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RESUMEN

Las plantas invasoras amenazan a la biodiversidad y servicios ecosistémicos de las regiones en las que
se establecen. Por lo tanto, resulta importante realizar investigacion sobre su dindmica poblacional y su
respuesta a diferentes métodos de manejo, con el fin de proponer estrategias para controlarlas y/o
erradicarlas. Kalanchoe xhoughtonii (Crassulaceae), es un hibrido proveniente de Madagascar sefialado
en otros paises como invasor, que crece en regiones aridas del centro de México. Esto representa una
amenaza potencial para la flora nativa, debido a que podria ser desplazada por K. xhoughtonii, ya que
presenta una gran capacidad de reclutamiento a través de propagulos clonales (llamados plantlets en lo
sucesivo) que se producen en los margenes de las hojas y las inflorescencias de la planta.

En este proyecto se evalud6 la dindmica poblacional de K. xhoughtonii, asi como su respuesta a
tres métodos de manejo: desmonte o remocién mecanica de las plantas, herbicida (Glifosato) y la
combinacién de ambos métodos. Estos métodos fueron aplicados tanto en la temporada de lluvias
(septiembre 2013), como en la temporada de secas (febrero 2014), conformando seis diferentes
tratamientos de manejo. Cada tratamiento fue aplicado a cuatro cuadros (50 x 50 cm) con presencia de
K. xhoughtonii en la Reserva de la Bi6sfera “Barranca de Metztitlan”, Hidalgo, México. Adicionalmente,
cuatro cuadros no recibieron tratamiento alguno con el fin de evaluar la dindmica poblacional en
condiciones silvestres (n=4, N=28). El destino demogréfico de cada individuo dentro de los cuadros fue
seguido a lo largo de dos afios (2013-2015).

En los cuadros sin manejo, la dinamica poblacional fue obtenida mediante modelos matriciales
de proyeccion poblacional, en los que se categorizé a los individuos en 6 clases de altura. Ademas se
llevaron a cabo andlisis prospectivos (sensibilidad y elasticidad) para identificar los procesos mas
importantes para la tasa finita de crecimiento poblacional (1) en condiciones silvestres, y comparar los
resultados de dichos anélisis con los patrones reportados para otras especies invasoras.

Por otra parte, la respuesta al manejo fue evaluada a corto, mediano y largo plazo. La respuesta
a corto plazo a los tratamientos de manejo (4 meses después de aplicados los tratamientos de secas y 8
meses después de aplicados los tratamientos de lluvias) fue evaluada con tasas instantaneas de
crecimiento (Ains), que fueron comparadas usando analisis de varianza factorial. Las respuestas a los
tratamientos a mediano plazo, (16 meses después de aplicados los tratamientos de secas y 20 meses
después de aplicados los tratamientos de lluvias) fueron evaluadas mediante modelos matriciales de
proyeccién poblacional, utilizando la misma categorizacién por altura que en los cuadros sin manejo.
Se obtuvo la tasa finita de crecimiento (1) por tratamiento asi como un andlisis combinado prospectivo
(elasticidades) y retrospectivo (experimentos de respuesta de tabla de vida) para detectar los procesos
demogréficos mas importantes y entradas claves para la recuperaciéon de la poblacién en cada
tratamiento. Los efectos de los tratamientos a largo plazo sobre K. xhoughtonii fueron simulados usando
matrices periédicas y comparando tasas periddicas de crecimiento (A,) escaladas anualmente.

Se realiz6 un experimento en invernadero para evaluar la supervivencia y la tasa relativa de
crecimiento en plantlets con diferente tamafio al caer al suelo, ya que el hibrido produce plantlets més
grandes en las inflorescencias que los que se producen en los margenes de las hojas. Las comparaciones
se hicieron a través de andlisis de varianza de una via, y también se llevaron a cabo modelos lineales
generalizados de la produccién de plantlets como una funcion del tamafio inicial y de la tasa relativa de
crecimiento.

Kalanchoe xhoughtonii estd incrementando su tamafio poblacional en el sitio de estudio a una
tasa del 36% anual en promedio. Por lo tanto es necesario implementar acciones para prevenir el



potencial desplazamiento de la flora nativa, particularmente en zonas rocosas de la region de
Metztitlan. La dindmica poblacional de K. xhoughtonii es similar a la dindmica de otras plantas
herbaceas invasoras. Los procesos mds importantes para la tasa finita de crecimiento poblacional en
condiciones silvestres son la reproduccién (en este caso clonal) y el crecimiento.

En los cuadros con manejo se observé una respuesta diferencial en las tasas de crecimiento
registradas (AinsA Ap). En el corto plazo, el tratamiento de manejo maés eficiente para reducir Ains fue la
combinacion del desmonte vy el herbicida, especialmente durante la temporada de lluvias. Por el
contrario, los tratamientos de desmonte tinicamente, resultaron ser contraproducentes, al dejar espacios
libres para ser ocupados por plantas pequefias ya presentes en los cuadros, o nuevos colonizadores.

La respuesta a mediano plazo mostré la recuperacion numérica de la poblacién en todos los
tratamientos, siendo mayor en aquellos en los que la reduccion poblacional habia sido mas drastica el
afio anterior (combinacién de desmonte y herbicida en ambas temporadas) y menor en el tratamiento
de herbicida en temporada de secas. Las categorias responsables de la recuperaciéon (por lo tanto
aquellas que deben ser afectadas para controlar a la poblacién) incluyeron individuos entre 2.6 y 6 cm
de altura. El proceso que contribuyé mas a la recuperaciéon de la poblaciéon fue la fecundidad
combinada con crecimiento o permanencia.

En el largo plazo, la mayoria de tratamientos son ineficientes para mantener a la tasa de
crecimiento poblacional por debajo de 1, (lo que implica una reduccién del tamafio poblacional) si son
aplicados cada 5, 10 y 15 afios. El Ginico tratamiento que provoco tasas de crecimiento menores a 1 en
cualquier ciclo de aplicacion fue el uso combinado del desmonte y el herbicida en la temporada de
lluvias, probablemente debido a una mejor absorcién y translocaciéon del Glifosato en condiciones de
humedad. Por lo tanto, este tratamiento es propuesto como el mejor para controlar a Kalanchoe
xhoughtonii en el sitio de estudio y en sistemas parecidos.

El experimento en invernadero mostré6 que los plantlets mas grandes (producidos en las
inflorescencias) tuvieron una mayor tasa de supervivencia y también produjeron més plantlets a su
vez, que los plantlets producidos en las hojas. Esto podria constituir una medida indirecta de un mayor
potencial invasor del hibrido sobre las especies parentales (Kalanchoe delagoensis y Kalanchoe
daigremontiana) quienes s6lo producen plantlets en las hojas.



ABSTRACT

Invasive plants threat biodiversity and ecosystem services in the regions in which they establish. Thus,
research concerning their population dynamics and responses to different management methods are
important to propose strategies for controlling and/or eradicating them. Kalanchoe xhoughtonii, a
crassulacean hybrid from Madagascar pointed in other countries as invasive, grows in arid
environments in central Mexico; posing a potential threat for native flora, particularly in regions with
many endemic species, as it could displace them due to its massive reproductive output, via small
clonal propagules called plantlets, produced in the leaf margins and the inflorescence of the plant.

In this project, population dynamics of K. xhoughtonii were evaluated, as well as its response to
three management methods: mechanical removal, herbicide (Glyphosate) and the combination of both.
All these methods were applied in rainy season (September 2013) as well as in dry season (February
2014), conforming six different treatments. Each treatment was applied to four plots (50 x 50 cm) at
“Barranca de Metztitlan” Biosphere Reserve in the state of Hidalgo, Mexico. Remaining four plots were
used to assess population dynamics without management (n=4, N=28 plots). Demographic fate of all
individuals in the plots was recorded for two years (2013-2015).

In unmanaged plots, population dynamics were assessed through matrix population models
(MPM) categorizing individuals within the plots in 6 height classes. Also, prospective analyses
(sensitivity and elasticity analyses) were performed to identify the most important processes for the
finite population growth rate (1) of K. xhoughtonii in wild conditions, and compare such analyses with
patterns for invasive plants.

As for the managed plots, response to management was appraised in short, mid and long-term.
Short-term responses to management treatments (4 months after applying the dry season treatments,
and 8 months after applying rainy season ones) were evaluated with instant growth rates (Ains) that
were compared using factorial Analyses of Variance. As for mid-term responses (16 months after
applying the dry season treatments, and 20 months after applying rainy season ones) MPMs were used
for obtaining population dynamics and finite population growth rate (A). Mid-term analyses also
included a combined prospective (Elasticity) and retrospective (Life Table Response Experiment)
analysis, to detect the most important demographic processes and key entries for the population
recovery. Long-term effects of the treatments were simulated using periodical matrices and comparing
periodical growth rates (L) annually scaled.

A greenhouse experiment was conducted to assess survival and relative growth rate in plantlets
with different size when falling to the ground, since the hybrid produces larger plantlets in the
inflorescences than the ones that are produced on leaf margins. Comparisons were made through one-
way Analyses of Variance and Generalized Linear Models of plantlet production as a function of initial
size and relative growth rate.

Kalanchoe xhoughtonii is increasing its population size in the study site, with an average growth
rate of 36% per year. Thus, actions are needed to prevent a potential displacing of the native flora,
particularly in bed-rock zones in Metztitlan region. The population dynamics of K. xhoughtonii is
similar to dynamics of other herbaceous invasives. The most important processes to population growth
rate in wild conditions are reproduction (clonal in this case) and growth.

In the managed plots, a differential response to management treatments was observed in the
obtained growth rates (AinsA Ap). In short-term, the most efficient treatment to decrease Ains was the
combination of mechanical removal and herbicide, especially on rainy season. On the contrary, plots
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with only mechanical removal proved to be counterproductive, as spaces left by the removal were
quickly filled with small remaining individuals and new colonizing plantlets.

Mid-term responses showed the numerical recovery of the population in all treatments, being
the greatest in those that had the largest reduction the previous year (combined use of mechanical
removal and herbicide). The slowest recovery was registered in the herbicide on dry season treatment.
Categories responsible for recovery (thus the ones that should be affected for controlling the
population) comprised individuals between 2.6 and 6 cm high. The process that contributed the most
for population recovery was fecundity combined with growth or stasis.

In the long term, most treatments are inefficient to keep the population growth rate below 1
(which means population is decreasing), if they are applied every 5, 10 or 15 years. The only treatment
that promoted population growth rates below one in any time-lapse was the combined use of
mechanical removal and herbicide in rainy season, probably due to a better absorption and
translocation of the glyphosate in humid conditions. Thus, this method is proposed as the best for
controlling Kalanchoe xhoughtonii among the methods tested.

The greenhouse experiment showed that the bigger plantlets (which were produced by the
inflorescences) had a greater survival rate and also produced more plantlets themselves than the ones
produced by the leaves. As in the parental species (Kalanchoe delagoensis and Kalanchoe daigremontiana),
plantlets are not commonly produced by the inflorescences but just by the leaves, this might suggest
that the hybrid is more invasive than the parental species.



1. INTRODUCCION

Hoy en dia la biodiversidad se ve amenazada por diversos factores tales como el cambio de uso de
suelo, la explotacion directa de los organismos, el cambio climético, la contaminacién y las especies
invasoras (Dirzo & Raven, 2003). La problematica asociada con estas dltimas ha sido reconocida como
la segunda causa de pérdida de biodiversidad (Pejchar & Mooney, 2009) y como uno de los agentes del
cambio ambiental global (Vitousek, 1997). Si bien en algunos paises como Australia, Sudafrica y
Estados Unidos de América existe desde hace tiempo una conciencia aguda sobre los efectos negativos
de las especies invasoras (Cronk y Fuller, 1995), la importancia que se les ha dado a nivel global es
reciente (Sala et al., 2000).

La Comision para la Diversidad Biolégica (CBD), define a las especies invasoras como especies
exodticas (i.e. fuera de su drea de distribucion natural) cuya introduccién y/o dispersién amenaza a la
diversidad biolégica (CBD, 2013). Son especies que sostienen poblaciones capaces de reemplazarse por
varias generaciones en la region invadida, y que pueden dispersarse a grandes distancias del sitio de
introduccién (Richardson et al., 2000). Estas especies pueden tener efectos negativos sobre los servicios
ecosistémicos de abastecimiento y regulacién, como la polinizacién y la retencion de suelo; y sobre
servicios culturales como el turismo y el valor estético de un ecosistema conservado (Pejchar &
Mooney, 2009), por lo que pueden afectar directamente a los seres humanos. Igualmente pueden
afectar a especies de importancia econémica o bien ser vectores de enfermedades, ocasionando
problemas de salud puablica (CONABIO, 2014).

En particular, las plantas exdticas invasoras pueden modificar extensamente los ecosistemas que
invaden y causar grandes pérdidas econémicas (Cronk y Fuller, 1995); tan s6lo en Estados Unidos de
América, se estima que las pérdidas por afio causadas por las plantas invasoras alcanzan cerca de 35
mil millones de dodlares anuales (Pimentel et al., 2005). Debido a ello, recientemente se ha dado mas
énfasis a la prevencion de las invasiones por medio de evaluaciones de riesgo, y a la investigacion
respecto al proceso de invasién y sus mecanismos, centrdndose en la dispersion, plasticidad fenotipica
y caracteristicas de historia de vida de las plantas invasoras (Catford et al., 2012). Sin embargo, existen
pocos estudios sobre otros aspectos de las plantas invasoras, como su dindmica poblacional (Ramula
et al., 2008) o estudios relativos a los hibridos invasores y sus efectos genéticos y ecolégicos. (Hovick y

Whitney, 2014).



La ecologia de las invasiones es una ciencia integrativa que busca generar conocimiento
respecto a diferentes aspectos relacionados con las especies invasoras, tales como su dindmica espacial,
las interacciones que mantienen con especies nativas y el medio abidtico y su efecto sobre
funcionamiento y servicios ecosistémicos. Asimismo, la ecologia de las invasiones busca establecer
recomendaciones para el manejo efectivo de las especies invasoras mediante el uso de diversos
enfoques de estudio (Rejmének, 2000; Pysek & Richardson, 2010).

Uno de ellos ha sido el modelado numérico, para lo cual la demografia es una herramienta
indispensable (Rejmének, 2000). Esta resulta tutil para evaluar la dinamica poblacional y riesgo de
expansion de una especie invasora, asi como para hacer recomendaciones de manejo al proporcionar
informacion sobre los métodos de manejo més eficientes en términos de reducir las tasas finitas de
crecimiento (1) por debajo de 1, lo que implica una disminucién del crecimiento poblacional.

Asimismo, la demografia puede proporcionar informacién sobre los procesos demograficos que
podrian ser afectados para controlar el crecimiento de la poblaciéon (Ramula et al., 2008). Algunas de las
herramientas de andlisis demogréfico utilizadas con estos fines son las matrices de proyecciéon
poblacional y los analisis prospectivos y retrospectivos (Ramula et al., 2008).

Los modelos matriciales de proyecciéon poblacional, son modelos que permiten evaluar la
dindamica poblacional de organismos en poblaciones estructuradas por edades (matrices de Leslie) o
bien estadios o tamafios (matrices de Leftkovich), mediante la cuantificacion de las tasas vitales
(supervivencia, crecimiento y reproduccién) en una matriz de transiciones entre categorias (Caswell,
2002; Jongejans y de Kroon, 2012).

A partir de estas matrices es posible obtener la tasa finita de crecimiento (1), la estructura estable
de edades, estados o tamafos y los valores reproductivos para cada una de estas categorias,
permitiendo evaluar los cambios en la poblacion a través del tiempo, ya sea de manera deterministica, o
incorporando elementos estocasticos o caoticos (Jongejans y de Kroon, 2012).

