grupo la poblacién de
Totolapan que, de nuevo, es la mas retirada (Fig. 2). Por ditimo, en N
mezcalaensis se forma un grupo con las poblaciones de Acatepec y Yosocuta y
otro con la poblacion de Guerrero, la cual se encuentra a gran distancia de las dos
anteriores (Fig. 2). Ademas podemos observar que N. macrocephala y N.
mezcalaensis forman un grupo, mientras que N. tetetzo queda como un grupo
separado, este arreglo coincide, con las diferentes propuestas filogenéticas que
distintos autores han reportado para estas especies. Asi, vemos que el fenograma
refleja la diferenciacion entre poblaciones como una funcién de la distancia entre

ellas.
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Figura 2. Fenograma construido mediante el algoritmo UPGMA basado en las distancias
genéticas minimas de Nei (1978) entre las poblaciones de N. macrocephala, N.

mezcalaensisy N. tetetzo. En negritas se muestra la distancia del nodo.
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0.6247 01217

0.0697 Jardin Botanico

0. 1447 ! Santiago Quiotepec

San Pedro Totolapan

Nota: N. macrocephala: Volcancillo, San Juan Raya, San Esteban Neocoxcalco: N. tetetzo: Jardin
Botanico, Santiago Quiotepec, San Pedro Totolapan; N. mezcalaensis: Acatepec, Yosocuta,
Guerrero.

En el Cuadro 7 se muestran los resultados encontrados para el analisis realizado
para conocer la posible existencia de cuellos de botella recientes en las tres
poblaciones estudiadas de Neobuxbaumia macrocephala. Se encontré que en las
poblaciones de E! Volcancillo y San Juan Raya dos de 11 loci polimérficos
mostraron valores de Hg significativamente mayores que los referentes a Hegq,
mientras que en el caso de la poblacién de San Esteban Neocoxcalco cuatro de
doce loci polimérficos mostraron valores de He significativamente mayores que los
referentes a Heq, €n este caso la prueba de Wilcoxon sehala una probabifidad de
0.005 para la poblacion de El Volcancillo, 0.002 para la poblacién de San Juan
Raya y 0.052 para la poblacion de San Esteban Neocoxcalco; lo que indica que

estas tres poblaciones han atravesado un cuello de botella recientemente.



Cuadro 7. Andlisis de la variabilidad genética para detectar cuellos de botella recientes

mediante el programa BOTTLENECK, para las tres poblaciones de Neobuxbaumia
macrocephala.

Poblacién Locus He Heq Probabilidad (P)
El Volcancillo PGI 0.526 0.351 0.192
EST 0.275 0.208 0.305
G6PDH 0.612 0.352 0.060
MDH 0.246 0.349 0.347
ME 0.627 0.350 0.042
PGM 0.610 0.348 0.057
DIA 0.416 0.203 0.186
GOT 0.490 0.347 0.287
IDH 0.622 0.353 0.049
ADH 0.481 0.350 0.318
GDH 0.550 0.350 0.136
San Juan Raya PGI 0.510 0.460 0.477
EST 0.432 0.208 0.179
G6PDH 0.547 0.348 0.136
MDH 0.425 0.349 0.415
ME 0.541 0.350 0.157
PGM 0.675 0.352 0.003
DIA 0.388 0.205 0.222
GOT 0.562 0.349 0.118
{DH 0.601 0.350 0.048
ADH 0.409 0.351 0.276
GDH 0.573 0.354 0.106
LAP 0.060 0.2086 0.331
San Esteban Neocoxcalco PGI 0.335 0.349 0.466
EST 0.503 0.204 0.044
G6PDH 0.596 0.348 0.070
MDH 0.381 0.202 0.220
ME 0.667 0.347 0.006
PGM 0.674 0.348 0.003
DIA 0.479 0.200 0.941
GOT 0.531 0.350 0.181
IDH 0.618 0.348 0.050
ADH 0.556 0.349 0.127
GDH 0.548 0.353 0.143
PGD 0.029 0.203 0.220
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Discusion

Los valores de variabilidad genética encontrados para N. macrocephala, N. tetetzo
y N. mezcalaensis resultaron ser altos en comparacion con los reportados para
otras especies raras, 0 con caracteristicas ecoldgicas similares (Cuadro 8). Al
comparar los resultados de este trabajo con lo encontrado en ofras cactaceas
columnares, también se observa que la variabilidad genética es alta en las tres
especies de Neobuxbaumia estudiadas (Cuadro 8). Estos altos valores de
variabilidad genética seguramente estan relacionados con la prolongada
longevidad de los organismos de estas especies, con el hecho de que presentan
fertilizacion cruzada y que sus principales polinizadores y dispersores de semillas
son murciélagos, que son animales que se desplazan a grandes distancias. Estos
hallazgos confirman la hipétesis que se habia planteado al inicio de este trabajo en

cuanto a la variabilidad genética global de las tres especies.

Con respecto a la hipétesis de que el nivel de variabilidad genética de cada
especie estaria a,soc-iado con su nivel de rareza, no se obtuvo lo esperado. En
contraste con lo esperado la especie con menor variabifidad fue N. tetetzo (He=
0.307), la cual presenta un nivel intermedio de rareza en comparacion con las
otras dos especies. Asi, no hubo diferencias significativas entre los valores de la
heterocigocidad esperada (H.) de la especie mas rara (N. macrocephala) y las
otras dos especies (N. tetetzo y N. mezcalaensis). Sin embargo, N. tetetzo (nivel
intermedio de rareza) tuvo una H, significativamente menor (/= 4.463, p= 0.028)
que la encontrada en N. mezcalaensis (especie mas comun). En cuanto a la
. heterocigocidad observada (Ho,) N. macrocephala (H= 0.166), la especie mas
rara, como esperabamos presentd un valor significativamente menor que el
encontrado en N. tetetzo (H~= 0.333 = 4.769 , p= 0.031) y en N. mezcalaensis
(H=0.336, F= 6.243, p= 0.14).




Cuadro 8. Comparacién de los niveles promedio de variacién genética entre cactaceas
columnares y otras especies vegetales con caracter(sticas ecoldgicas y de historia de vida
semejantes. %P=Porcentaje de Joci polimérticos, A=nimero promedio de alelos/locus
polimporfico, Ho= heterocigosis observada, He=heterocigosis esperada, 0 (Gsry)

=diferenciacién entre poblaciones.