Por otra parte, los analisis de perturbacion prospectivos permiten conocer la respuesta de la tasa
finita de crecimiento a cambios hipotéticos absolutos, (andlisis de sensibilidad) o relativos (analisis de
elasticidad) en las entradas de la matriz, con el fin de conocer qué categorias o procesos demograficos
tienen una mayor contribucién a la tasa finita de crecimiento. Con ello es posible identificar cuales
deberian ser afectados si se trata del control de especies invasoras, entre otras aplicaciones (Caswell,
2001). Al ser una herramienta ampliamente usada en ecologia vegetal, también es posible comparar

estos valores a través de muchas especies, tanto nativas como invasoras (Crone et al., 2011).



Por su parte, los Experimentos de Respuesta de Tabla de Vida (ERTV) son anélisis
retrospectivos usados para comparar una serie de matrices que varien espacial o temporalmente, o
debido a un tratamiento; contra una matriz de referencia, que puede por ejemplo, ser la matriz
correspondiente a control o una matriz promedio; con el fin evaluar las contribuciones de cada uno de
los elementos de la matriz a la diferencia o cambio en la tasa finita de crecimiento (Caswell, 2001).

Utilizando los dos enfoques anteriores, es posible relacionar los resultados de ambos analisis,
para poder encontrar aquellas transiciones que tanto resultan claves para el mantenimiento de la
poblaciéon (debido a una alta elasticidad) y también sean afectadas por el manejo (que puede apreciarse
una contribuciéon grande al cambio en)) y asi determinar qué tratamiento de manejo resulta mas
adecuado para una especie invasora (Zuidema et al., 2007; Schmidt et al., 2011).

En México se tienen documentadas 618 angiospermas exéticas (Villasefior & Espinosa-Garcia,
2004) y 132 especies de plantas invasoras, introducidas con fines agricolas, ganaderos, ornamentales o
por causas desconocidas (CONABIO, 2012). En 2010 se desarroll6 la Estrategia Nacional de Especies
Invasoras (Comité Asesor Nacional sobre Especies Invasoras, 2010), que plantea la necesidad de llevar
a cabo investigacion cientifica sobre la biologia y las interacciones de estas especies, ya que ponen en
riesgo a la biodiversidad del pais y por ello resulta fundamental hacer una toma de decisiones
informada respecto a su manejo y prevencién (Comité Asesor Nacional sobre Especies Invasoras, 2010).

Considerando la necesidad de investigacion acerca de la biologia de las plantas invasoras en
México y a los escasos estudios demograficos que se tienen sobre ellas en el pais, se eligié a un hibrido
proveniente de Madagascar, Kalanchoe xhoughtonii, presente en el centro de México, para evaluar
distintos métodos de manejo mediante andlisis demograficos prospectivos y retrospectivos, y asi
contribuir a su control, pues su expansion en las zonas aridas de México es altamente indeseable dado
que potencialmente podria desplazar a especies raras y de distribucion restringida, debido a su gran
capacidad de reclutamiento de nuevos individuos a través de la produccién de pseudobulbilos ( aqui

llamados plantlets) en los méargenes de sus hojas y en sus inflorescencias.



2. OBJETIVOS E HIPOTESIS

El objetivo general de este trabajo es evaluar la dindmica demogréafica de Kalanchoe xhoughtonii en una

poblacién ubicada en la Reserva de la Bidsfera “Barranca de Metztitlan” bajo diferentes condiciones de

manejo, con el fin de identificar un método adecuado para su control.
Los objetivos particulares derivados del anterior son los siguientes:

e Evaluar la dindmica poblacional de K. xhoughtonii sin ningtin manejo para conocer

su potencial invasor en la zona.

e Aplicar tres métodos de manejo (desmonte, herbicida y ambos) en dos temporadas
distintas del afio, conformando seis tratamientos de manejo, y evaluar las tasas de
crecimiento poblacional de cada tratamiento, en los periodos 2013-2014 y 2014-2015,
con el fin de encontrar el tratamiento mds efectivo para el control de K. xhoughtonii a

corto y mediano plazo.

e Llevar a cabo andlisis de perturbacion prospectivos (andlisis de elasticidad) y
retrospectivos (Experimentos de Respuesta de Tabla de Vida) con el fin de
determinar qué entradas y procesos demograficos deben ser afectados para un

control eficiente de K. xhoughtonii.

e Hacer simulaciones numéricas de diferentes ciclos de manejo (aplicaciéon de los
tratamientos cada tres, cinco, diez y quince afios) con el fin de estimar el tratamiento

y ciclo mas efectivo para controlar a la poblacién a largo plazo

e Evaluar la supervivencia y crecimiento de plantlets con diferente tamafio al caer al
suelo, para tener mas claridad sobre la dindmica de supervivencia y establecimiento

de los individuos mas pequefios, debido a la dificultad de observar esto en el campo.



Las hipétesis de investigacion y predicciones son las siguientes:

1. Las plantas invasoras presentan altas tasas de crecimiento poblacional (Ramula et al., 2008;
Gurevitch et al., 2011) asi como valores de elasticidad altos para la reproduccién y el crecimiento
(Ramula et al., 2008). Por lo que se espera que la poblacion de K. xhoughtonii sin manejo presente
una tasa finita de crecimiento poblacional por encima de la unidad y valores de elasticidad por

proceso demografico similares a otras plantas invasoras de vida corta.

2. Se reconoce que el uso combinado de varios tratamientos de manejo es la mejor estrategia para
controlar especies invasoras, plagas y malezas (Cronk & Fuller, 1995; Tu et al., 2001; Shea et al.,
2006) sin embargo existe poca evidencia empirica al respecto. Se espera que los tratamientos
combinados tengan mejores resultados en la disminucién de la poblacién a corto, mediano y

largo plazo respecto a los demas tratamientos.

3. Los hibridos entre especies invasoras suelen presentar heterosis (vigor hibrido), lo que les
confiere una alta adecuacion (Hovick & Whitney, 2014), si es el caso de K. xhoughtonii, se espera
que presente una mayor tasa de crecimiento poblacional que la reportada para sus especies

parentales, Kalanchoe daigremontiana y Kalanchoe delagoensis.



3. ANTECEDENTES

3.1 Generalidades de las plantas invasoras

El proceso de invasion y los impactos ecologicos de las plantas invasoras

A grandes rasgos, el proceso de invasion se inicia con la introduccién de la especie exética a un nuevo
habitat. Dichas introducciones pueden hacerse de manera deliberada si se trata de plantas de interés
econémico (alimentos, forrajes, ornamentales, forestales), o de forma accidental como resultado de la
gran movilidad humana actual (Sakai et al., 2001). Después de la introduccién ocurre la colonizacion
inicial y el establecimiento; si éste es exitoso, posteriormente ocurre la dispersiéon (con o sin ayuda
humana) hacia nuevos habitats, tanto naturales como modificados (Sakai et al., 2001). En general, el
proceso de invasion se caracteriza por un rapido incremento poblacional a nivel local, una dominancia
por parte de la especie invasora y/o la expansion rapida su drea de distribucion (Gurevitch et al., 2011).

Las plantas invasoras tienen impactos negativos en multiples niveles de organizacion. A nivel
genético, el acervo (pool) de las especies nativas cercanamente emparentadas puede alterarse por
introgresién, que ocurre cuando una especie invasora y una nativa hibridan, y el hibrido resultante es
capaz de cruzarse con la especie nativa (retrocruza), de manera que los genes de la especie invasora se
incorporan al acervo de la especie nativa con la consecuente pérdida de su integridad genética (Vila
et al., 2000; Lockwood et al., 2013). En casos extremos este proceso puede llevar a la extincion de la
especie nativa (Vila et al., 2000; Sakai et al., 2001).

A nivel poblacional, las especies invasoras pueden ser mejores competidoras que las especies
nativas, al explotar con mayor eficiencia los recursos locales (Sakai et al., 2001), presentar una mayor
capacidad reproductiva (Rejmének y Richardson, 1996), alelopatia (Lesica y Shelly, 1996; Ens et al.,
2008) y/o crecimiento clonal (Pysek, 1997), entre otros atributos (ver seccién siguiente). La mayor
habilidad competitiva de las invasoras tiene efectos negativos sobre las poblaciones nativas, los cuales
en dltima instancia llevan a extincién total o local por exclusion competitiva (Cronk y Fuller, 1995;
Lockwood et al., 2013).

Se ha documentado que a nivel de la comunidad, las especies invasoras provocan el reemplazo
de comunidades diversas por sistemas muy pobres, dominados por ellas (Thomas et al., 1986; Mack,

2010; Lockwood et al., 2013). Por otra parte, las plantas invasoras pueden representar una amenaza a la
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fauna nativa, al ocupar sitios de anidamiento o reproduccion (McDonald et al., 1989; Cronk y Fuller,
1995).

Entre los efectos ecosistémicos de las plantas invasoras se encuentran la alteracion de procesos
geomorfolégicos, como la dindmica de dunas costeras (McDonald etal., 1989); modificaciéon del
régimen de fuego, en caso de invasién por especies adaptadas a este disturbio, que liberan aceites
volatiles que incrementan la frecuencia e intensidad de este disturbio (Mack, 2010); y cambios en la
dindmica hidroldgica, ya sea al consumir gran parte del agua disponible e incrementar la salinidad (Di
Tomaso, 1998) o aumentar la escorrentia superficial (Mueller-Dombois, 1972). Algunas especies
invasoras pueden causar modificaciones al ciclaje de nutrientes que a su vez alteran el proceso de
sucesion ecoldgica, favoreciendo la entrada de mas especies invasoras o nativas arvenses (Vitousek,

1990).

Atributos y patrones ecoldgicos en plantas invasoras
El éxito de una invasion biolégica en la nueva area de distribucion, se ha atribuido a dos conjuntos de
causas: por un lado, los atributos de las especies que favorecen la invasién, y por otro caracteristicas del
medio que contribuyen a generar nuevas dinamicas ecoldgicas y evolutivas (Parker et al. 2013), o bien a
ambos factores (atributos y caracteristicas del medio) actuando en conjunto (Catford et al., 2012).

A continuacién se mencionan los atributos ecolégicos compartidos por un gran ntamero de

especies de plantas invasoras que se considera favorecen las invasiones:

Adecuacion homeostdtica, es decir la habilidad de un individuo o poblacién de mantener una
adecuacion constante a través un gradiente ambiental (Rejmének et al. 2005) incluso se ha
observado que las plantas invasoras presentan un mejor desempefio en los hébitats invadidos
en términos de un mayor crecimiento individual y fecundidad, respecto al desempefio

presentado en sus areas de distribucion nativa (Parker et al. 2013).

Amplia 4rea de distribucién natural, aunque existen invasoras con un rango moderado
(Rejmanek et al. 2005) como Pinus radiata, naturalmente distribuido en California e invasor en
Australia, Nueva Zelanda y Sudéfrica (Richardson et al., 1990; Cronk & Fuller, 1995) o algunas
especies del género Kalanchoe, que se distribuyen en Madagascar y Mozambique (Beckett, 1990),

y son invasoras en regiones tropicales y subtropicales (Eggli 2003).
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Crecimiento poblacional rapido. Las plantas invasoras presentan una mayor tasa finita de
crecimiento poblacional en comparacién con especies nativas, pudiendo aumentar su tamafo

poblacional hasta en veinte veces por intervalo de tiempo (Ramula et al. 2008).

Alta plasticidad fenotipica. Se ha observado en 75 especies de plantas invasoras una plasticidad
fenotipica significativamente mayor respecto a plantas nativas presentes en los mismos sitios,
en rasgos como la eficiencia en el uso del agua, tasa fotosintética, tasa relativa de crecimiento,

area foliar especifica y eficiencia en el uso del nitrégeno entre otros (Davidson et al. 2011) .

Sistemas de apareamiento flexibles en los que pueda haber autofertilizacién. Sin embargo, se
han registrado tanto especies invasoras que requieren polinizacion cruzada, como aquellas que

son autocompatibles, apomicticas facultativas y apomicticas obligadas (Cronk y Fuller, 1995).

Clonalidad. Es un atributo presente en invasoras de todas las regiones del mundo y muy
comun en la flora templada; las invasoras de regiones superiores a los 50° de latitud tienen un
porcentaje de plantas clonales del 60 al 90% (Pysek 1997). Se ha relacionado a la clonalidad con
el éxito de las invasiones particularmente en la fase de establecimiento, puesto que los
propagulos clonales a menudo son més grandes que las plantulas y su probabilidad de
establecimiento es mayor, no requieren de un periodo de latencia ni de otro individuo para
producirse y a menudo la produccién puede iniciar rdpidamente después de la introduccién de

la planta a un nuevo rango de distribuciéon (Pysek 1997).

En cuanto a caracteristicas del medio que lo hacen susceptible a una invasion, se sefialan una

serie de factores tanto relacionados a las condiciones, recursos e interacciones biéticas del medio, como

a si existe compatibilidad del habitat invadido con la planta invasora (Rejmanek et al., 2005) .

Se ha observado que los ecosistemas con un dosel abierto y con perturbaciones son mas

susceptibles a ser invadidos que sistemas conservados en estadios sucesionales maduros. Las

condiciones mésicas también favorecen la invasién en comparacién con la presencia de las condiciones

extremas. (Rejmanek ef al. 2005). Asimismo, la falta de enemigos naturales (depredadores, parésitos y

patégenos) de las especies invasoras en el ecosistema invadido, asi como la hibridacién con especies

nativas pueden ser factores que favorecen la invasion (Parker et al. 2013).

Las islas ocednicas son mds propensas a ser invadidas que ecosistemas continentales debido a su

diversidad relativamente baja (a causa de la lejania con fuentes de colonizacién) y poca competencia
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entre especies, por lo que tanto plantas como animales nativos no han desarrollado mecanismos
eficientes para la competencia (Cronk y Fuller, 1995). En cuanto a patrones en ecosistemas continentales
se ha observado una mayor cantidad de invasoras en sabanas y pastizales, matorrales de clima

mediterraneo y humedales (Cronk y Fuller, 1995; Parker et al., 2013).

3.2 Patrones demograficos en especies invasoras

Los estudios demograficos de plantas invasoras utilizando analisis matriciales fueron revisados por
Ramula et al. (2008), quienes encontraron trabajos para sélo 21 especies. Al hacer la comparacién con
modelos matriciales de 179 plantas nativas se encontré que las especies invasoras presentaban mayores
valores de A. Las elasticidades por proceso mostraron que en general las especies invasoras presentaban
mayores valores para la fecundidad y el crecimiento, a diferencia de las nativas que presentaban
mayores valores de supervivencia. Sin embargo también se observo que la longevidad de las especies
influia en el proceso demografico que tendria una mayor contribucion a A: las especies de vida corta
(menor a 11 afios) presentaban mayores valores de elasticidad para la fecundidad y el crecimiento,
mientras que las especies de vida larga se comportaban parecido a especies nativas, con mayores
valores en la supervivencia.

Con el fin de hacer una revision bibliografica que incluyese a estudios maés recientes, en este
trabajo se hizo una busqueda de literatura del 2008 hasta octubre de 2013 encontrando siete trabajos
que utilizaron matrices de proyeccion poblacional y analisis de perturbacion prospectivos en especies
de plantas invasoras (Anexo 2). Al comparar las tasas finitas de crecimiento del conjunto de datos de
Ramula et al. (2008) afiadiendo los datos obtenidos con esta revision, contra las 179 especies nativas que
registran Ramula et al. (2008), no cambio el patrén, presentindose tasas finitas de crecimiento (1)
significativamente mayores en las plantas invasoras. Considerando la cantidad de plantas invasoras
reportadas tan so6lo para México (132 especies, CONABIO, 2012), el numero de estudios demograficos es
muy escaso, a pesar de su utilidad, para establecer recomendaciones al manejo. El hibrido estudiado

en este trabajo no cuenta con ningtn trabajo demografico previo.
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3.3 Manejo de plantas invasoras

Desde la perspectiva de la ecologia de las invasiones, el manejo 6ptimo de las especies invasoras parte
de una evaluacién de riesgo, que contempla diferentes aspectos; tales como el rango potencialmente
invasible, los efectos que una invasora pueda tener en las interacciones y procesos ecolégicos del area a
invadir, diferentes métodos de control buscando la erradicacién o contencién, y finalmente la
restauracion del area invadida (Lockwood et al., 2013).

Idealmente, el control de especies invasoras debe hacerse en el marco de un manejo integrado
de plagas (IPM por sus siglas en inglés) que es un conjunto de estrategias enfocadas en la prevencion y
control a largo plazo de plagas (entre las que pueden considerarse a las especies invasoras) a través de
la combinacién de técnicas como el control biolégico, manipulaciéon del habitat , modificacién de las
précticas culturales, métodos mecénicos y un uso moderado de herbicidas, con el fin de erradicar o
controlar al organismo blanco y también minimizar los riesgos a la salud humana, organismos no

blanco y al ambiente (University of California Agriculture and Natural Resources, 2014).

En este trabajo se probaron tres métodos de manejo para Kalanchoe xhoughtonii que se detallan a
continuacion:

El control fisico consiste en remover las plantas con las manos en el caso de herbaceas anuales y
plantulas de arboles, y la extraccion desde las raices mediante gatos hidrdulicos o barretas para partes
subterrdneas, y podas cuando se trata de &rboles. La efectividad de estos métodos depende del habito y
fisiologia de la planta, y no resulta muy viable para extensiones grandes de terreno, para las que resulta
mejor hacer quemas, siempre y cuando estas sean controladas y no perjudiquen a la flora y fauna
nativas (Cronk y Fuller, 1995). Por lo general, las estrategias de control fisico forman parte de un
seguimiento del control de la especie exética invasora o maleza.

Por otra parte, el control quimico consiste en la aplicacién de herbicidas a las hojas y tallos o
raices de las plantas. Sin embargo debido a que la mayoria de herbicidas no son especificos, su uso
debe hacerse con mucha precaucion, particularmente en &reas sujetas a conservacion, ya que pueden
perjudicar a flora y fauna nativas, filtrarse a cuerpos de agua o comprometer la salud humana (Cronk y
Fuller, 1995). Los herbicidas pueden actuar de diferentes modos: como inhibidores de la divisién
celular; la fotosintesis o sintesis de aminoacidos o bien imitando auxinas que regulan el crecimiento
vegetal y causando deformidades en el nuevo crecimiento (EPA, 2013). Son relativamente faciles de

usar, de facil acceso y se pueden usar a gran escala. Dados los riesgos de la aplicaciéon de controles
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quimicos, las estrategias del manejo integrado de plagas pretenden disminuir el uso de herbicidas y
combinar otros métodos para el control mas eficiente y a largo plazo de especies exéticas invasoras
(University of California Agriculture and Natural Resources, 2014).

Por altimo, el control biolégico es la regulaciéon por enemigos naturales, que pueden ser
depredadores, parasitos y patégenos, del tamafio poblacional de una especie, a densidades menores de
las observadas habitualmente para dicha especie (Van Driesche et al., 1996). De ser exitoso, este método
resulta barato y efectivo; sin embargo, en la selecciéon del agente de control biolégico debe considerarse
que este sea altamente especifico, particularmente si se trata de un agente exético que pueda atacar a
otras plantas nativas (Cronk y Fuller, 1995).

Ademas de los métodos de control, el manejo de las plantas invasoras ya establecidas involucra
tanto educacién ambiental para evitar introducciones subsecuentes (Cronk y Fuller, 1995), asi como un
marco legal y estrategias nacionales, en las que se establecen mecanismos de prevencién para el ingreso
de invasoras, determinacion de las especies deben ser monitoreadas y/o erradicadas y la restauracion

de dreas degradadas (Pysek y Richardson, 2010).

3.4 El género Kalanchoe

El género Kalanchoe es originario de Mozambique y Madagascar. Habita en pastizales y pendientes
rocosas de climas muy secos (Beckett, 1990), presenta bufadenélidos que pueden inducir paro cardiaco
lo cual limita a sus depredadores y puede producir el envenenamiento en animales domésticos (Capon
et al., 1986). Miembros de este género han sido introducidos como plantas ornamentales en numerosos
paises y actualmente se encuentran ampliamente distribuidos en paises tropicales y subtropicales
(Eggli, 2003). En México se han registrado 8 especies (K. pinnata, K. delagoensis, K. daigremontiana, K.
blossfeldiana, K. fedtschenkoi, K. calcynum, K. lacineata y K. integra) que se distribuyen en 13 estados
(Golubov, 2012). K. delagoensis, K. daigremontiana y el hibrido entre ambas (K. xhoughtonii) han sido
consideradas plagas altamente nocivas (Hannah-Jones y Playford, 2002).

Algunas especies del género Kalanchoe como K. delagoensis, K. daigremontiana y el hibrido entre K.
xhoughtonii producen abundantes propagulos clonales (plantlets o pseudobulbilos) que surgen de
meristemos ubicados en los margenes de sus hojas, los cuales antes de que se desprendan ya cuentan
con raices secundarias, tallo y dos pares de hojas, ademdas de una reserva de almidén y agua que
aprovechan durante la fase del establecimiento (Johnson, 1934). Se ha reportado que los
pseudobulbilos tienen una alta sobrevivencia bajo diferentes condiciones de luz y agua (Herrera y

Nassar, 2009; Guerra-Garcia, 2011).
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En cuanto a los métodos de control implementados para algunas especies del género Kalanchoe,
se ha recomendado el uso de herbicidas como el 2-4 D, glifosato, tricyclopyr y picloram (Ensbey, 2009)
asi como el control con fuego y el control biolégico por parte del coledptero Osphilia tenuipes
(Coleoptera: Curculionidae), sin embargo este tltimo no seria viable en México debido a que consume
especies nativas de los géneros Echeveria, Crassula'y Opuntia (Witt, 2004).

K. daigremontiana ha sido sefialada como altamente invasora en Venezuela debido a su
capacidad tanto de producir semillas viables como propagulos clonales. Se observé que el
establecimiento y crecimiento de las poblaciones es dependiente del reclutamiento de pseudobulbilos a
pesar de que la especie si presenta reproducciéon sexual, por lo que los métodos de manejo deben
contemplar una reduccion de la dispersién por propagulos asi como un control muy estricto de focos
de invasion mediante control quimico (Herrera et al., 2011).

En México la especie més estudiada ha sido K. delagoensis. Un mapa de su distribucioén potencial
muestra que puede distribuirse ampliamente cerca de las costas (Golubov, 2012). En cuanto a su
demografia, se ha encontrado una tasa de crecimiento mayor a la unidad que indica un incremento de
la poblacion incluso en un 91% (poblacién de Cadereyta, Qro.) (Golubov, 2012). Se ha evaluado
también el efecto de sus exudados sobre otras plantas para determinar alelopatia y se ha visto que tiene
efectos negativos sobre la germinacién y crecimiento de algunas especies (Golubov, 2012). En cuanto a
K. xhoughtonii, se cuentan con pocos estudios, Guerra-Garcia et al. (2014) muestran que la introduccién
de este hibrido a México ha ocurrido una sola vez muy probablemente con fines ornamentales y un

mismo clon se ha dispersado por varios estados.
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4. METODOS

4.1 Sitio de estudio
Ubicacion geogrifica

La Reserva de la Bidsfera “Barranca de Metztitlan”(RBBM) se localiza en el centro-este del estado de
Hidalgo, (20° 14" 15”- 20° 45" 26N y 98° 23'00”- 98° 57'08"" O) e incluye la zona de barrancas de ocho
municipios (Acatlan, Atotonilco el Grande, Eloxochitlan, Huasca de Ocampo, Metepec, Metztitlan, San
Agustin Mezquititlan y Zacualtipan de Angeles) (Fig. 1). Tiene una extension de 96, 042. 94 ha y fue
decretada como Reserva de la Biésfera el 27 de noviembre de 2000 (CONANP 2003).

ETITITLAN
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Figura 1. Ubicacion de la Reserva Bidsfera Barranca de Metztitlan (area sombreada en el mapa de la
derecha) en el estado de Hidalgo, México. Se sefiala la ubicaciéon del poblado de Metztitlan, cercano al
sitio de estudio y de otros centros urbanos importantes. Tomado de Petrone-Mendoza, 2015.

El sitio de estudio se localiza en una ladera rocosa en el camino rural entre las localidades de El Pirt y
El Palmar (20° 31'42.5”" N 98°47'46"" O) municipio de Metztitlan. Se indica en la figura 2 con un circulo

rojo.
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Figura 2. Poligono de los limites de la Reserva y ubicacion del sitio de estudio con un circulo rojo.
Tomado de CONANP 2013.
Clima

En la RBBM se presentan en términos generales, los climas seco semidrido con lluvias en verano
(BSohw) y semiseco templado con lluvias en verano (BS:kw), debidos al efecto de sombra orografica
producido por la Sierra Madre Oriental (CONANP 2003). Existen otros tipos de clima, particularmente
en las zonas altas, como templado subhtimedo y himedo (CONANP, 2003; INEGI, 2016). La
temperatura media anual es de 20.5 °C (SMN 2013) y la precipitacién media anual es de 377. 8 mm,
siendo junio y septiembre los meses con mayor precipitacion (Fig. 3) (SMN 2013). En el sitio particular
de estudio se presenta el clima seco semiarido con lluvias en verano (BSohw) (CONANP 2003) y debido
a que es una ladera abrupta de roca basaltica, hay mucho escurrimiento superficial de agua de lluvia

(Obs. pers.).
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Figura 3. Climograma de la Reserva de la Biésfera” Barranca de Metztitlan”. Datos tomados de la
estacion meteorologica de Metztitlan de 1951 a 2010 (Elaboracién propia con datos de SMN, 2013)

Aspectos orogrificos e hidrogrificos

La topografia de la Reserva es accidentada y presenta gradientes altitudinales que van de los 1000 a
2000 metros, siendo las laderas abruptas la geoforma mds abundante. La RBBM se ubica en la provincia
fisiogréfica de la Sierra Madre Oriental, en la zona del Carso Huasteco(CONANP, 2003). Las barrancas
presentes en la reserva fueron excavadas por afluentes del Rio Panuco, por lo que se le incluye en la
region hidrolégica ntimero 26. En la reserva existe una variedad de unidades de suelo como litosol,
rendizna, regosol y fluvisol entre otros (CONANP 2003). El sitio de estudio tiene una altitud de 1800 m
s.n.m. y es una ladera de roca baséltica con orientacion Este y pendiente de 40°, con un suelo de muy

escasa profundidad (Obs.Pers).
Flora y fauna

La Barranca de Metztitlan es un corredor biolégico entre las zonas aridas del Altiplano, con presencia
de especies tanto nedrticas como neotropicales, asi como de especies endémicas de México y de la
propia Barranca, lo que la hace un érea prioritaria para la conservaciéon (CONANP 2003).

Los tipos de vegetacion principales son: matorral xeréfilo, matorral submontano, bosque de

pino-encino, bosque tropical caducifolio, pastizales y vegetacion riberena. Entre ellos destacan las
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comunidades de matorral xeréfilo de Cephalocereus senilis y de Stenocereus dumortieri asi como el
matorral submontano. La flora de la RBBM la componen 270 especies y 83 familias (CONANP 2003).

En cuanto a la fauna, en la RBBM habitan 60 especies de mamiferos, 215 especies de aves, 46
especies de reptiles y 17 especies de anfibios, siendo estos tltimos en su mayoria endémicos de México.
En la reserva también algunas especies de peces (Laguna de Metztitlan y rio Venados) y numerosas
especies de artrépodos (CONANP 2003).

El sitio de estudio es un matorral xeréfilo con una alta densidad de Kalanchoe xhoughtonii (Fig.
4) y con presencia de Agave stricta, Opuntia sp., Jatropha dioica, Croton ciliatoglandulifer, Karwinskia
humboldtiana y Pilea microphylla, se encuentran también algunos individuos del género Mammilaria y
numerosas hierbas pertenecientes a las familias Asteraceae y Verbenaceae entre otras plantas descritas

en el Anexo 1.

Figura 4. Sitio de estudio durante la temporada de floracién de Kalanchoe xhoughtonii (Diciembre 2014)

Durante la temporada de secas (Febrero) se observaron algunas avispas sobrevolando las
inflorescencias de K. xhoughtonii, mientras que durante la temporada de lluvias (Septiembre) se
observaron numerosos chapulines (Sphenarium purpuracens, Prygomorphidae), abejas (Apis mellifera,
Apidae) y aranas tejedoras orbiculares como Neoscona oaxacensis y Argiope trifasciata (ambas de la
familia Araneidae) (Obs. Pers.). El sitio es visitado regularmente por ganado caprino y recientemente
(mayo 2015) se avistaron colibries anidando en el sitio, usando a inflorescencias secas de K. xhoughtonii

como soporte para el nido (Obs. Pers.).

20



Problemitica de conservacion vinculada a especies invasoras

El plan de manejo de la RBBM sefiala la presencia de especies exoticas caracteristicas de sitios
perturbados como Nicotiana glauca y Ricinus comunis (CONANDP 2003). No se hace mencién al hibrido K.
xhoughtonii. Al hablar con personas de la comunidad cercana al sitio de estudio, manifestaron la

presencia de la planta desde hace un tiempo, su gran abundancia y su facilidad para crecer (Com.Pers.).

4.2 Especie de estudio

Kalanchoe xhoughtonii Ward es un hibrido entre Kalanchoe delagoensis Ecklon y Zeher y Kalanchoe
daigremontiana Hamet y Perrier; ambas de la familia Crassulaceae. Son plantas monocarpicas que
presentan un tallo erecto no ramificado, con hojas opuestas y lanceoladas, que tienen margenes
serrados en los que se producen propagulos clonales (pseudobulbilos en lo sucesivo llamados plantlets)
(Fig. 5 A). Las hojas tienen un patrén de manchas cafés similar al de K. delagoensis, sin embargo a

diferencia de esta, su morfologia foliar no es tubular.

Figura 5. A-Hojas y plantlets de Kalanchoe xhoughtonii. B-Inflorescencia de K. xhoughtonii

Llegado cierto tamafio las plantas pierden todas las hojas y los entrenudos en el tallo se elongan
para formar un escapo terminado en una cima (tipo de inflorescencia), con alrededor de 100 flores o
mas de color rojo oscuro (Ward 2006) (Fig. 5B). Pasada la temporada de floracién, en las inflorescencias
también se producen plantlets, de mayor tamafio que los producidos en las hojas y a menudo con

pequefias raices secundarias e incluso con pequefios plantlets en los mérgenes de sus hojas (Obs. Pers)

(Fig.6).
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Figura 6. Inflorescencia seca con plantlets de Kalanchoe xhoughtonii. Se sefiala un plantlet con una flecha
blanca

K. xhoughtonii es un hibrido alopoliploide (i.e. organismo poliploide con cromosomas derivados
de diferentes especies (Rieger et al., 1976)) desarrollado con fines ornamentales (Guerra-Garcia et al.,
2014). Debido a su condicion triploide es estéril, ya que durante la meiosis no puede ocurrir
adecuadamente la sinapsis entre pares de cromosomas (Griffiths et al., 2000). A pesar de no producir
semillas, K. xhoughtonii produce abundante néctar en las inflorescencias (Guerra-Garcia et al. 2014, Obs.
Pers.) que en el sitio de estudio es consumido por &fidos (Hemiptera: Aphididae). En cuanto a la
polinizacion, las especies parentales son polinizadas por aves en sus areas nativas de distribucion
(Traveset y Richardson 2011), sin embargo se desconocen visitantes florales para el hibrido.