Variacién genética

Variacién genética intra-poblacional inter-poblacional
Especie %P A He Ho f 6 (Gsy)
Lefiosas de vida larga ' 65.0 2.22 0.177 - - 0.228
De distribucién amplia ! 67.0 2.11 0.257 -- -- 0.033
De distribucién restringida ' 59.5 2.08 0.163 - - 0.132
De polinizacién cruzada
(por animales) ' 65.5 2.18 0.211 - .- 0.099
Dispersién (por ingestién) ' 64.8 2.18 0.225 .- - 0.099
Cactaceas Columpares:
Stenocereus griceus ' 571 2.36 0.187 0.139 0.202 0.096
Stenocereus thurberi’ 62.4 2.36 0.169 0.157 0.036 0.128
Stenocereus gummosus 3 81.8 2.20 0.290 0.103 0.608 0.102
Stenocereus eruca 46.2 1.48 0.154  0.040 0.739 0.069
Pereskia guamacho ' 63.4 2.42 0.202 0.168  0.186 0.112
Pachycereus pringlei ' 62.1 2.50 0.200 - - 0.076
Melocactus curvispinus * 89.5 3.82 0.145 - 0.348 0.193
Lophocereus schottii ® 50.0 2.30 0.151 0.142  0.009 0.352
Camegiea gigantea ' 53.7 2.20 0116 0.110  0.057 0.075
Neobuxbaumia macrocephala 64.71 2.16 0.335 0.166 0.507 0.017
Neopuxbaumia tetetzo ' 64.71 2.18 0.307 0.242 0.257 0.075
Neobuxbaurmia mezcalaensis 76.47 2.29 0.402 0.336 0.372 0.051

Nota: Los valores reportados de variaciéon genética fueron tomados de 'Hamrick et al.
(2002), 2Nason et al. (2002), *Nassar et al. (2001), “Clark-Tapia (2000), y °Clark-Tapia y
Molina-Freaner (2003).
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El hecho de que la especie mas rara incluida en este estudio, N. macrocephala,
presente mayor variabilidad genética (Hs) que su congénere N. tetetzo, la cual es
mas abundante y tiene un 4rea de distribuciéon considerablemente mayor, coincide
con resultados reportados por otro trabajos donde se comparan especies
congéneres con diferentes niveles de rareza y en las que también se encuentran
una correspondencia inusual entre tamano poblacional y la distnbucién geografica,
en relacién con la variabilidad genética (Davis 1976, 1981, Lagercrantz y Ryman
1990, Lewis y Crawford 1995). Estos autores sugieren diferentes explicaciones
para este fendmeno, basadas principalmente en factores histdricos que pueden
explicar dicho patrén. La reduccion en el tamafio poblacional de N. macrocephala
en tiempos recientes es una hipotesis que se basa en la sugerencia de que los
cambios en las propiedades edaficas que se dan a través de periodos largos de
tiempo (i.e., cientos o miles de ahos), modifican el suelo de tal manera que van
cambiando su capacidad para mantener diferentes especies vegetales (McAuliffe
1994, Parker 1995). El hecho de que N. macrocephala esté asociada a
caracteristicas edaficas particulares, la hace especialmente wvulnerable a
desaparecer de ciertas localidades conforme los suelos se van desarrollando
(Ruedas-Medina 2003). Asi, se puede explicar que se dé una disminucién de lo
que alguna vez fueron poblaciones mas densas, y que por lo tanto estas
poblaciones hayan sufrido cuellos de botella los que se confirma con los
resultados encontrados con el anélisis realizado con el programa Bottleneck
(McAuliffe 1994, Valiente-Banuet et. a/ 1995, Nassar et al. 2001).
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Cuadro 8. Valores estimados para el parédmetro ®sr, homdtogo a Fsy (8), por diversos
autores para las tres especies del género Neobuxbaumia estudiadas en este trabajo.

Estos valores se estimaron con la técnica de RAPDs.

Especie dgr Nem Estructuracién Referencia
Neobuxbaumia macrocephala 0.106 1.19 NO Alejos (2002)
Neobuxbaumia tetetzo 0.288 0.47 Sl Chévez (2000)
Neobuxbaumia mezcalaensis 0.081 1.81 NO Rivera (2003)

¢

En relacién con lo anterior, en general la variabilidad genética frecuentemente esta
asociada al tamano poblacional: a mayor tamano poblacional, mayor variabilidad
genética. Esta tendencia se observé en las poblaciones de Neobuxbaumia
estudiadas. Al comparar la He entre las diferentes poblaciones de las tres especies

se observa gue su valor disminuye conforme decrece la densidad poblacional.

En las tres especies, los valores de H, fueron menores que los de H,, o que
implica un déficit real en la proporcidon de heterdcigos con respecto a lo que se
esperaria de acuerdo al equilibrio de Hardy-Weinberg. Este resultado, aunado al
hecho de que los valores de Fi5s () v Fir (F) que se encontraron para N.
macrocephala (Fis= 0.507, 1.C.= 0.416-0.612; Fr= 0.515, 1.C.= 0.417-0.625) y N.
tetetzo (Fis= 0.218, 1.C.= 0.048-0.362; Fi= 0.369, I.C.= 0.207-0.545) fueron
positivos y significativamente diferentes de cero, sugieren cierto nivel de
endogamia a nivel intra-poblacional en estas especies. Estos valores son altos en
comparacion con otras especies de fertilizacion cruzada, y polinizadas vy
dispersadas por animales (Cuadro 7). Sin embargo, no es somprendente que se
encuentren niveles moderados a altos de endogamia en estas especies, puesto

que sus flores aparentemente se mantienen receptivas una sola noche, y es
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posible que el numero de flores abiertas en una misma noche sea relativamente
reducido. Por esta razén, los donadores potenciales de polen son muy pocos en
comparacién con el total de los posibles “padres” presentes en una poblacién
(Schoen y Clegg 1984, 1986, Eguiarte et. al 1992). Este proceso se acentta en el
caso de N. macrocephala a causa del reducido tamano de sus poblaciones (260
ind/ha), mientras que las densidades poblacionales de N. tetetzo es un orden de
magnitud mayor (695 a 2260 ind/ha).