En México existe un solo genotipo de K. xhoughtonii, lo que sugiere un solo evento de
introduccioén y la posterior expansion del clon en el pais (Guerra-Garcia et al., 2014). Se le ha registrado
en los estados de Hidalgo, Querétaro y Tamaulipas, asi como en México D. F. (Reserva Ecolégica del
Pedregal de San Angel) (Guerra-Garcia et al., 2014) ocupando zonas semiaridas y con poco suelo. En la
Reserva de la Biésfera “Barranca de Metztitldn” K. xhoughtonii crece en parches densos en el sitio de
estudio y también en pequefios parches en otras laderas rocosas asi como en solares particulares de los
pobladores de la regién (Obs. Pers.).

La fenologia de las plantas observada en el sitio durante los dos afios de muestreo coincide
aproximadamente con la reportada (Ward, 2006), aunque tampoco es claro cuantos afios vive la planta
antes de producir la inflorescencia y posteriormente morir. La floracién ocurre entre diciembre y marzo
y simultdneamente se producen plantlets en las hojas, para mayo se observa a las inflorescencias secas,

con plantlets més grandes, que al igual que los plantlets producidos en las hojas estan préximos a ser
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desprendidos con las lluvias. Durante la temporada de lluvias los plantlets caen al suelo y se
establecen, ya no se observa producciéon en las hojas, que vuelve a iniciar alrededor de diciembre

siguiente.

4.3 Métodos de Campo

En mayo de 2013 (14,15, 25 y 26) se establecieron 28 cuadros permanentes de 50 x 50 cm, en los que se
registré a todos los individuos presentes de K. xhoughtonii mediante un sistema de coordenadas. Los
cuadros fueron dispuestos en toda la superficie de la ladera, en parches de K. xhoughtonii con
densidades estimadas como intermedias.

A cada individuo presente en los cuadros se le midieron tres variables de tamafio con el fin de
establecer categorias para los analisis demograficos. Estas variables fueron la altura (base del tallo a la
hoja mas alta), el didmetro de la roseta y el nimero de hojas en caso de ser mayores a 1 cm de altura;
los individuos menores a esta talla se consideraron plantlets y tinicamente se marcé su posiciéon debido
a su alta densidad y la dificultad para medirlos con precisién.

Se sigui6 el destino de cada individuo a lo largo de dos afios (mayo de 2013 a mayo de 2015)
mediante censos anuales de todos los individuos registrados, midiendo nuevamente las variables de
tamaiio.

Se aplicaron tres métodos de manejo en dos temporadas distintas: Lluvias (septiembre de 2013)
y Secas (21 y 22 de febrero de 2014) conformando 6 tratamientos de manejo. Estos tratamientos fueron
asignados aleatoriamente a grupos de cuatro cuadros, dichos grupos tenian una densidad similar (~
330 ind.), asi como una estructura de tamafios similar a la estructura de tamafios general para toda la
poblacién. A uno de los grupos no se le asigné sin ningan tipo de manejo para evaluar la dindmica
poblacional en condiciones silvestres (N=28, n=4).

Todos los tratamientos se aplicaron en un radio de 50 cm alrededor de cada cuadro
conformando una zona de amortiguamiento para asi evitar que posibles efectos de borde afectasen al
cuadro. Las plantas removidas en los tratamientos fueron colectadas en bolsas de pléstico y

posteriormente incineradas en la Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia, UNAM.
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Los métodos de manejo utilizados fueron los siguientes:

. Desmonte, que consistié en la remocién mecanica de las plantas, sacdndolas con las
manos. Se removieron todas las plantas en el cuadro mayores a aproximadamente 3 cm de altura,

simulando un desmonte rapido por parte de un campesino.

J Herbicida, que consisti6 en la aplicacién de Glifosato (Coloso® Total, Syngenta) en una
dosis de 5 ml/L.

Este herbicida se absorbe por el follaje e inhibe la produccién de aminoécidos aromaéticos,
impidiendo la sintesis correcta de proteinas y hormonas de crecimiento (auxinas y fitoalexinas)
(Shaner, 2006; Henderson et al., 2010). Se seleccion6 considerando a los herbicidas sugeridos por el
gobierno de Australia para el control de Kalanchoe delagoensis y K. xhoughtonii (Ensbey 2009), asi
como las sugerencias emitidas por la World Wildlife Foundation (WWF) para la aplicaciéon de
herbicidas (Cronk & Fuller, 1995); ya que el glifosato a pesar de ser un herbicida no especifico, tiene
muy poca movilidad en el suelo y es degradado alrededor de dos meses a CO?, por lo que respecto
a otros herbicidas mas agresivos como 2, 4-D, Tricyclopyr o Picloram, se considera que tiene riesgos
menores para el ecosistema (Cronk & Fuller, 1995; Langeland et al., 2011).

El Glifosato se aplic6é con un aspersor de 7 L, empapando a todas las plantas en el cuadro y zona
de amortiguamiento. Se utilizé equipo de seguridad para evitar cualquier contacto con el quimico.
Se usaron alrededor de 10 L de la solucién de herbicida por temporada de aplicaciéon (10 L en

temporada de lluvias y 10 L en secas).

o Desmonte + Herbicida, que consisti6 en desmontar primero los cuadros e
inmediatamente después aplicarles herbicida, en los mismos periodos que en los tratamientos
anteriores: temporada de lluvias de 2013 (28 y 29 de septiembre de 2013) y temporada de secas de
2014 (21 y 22 de febrero de 2014).

Adicionalmente, durante el establecimiento de los cuadros permanentes se colectaron plantlets
provenientes de las hojas e inflorescencias secas de K. xhoughtonii, para su seguimiento en el
invernadero de la Facultad de Ciencias, UNAM con el fin de observar si la supervivencia y la
reproduccion clonal diferfan en funcién del tamafio con el que los plantlets cayeran al suelo. Para ello

los plantlets se clasificaron en tres categorias de tamafo (Cuadro 1).
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Cuadro 1. Propagulos colectados para su seguimiento en el invernadero.
d=rango de didmetro, h=rango de altura.

No. de plantlets

Categoria Rango de tamafio

colectados
Grandes 75 5 13.10mm 3
Medianos h= 7d7=2iznéglmm 36
Pequefios d=2.42-441 mm -

h=2.68-4.33 mm

Se hicieron tres grupos de 12 plantlets cada uno en el caso de los propagulos medianos (n=36) e
igualmente en el caso de los plantlets grandes, (n=36) y dos grupos de 16 plantlets en el caso de los
pequeinos (n=32). Los grupos se colocaron en charolas cuya posicion se roté para evitar un efecto de
bloque. Se les reg6 semanalmente y se hicieron mediciones quincenales de junio de 2013 hasta junio de

2014, de su didmetro, altura, nimero de hojas y propagulos producidos

4.4 Analisis numérico

Variables de tamario y categorizacion de los individuos

Kalanchoe xhoughtonii, al igual que el resto de las plantas, es un organismo modular con un ciclo de vida
complejo; en el que los individuos pueden crecer, perder partes, reproducirse clonalmente, o
permanecer en un tamafio similar al del afio anterior. Por lo tanto, una variable asociada al tamafio
resulta adecuada como predictora de las tasas vitales (supervivencia, crecimiento y reproduccioén), y
resulta conveniente para analizar su dindmica poblacional (Caswell, 2001; Gotelli, 2008). Es por ello que
en este estudio se midieron tres variables de tamafio: didmetro de la roseta, altura y nimero de hojas.
La reproduccién vegetativa mediante plantlets es un proceso central para el mantenimiento de
las poblaciones invasoras en una de las especies parentales de K. xhoughtonii, K. daigremontiana (Herrera
& Nassar, 2009). Con el fin de evaluar qué variable de las medidas en el estudio resultaba mas
informativa respecto a la reproduccién clonal, se realizaron modelos lineales generalizados (GLMs) de

tipo Poisson, las variables predictoras o explicativas fueron la altura, didmetro de la roseta y nimero de
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hojas, y la variable de respuesta fue el naimero de plantlets producidos en total. Los GLMs se ajustaron
usando el paquete Stats para R (R Core Team, 2013). El mejor modelo fue elegido utilizando el Criterio
de Informacion de Akaike (AIC) obtenido para cada uno de los modelos.

El AIC es un criterio utilizado para seleccionar el modelo mas informativo de un conjunto de
modelos candidatos. El mejor modelo es tanto el mds verosimil (i.e. el modelo que tiene la mayor
probabilidad de reflejar el escenario biol6gico verdadero) como el mas parsimonioso (explica los datos
con el menor nimero de parametros), y es el que presenta el menor valor de AIC (Burnham &
Anderson, 2002).

En este caso, el modelo que utiliz6 a la altura como variable predictora fue el mas informativo
(Cuadro 2), por lo que se seleccioné a esta variable para categorizar a los individuos y poder construir

los modelos matriciales de proyeccién poblacional.

Cuadro 2. Valores de AIC para los diferentes GLM Poisson entre el nimero de plantlets producidos y
las variables de tamafio medidas en el estudio.

Modelo AIC
No. plantlets~Diametro 580.44
No. plantlets~No. Hojas 502.00
No. plantlets~Altura 460.60

Se clasificé a los individuos de K. xhoughtonii en seis categorias de altura (Cuadro 3). La
primera corresponde a los individuos mds pequefios, en los que no observé producciéon de plantlets,
seguida de cuatro categorias intermedias y la tltima categoria corresponde a individuos con una alta

produccién de plantlets y que ademas pueden producir una inflorescencia apical.
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Cuadro 3. Categorias de tamafio usadas en el anélisis demografico de Kalanchoe xhoughtonii.

Categoria Altura Potencial de producir

(cm) plantlets/inflorescencias
1 <1 No/No
2 1.0-2.4 Si/No
3 2.5-3.9 Si/No
4 4.0-5.9 Si/No
5 6.0-8.5 Si/No
6 >8.5 Si/Si

Andlisis de la dindmica poblacional sin manejo

La evaluacién de la dinamica poblacional en condiciones silvestres se llevd a cabo con matrices de
proyeccién poblacional de tipo Letkovitch en las parcelas sin ningtin tipo de manejo, para los periodos
2013-2014 y 2014-2015.

La ecuacion fundamental que sefiala la forma en la que se trabaja en demografia matricial es la
siguiente: n1t+1- A - 1 donde n+1y 1y, son vectores que representan la estructura poblacional al tiempo ¢ty
ts1, Yy A una matriz de transiciones anual, que contiene las probabilidades de transicién o las
contribuciones entre una categoria y otra del tiempo ¢ al tiempo t.1. Estas probabilidades corresponden
a los diferentes procesos demograficos que ocurren en la poblacién: supervivencia, crecimiento,
retrogresion, permanencia y reproduccion (Caswell, 2001).

Las matrices se analizaron con el paquete Popbio para R (Stubben & Milligan, 2007), con el que
se obtuvo la tasa finita de crecimiento poblacional (A) correspondiente al eigenvalor dominante de la
matriz, la estructura estable de tamafios (w) correspondiente al eigenvector derecho y el vector de los
valores reproductivos especificos por categoria (v) correspondientes al eigenvector izquierdo de la
matriz (Caswell, 2001).

Debido a que no se registré producciéon de semillas, se estim6 la fecundidad promedio por
categoria utilizando a los plantlets producidos por las hojas, segiin la estimacién empirica de la
fecundidad (un ejemplo puede consultarse en Valverde & Silvertown, 1998 ). Esta estimacién se realiz6

de la manera siguiente: 1) se conté a todos los plantlets observados en las hojas de cada una de las
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plantas; este ntiimero representa una medida del esfuerzo reproductivo de los individuos de cada
categoria (renglén 1, cuadro 4). 2) se calcul6 la proporcion de plantlets producidos por categoria de
tamafio en el tiempo ¢, respecto al total producido por todas las plantas (fila 1, cuadro 4).

3) Posteriormente, los individuos establecidos entre ¢ y t.1 fueron asignados proporcionalmente a cada
categoria de acuerdo con las proporciones de los plantlets producidos en el tiempo ¢ (fila 3, cuadro 4).
4) Finalmente se obtuvo la fecundidad promedio al dividir la asignacién proporcional de nuevos
individuos entre los individuos por categoria al tiempo ¢. En el cuadro 4 se presenta un ejemplo de esta
estimacion (fila 6, cuadro 4).

Cuadro 4. Estimacion de la fecundidad empirica de Kalanchoe xhoughtonii en las parcelas sin manejo

Categorias

Total 1 2 3 4 5 6
Esfuerzo reproductivo 649 0 4 -8 c 19 50
en 2014
Proporc1op del esfuerzo 1 0 0.006 0.043 0102 0296 0553
reproductivo
Ind1v1d}los nuevos en 60 0 0370 5 589 6102 17750 519
categoria 1 2015
Individuos por
categoria 2014 46 36 25 22 16
Fecundidad promedio 0.008 0.072 0.244 0.807 2.074

Analisis prospectivos

Se llevaron a cabo analisis prospectivos (sensibilidad y elasticidad) tanto para las matrices sin manejo
como para las matrices obtenidas bajo los diferentes tratamientos de manejo.

El calculo de la sensibilidad (cambio absoluto en la tasa finita de crecimiento cuando una de las
entradas es hipotéticamente perturbada) puede expresarse como una derivada (6//0a;;) que se resuelve
mediante el cociente del producto de los eigenvectores (estructura estable de tamafios y vector de los

valores reproductivos) y el producto escalar de los mismos (ec. 1):

_ o\ _ ViXWi
L) Oai’j <w,v>

Dénde S;, j es la sensibilidad de A a cambios absolutos en cada valor de la matriz, v; es el i-ésimo
elemento del vector v, w; es el j-ésimo elemento del vector w, y <w,v> es el producto escalar de los

eigenvectores (Caswell, 2001).
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La elasticidad es una medida de la sensibilidad proporcional de A a pequefios cambios relativos
en las entradas de la matriz, lo que permite evaluar el aporte proporcional de cada entrada a la tasa de
crecimiento (A). Las elasticidades de una matriz suman 1 y pueden obtenerse por proceso (crecimiento,
fecundidad, permanencia y retrogresién) y por categoria, de manera que puede conocerse qué
entrada, proceso o categoria tiene una mayor contribuciéon ai, lo cual tiene aplicaciones en la
conservacion y manejo de especies (Caswell, 2001). El calculo de las elasticidades se llevé a cabo a

partir de la siguiente ecuacion (2):

_ 4ij
e =" XS5

Dénde €ij es la elasticidad de la entrada Qi,j y Si,]‘ es la sensibilidad de esa entrada particular.

En matrices con entradas compuestas por mas de una tasa vital (por ejemplo entradas que
representan simultdneamente retrogresién y fecundidad) calcular las elasticidades por proceso requiere
de un analisis de tasas vitales basicas (lower vital rates). En este trabajo este andlisis se abord6 de
acuerdo a lo propuesto por Morris y Doak (2002). En primer término, deben separase cada una de las
entradas de la matriz de proyeccion poblacional (a;) en las tasas vitales que la componen
(supervivencia, crecimiento, retrogresion y fecundidad), expresandose como una ecuacion. Por

ejemplo, la entrada matricial a, , se puede descomponer de la siguiente forma (3):

A35=03 X (1-p 53-V43-7V53 7637 [ 33 3)

Donde o, es la supervivencia de la categoria 3; p , , es la retrogresion de la categoria3ala2;y ,,

3

es el crecimiento de la categoria tres a la cuatro; v ; , es el crecimiento de la categoria tres a la cinco; v
es el crecimiento de la categoria3ala 6y f,,es la fecundidad de los individuos de la categoria 3 que
producen individuos que alcanzan la categoria 3 al afio siguiente. La permanencia o estasis es
representada por una diferencia (1-p ,, - v, -7 55 -V ), es decir, corresponde a la proporcion de los
individuos sobrevivientes de la categoria 3 que no crecieron o tuvieron retrogresion.

Una vez descrita cada entrada en términos de las tasas vitales basicas que la componen, se
calcul6 cada una de estas tasas mediante el siguiente procedimiento: 1) Se obtuvo la supervivencia por
categoria; dividiendo al namero de individuos sobrevivientes en t.; para una categoria determinada,

entre los que iniciaron en dicha categoria al tiempo t. 2) El resto de tasas vitales correspondientes a
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cada transicion , por ejemplo el crecimiento de la categoria 5 a 6 (ys5), se calcularon dividiendo a los
individuos que tuviesen ese destino demografico en particular, entre el nimero de sobrevivientes por
categoria. 3) Las fecundidades (f) tuvieron los mismos valores que en las matrices originales. Una vez
obtenido el valor de cada una de las tasas vitales basicas, se realizaron los anélisis prospectivos que se
describen a continuacién.

La sensibilidad de las tasas vitales basicas (S.x) se obtuvo mediante el producto de la
sensibilidad por entrada (Sij) y las derivadas parciales de cada entrada respecto a la tasa vital (),
manteniendo los otros elementos como constantes (Morris & Doak, 2002) (ec. 4) :

_ Sai,j
Srx = Si; o @

Posteriormente se calcul6 la elasticidad de cada una de las tasas vitales de la misma forma en la

que se calculan las elasticidades por entrada, pero usando la sensibilidad de las tasas vitales bésicas

(Srx) en lugar de la sensibilidad definida en la ecuacion 1 (Morris & Doak, 2002)(5):
_ aij
er,k - T Sr,k ®)

Las sensibilidades y elasticidades de las tasas vitales bésicas se calcularon con el paquete Popbio para R

(Stubben & Milligan, 2007).
Evaluacion de los tratamientos de manejo a corto plazo

Debido a que los tratamientos de manejo eliminaron a un gran nimero de individuos de las parcelas
en el periodo 2013-2014, no se construyeron las matrices correspondientes a este periodo, ya que la
mayoria de transiciones resultantes eran iguales a 0.

Como una alternativa al andlisis matricial del periodo 2013-2014, se evaluaron los efectos de los
tratamientos de manejo a corto plazo (8 meses después de la aplicacién de los tratamientos de lluvias y
4 meses después de la aplicacion de los de secas) mediante la comparacion de las tasas instantaneas de
crecimiento de cada tratamiento (Aims = Nwi/Nyp) utilizando un Anadlisis de Varianza Factorial,
considerando al método de manejo (desmonte, herbicida, desmonte+herbicida) y a la temporada
(Lluvias y Secas) como factores, y evaluando también la interacciéon entre ambos.

Con el fin de cumplir los supuestos del Anélisis de Varianza se normalizaron los datos de Ains
utilizando una transformacién de potencia (Sokal y Rohlf, 2012) elevando a cada valor a 0.335. El ajuste

a la distribuciéon normal se verificé mediante una prueba de Shapiro-Wilk (Zar, 2010).
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Evaluacion de métodos de manejo a mediano plazo

Para el periodo 2014 -2015 si fue posible construir matrices de proyeccién poblacional para los cuadros
correspondientes a los tratamientos de manejo y asi evaluar su dinamica poblacional a mediano plazo
(a 20 meses de aplicados los tratamientos en lluvias y 16 meses de la aplicaciéon en temporada de secas).

Las transiciones en las matrices por tratamiento de manejo fueron calculadas siempre y cuando
cada una de las categorias contara con 10 individuos al inicio del periodo (2014). De no ser asi (debido a
que adn no se hubiesen establecido suficientes individuos luego de la aplicacion de los tratamientos),
se utilizaron los valores de las transiciones de los cuadros sin manejo para esas categorias, ya que la
estimacion de las transiciones con muy pocos individuos podria afectar (sobreestimar o subestimar) el
valor de la transicion al ser una muestra muy pequefia. Los valores tomados de la matriz sin manejo se
indicaran en cada matriz de tratamientos con negritas.

En cuanto a las fecundidades para cada tratamiento, se calcularon de manera empirica al igual
que en los cuadros sin manejo (ver secciéon de “Evaluacion de la dindmica poblacional de K. xhoughtonii
sin manejo”). Sin embargo, el nimero de individuos por categoria para calcular las fecundidades no
fue el observado en mayo de 2014, si no el registrado en una revisién intermedia (entre censos) de las
parcelas realizada en diciembre de 2014; considerando que los individuos presentes en ese momento
serian los que producirian los propdgulos que observamos en mayo de 2015, ya que en mayo de 2014
las poblaciones atin estaban muy mermadas por los tratamientos de manejo, por lo que habia muy
pocos individuos con los que estimar la fecundidad.

Con el fin de comparar los tratamientos de manejo se llevaron a cabo Experimentos de
Respuesta de Tabla de vida (ETRV). Los ETRV con disefios fijos consisten en construir una matriz de
diferencias (D) (ec. 6) entre una matriz a comparar (para este caso las matrices de cada uno de los
tratamientos), y una matriz de referencia (matriz de los cuadros sin manejo). La matriz de diferencias
luego es multiplicada por las sensibilidades de una matriz intermedia(A*) entre la matriz de referencia
y la matriz a comparar (ec. 7), el producto resultante es una matriz de contribuciones (C) (ec. 8), de

cada entrada al cambio en la tasa finita de crecimiento (1) (Caswell, 2001).

D= A" — A" ()
« _ AT+ AT
A= 2
C=DX SA* (8)
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Ademas de los ETRV se llevaron a cabo también andlisis de elasticidades de las matrices de los
tratamientos de manejo, con el fin de integrar ambos andlisis en un analisis combinado.

Este es un método propuesto por Zuidema (2007) para evaluar la sustentabilidad de practicas
de manejo en especies sujetas a aprovechamiento (por ejemplo, especies que constituyen recursos
forestales no maderables como las palmas), aunque también puede usarse para evaluar el manejo de
especies invasoras (Zuidema, 2007; Schmidt et al., 2011).

Los analisis combinados de elasticidad y ETRV consisten en obtener los resultados de ambos
analisis y relacionarlos a través de una gréfica de dispersion, de tal manera que es posible identificar las
entradas que tanto tienen una alta elasticidad como una alta contribucién a A (Zuidema et al., 2007;
Schmidt et al., 2011). En términos del manejo de especies invasoras estos analisis permiten identificar
aquellas entradas y procesos que deben ser atacados, ya que tanto tienen mucha importancia para la
tasa de crecimiento, como contribuyen de manera importante al cambio en A entre la poblacién sin
manejo o control y las poblaciones sujetas a los tratamientos de manejo, de manera que pueden

escogerse métodos que afecten precisamente a esas entradas y procesos (Zuidema et al., 2007).

Simulacion de métodos de manejo a largo plazo

Para simular la dindmica poblacional si se implementaran a largo plazo los tratamientos de manejo, se
utilizaron matrices periédicas para cada uno de los tratamientos con tres ciclos de aplicacion: uno cada
cinco afios, otro cada diez afios y otro cada quince afios. Estas matrices incorporan la dindmica
poblacional con manejo, la recuperacién de la poblacién y la dindmica sin manejo (dinamica observada
en los cuadros sin manejo).

Tomando en consideracién que para el primer periodo (2013-2014) no fue posible construir
matrices debido al gran nimero de transiciones con cero (ver seccion de Evaluacién de métodos de
manejo a corto plazo), para poder incorporar una matriz correspondiente a la dindmica poblacional
afectada por el tratamiento, se calcularon las transiciones existentes y se les sumé una matriz minima
(Cuadro 5), conformando matrices cumplieran las condiciones de irreducibilidad y primitividad

requeridas para el andlisis matricial.
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Cuadro 5. Matriz minima sumada a cada una de las matrices por tratamiento en el periodo 2013-2014.

1 2 3 4 5 6
1 0 0 0 0 0,001 0,001
2 0,001 0 0 0 0 0
3 0 0,001 0 0 0 0
4 0 0 0,001 0 0 0
5 0 0 0 0,001 0 0
6 0 0 0 0 0,001 0

Cada matriz periédica const6é de una sucesién de matrices descrita a continuacién (Cuadro 6).
Las matrices periddicas se denotan con la letra B y el superindice correspondiente al nimero de afios

que pasan entre aplicaciones del tratamiento.

Cuadro 6. Matrices periddicas que simulan la aplicacién de los métodos de manejo a largo plazo en
Kalanchoe xhoughtonii. At corresponde a la matriz de tratamiento (matrices 2013-2014), Ar es la matriz
de recuperacién que corresponde a la dindmica por tratamiento del periodo 2014-2015 y Ac es la
dindmica sin manejo que corresponde a una matriz promedio de las matrices sin manejo.

BS= [AtxArxAchchC]
B =[A'XAXAXAXAXAXAXA XA A°]
B =[A'XA XA XA XA XA XA XA XA XA XA XA XAXAXA]

Posteriormente, las tasas de crecimiento periddicas obtenidas se transformaron a tasas per
capita de crecimiento poblacional: r (r= In A). El valor resultante se dividi6 entre el nimero de afos
correspondiente al ciclo de manejo y se transformaron nuevamente los valores a tasas finitas de
crecimiento (1), ahora comparables entre si al estar en la misma unidad de tiempo.

Supervivencia y crecimiento de plantlets en invernadero
Se realizaron curvas de supervivencia para cada grupo de plantlets. En cuanto al crecimiento de los

plantlets en el invernadero, este fue evaluado mediante una tasa relativa de crecimiento con la

siguiente férmula (ec. 9):

In(hy) —In(h;)
t )

RGR =

Donde h;y hs corresponden a la altura inicial y final de los propagulos estandarizada con el logaritmo

natural y t corresponde al tiempo en este caso un afio.
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Se realizaron pruebas de ANOVA de una via para evaluar si existian diferencias entre la
supervivencia y el crecimiento de los grupos con distinto tamafio inicial (grandes, medianos o
pequeios, Cuadro 1)

Asimismo se llevaron a cabo modelos lineales generalizados (GLM) ajustados con una
distribucién binomial negativa (Crawley, 2012) para evaluar si el crecimiento y el tamafio inicial de los
plantlets afectaban la produccién de nuevos plantlets producidos en el invernadero a partir de los
plantlets colectados en campo.

Todos los analisis numéricos y estadisticos se realizaron con R version 3.1.(R Project, 2014)
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5. RESULTADOS

5.1 Densidad y estructura poblacional inicial

En las 28 parcelas marcadas en el campo en mayo de 2013, se registraron 2312 individuos, de los cuales
el mayor porcentaje correspondi6 a la categoria de plantlets (menos de 1 cm de altura) (53.66%, Figura
7). El nimero de individuos fue disminuyendo en las siguientes categorias hasta las tltimas dos, en las
que solo se registraron 40 individuos en cada una. Se observaron en promedio 82.57 individuos por
cuadro de 50 x50 c¢m, teniendo el de menor densidad 20 individuos y el de mayor densidad 232

individuos.

1400 -

1200 -
1000 -
800 -
600 -
400
200 I .
. | | I o= =

plantlets 1.0-2.4 2.5-3.9 4.0-5.9 6.0-9.9 masde
8.5

Individuos

Categorias de tamaiio (cm)

Figura 7. Estructura de tamafios observada para la poblacién de K.xhoughtonii en Metztitlan, Hgo. en
mayo del 2013.

5.2 Dinamica Poblacional de Kalanchoe xhoughtonii sin manejo

En ambos periodos estudiados (2013-2014 y 2014-2015) se observé una dindmica poblacional compleja,
en la que el destino de un individuo puede ser el crecimiento (a la categoria inmediata superior o
categorias superiores), la permanencia dentro de una misma categoria, la retrogresion a categorias
inferiores de tamafio (so6lo observado en 2013-2014), y la producciéon de plantlets a partir de un

centimetro de altura (categoria 2 en adelante). Los plantlets producidos por todas las categorias pueden
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contribuir tanto a la primera categoria como a las categorias subsecuentes. La dinamica poblacional

para K. xhoughtonii se esquematiza en el siguiente diagrama del ciclo de vida (Figura 8).

i [ UL
Yo 2 ) 3)- 4)9 , 6
p ! 4 ] A
| [~ 4 Y
| l " l ] l T
Crecimiento s F@cundidad (clonal)
Permanencia — ROtrogresion

Figura 8. Ciclo de vida de K. xhoughtonii que representa la dinamica del periodo 2013-2014.

Esta dindmica es representada también en las matrices de proyeccién poblacional que a
continuaciéon se muestran (cuadros 7 y 8) y que reflejan el comportamiento demografico del hibrido

en las condiciones naturales del sitio.

Cuadro 7. Matriz de proyeccioén poblacional para la poblacién de Kalanchoe xhoughtonii en ausencia de
manejo, para el periodo de mayo de 2013 a mayo de 2014. Se muestra la tasa finita de crecimiento (4), el
vector de la estructura estable de tamafios (w), el vector de los valores reproductivos (v), la mortalidad
(9x) y el namero inicial de individuos por categoria (1.).

1 2 3 4 5 6 A w v

1 0.144 0.001 0.027 0.253 1.545 7.698 1.327 0.479 0.024
2 0.061 0.157 0.086 0.202 0.515 2.566 0.202 0.174
3 0.017 0.186 0.185 0.112 0.325 1.621 0.146 0.238
4 0 0.200 0.154 0.063 0.027 0.135 0.055 0.447
5 0.022 0.114 0.179 0.235 0 0 0.055 0.615
6 0 0 0.077 0.353 0.600 0.250 0.060 1.000
Gx 0.756 0.343 0.333 0.176 0.400 0.750

Ty 180 70 39 17 10 4

36



Cuadro 8. Matriz de proyeccion poblacional para la poblacion Kalanchoe xhoughtonii en ausencia de
manejo, en el periodo de mayo de 2014 a mayo de 2015. Se muestra la tasa finita de crecimiento (1), el
vector de la estructura estable de tamaios (w), el vector de los valores reproductivos (v), la mortalidad
(9x) y el namero inicial de individuos por categoria (1.).

1 2 3 4 5 6 A w v

1 0.037 0.001 0.031 0.181 0.739 2.026 1.408 0.189 0.030
2 0.256 0.154 0.054 0.316 1.293 3.545 0.399 0.093
3 0.073 0.109 0.185 0.108 0.443 1.215 0.171 0.234
4 0 0.044 0.260 0.217 0.234 0.641 0.114 0.257
5 0 0.022 0.028 0.120 0.091 0 0.021 0.666
6 0 0.065 0.195 0.166 0.570 0.568 0.107 1.000
x 0.634 0.609 0.361 0.560 0.364 0.500

My 82 46 36 25 22 16

Para ambos periodos se registr6 una tasa finita de crecimiento superior a la unidad, de 1.32 en el
primer periodo y 1.40 en el segundo. Estos resultados sugieren que de mantenerse el comportamiento

demogréfico de estos periodos, la poblacién creceria a una tasa del 32% y 40% anual respectivamente.