Los resultados que se refieren al nivel de diferenciacién genética entre las
poblaciones (estructura genética) de cada una de estas tres especies son
similares, a grades rasgos, con los obtenidos por otros autores utilizando RAPDs.
Por ejemplo, los valores encontrados en este trabajo para. el pardmetro 6 (Fst) en
N. macrocephala y en N. tetetzo resultaron similares a los reportados por Alejos-
Velazquez (2002) y Chavez-Sandoval (2000), respectivamente (Cuadro 8). Sin
embargo, Rivera-Montoya (2003) reporta que no existe estructuracion genética en
N. mezcalaensis (Cuadro 8), es decir, no encuentra diferenciaciéon entre las
poblaciones que ella estudié, lo cual contrasta con los resultados del presente
trabajo. Esto pudo deberse a que Rivera-Montoya (2003) se limitd a estudiar
poblaciones de esta especie en un area geogréfica mas reducida que la abordada
por nuestro trabajo y al hecho de haber trabajado con marcadores moleculares
como los RAPDs. De hecho, ella menciona que las muestras de N. mezcalaensis
provenientes del interior del Valle de Tehuacan podrian considerarse como una
sola poblacién. Sin embargo, nosotros incluimos poblaciones de N. mezcalaensis

localizadas a distancias mucho mayores, incluso en el estado de Guerrero.

Asi, en cuanto a la diferenciacion entre las poblaciones de una misma especie
(estructura genética), los valores encontrados de 6 (Fsr) en el caso de N.
mezcalaensis y N. tetetzo fueron bajos, aunque resultaron ser significativamente
diferentes de cero (N. tetetzo ©= 0.0750, IC 95%= 0.0452-0.1177 y N
mezcalaensis 6= 0.0515, IC 95%= 0.0056-0.1063). La unica especie que mostrd

un valor de B8 estadisticamente indistinguible de cero fue N. macrocephala (6=
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0.0174, 1C 95%= -0.0024-0.0439), es decir, fue la Unica especie que no mostrd
diferenciacién entre poblaciones o estructuracién genética. Estos resultados
pueden estar asociados a la accion de la seleccion homogeneizadora, al tratarse
de poblaciones que comparten habitats similares; o bien, podrian tener que ver
con niveles altos de flujo génico entre pobtaciones. En este caso la segunda
opcion parece mas plausible, pues las tres poblaciones muestreadas de A.
macrocephla se encuentran relativamente cercanas (sobre todo las de EI
Volcancillo y San Juan Raya), ya que se trata de una especie con un area de
distribucién muy restringida. De hecho, el valor estimado de flujo génico entre las
poblaciones de esta especie fue el mas alto (Nm=6.27), seguramente promovido
por la alta movilidad de los murciélagos que actian como polinizadores vy
dispersores de semillas. Se ha reportado que estos animales pueden abarcar
areas de hasta 200 km? en una semana (Rojas 1996). En N. tetetzo y N.
mezcalaensis el flujo génico estimado también resulté ser elevado (Nm=1.37 y
Nm= 2.08, respectivamente), a pesar de que la distancia entre las poblaciones
muestreadas de estas especies fue mucho mayor que para N. macrocephala. La
limitacion en el flujo génico entre las poblaciones de cada una de estas dos
especies podria estar relacionada no sdlo con las distancias entre ellas, sino
también con el hecho de que estas especies presentan un comportamiento
reproductivo “intermitente”, con afnos en los que practicamente no se observan
flores y afios en los que se presenta una reproduccién masiva (Esparza-Olguin y
Valverde 2003), por lo que es posible que haya anos en los cuales se reduzca

drasticamente el flujo génico.

Finalmente, al evaluar la variabilidad genética de las tres especies estudiadas de
Neobuxbaumia con las herramientas utilizadas, podemos concluir que en las tres
existen niveles altos de variabilidad genética, un exceso de homdcigos debido
quiza a un cierto nivel de endogamia y una baja diferenciacion entre poblaciones
debida a un alto flujo génico. Las diferencias observadas entre las especies en
cuanto a la estructuracion de !a variabilidad genética parecen estar asociadas a la

mayor o menor cercania entre las poblaciones muestreadas de cada especie v,




por lo tanto, son reflejo del tamafio de las areas de distribucion de cada una de
ellas. En este sentido, los diversos patrones observados en la variabilidad genética
de las tres especies parecen ser una consecuencia (y no una causa) de sus
diferentes niveles de rareza.
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Apéndice 1. Frecuencias alélicas de los once foci analizados en cada una de las tres

poblaciones estudiadas para N. macrocephala, N. tetetzoy N. mezcalaensis.

Neobuxbaumia Neobuxbaumia letetzo Neobuxbaumia
macrocephala mezcalaensis
Locus Alelo A B C D E F G H I

PGI 1 0.3333 0.3333 0.1515]0.1429 0.2857 0.1515| 0.7727 0.3286 0.2714
2 0.6061 0.6212 0.8030 | 0.1286 0.1857 0.3788 | 0.18970 0.2286 0.3714

3 0.0606 0.0455 0.0455(0.7286 0.5286 0.4697 | 0.0303 0.4429 0.3571

ACPH 1 0.8387 0.6935 0.4545( 0.1541 0.0857 0.3030 | 0.7879 0.7143 0.6286
2 0.1613 0.3065 0.5455| 0.8429 0.9143 0.6970 [ 0.2121 0.2857 0.3714

MDH 1 0.5156 0.5606 0.(.3088 0.1714 0.4857 0.5909 | 0.3485 0.5714 0.2857
2 0.3281 0.3788 0.5441 | 0.5000 0.3714 0.1970 | 0.3638 0.3286 0.3857

3 0.1563 0.0606 0.1471 | 0.3286 0.1429 0.2121 | 0.2879 0.1000 0.3286

GDH 1 0.8636 0.7121 0.7500 | 0.0714 0.0857 0.2969 | 0.3030 0.1429 0.3714
2 0.1061 0.2727 0.2500 | 0.8571 0.8423 0.5000 | 0.6061 0.7714 0.5286

3 0.0303 0.0152 0.0000 | 0.0714 0.0714 0.2031 | 0.0909 0.0857 0.1000

MNR 1 0.4242 0.5758 0.2941 [ 0.1000 0.1286 0.3333 | 0.4545 0.4717 0.3000
2 0.4242 0.3636 0.4118 | 0.8286 0.7429 0.5809 [ 0.1212 0.1429 0.1143

3 0.1515 0.0606 0.2941 | 0.0714 0.1286 0.0758 | 0.4242 0.3857 0.5857

NADH 1 0.5152 0.3548 0.3382 | 0.6000 0.5000 0.2727 [ 0.2121 0.3714 0.4286
2 0.1515 0.2903 0.2941 | 0.2571 0.3429 0.4394 [ 0.7273 0.5857 0.1286

3 0.3333 0.3548 0.3676 | 0.1429 0.1571 0.2879 | 0.0606 0.0429 0.4429

EST 1 0.7121 0.7424 0.6176 | 0.2714 0.2714 0.4545 | 0.6818 0.7143 0.6857
2 0.2879 0.2576 0.3824 | 0.7286 0.7286 0.54551 0.3182 0.2857 0.3143




PGM 1 0.3333 0.4394 0.3824 | 0.6429 0.6714 0.3333 | 0.2121 0.2429 0.2429
2 0.0303 0.0606 0.441 |0.2857 0.2857 {.5000 | 0.7424 0.7000 0.6857
3 0.6364 0.5000 0.5735 | 0.0714 0.0429 0.1667 | 0.0455 0.0571 0.0714
G-6PD 1 0.3594 0.3788 0.3088 [ 0.0000 0.0714 0.3788 | 0.3182 0.2000 0.1429
2 0.4844 0.5000 0.5147 | 1.0000 0.9286 0.5152 | 0.5152 0.5714 0.4571

3 0.1563 0.1212 0.1765 | 0.0000 0.0000 0.1061 | 0.1667 0.2286 0.4000

ME 1 0.6364 0.6364 0.5882 | 0.3286 0.2429 0.2576 | 0.4242 0.3429 0.3857
2 0.3485 0.3182 0.3088 [ 0.3143 0.4143 0.5909 | 0.4545 0.5423 0.5000
3 0.0152 0.0455 0.1029 | 0.3571 0.3429 0.1515| 0.1212 0.1143 0.1143
ADH 1 0.3485 0.4242 0.5152 ] 0.1429 0.1000 0©.0909 | 0.4091 0.4286 0.2857
2 0.5758 0.5000 0.;1394 0.7714 0.8286 0.8182 | 0.5000 0.5000 0.5857

3 0.0758 0.0758 0.0455 | 0.0857 0.0714 0.0909 | 0.0909 0.0714 0.1286

Nota: A=Volcancillo, B=San Juan Raya, C=San Esteban Neocoxcalco, D=Jardin Botéanico,

E=Santiago Quiotepec, F=Santiago Dominguillo, G=Acatepec. H=Yosocuta, |=Guerrero.

Apéndice 2. Resuitados de la prueba exacta de Fisher (RxC) para probar si existen
diferencias a nivel de las frecuencias alélicas entre las poblaciones de cada una de las
tres especies de Neobuxbaumia estudiadas.
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Neobuxbaumia macrocephala

Locus p SE
PGI 0.0729 0.0096
ACPH 0.0000 0.0000
MDH 0.0095 0.0025
GDH 0.0192 0.0038
MNR 0.0011 0.0008
NADH ' 0.1509 0.0184
EST 0.2577 0.0156
PGM 0.6135 0.0071
G-6PD 0.8824 0.0147
ME 0.2895 0.0205
ADH 0.3862 0.0267

Resultados para todos los loci: X?=68.005, d.f.= 22, p=0.0000

Neobuxbaumia tetetzo

Locus p SE




PGl 0.0019 0.0016

ACPH 0.0039 0.0015
MDH 0.0000 0.0000
GDH 0.0000 0.0000
MNR 0.0043 0.0010
NADH 0.0038 0.0021
EST 0.0403 0.0076
PGM ' 0.0000 0.0000
G-6PD 0.0000 0.0000
ME 0.0145 0.0055
ADH 0.8740 0.0076

Resultados para todos los foci: X%=140.059, d.f.= 22, p=0.0000

Neobuxbaumia mezcalaensis

Locus p SE

PGI 0.0000 0.0000

ACPH 0.1433 0.0108




MDH 0.0009 0.0005
GDH 0.0335 0.0043
MNR 0.1635 0.0167
NADH 0.0000 0.000
EST 0.9268 0.0035
PGM 0.9572 0.0039
G-6PD 0.0155 0.0077
ME ' 0.8?13 0.0057
ADH 0.3973 0.0262

Resultados para todos los loci: X?=78.645, d.f.= 22, p=0.0000
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Capitulo VI

Discusion General

Mucho se ha discutido acerca de la importancia de analizar el fendmeno de la
rareza desde un enfoque multidisciplinario que permita abordar simultaneamente
el estudio de los diferentes factores que, en conjunto, determinan que una
especie tenga una abundancia baja y/o una distribucién geografica restringida
(Kruckeberg y Rabinowitz 1985, Soulé 1986, Cody 1986, Prober y Austin 1990,
Gaston 1994, Begon et al. 1996, Root 1998, Schemske et al. 1994, Esparza-
Olguin 2004). Por ofro lado, el uso de analisis comparativos entre especies
cercanamente emparentadas o congéneres a partir de los cuales se puedan
analizar las diferencias entre especies con distintos niveles de rareza, ha sido
propuesto por una gran numero de investigadores como una perspectiva que
puede ayudar a esclarecer las causas de este fenémeno bioldgico (Rabinowitz et
al. 1986, Fiedler 1987, Bevill y Louda 1999, Gitzendanner y Soltis 2000,
Esparza-Olguin 2004). En el presente trabajo se partié de estas dos ideas para
llevar a cabo una evaluacién de algunas caracteristicas ecoldgicas y genéticas
de tres especies congéneres de cactaceas columnares (Neobuxbaumia
macrocephala, N. tetetzoy N. mezcalaensis) con el objeto de buscar explicar las
diferencias en su nivel y tipo de rareza. Algunos de los temas abordados fueron
la fenologia y la variabilidad temporal de la expresion reproductiva, la
germinacion de semillas y el establecimiento de plantulas en condiciones
naturaies, la dindmica poblacional, y la variabilidad y la estructura genética de

las poblaciones de estas tres especies.

Los diferentes temas que se abordaron en esta tesis constituyen un
reconocimiento de que para entender la rareza es necesario abordar su estudio
desde diferentes perspectivas. En particular, se reconoce que la rareza tiene
tres componentes principales: 1) la limitacién en la distribucion geogréfica, 2) la

limitacion en la abundancia, y 3) la alta especificidad de héabitat. Como se




menciona en el capitulo IV, es necesario adquirir un enfoque teédrico especifico
para apoyar el estudio de cada uno de estos tres aspectos de la rareza. La teoria
metapoblacional y el estudio de la dispersidon seran fundamentales para poder
entender los limites en la distribucidén geogréfica de las especies. La demografia
es la herramienta mas natural que puede apoyar el andlisis de la abundancia
limitada o de las bajas dendisades poblacionales caracteristicas de muchas
especies raras. Por ultimo, el estudio de la ecofisiologia, particularmente de las
etapas tempranas de desarrollo, nos dara luz en lo referente a la especificidad
de hébitat, pues en las plantas es fundamentalmente durante estas fases
tempranas cuando ocurre la “seleccién de habitat”, como ha sido llamada por
Bazzaz (1991). En esta tesis se utilizaron en mayor medida el enfoque
demografico y el ecofisioldgico para entender las diferencias entre las especies
estudiadas en lo que concieme a su abundancia y especificidad de habitat.
Adicionalmente, el analisis de la variabilidad y estructura genética de las
poblaciones ofrecid, entre otras cosas, una estimacion del nivel de contacto
genético entre las poblaciones de cada especie, lo cual puede dar una idea del
tercer aspecto relacionado con fa rareza, i.e. la dispersion de semillas, lo cual a
su vez esta relacionado con los limites de {a distribucion geogréfica de las
especies.