La estructura estable de tamafios es similar en ambos periodos, con la mayor proporcion de
individuos en las primeras categorias. Los valores reproductivos fueron en aumento conforme se
incremento la talla de los individuos. En cuanto a la mortalidad, en el primer periodo los mayores
valores estdn en la primera y ultima categoria mientras que en el segundo periodo se presentan en las
dos primeras categorias de talla. Esto es consistente con una curva de supervivencia de tipo III

(Gurevitch et al., 2006).

Analisis de perturbacion prospectivos
Se llevaron a cabo analisis de perturbacién prospectivos (analisis de sensibilidad y elasticidad) en la
poblacién sin manejo con el fin de identificar las categorias y procesos mas importantes para la tasa
finita de crecimiento de la poblacién. Con ello, es posible evaluar qué parametros deben ser afectados
para reducir eficientemente el tamafio poblacional del hibrido.

Los anélisis de sensibilidad de ambos periodos pueden consultarse en el anexo 5. Las
elasticidades, que representan las contribuciones relativas de las entradas, categorias y procesos a la
tasa finita de crecimiento poblacional (1), tuvieron un patrén similar para ambos periodos en cuanto a

las entradas con mayores valores de elasticidad (Cuadro 9).
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En el primer periodo, las mayores contribuciones a A corresponden a las fecundidades de la
categoria 6 y el crecimiento de la categoria 5 a 6. En el segundo periodo, las entradas con los valores
mas altos corresponden al crecimiento de la categoria 5 a la 6, la permanencia combinada con la
fecundidad en la categoria 6, y la fecundidad de la categoria 6. Al sumar las elasticidades por categoria,
la ultima categoria de talla resulta tener la mayor importancia para A en ambos periodos (Cuadro 9).

Cuadro 9. Matrices de elasticidad de Kalanchoe xhoughtonii para los periodos 2013-2014 y 2014- 2015.
Las entradas subrayadas corresponden a las que presentaron los valores més altos. Los colores de los
valores indican los procesos demograficos involucrados en cada entrada: el verde indica permanencia,
el azul crecimiento, el rosa fecundidad y el amarillo entradas compuestas por mas de un proceso
demografico. Se muestra la contribucion relativa de cada categoria a A, por medio de la suma de
elasticidades.

Elasticidades 2013-2014

1 2 3 4 5 6
1 <0.001 <0.001 0.001 0.008 0.041
2 0.019 0.019 0.101
3 0.007 0.016 0.087
4 0 0.003 0.014
5 0.024 0.053 0.06 0.031 0 0
6 0 0 0.042 0.076 0.124
Elasticidad por
categoria 0.056 0.175 0.172 0.128 0.17 0.299
Elasticidades 2014-2015
1 2 3 4 5 6
1 <0.001 <0.001 0.002 0.001 0.020
2 0.014 0.003 0.010 0.008 0.108
3 0.010 0.009 0.007 0.093
4 0 0.004 0.054
5 0 0.018 0.010 0.028 0
6 0
Elasticidad por
0.024 0.159 0.172 0.126 0.059 0.460

categoria

Para poder conocer las elasticidades por proceso demogréfico, se llevé a cabo un anélisis de

tasas vitales bésicas (Low vital rate analysis, Morris & Doak, 2002).
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La descripciéon de cada entrada matricial en términos de sus tasas vitales bésicas para los
periodos 2013-2014 y 2014-2015, se encuentra en los cuadros 1 y 3 del anexo 3. Asimismo, las
sensibilidades y elasticidades correspondientes a estas tasas vitales basicas pueden consultarse en los
cuadros 2 y 4 del anexo 3.

En ambos periodos la mayor elasticidad corresponde al crecimiento seguido de la fecundidad y
la permanencia (Figura 9). Cabe mencionar que en el segundo periodo no se observé retrogresion de

los individuos.

0.6 -
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0.3 - W 2013-2014
2014-2015
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0.1 A .
0 . . —

Elasticidad

Crecimiento Fecundidad Permanencia Retrogresién

Procesos Demograficos

Figura 9. Elasticidades por proceso para Kalanchoe xhoughtonii en condiciones naturales,
correspondientes a los periodos 2013-2014 y 2014-2015 en Metztitlan, Hidalgo, México

5.3 Evaluacion de los tratamientos de manejo en Kalanchoe xhoughtonii

A continuacién se presentan los resultados de la evaluacion de los tratamientos de manejo sobre K.
xhoughtonii a corto, mediano y largo plazo. Es decir, a 4 y 8 meses posteriores a la aplicacion de los
tratamientos (mayo 2014) en términos del corto plazo, y a 16 y 20 meses posteriores a la aplicaciéon
(mayo 2015) en términos del mediano plazo. En el caso del lago plazo, se hicieron simulaciones
numéricas de hasta 15 afios posteriores a la aplicacién. Los efectos de los tratamientos fueron evaluados
con diferentes tasas de crecimiento poblacional, analisis prospectivos y retrospectivos y analisis
periddicos. Utilizando estos enfoques complementarios se obtuvieron recomendaciones de manejo para

este hibrido en la zona estudiada.
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Efecto del manejo a corto plazo

El efecto a corto plazo de los tratamientos de manejo fue evaluado utilizando tasas instantaneas de

Niy1

crecimiento poblacional (Ains=—=), debido a un nimero insuficiente de individuos al final de periodo
t

para poder construir matrices de proyecciéon poblacional y asi evaluar tasas finitas de crecimiento
poblacional (A).

Todos los tratamientos, excepto el desmonte en temporada de lluvias produjeron una tasa
instantdnea de crecimiento promedio menor a uno, que representa una disminucién del tamafio
poblacional (Figura 10). Dicha reduccién resulté mas drastica en el caso del desmonte + herbicida
aplicado en la temporada de lluvias (A,promedio= 0.005). Cabe mencionar que para este periodo (2013-

2014) en las parcelas sin manejo se observé también una tasa instantdnea de crecimiento menor a la

unidad (Figura 10).
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Figura 10. A-\Ains promedio + error estandar de los tratamientos de manejo aplicados en K. xhoughtonii.
D-LI= Desmonte-Lluvias; D-S=Desmonte Secas; H-Ll=herbicida lluvias; H-S=herbicida secas; D+H-LI=
desmonte + herbicida-Lluvias; D+H-S= desmonte + herbicida-Secas. B-Ains promedio + error estandar

por método de manejo aplicado en K. xhoughtonii, las letras distintas indican diferencias significativas
entre grupos (F=12.978, P<0.001)

El Andlisis de Varianza factorial mostré que el método de manejo (desmonte, herbicida o el uso

de ambos) afect6 significativamente a Ains, siendo mas efectivo para reducir el tamafio poblacional la
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aplicacion simultdnea del desmonte y el herbicida (Cuadro 10, Figura 10 B), al reducir a la poblaciéon en

mas del 90%. La temporada y la interaccién entre ambos factores no resultaron significativos.

Cuadro 10. ANOVA Factorial de la tasa instantdnea de crecimiento (Ains) de la poblacién de Kalanchoe
xhoughtonii bajo diferentes métodos de manejo.

Fuente de variacion F g.l. P
Temporada 0372 1 0.549
Método de manejo 12.978 2 <0.001
Temporada x Método de manejo 2.298 2 0.079

Efectos del manejo a mediano plazo

En el mediano plazo, todos los tratamientos presentaron tasas finitas de crecimiento por encima de la
unidad (Cuadro 11), lo que representa un aumento en el tamafio poblacional, y por lo tanto
corresponde a la dindmica de recuperacién de la poblacién a los tratamientos de manejo.

Se observé que Kalanchoe xhoughtonii puede llegar a quintuplicar su tamafio poblacional en las
parcelas a las que se les aplic6 desmonte y herbicida en temporada de secas un afio y 4 meses antes. Por
otra parte, el tratamiento con una menor A fue el de herbicida aplicado en la temporada de secas (1.89)

que por lo tanto es el tratamiento que presenta una recuperacién mas lenta.
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Cuadro 11. Tasas finitas de crecimiento de la poblacion de Kalanchoe xhoughtonii bajo diferentes
tratamientos de manejo y de las parcelas sin manejo.

Tratamiento A
Desmonte-Lluvias 2.28
Desmonte-Secas 4.73
Herbicida-Lluvias 4.66
Herbicida-Secas 1.89
Desmonte + Herbicida-Lluvias 2.73
Desmonte + Herbicida-Secas 5.38
Sin manejo (2014-2015) 1.40

En el siguiente cuadro se presentan las matrices de proyeccion poblacional para cada
tratamiento de manejo, correspondientes al periodo 2014-2015. También se presenta la tasa finita de
crecimiento poblacional (1), la estructura estable de tamafios y el vector de los valores reproductivos
correspondientes a la matriz de proyeccion.

Cuadro 12. Matrices de proyecciéon poblacional para los diferentes tratamientos de manejo aplicados a Kalanchoe
xhoughtonii. Se muestra la tasa finita de crecimiento (4), el vector de la estructura estable de tamafios (W), el vector de los

valores reproductivos (V), la mortalidad (g,) y el numero inicial de individuos por categoria (n,). En negritas se observan las
transiciones y valores de fecundidad promedio obtenidos de la matriz control.

Desmonte-Lluvias

1 2 3 4 5 6 A w v

1 0.071 0.371 0.570 5131 10.262  2.026 2.28 0.383 0.024
2 0.256 0.481 0.326 2.932 5.864 3.545 0.340 0.042
3 0.205 0.346 0.170 0.529 1.059 1.215 0.144 0.080
4 0.058 0.118 0.449 0.141 0.081 0.641 0.072 0.229
5 0.032 0.006 0.065 0.181 0.254 0 0.018 0.370
6 0 0.041 0.060 0.541 0.627  0.568 0.043 0.256
Jx 0.378 0.269 0.333 0.300 0.364 0.500

My 156 52 18 10 2 1

42



Desmonte-Secas

1 2 3 4 5 6
0 0.087 1.224 5571 12909  2.026
0.236 0.170 1.613 7347  17.023  3.545
0.292 0.228 0.956 3.918 9.079 1.215
0.094 0.340 0.285 0.610 0.993 0.641
0.009 0.172 0.128 0.640 0.942 0.000
0 0.224 0.265 0.486 0.829 0.568
0.368 0.056 0.429 0.182 0.364 0.500
106 18 21 11 2 0
Herbicida-Lluvias
1 2 3 4 5 6
0.024 0.194 4.297 6.205 7.623 2.026
0.024 0.313 3.556 5.135 6.308 3.545
0.073 0.209 2.389 3.209 3.943 1.215
0.049 0.072 0.892 1.087 1.139 0.641
0.024 0.031 0.225 0.405 0.441 0
0.024 0.071 0.318 0.338 0.764 0.568
0.780 0.609 0.361 0.560 0.364 0.500
41 8 8 4 1 0
Herbicida-Secas
1 2 3 4 5 6
0.056 0 1.719 1.839 5.349 2.026
0.128 0.156 1.528 1.634 4.755 3.545
0.045 0.063 0.700 0.749 2.179 1.215
0 0 0.262 0.364 0.594 0.641
0.006 0 0.106 0.234 0.421 0
0 0.031 0.214 0.160 0.545 0.568
0.765 0.750 0.714 0.560 0.364 0.500
179 32 14 8 6 0

A
4.73

4.66

1.89

0.261
0.371
0.215
0.068
0.036
0.049

0.352
0.315
0.202
0.075
0.022
0.034

0.327
0.383
0.160
0.057
0.022
0.051

0.013
0.047
0.068
0.257
0.509
0.106

0.009
0.020
0.212
0.286
0.344
0.129

0.005
0.010
0.141
0.176
0.421
0.248

43



Desmonte + Herbicida-Secas

1 2 3 4 5 6 A w v

1 0 0.131 0.382 1.910 4.583 2.026 5.38 0.164 0.000
2 0.058 0.440 1.076 5.382 12.917 3.545 0.456 0.024
3 0 0.355 0.522 0.355 0.355 1.215 0.061 0.070
4 0 0.238 0.736 2.591 5.833 0.641 0.211 0.259
5 0 0.060 0.201 0.988 2174 0 0.075 0.578
6 0 0.012 0.229 0.334 0.962 0.568 0.033 0.069
Gx 0.941 0.857 0.361 0.560 0.364 0.500

My 17 14 3 1 1 1

La estructura estable de tamafios muestra la mayor proporciéon de individuos en las tres primeras
categorias para la mayoria de los tratamientos. En cuanto a los valores reproductivos, los mayores
corresponden a la categoria cinco en todos los tratamientos. La construccién de estas matrices puede
observarse detalladamente en el Anexo 4 en el que se muestran las matrices de supervivencia y
crecimiento asi como las matrices de fecundidad para cada tratamiento. Cuando el namero inicial de
individuos era muy bajo para estimar transiciones entre categorias (1,<10) se utilizaron las transiciones

de las parcelas sin manejo.
Andlisis combinado prospectivo y retrospectivo

Se realizo un analisis combinado de acuerdo a lo propuesto por Zuidema et al., 2007 en el que se
representa en gréficos de dispersion a las contribuciones a A\ (Experimentos de Tabla de Vida-Analisis
Retrospectivo) y a la elasticidad (Anélisis prospectivo) para cada una de las entradas, con el fin de
sintetizar ambos andlisis para cada tratamiento de manejo, asi como para identificar a las entradas
matriciales que jugaron un papel mas importante para la recuperacion demogréfica de la poblacién de
K. xhoughtonii. Las entradas criticas para la recuperacién de la poblacion son las que tienen los valores

de elasticidad més altos y que ademas realizan una alta contribucion a AL (Zuidema et al., 2007).

El andlisis combinado se presenta en las figuras siguientes sefialando a las entradas criticas en color
rojo, también se indica el proceso o proceso demograficos a los que correspondieron dichas entradas.
Las matrices de elasticidad y de contribucién a AA para cada uno de los tratamientos pueden

consultarse en el anexo 6.
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Figura 11. Andlisis combinado de Elasticidades y Experimentos de Respuesta de Tabla de Vida para el
periodo 2014-2015, en las parcelas de Kalanchoe xhoughtonii
temporada de lluvias (parte superior) y en temporada de secas (parte inferior), en Metztitlan, Hidalgo,
México. Se indican en color rojo las entradas con mayores valores en ambas escalas y se sefialan los
procesos demogréficos correspondientes a estas entradas.

con el tratamiento de desmonte en
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Figura 12. Andlisis combinado de Elasticidades y Experimentos de Respuesta de Tabla de Vida para el
periodo 2014-2015, en las parcelas de Kalanchoe xhoughtonii con el tratamiento de herbicidas en
temporada de lluvias (parte superior) y en temporada de secas (parte inferior), en Metztitlan, Hidalgo,
Meéxico. Se indican en color rojo las entradas con mayores valores en ambas escalas y se sefialan los
procesos demogréficos correspondientes a estas entradas.
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Desmonte + Herbicida-Lluvias
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Figura 13. Andlisis combinado de Elasticidades y Experimentos de Respuesta de Tabla de Vida para el
periodo 2014-2015, en las parcelas de Kalanchoe xhoughtonii con el tratamiento de desmonte + herbicida
en temporada de lluvias (parte superior) y en temporada de secas (parte inferior), en Metztitlan,
Hidalgo, México. Se indican en color rojo las entradas con mayores valores en ambas escalas y se
sefialan los procesos demograficos correspondientes a estas entradas
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Se observa un patrén consistente en la mayoria de los tratamientos con respecto a las entradas
matriciales que presentan los mayores valores de elasticidad y de contribucién a la variaciéon en A, y
también con respecto a los procesos demograficos que involucran estas entradas. A partir del analisis
combinado, se observa que la recuperaciéon demografica en los tratamientos dependi6, en la mayoria de
los casos (en 4 de 6 tratamientos: herbicidas en ambas temporadas y desmonte+herbicida en ambas

temporadas), de entradas combinadas de la permanecia en la misma categoriay la fecundidad.