Después del andlisis de toda la informacion recabada en este estudio, podemos
reconocer que N. macrocephala, N. tetetzo y N. mezcalaensis presentan
caracteristicas ecologicas y genéticas que pueden asociarse con sus diferentes

niveles de rareza, como se desglosa a continuacion.

Neobuxbaumia macrocephala

Esta especie se consideré como la mas rara de las tres, por tener densidades
poblacionales relativamente bajas (260 ind/ha en promedio), una distribucién
geografica muy restringida y alta especificidad de habitat. Los resultados de esta
tesis mostraron que esta especie posee caracteristicas tanto demograficas como

genéticas que pueden asociarse a su alto nivel de rareza. Por un lado, esta




especie presenta un comportamiento reproductivo poco variable entre afos,
pues ano con ano las plantas producen mas o menos la misma cantidad de
frutos (Esparza-Olguin y Valverde 2003, Capitulo Il). Sin embargo, no todos los
anos se presentan las condiciones ambientales apropiadas para que se dé con
éxito la germinacion de estas semillas y el establecimiento de las plantulas
resultantes. Ademas, los afos de mayor produccién de frutos (y
presumiblemente de semillas) no necesariamente coinciden con los afios de
mejores condiciones para el establecimiento. Lo anterior se observd
precisamente en el hecho de que el afio en que se observé una mayor mas
produccion de semillas en esta poblacion, no coincidié con el ano en que se
presentaron los porcentajes de establecimiento mas altos, aunque si fue un ano
en el que se alcanzaron altos porcentajes de germinacion (Capitulo IH). Estos
resultados son muy interesantes, pues apuntan en el sentido de que en esta
especie pudiera presentarse el fendmeno denominado “conflicto semilla-
plantula”, que se refiere al hecho de que las caracteristicas que favorecen la
geminacion de las semillas no necesariamente favorecen el establecimiento de
plantulas (Schupp 1995). Este conflicto semilla-plantula podria tener un impacto
considerable en el reclutamiento de nuevos individuos a la poblacién, lo que se
traduciria en una limitacion importante en la capacidad de crecimiento
poblacional en esta especie. Cabe sefalar que, tanto los porcentajes de
germinacion, como el éxito de establecimiento de plantulas que se reportan en el
presente trabajo son mucho menores que los reportados para esta misma
especie en otros estudios en tos que se evalud la germinacion (Ramirez-Padilla
y Valverde 2005) y el establecimiento de plantulas (Miquelajauregui 2004) en
condiciones de laboratorio. Este contraste demuestra que las arduas condiciones
que se presentan en su habitat natural son las principales responsables de la

limitacion en el reclutamiento de nuevos individuos a la poblacién.

Tanto la germinaciéon de semillas como el establecimiento de plantulas de
Neobuxbaumia macrocephala fueron mas exitosas bajo la sombra de matorrales

que en espacios abiertos, lo gue refuerza la teoria de que para esta especie, al




igual que para muchas otras cactdceas columnares (incluyendo las otras dos
especies estudiadas en este trabajo) el fendomeno de nodricismo tiene mucha
importancia a nivel poblacional. Los resultados de los experimentos de
transplantes reciprocos de los anos 2000 y 2001 sugieren que esta especie en
particular tiene una marcada preferencia por su localidad de origen (i.e. en esta
localidad la germinacion de semillas y la sobrevivencia de plantulas fueron
mayores en comparacion con los resultados obtenidos en las otras dos
localidades - Capitulo l}), lo que puede expiicar en parte su alta restriccion de
habital, En relacién con este tema, Ruedas-Medina (20083) reporia que N.
macrocephala esta asociada a sitios donde el suelo calcareo presenta un .
elevado porcentaje de arcilla y valores intermedios de materia organica y de
capacidad de intercambio cationico. Por otro lado, segun Ruedas-Medina (2003},
esta especie se presenta casi, exclusivamente en localidades en las que se
encuentran ciertas especies arbustivas, como Calliandra sp., Aeschynomene sp.,
que actdan como sus nodrizas; estas especies son arbustos de baja estatura
que ofrecen una sombra muy cetrada. Se sugiere que la alta especificidad de
habitat de N. macrocephala esta relacionada a su preferencia por éstas
caracteristicas edaficas y a la asociaciéon de sus plantulas con estas especies
nodriza, lo cual nos habla de la alta vulnerabilidad de sus plantulas a las
condiciones de estrés hidrico e intensa insolacién que caracterizan a tas zonas

semi-aridas.

En cuanto a la dinamica poblacional de N. macrocephala, esta especie presento
tésas de crecimiento poblacional anuales (A) cercanas a la unidad; pero al
analizar la relacién entre los valores de )\ y las caracteristicas climaticas de los
anos de estudio, se observd que los anos con una menor precipitacion (de
Marzo a Abril) estuvieron asociados a mayores valores de A. Ademas, las
condiciones climaticas asociadas a valores bajos de A han sido méas frecuentes
en los ultimos 30 afios que las condiciones de precipitacidon asociadas con

valores altos de A (Capitulo IV). Este resultado podria explicar en alguna medida




las bajas densidades poblacionales de esta especie. Ahora bien, al analizar
detalladamente los procesos demograficos (sobrevivencia, crecimiento,
refrogresion y fecundidad) que méas impacto tuvieron en el valor de A (analisis de
elasticidades), encontramos que fue la sobrevivencia de los individuos de las
altimas categorias de juveniles y las primeras de adultos, el factor que méas
impacto tuvo sobre A. Aunque las entradas correspondientes a la fecundidad
mostraron valores bajos de elasticidad sabemos que esto no necesariamente
muestra el impacto real que tiene este pardmetro sobre el valor de A (Esparza
Olguin et al. 2002), por lo que se realizaron simulaciones que nos permitieron
reconocer que la produccién de semillas incluida en el valor de las fecundidades

tiene un fuerte impacto en el valor de A (Capitulo 1V).