Por otra parte, en los tratamientos de desmonte, las entradas criticas correspondieron a los
procesos de crecimiento en combinacién con fecundidad . Otras entradas con altos valores en ambas
escalas y que fueron consistentes entre tratamientos fueron entradas de crecimiento y fecundidad, o
s6lo de fecundidad. En cuanto a las categorias de tamafio responsables de la recuperacion de la

poblacion, se observé que fueron las categorias 3 y 4.
Efectos del manejo a largo plazo: matrices periddicas

El manejo de la poblacion de Kalanchoe xhoughtonii a largo plazo se simuld utilizando matrices
periddicas que fueron construidas multiplicando tres tipos de matrices: a) la de la poblacién afectada
por el tratamiento en el afio en que éste se aplica (matriz minima por tratamiento); b) la del afio
correspondiente a la recuperacion demogréfica posterior al tratamiento; y c) la de un afio “normal”,
que muestra el comportamiento de la poblacion sin manejo (matriz de los cuadros sin manejo del
periodo 2014-2015); esta dltima matriz se repitié un cierto nimero de veces, en funcién del ntmero de

afos simulados hasta la siguiente aplicacion de los tratamientos.

Como era de esperarse, la aplicacion cada 15 afios presenta los mayores valores de
Ap anualizada, seguido por la aplicacion cada 10 afios y, por tltimo, la aplicaciéon cada 5 afios (Fig. 14).
Igualmente se observa que el tratamiento de Desmonte + Herbicida en temporada de lluvias es el tnico
que presenta valores por debajo de uno en todos los casos. El herbicida en lluvias asi como el
desmonte + herbicida en temporada de secas tuvieron valores de A anualizados menores de uno si se

aplican cada 5 afios.
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Figura 14. Tasas finitas de crecimiento poblacional anualizadas, obtenidas de las matrices periddicas,
para Kalanchoe xhoughtonii simulando ciclos de aplicacién de los tratamientos de manejo con diferentes
frecuencias.

Considerando estos resultados, el tratamiento mas efectivo para controlar a Kalanchoe xhoughtonii en
Metztitlan, Hidalgo es la combinacién de desmonte y herbicida en la temporada de lluvias

5.4 Supervivencia y crecimiento de propagulos en invernadero

Hubo un efecto significativo del tamafio inicial sobre la supervivencia a un afio de los plantlets de K.
xhoughtonii, presentandose mayores valores en los individuos de talla inicial grande (F=15.77 g.l.=2
p=0.006) (Figura 15 A) respecto a los plantlets medianos y pequefios. Ocurri6 lo inverso con la tasa de
crecimiento, ya que los plantlets pequefios tuvieron una tasa significativamente mayor a los plantlets

medianos y grandes. (F=11.53 g.1.=2 p<0.01) (Figura 15B).
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Figura 15. A-Curvas de supervivencia para plantlets de tres tamafios iniciales diferentes. B-Tasa
relativa de crecimiento en tres tallas iniciales diferentes de plantlets de K. xhoughtonii

Los modelos lineales generalizados indican que existe una dependencia positiva del namero de
plantlets producidos y el tamafio inicial del plantlet parental, asi como una relacién negativa entre el
numero de plantlets producidos y la tasa relativa de crecimiento (Cuadro 13). Esto quiere decir que a
mayor tamafio inicial del plantlet existe una mayor produccién de plantlets por el mismo. Por el
contrario a una mayor tasa de crecimiento (que corresponde a los plantlets con tamafos iniciales

pequetos) existe una menor produccién de plantlets.

De acuerdo al criterio de informacién de Akaike (AIC) el modelo que utiliza al tamafio inicial como
variable predictora resulta mdas informativo para explicar el nimero de plantlets producidos por los

propégulos en invernadero

Cuadro 13. Resultados de los Modelos Lineales Generalizados entre el niimero de plantlets producidos
(por los plantlets en invernadero) y su tamafio inicial y tasa relativa de crecimiento.

Variable predictora Coeficiente AIC

Tamafio inicial 1.01 585.6

T lativa d
asa relativa de -0.3592 604.4
crecimiento
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6. DISCUSION

6.1 Dinamica poblacional de Kalanchoe xhoughtonii

En ambos periodos estudiados, el andlisis de la dindmica poblacional de las parcelas sin manejo que
representan las condiciones naturales en el sitio, mostré tasas finitas de crecimiento poblacional
superiores a la unidad (A=1.32 y 1.40), lo que proyecta un crecimiento poblacional promedio del 36%
anual. Por lo tanto, debe controlarse el crecimiento de este hibrido para impedir que siga
expandiéndose y termine por afectar negativamente a poblaciones de plantas nativas en el centro de
Meéxico, particularmente en zonas con sustrato rocoso similares al sitio de estudio.

A pesar de que los valores de A obtenidos en este estudio estdn por encima de la unidad, el
crecimiento de esta poblaciéon no parece ser tan rapido como el de otras especies de plantas invasoras
cuya demografia se ha estudiado, tales como Lantana camara (Verbenaceae) (Olusegun et al. 2013) y
Agropyron chrystatum (Hansen y Wilson 2006) (Fig. 16) cuyos valores de A estan por arriba de 3, lo que

supone que su tamafio poblacional puede triplicarse cada afio.

Figura 16. Tasas finitas de crecimiento poblacional obtenidas en diversas especies de plantas invasoras.
Elaboraciéon propia a partir de lo recopilado por Ramula et al. (2008) y una revisién bibliografica de
2008 a 2013 (Anexo 2 ). Se sefala a Kalanchoe xhoughtonii en color azul y con un asterisco. Las especies
estan acomodadas en orden creciente de A.
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Las especies parentales de Kalanchoe xhoughtonii también se han estudiado demograficamente. En
Kalanchoe delagoensis se han obtenido valores de A de 1.09 (en Tula, Tamaulipas) y de 1.91 (en
Cadereyta, Querétaro; Golubov, 2012). La otra especie parental, Kalanchoe daigremontiana, mostré un
crecimiento poblacional mucho mayor (A=4.05, en una regién semidrida en Venezuela), aunque debe
considerarse que en la parametrizaciéon de este modelo, los autores consideraron que todos los plantlets
se establecian exitosamente (Herrera ef al., 2011), y que en esta especie si se da reclutamiento por
semilla (Herrera et al., 2011), por lo que la fecundidad es mucho mas elevada que en el hibrido, que sélo
se propaga clonalmente (Guerra-Garcia et al., 2014).

Las altas tasas de crecimiento poblacional son tipicas de un proceso de invasién y pueden
mantenerse elevadas por tiempos prolongados; posteriormente, puede alcanzarse una fase en la que el
crecimiento poblacional comienza a desacelerarse debido a algtin factor limitante o a procesos denso-
dependientes (Gurevitch et al., 2011).

Es posible que en K. xhoughtonii, el crecimiento poblacional se pueda ver limitado por procesos
densodependientes que reduzcan la supervivencia de los individuos mas pequefios, y/o por la
secrecion de compuestos alelopaticos a partir de las raices de los individuos mas grandes. Esto tltimo
se ha observado en Kalanchoe daigremontiana (Groner, 1974), que es una de las especies parentales de
este hibrido, lo cual ofrece bases para suponer que lo mismo podria estar ocurriendo con K. xhoughtonii .
Sin embargo, las densidades a las que se detectaron estos efectos en K. daigremontiana eran mucho
mayores que las registradas en este estudio con K. xhoughtonii (2053 individuos por m?, Herrera ef al.,
2001 y Herrera et al., 2011, mientras que en K. xhoughtonii la densidad estimada fue de 928 individuos
por m2). Cabe aclarar que en el presente trabajo se observé que en la poblacion estudiada hay parches
con densidades mucho mayores que las aqui reportadas, en los que posiblemente los procesos
densodependientes sean importantes.

Contrastando las tasas finitas de crecimiento de las especies parentales contra las obtenidas en este
trabajo para el hibrido, la hipétesis de la hibridacién-invasiéon no se ve apoyada ya que K. xhoughtonii
tiene una tasa finita de crecimiento menor a las de las especies parentales. Sin embargo una evaluacién
precisa requeriria de un experimento de jardin comun con los tres taxa, puesto que los valores de A
obtenidos para las diferentes poblaciones dependieron en cierta medida del lugar, el afo, el tamafio de
muestra y el namero de periodos analizados (Bierzychudek, 1999) , asi como del ntiimero de categorias

utilizadas para construir la matriz (Ramula et al., 2009).
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Es importante hacer notar que la nula variabilidad genética del hibrido (se sabe que existe sélo
un genotipo de K. xhoughtonii en México; Guerra-Garcia et al., 2014) no parece ser una limitante en
términos de su capacidad de colonizacién de nuevos ambientes, por lo que no hay que descartar que
pueda ser altamente invasivo en el pais. Otras invasoras exitosas que presentan caracteristicas similares
a las de K. xhoughtonii, como la condicién hibrida y la alta propagacion clonal, son Mentha xverticillata
(Stace, 1991), Fallopia xbohemica (Bailey et al., 1995) y Lytrhum salicaria X Lythrum alanthum (Strefeler
et al., 1996).

Por otra parte, en los andlisis de elasticidad en las parcelas sin manejo de K. xhoughtonii, se
observé que las mayores contribuciones a la tasa finita de crecimiento las realizaron entradas
matriciales que eran mixtas (crecimiento+fecundidad, o permanenciatfecundidad) o que
correspondian a la fecundidad. Estos resultados son consistentes con lo reportado para hierbas
semélparas (Silvertown et al., 1993), asi como para otras invasoras de vida corta (longevidad de hasta 7
afos) en las que la reproduccién y el crecimiento realizan las mayores contribuciones a A (Ramula et al.,

2008; revision bibliografica realizada en este trabajo, ver anexo 2).

6. 2 Evaluacion de los tratamientos de manejo

Las tasas de crecimiento poblacional (Ains, A y Ap) de Kalanchoe xhoughtonii respondieron de manera
diferencial a los tratamientos de manejo utilizados en este estudio. Esta respuesta también vari6 en el
corto, mediano y largo plazo. A continuacién se comentan estas respuestas, y se hacen propuestas
concretas basadas en el andlisis demografico para el manejo del hibrido en el sitio de estudio y en

regiones similares del centro de México.

Respuesta a corto plazo

A corto plazo, a unos meses de la aplicaciéon de los tratamientos, todos ellos reflejaron una
reducciéon del tamafio poblacional (Ains<l) con excepcion del desmonte en temporada de lluvias
(AMins=1.71). La tasa de crecimiento poblacional instantinea relativamente alta en este tratamiento
posiblemente se debi6 a la apertura de espacios generada por la remocioén de las plantas de mayor
tamafio, al dejar espacios libres para ser ocupados por plantas pequefias ya presentes en los cuadros, ya
que no se removieron las plantas inferiores a aproximadamente 3 cm en estos tratamientos con el fin de

simular un desmonte répido.
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Este fendmeno de una rapida recuperacion de la poblacién posterior al desmonte se ha observado
en especies invasoras que presentan atributos como la produccién de grandes cantidades de
propéagulos y la alta capacidad de regeneraciéon después de la poda o remocién. Esto muestra que los
métodos mecénicos por si solos no resultan eficientes, ya que muy comdnmente se observa el rebrote o
la re-infestacién a partir de los propdgulos producidos en las &reas colindantes (Cronk & Fuller, 1995;
Paynter & Flanagan, 2004).

El tratamiento que presenté6 una mayor reducciéon del tamafio poblacional a corto plazo fue la
aplicacion simultdnea de desmonte y herbicida, particularmente durante la temporada de lluvias
(Ains=0.005). Es posible que el éxito de este tratamiento sea mayor en temporada de lluvias debido a una
translocacion mas efectiva del glifosato hacia las regiones activas de crecimiento en la planta
(meristemos radicular y apical) (Chase & Appleby, 1979). Esto se debe al gradiente negativo que
presenta el potencial hidrico y que determina en buena medida el movimiento de agua en el continuo
suelo-planta-atmosfera (Chase & Appleby, 1979; Gurevitch et al., 2006) .

La translocacion mas rapida del glifosato en condiciones de mayor humedad se ha observado
utilizando glifosato marcado con isétopos de carbono (14C) en plantas con metabolismo Ci
(Cyperaceae) (Chase & Appleby, 1979).

En condiciones de humedad, el suelo presenta un potencial hidrico muy cercano a cero; al tener la
planta un potencial hidrico més negativo que éste; el agua y los solutos se mueven hacia las raices,
(siguiendo el gradiente negativo) luego al resto de la planta y a la atmosfera mas rapidamente que en
condiciones de sequia, en las que tipicamente las plantas adaptadas a condiciones mésicas, cierran los
estomas para evitar que el agua continde su camino hacia la atmoésfera siguiendo el gradiente de
potencial hidrico (Gurevitch et al., 2006). Por otra parte las plantas adaptadas a condiciones de sequia
como las crasuldceas, que viven en suelos con un potencial hidrico muy negativo, tienen adaptaciones
morfolégicas y fisiologicas para hacer eficiente el uso de agua en periodos secos (metabolismo CAM,
cuticulas gruesas que impiden la perdida de agua etc.) si bien dependen de los escasos periodos
hiimedos para llevar a cabo la mayoria de sus procesos de crecimiento y reproduccion (Gurevitch et al.,
2006).

En plantas con este tipo de adaptaciones a la sequia (como es el caso de Kalanchoe ~xhoughtonii) no
se han hecho estudios de movilidad de glifosato, pero es posible que igualmente se transloque més

rapido hacia las zonas blanco en condiciones de humedad.
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Por otro lado, cuando hay una mayor disponibilidad de agua, el funcionamiento metabélico de las
plantas es mas efectivo con respecto al que ocurre en condiciones de déficit hidrico, cuando el
metabolismo y el crecimiento se dan mads lentamente (Gurevitch etal., 2006). Es posible que en
condiciones de mayor disponibilidad de agua el glifosato no sélo se transloque més rapidamente
(Chase & Appleby, 1979), sino que ademas afecte de manera mds eficaz a su enzima blanco (5-
enolpiruvilshikimato-3-fosfatosintetasa) siendo su efecto mas dramatico en la temporada de lluvias.
Esta enzima estd involucrada en la sintesis del shikimato, necesario para la sintesis de aminoécidos
aromaticos, hormonas (e.g. auxinas y fitoalexinas), lignina, 4acido félico y plastoquinonas, todos
esenciales para el crecimiento de la planta (Shaner, 2006).

Aunque muchas plantas CAM habitan zonas aridas (e.g. Cactaceae y Crassulaceae), lo que podria
afectar la eficiencia del glifosato, su efectividad para controlar plantas invasoras con metabolismo CAM
se ha probado en especies como Hylocereus undatus (Cactaceae), Kalanchoe pinnata (Crassulaceae)
(Langeland et al., 2011) y Kalanchoe xhoughtonii (este estudio), asi como en plantas CAM facultativas,
como Portulaca oleracea (Proctor & Reicher, 2013) y Carpobrotus edulis (Azioaceae) (O'Rourke & Lysaght,
2014). También se ha demostrado que el glifosato no es téxico para otras especies CAM, como Opuntia
lindheimeri (Felker & Russell, 1988), y que para otras es poco efectivo (e.g. Crassula helmsii) (Dawson,
1996). Sin embargo, son necesarios mas estudios del efecto de este herbicida para poder evaluar su

eficiencia en plantas de zonas aridas.