En lo que se refiere a la variabilidad y estructura genética de esta especie, se
observo que, contrario a lo esperado de acuerdo a su alto nivel de rareza,
presenta una alta variabilidad genética y supera los valores de variabilidad
encontrados en N. tetetzo, una especie gue tiene mayores densidades
poblacionales y mayor area de distribucion. Esto podria ser la consecuencia de
haber sufrido en el pasado uno o mas eventos de cuello de boteila que pudieron
reducir las abundancias poblacionales, aunque no lo suficiente como para
disminuir drasticamente la variabilidad genética que se sigue manteniendo alta a
pesar de la disminucion en el tamano poblacional (Capitulo IV). Por otro lado, en
N. macrocephala no se observd una marcada diferenciacion genética entre
poblaciones, es decir, las tres poblaciones estudiadas son similares
genéticamente, seguramente como producto de un fuerte flujo génico entre ellas
(Nm= 6.27 ind). Esto es el resultado en parte de que las tres poblaciones
rnuestreadas se encuentran relativamente cercanas entre ellas, pues el area de
distribucién geografica de esta especie es muy reducida. Asi, parte de las
caracteristicas genéticas de esta especie son consecuencia {y no causa) de su
alto nivel de rareza. Ademas, N. macrocephala presenté niveles altos de
endogamia, a pesar de ser autoincompatible y de ser polinizada por rmurciélagos;

esto ultimo podria estar relacionado con el hecho de gque son pocos los




individuos que producen flores en un mismo dia, por lo que se incrementa la

probabilidad de entrecruzamiento entre parientes (Shoen y Clegg 1984, Eguiarte
et al. 1992).

En resumen, la rareza de N. macrocephala esta ligada a caracteristicas
intfrinsecas de esta especie, como su regularidad en su comportamiento
reproductivo, las condiciones que necesita para germinar y establecerse, y su

limitacién para aumentar su tasa de crecimiento poblacional.

Neobuxbaumia tetetzo

En este estudio N. tetetzo se consideré como la especie con un nivel intermedio
de rareza, por ser localmente abundante, por habitar en ambientes mas diversos
(en comparacion con N. macrogephala), y por tener una distribucién geogréfica
mas 0 menos restringida (aunque mucho mas extensa que N. macrocephala). Lo
primero que es digno de notarse con respecto a esta especie, es que en algunos
anos la produccién de semillas fue casi nula, mientras que en un ano en
particular la produccion de semillas fue abundante (Esparza-Olguin y Valverde
2003, Capitulo 11}, Esta reproduccion intermitente ya habia sido observada por
otros investigadores (H. Godinez-Alvarez, com. pers.) y por los pobladores de

Zapotitlan Salinas con los que conversamos sobre este tema.

De acuerdo a los resultados de esta tesis, el éﬁo en el que se presentod una alta
produccién de semillas en Neobuxbaumia tetetzo coincidié con el periodo en el
que se observaron altos porcentajes de germinacion y sobrevivencia de
plantulas(Capitulo 1ll}. Si esto representara una tendencia general, durante estos
periodos relativamente favorables se favoreceria el rectutamiento de nuevos
individuos a la poblacién, lo cual podria explicar las altas densidades
poblacionales de esta especie y la presencia de numerosas plantulas y juveniles
en muchas de las poblaciones a lo largo de la region de Tehuacan-Cuicatlan
(Ruedas-Medina 2003). En un estudio en el que se evalud la germinacion de

semillas de esta especie en condiciones de laboratorio, se reporta que las




semillas germinan facilmente y alcanzan porcentajes altos de gemminacién,
mucho mayores a los encontrados en este trabajo (Ramirez-Padilla y Valverde
2005); de acuerdo a estas y a otros autores (Flores y Briones 2001) , las semillas
de N. tetetzo pueden germinar bajo condiciones de aridez més intensas
(potenciales hidricos mas negativos) en comparacion con N. macrocephalay N.
mezcalaensis. Estos resultados sugieren que la alta resistencia de las semillas
de esta especie le permite ocupar ambientes sumamente aridos; efectivamente,
las areas donde se distribuye N. tetetzo se caracterizan por sus altos niveles de

aridez y elevadas temperaturas {Ruedas-Medina 2003).

Por otro fado, nuestros resultados apuntan en el sentido de que, por lo menos en
lo que se refiere a la germinacién de semillas, no existe una preferencia marcada
hacia alguna localidad en partigular; N. tetetzo puede germinar en condiciones
muy variadas, lo que podria explicar en alguna medida el que esta especie se
encuentre en un intervalo de ambientes mas amplio que N. macrocephala
(Capitulo Ill). En este sentido, Ruedas-Medina (2003) senala que, considerando
las caracteristicas ambientales que predominan en las dreas de distribucién de
N. tetetzo y su asociacién con especies perennes de amplia distribucion (i.e.
Cercidium praecox, Bursera sp., Hechtia), se puede considerar que esta especie

presenta una baja especificidad de habital.

En cuanto a la dindmica poblacional de WNeobuxbaumia tetetzo, puede
confirmarse que esta especie presenta tasas de crecimiento poblacional (A)
cercanas a la unidad, como lo han reportado también otros autores {(Godinez-
Alvarez y Valiente-Banuet 1999). Sin embargo, al analizar la variacién en el
tiempo de este comportamiento demografico se puede verificar que presenta
fluctuaciones, debidas principalmente a la presencia de ahos “semilleros” y anos
de una muy baja produccion de semillas. Esta variaciéon temporal en el
comportamiento demografico, evaluada a través de modelos estocasticos, arroja
valores promedio de A intermedios entre N. macrocephala y N. mezcalaensis.

(Capitulo 1V). Ahora bien, al analizar detalladamente los procesos demograficos




(sobrevivencia, crecimiento, retrogresion y fecundidad) que mas impacto tuvieron
en el valor de A (anélisis de elasticidades), encontramos que fue la sobrevivencia
de los individuos de las ultimas categorias de juveniles y tas primeras de adultos,
el factor que mas impacto tuvo sobre A. Aunque las entradas correspondientes a
la fecundidad muestraron valores bajos de elasticidad sabemos que esto no
necesariamente muestran el impacto real que tiene este parédmetro sobre el valor
de A, por lo que se realizaron simulaciones que nos permitieron reconocer que la
produccion de semillas incluida en el valor de las fecundidades tiene un fuerte
impacto en el valor de A (Capitulo V), este resultado compagina con el hecho
de la posible presencia de anos semilleros en los cuales aumentan el
reclutamiento y el valor de X incrementando explicando en parte las altas
densidades poblacionales de esta especie.

A pesar de que, efectivamente, N. tetetzo parece tener un nivel de rareza
intermedio entre las otras dos especies, su diferencia fundamental con N.
mezcalaensis, por ejemplo, no es en términos de la abundancia local (que es el
aspecto que aborda el andlisis demografico), sino en lo que se refiere a su
distribuciéon geografica. De hecho, en la zona de estudio N. tetetzo es
ligeramente mas abundante que N. mezcalaensis. Esto se podria estar
relacionado con lo extenso de las zonas aridas en la region de estudio, pues son
éstas las que N. tetetzo parece ocupar con mayor éxito, mientras que N.
mezcalaensis se distribuye en zonas relativamente mas humedas. Asi, se
sugiere que las altas densidades poblacionales que presenta N. tetetzo en
Tehuacan-Cuicatlan se relacionan en gran medida con el elevado nivel de

tolerancia a la aridez de sus semillas y plantulas.

Por otro lado, en N. tetetzo la variabilidad genética observada fue relativamente
alta, aunque contrario a lo esperado, fue menor que la encontrada en N.
macrocephala, que es la especie mas rara (Capitulo V). Aunque los niveles de
diferenciacion inter-poblacionaf fueron bajos, resultaron ser significativamente

mayores que cero y, por lo tanto, puede decirse que en esta especie se presenta




una estructuracién genética moderada, gracias al flujd génico que se da entre las
poblaciones estudiadas (Nm= 1.37), que seguramente es funcién tanto de la
polinizacién como de la dispersidn mediada por murciélagos. Los niveles de
endogamia en esta especie fueron altos con respecto a lo esperado
considerando que se trata de una especie longeva, autoincompatible, de
polinizacion cruzada, y cuya polinizacion y dispersion de semillas es llevada a
cabo por animales muy modviles. Este resultado puede estar asociado, por un
lado, con el hecho de que probablemente sdlo unos cuantos individuos producen
flores la misma noche y, por otro lado, con la pobre produccion de estructuras
reproductivas que se da algunos anos, es decir, con su reproduccion
intermitente. En ambos casos el nimero de "donadores” potenciales de polen
puede ser muy bajo, promoviendo asi el apareamiento entre parientes (Shoen y
Clegg 1984, Eguiarte et al. 1992, Capitulo V).

Asi, las caracteristicas de N. tetetzo, como su reproduccidon intermitente, la
tolerancia de sus semiltas y plantulas a condiciones de elevada aridez
(predominantes en su area de distribucién), crecimiento poblacional moderado
(As= 1.038 = 0.0003), alta variabilidad genética y moderada estructuracion

genética, pueden explicar en parte el nivel intermedio de rareza de esta especie.

Neobuxbaumia mezcalaensis

Esta es una especie que forma poblaciones densas (aungue en el area de
estudio ligeramente menos densas que las de N. tetetzo), con una distribucion
geografica mucho mas amplia que la de las otras dos especies, aunque
restringida a ambientes especificos. Por esta razén se consideré que es la

especie mas comun de las tres incluidas en este estudio.

Lo mas notorio en el caso de N. mezcalaensis fue su comportamiento
reproductivo altamente variable entre anos, dado que en tres de los anos de
estudio la produccién de frutos y semillas fue muy pobre, mientras que en otro

ano la produccion fue masiva (Esparza-Olguin y Valverde 2003, Capitulo I). En




este caso, el ano en el que se presentod la produccién masiva de frutos fue el
mismo en el que se observaron los mayores porcentajes de germinacion vy
sobrevivencia de plantulas (Capitulo I}, favoreciendo un mayor reclutamiento de
nuevos individuos a [a poblacién. Como sugiere el capitulo en el que se describe
la demografia de esta especie, estos resultados podrian explicar en gran medida
sus altas densidades poblacionales. Por otro tado, las plantulas de N.
mezcalensis son més resistentes que las de N. macrocephala por el hecho de
gue la primera produce semillas mucho mas grandes que la segunda, lo cual
lleva a que las plantulas resultantes sean mas robustas y soporten mejor las
condiciones de alta insolacidon que prevalecen en sus areas de distribucion
(Miguelajauregui 2004). De hecho, las semillas de esta especie fueron las Unicas
capaces de germinar tanto en sitios expuestos como en sitios bajo la proteccion
de matorrales en todas las localidades, y sus plantulas sobrevivieron mejor que
los de las otras dos especies al ser sembradas en sitios expuestos. Estas
caracteristicas, aunadas a la amplia gama de especies, perennes tanto de
ambientes semidridos como de ambiente subhiumedos que le sirven como
nodrizas (i.e. Lippia graveolens, Aeschynomene sp., Acacia sp., Bursera sp.,
Prosopis laevigata, Mimosa sp - Ruedas-Medina 2003), podrian estar
determinando en gran medida su amplia distribucién geografica y elevadas
abundancias locales (Capitulo IIl).

Los resultados de los experimentos de transplantes reciprocos que se llevaron a
cabo en 2000 y 2001, mostraron que las semillas de esta especie germinan
mejor y sus plantulas tienen mayores probabilidades de sobrevivencia en su
localidad de origen que en otras localidades (Capitulo ). Esta localidad de
origen presenta, entre otras cosas, menores temperaturas y mayores niveles de
precipitacién que las otras localidades. En efecto, N. mezcalaensis se encuentra
restringida, dentro de la zona de estudio, a sitios con estas caracteristicas.
Ademas, ocupa ambientes relativamente mas fértiles (suelos con altos
contenidos de materia orgénica y arcilla) que los que coloniza N. macrocephala o

N. tetetzo, esta mayor fertilidad favorece una alta capacidad de intercambio




cationico y una mayor capacidad de retencién de humedad en el suelo (Ruedas-
Medina 2003).

En cuanto a la dindmica poblacional de N. mezcalaensis, pudo observarse que
esta especie fue fa unica que llegd a presentar una tasa de crecimiento
poblacional (A) significativamente mas alta que la unidad (A = 1.091 + 0.088).
Ademas, al analizar el tipo de condiciones climaticas (precipitacidn total entre
Mayo y Octubre) a las que se asociaron los mayores valores de A, se encontrd
que las condiciones ambientales que se presentaron en el afio en el que se
alcanzo el mayor valor de A han sido relativamente frecuentes en los ultimos 30
anos, en comparacion con las condiciones de precipitacion asociadas con
valores bajos de A (Capitulo V). Esto se reflejo en un valor bastante elevado de
A en la simulacion estocastica, lo cual podria explicar en gran medida las altas
densidades poblacionales de esta especie. Al analizar mediante un anélisis de
elasticidad los procesos demograficos (sobrevivencia, crecimiento, retrogresion y
fecundidad) que mas impacto tuvieron en el valor de A, encontramos que fue la
sobrevivencia de los individuos de las ultimas categorias de juveniles y las
primeras de adultos, el factor que méas impacto tuvo sobre A. Aungque las
entradas correspondientes a la fecundidad muestraron valores bajos de
elasticidad sabemos que esto no necesariamente muestran el impacto real que
tiene este parametro sobre el valor de X, por este motivo se realizaron
simulaciones que nos pemmitieron determinar que la produccion de semillas
incluida en el valor de las fecundidades tiene un fuerte impacto en el valor de A
(Capitulo V), este Iresultado aunadov al hecho de la posible presencia de anos
semilleros en los cuales aumentan el reclutamiento y el valor de A podrian

explicar en parte las altas densidades poblacionales de esta especie.

En lo que se refiere a la variabilidad y estructura genética de N. mezcalaensis,
se observo que esta especie presentd, como se esperaba, los valores mas altos

de variabilidad genética. Por otro lado, se presentdé una alta diferenciacion




genética entre poblaciones, a pesar de alto flujo génico estimado, seguramente
promovido por la polinizacion y dispersién mediada por murciélagos (Nm= 2.37
ind). La alta diferenciacién entre poblaciones debid estar relacionada al hecho de
que, para esta especie, las tres poblaciones muestreadas se encontraron a un
promedio de 149.30 km de distancia entre ellas. Ademas, en esta especie
tambien se encontraron evidencias de niveles altos de endogamia, a pesar de
ser autoincompatible y de ser polinizada y dispersada por murciélagos. Sin
embargo, los niveles estimados de endogamia fueron menores que los sugeridos
para N. macrocephala y N. tetetzo. La endogamia en N. mezcalaensis podria
estar relacionada basicamente con la reproduccion intermitente, es decir, con el
hecho de que la produccion de estructuras reproductivas se da sélo algunos
anos, lo cual promoveria el apareamiento entre parientes (Shoen y Clegg 1984,
Eguiarte et al. 1992, Capitulo V).

N. mezcalaensis exhibe, en resumen, una amalgama de caracteristicas
ecologicas y genéticas que en gran medida explican el por qué de su menor
nivel de rareza en comparaciéon con las otras dos especies estudiadas. Entre
estas caracteristicas destacan las tasas de crecimiento poblacional mayores que
la unidad, al menos en algunos periodos, la reproduccién intermitente con anos
en los cuales podria haber un reclutamiento masivo de individuos juveniles,
gracias a los altos porcentajes de germinacién y sobrevivencia de plantulas, y

una alta variabilidad genética y diferenciacion genética entre poblaciones.

Relevancia para la conservacion

Se ha mencionado a lo largo de esta tesis que el estudio de la rareza genera
fuertes herramientas tedricas y practicas para la elaboracién de proyectos de
conservacion. En este sentido, nuestro trabajo resulta muy enriquecedor pues
nos pemitio determinar las fases del ciclo de vida mas vulnerables, el
comportamiento demografico, y la variabilidad y estructura genética de las tres

especies, conocimientos imprescindibles para la generacion de proyectos




exitosos de conservacion.

En el caso de N. macrocephala, las estrategias de conservacién deberian
centrarse en promover un mayor reclutamiento de nuevos individuos a la
poblacién', proteccion de los individuos adultos, proteger su hébitat pues es una
especie con una alta restriccion de hébitat y, en su caso particular proteger una o

dos poblaciones pues éstas incluirfan toda la informacién genética de la especie.

En el caso de N. tetetzoy N. mezcalaensis, las estrategias tendrian que cambiar
particularmente en lo que se refiere a al proteccion del acervo genético puesto
gue en estas poblaciones si hay diferenciacidn genética 10 que nos llevaria a
generar planes que permitieran la proteccion de diferentes poblaciones que

incluyan toda la variabilidad genética de ambas especies.
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Conclusiones

Neobuxbaumia macrocephala presenté una reproduccion mas o menos
constante, es decir, produjé mas o menos la misma cantidad de frutos y
por ende de semillas a lo largo de los cuatro anos de estudio. N. tefetzo y
N. mezcalaensis por su parte presentaron una reproduccion “intermitente”
con la presencia de anos semilleros, lo que podrian explicar en parte las
mayores abundancias poblacionales de estas dos espcies con respecto a
a N. macrocephala.

En las tres especies estudiadas parece existir una prefencia.a. nivel de
germinacion de semillas y establecimiento de plantulas por cierto tipo de
habitats, lo que explica en parte las diferecias a nivel de restriccion de
habitat en N. macrocephala, N. tetetzo y N. mezcalaensis.

En el caso de las semillas y plantulas de N. macrocephala, parece existir
el llamado conflicto semilla-plantula, es decir, que las condiciones que las
semillas requieren para germinar no son necesariamente las mejores para
el establecimiento exitoso de las plantulas, repercutiendo en el
reclutamiento de nuevos individuos a la poblacion, explicando en parte la
baja densidad poblacional de esta especie.

La unica especie que presenté una A mayor a uno (1.091+0.088) fue N.
mezcalaensis. Esta especie fue también la que mayores valores de Aa
(1.087+0.0624) y As (1.111+0.0006) presentd. Ademas, en esta especie el
andlisis estocastico mostré que ias condiciones climaticas (ie.
precipitacion total de Mayo a Octubre) asociadas con valores de A altos
son mas frecuentes que las asociados con bajos valores de A. Estos
resultados explican en parte las mayores abundancias poblacionales de
esta especie con respecto a las que presentan las poblaciones de N.
macrocephala y N. tetetzo.

En el caso de N. macrocephala se presentaron diferentes caracteristicas
demograficas asociadas con su alto nivel de rareza como los niveles mas

bajos de germinacién, la mas alta variabilidad en el reclutamiento de




plantulas, la mortalidad de adultos mas elevada y los valores de de Aa
(1.024+0.059) y As (1.017+0.001) mas bajos. En este caso el analisis
estocastico mostré que las condiciones ambientales (i.e. precipitacion
total entre Marzo y Abril) asociadas con valores bajos de A son mas
frecuentes que las asociadas con altos valores de A.

. La variabilidad genética de las tres especies estudiadas fue alta en
comparacion con la de otras especies raras.

No se presentd estructuracidon genética entre las poblaciones estudiadas
de N. macrocephala, mientras que en el caso de N. tetetzo y N.
mezcalaensis si se presentaron niveles significativos-de diferenciacion
genética, como resultado de las distancias geograficas que hay entre las

poblaciones estudiadas de estas especies.
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