Respuesta a mediano plazo

La evaluacién de los tratamientos de manejo a mediano plazo (i.e. poco mas de un afio después de
su aplicacion) mostré la dindmica de recuperacion de la poblacion posterior al disturbio que implicé la
aplicacion de los tratamientos. En todos los casos hubo tasas de crecimiento superiores a la unidad. El
aumento en el tamafio poblacional fue particularmente drastico en los tratamientos que fueron muy
efectivos en el corto plazo (desmonte + herbicida en ambas temporadas), pues al inicio del periodo
(mayo 2014) habia muy pocos individuos como resultado de los tratamientos de manejo y para el
siguiente censo (mayo 2015) la poblacién habia aumentado considerablemente, incluso a méas de cinco
veces su tamafio en el tratamiento de desmonte + herbicida en la temporada de lluvias.

La mayor recuperacion de la poblacién en los tratamientos que redujeron mas drasticamente el
tamafio poblacional en el periodo anterior sugiere que es necesario tener regimenes de aplicacion
frecuente de los tratamientos en K.xhoughtonii con el fin de que éstos no resulten contraproducentes,

pues las poblaciones se recuperan muy rdpido. Otros autores también han sugerido que es necesaria

55



una alta frecuencia de aplicaciéon de métodos de manejo como el desmonte (Paynter & Flanagan, 2004),
la quema controlada (Tu et al., 2001) y la aplicaciéon de herbicidas (Flory, 2010).

El tratamiento que mostré la menor tasa de crecimiento poblacional proyectada, es decir, que
sugiere una recuperacion mas lenta, fue el de herbicida en temporada de secas (A=1.89), probablemente
debido a que este tratamiento produjo una reduccion menos drastica del tamafio poblacional en el
periodo anterior (Ains=0.71) en comparacién con los demds tratamientos. El efecto limitado de este
tratamiento a corto plazo podria deberse a una baja translocacion del glifosato a las zonas
meristematicas en condiciones de déficit hidrico (Chase & Appleby, 1979).

En el caso particular de la zona de estudio, si bien las tasas de crecimiento poblacional fueron muy
altas en las parcelas bajo manejo en el segundo periodo de estudio, cualitativamente no se observé una
densidad mucho mayor en los cuadros experimentales comparados con el resto del area. Esto sugiere
que, posterior a la recuperacion de las parcelas, la dindmica poblacional quiza vuelva a ser similar a la
de las parcelas sin manejo. Sin embargo, es importante contar con una documentacién demografica a

mas largo plazo para poder confirmar esta suposicion.

Con los resultados de las respuestas demograficas a mediano plazo se llevé a cabo un anélisis
combinado de elasticidades y ETRV. Dicho analisis permite identificar las entradas matriciales criticas
para la recuperacion de la poblacién de K. xhoughtonii en cada uno de los tratamientos: las entradas con
los valores de elasticidad maés altos y que ademads realizaron una alta contribucién al cambio en A (A)
(Zuidema et al., 2007).

Se observdé que la recuperacion demografica dependi6 de entradas mixtas
(permanecia+fecundidad, o crecimiento+fecundidad). Las entradas solamente de fecundidad también
presentaron valores altos en ambas escalas (elasticidad y contribucion a AL) en todos los tratamientos.
A su vez, las categorias de tamafio responsables de la recuperaciéon de la poblacion fueron la 3 y la 4.
Esto sugiere que los esfuerzos de manejo en afios subsecuentes a la primera aplicacion de los
tratamientos, deben enfocarse en estas categorias y procesos para impedir la recuperacion de la
poblacion.

El uso de este tip6 de analisis combinados se ha implementado para disefiar planes de manejo
sustentables de productos forestales no maderables, buscando identificar las trancisiones cuya
elasticidad sea alta pero que tengan una baja contribucion al cambio en A y viceversa, de manera que de

ser afectadas (con cosecha de hojas por ejemplo) la tasa de crecimiento poblacional no se vea alterada
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negativamente y por lo tanto se tenga una cosecha sustentable (Zuidema et al., 2007; Schmidt et al.,
2011).

En este trabajo, el analisis combinado se utilizé de manera inversa (i.e. para identificar las entradas
responsables de una “cosecha no sustentable”) de acuerdo con lo sugerido por Schmidt et al. (2011)
para especies invasoras. Sin embargo, este analisis no se llev6 a cabo con los resultados del primer afio,
pues los tratamientos eliminaron a la mayoria de los individuos, lo que impidi6é la construccion y
analisis de matrices de proyeccién poblacional (Caswell, 2001).

Considero que este andlisis, puede resultar muy ttil para detectar las entradas claves que deben
afectarse en especies invasoras para controlar su crecimiento, pero es importante considerar que debe
evaluarse la poblacién en el periodo de recuperacion, asi como en su comportamiento sin manejo, para
complementar la comprensién de la dindmica poblacional. Al parecer, este enfoque no se ha usado de
la manera en la que aqui se propone, sino tnicamente segin la propuesta original de Zuidema et al.
(Calvo-Irabién et al., 2009; Mondragén-Chaparro & Ticktin, 2011; Schmidt et al., 2011). Seria muy
interesante evaluar si una vez afectadas estas entradas responsables de la recuperaciéon de la poblacién
en una especie invasora, el manejo resulta mds efectivo que si se hiciera sin tomar en cuenta esta

informacioén.

Respuesta a largo plazo

Las simulaciones a largo plazo con las matrices periddicas mostraron que la mayoria de los
tratamientos presentaron valores de A, superiores a uno, en los tres ciclos de aplicaciéon. Los tnicos
tratamientos en los que se obtuvieron valores de A, menores de uno, y que por lo tanto suponen un
buen control de la poblacion de K. xhoughtonii fueron el de herbicida en temporada de lluvias aplicado
cada cinco afios, y el de desmonte + herbicida en temporada de lluvias en cualquiera de sus tres
frecuencias de aplicacion.

Como se menciond con anterioridad, la alta eficiencia del tratamiento de desmonte + herbicida
entemporada de lluvias puede deberse a una translocacion mas efectiva del glifosato en condiciones de
mayor disponibilidad de agua (Chase & Appleby, 1979; Shaner, 2006).

Por otra parte, se reconoce que el uso combinado de varios tratamientos de manejo es la mejor
estrategia para controlar especies invasoras, plagas y malezas (Cronk & Fuller, 1995; Tu et al., 2001;
Shea et al., 2006). Sin embargo, existen relativamente pocos ejemplos de un control exitoso de invasoras
usando este enfoque (en general, el manejo combinado es sugerido o simulado, e.g. Shea et al., 2006; An

et al., 2007 ).
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Algunos ejemplos de manejo combinado que han sido efectivos son el de Mimosa pigra en Australia
(Paynter & Flanagan, 2004), controlada con herbicida, quema controlada, remocién por bulldozer y
control bioloégico; el de Bromus tectorum en pastizales ganaderos de Estados Unidos, que se ha
controlado de manera efectiva con herbicidas y con la introduccién de competidores nativos (Whitson
& Koch, 1998); y el de Cenchrus echiantus en la isla de Laysan, Hawaii, que se erradic6 mediante el uso
combinado de desmonte y herbicida (el mismo que se us6 en este estudio) (Flint & Rehkemper, 2002).
Simberloff (2009) y DiTomaso (2009) presentan otros ejemplos de manejo combinado que han sido
exitosos para controlar especies invasoras.

Por otra parte, las matrices periodicas se han utilizado como herramienta demogréfica con
diversos fines: para integrar y comprender los efectos de la variabilidad interanual en la dindmica
poblacional (Mandujano et al., 2001, Mondragon et al., 2004); para evaluar los efectos de diferentes
regimenes de fuego (Hoffmann, 1999); para modelar los eventos periédicos de reproduccién masiva
(Hernandez-Pedrero, 2009); con fines de conservacion (Gross etal., 2008); con fines de manejo
sustentable (Escalante ef al., 2004); y para proyectar los posibles efectos del cambio climéatico en la
dindamica poblacional (Salguero-Gomez et al., 2012).

También se han utilizado matrices periédicas en especies invasora, sobre todo para integrar la
variacion estacional al construir matrices anuales de proyeccion poblacional (Golubov et al., 1999; Hyatt
& Araki, 2006; Hahn et al., 2012) y para conocer los efectos del manejo con dos tipos de acolchado de
una maleza invasora en un sistema de rotacién de cultivos (Davis et al., 2009). En este tltimo estudio se
evalu6 la dindmica poblacional de la invasora posterior a la aplicacion del tratamiento de control y con
cada uno de los cultivos acompafantes, y al igual que en este trabajo, se encontré que la combinacién
de varios métodos de manejo produjo laa menor tasa de crecimiento poblacional, si bien en este caso
estuvo por arriba de la unidad. Hasta la fecha, parece no haber estudios previos en los que se hayan
utilizado matrices periodicas para evaluar la efectividad potencial de ciclos de diferente frecuencia de
la aplicacién del tratamiento de control como se hizo en este trabajo.

Al integrar en una matriz periédica la respuesta demografica de Kalanchoe xhoughtonii tanto a corto
plazo, como a mediano plazo (i.e. el proceso de recuperacién de la poblacién posterior a la aplicaciéon
del tratamiento de control), y posteriormente a largo plazo (i.e. la dindmica poblacional sin manejo), se
ofrece un ejemplo de cémo este tipo de analisis puede ser ttil para evaluar el efecto potencial de ciclos
de aplicacion de diferente frecuencia, y asi establecer el tratamiento e intervalo éptimo para el control

de una planta invasora.
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Sin embargo, hay que considerar que a pesar de que estos modelos contemplan variabilidad ciclica
en las tasas vitales (Caswell, 2001), no dejan de ser modelos deterministicos cuya proyeccién supone
que se mantienen constantes las condiciones inorporadas al modelo (Bierzychudek, 1999). Si se tienen
bien en cuenta estos supestos, los modelos demograficos son excelentes herramientas para ofrecer
elementos que apoyen en el disefio de estrategias de manejo y erradicacion de especies invasoras,
enfocadas a reducir de manera mas eficiente la tasa finita de crecimiento poblacional (Ramula et al.,
2008) al igual que para apoyar estrategias de manejo y conservacion de especies amenazadas o sujetas a

manejo (Crone et al., 2011).

Recomendaciones de manejo

Considerando los resultados a corto y mediano plazo, asi como las simulaciones a largo plazo, el
método mads efectivo para controlar a Kalanchoe xhoughtonii en Metztitlan, Hidalgo resulté ser la
combinacion de desmonte y herbicida (glifosato) aplicados en temporada de lluvias, preferentemente
en ciclos frecuentes de aplicaciéon (cada 5 afios), siempre y cuando dichas aplicaciones representen el
menor dafio posible a la flora y fauna nativas.

Ademads de un esquema de aplicacion regular de los tratamientos de control, serfa importante
llevar a cabo una revegetacion ecoldgica del sitio de estudio, introduciendo plantas nativas que
presenten una alta tasa de crecimiento y una buena capacidad de propagacion. En el sitio de estudio se
observé que los micrositios que presentaban Pilea microphylla (Urticaceae) tenian una menor ocupacion
por K. xhoughtonii; incluso, algunos micrositios ocupados inicialmente por K. xhoughtonii, al afo
siguiente estaban ocupados por P. microphylla sin mediar ningtin tratamiento. Por lo tanto, pareciera
que esta especie es una buena competidora capaz de desplazar a K. xhoughtonii, siempre y cuando esta
no se encuentre a muy altas densidades. Por lo que probablemente seria conveniente introducir
ejemplares de P. microphylla después de la aplicacion de los tratamientos para controlar al tamafio
poblacional de K. xhoughtonii en el sitio de estudio. De ser exitosa la introduccién de P. microphylla,
seria recomendable establecer métodos de control selectivos, como el desmonte de manera reiterada
para afectar inicamente a K. xhoughtonii y no a las poblaciones de P. microphylla y de otras especies
nativas.

Otros aspectos a considerar en el desarrollo de un plan de manejo para K. xhoughtonii o para otras
especies invasoras con caracteristicas similares (por ejemplo las especies parentales) son una regulaciéon
estricta del movimiento de propagulos por actividades humanas para prevenir nuevos focos de

invasion, la erradicacion rapida de nuevas poblaciones utilizando herbicidas, en tanto esto represente
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un bajo riesgo para la flora nativa, y el monitoreo constante en regiones vulnerables para evitar nuevas
invasiones (Herrera etal., 2011). Por otra parte, es necesario que el desarrollo de estrategias de
prevencion de las invasiones sea una prioridad de investigacion, pues es mucho mas conveniente,
barato y efectivo prevenir, que enfrentarse ante la necesidad de erradicacién o control de poblaciones

ya establecidas (Rejmanek, 2000; Leung et al., 2002).

Otras consideraciones en torno a los métodos de manejo y los modelos utilizados

Ademéds de evaluar la efectividad de cada método de manejo implementado para reducir el tamafio
poblacional, asi como del ciclo de aplicacién, es importante considerar las ventajas y desventajas del
uso de cada uno. La remocién mecanica es selectiva (i.e. sdlo afectara a las plantas objetivo), por lo que
constituye una técnica segura en términos ambientales (Tu et al., 2001; Clout & Williams, 2009). En
superficies pequefias requiere de poco equipo, lo que la hace de bajo costo, pero se necesita mucha
mano de obra y debe llevarse a cabo en repetidas ocasiones para ser efectiva (Tu et al., 2001).

Por otra parte, la aplicacién de herbicidas es altamente efectiva, aunque rara vez es selectiva, lo que
pone en riesgo a la flora y la fauna nativas (Cronk & Fuller, 1995; Tu et al., 2001; Ensbey, 2009). Por lo
anterior, es necesario tener en consideracion las recomendaciones de aplicacién emitidas tanto por el
proveedor como por las agencias ambientales (World Wildlife Fund, Environmental Protection Agency,
etc.) (Ensbey, 2009), asi como los resultados de investigacion mds recientes con respecto al efecto de los
productos a utilizar.

Los costos de la aplicaciéon de herbicida pueden parecer mas elevados que los de la remocién
mecdnica, si se trata de un area pequena y se considera un solo o pocos eventos de aplicacion, pues se
debe adquirir el equipo de seguridad necesario para la aplicacién del herbicida (aspersor, overall, botas
de hule, guantes, mascarilla). Sin embargo, dada la efectividad de los herbicidas para suprimir a
poblaciones de especies invasoras y malezas, y tomando en cuenta la facilidad de aplicacién en grandes
extensiones, se les considera el método de control mas econémico (Ensbey, 2009).

Por otra parte, debe tomarse en cuenta que las plantas invasoras pueden en el transcurso de pocas
generaciones generar resistencia a los herbicidas, por lo tanto su aplicacion debe estar enmarcada en el
manejo integrado de plagas de manera que su uso sea lo mas moderado posible y se utilicen otras
estrategias como el control bioldgico, manipulacién del habitat, modificaciéon de las précticas culturales,
y métodos mecanicos, para asi también minimizar los riesgos a la salud humana, organismos no

blanco y al ambiente (University of California Agriculture and Natural Resources, 2014).

60



En la eleccion de los métodos de manejo, también es importante considerar la distribucién espacial
y la proporcién de las plantas nativas con respecto a las plantas invasoras. En situaciones en las que las
plantas invasoras se encuentran en menor proporcién que las nativas o bien cuando se trata de dreas
pequenas, es recomendable utilizar métodos selectivos, como la remocién mecdanica, con el fin de dafiar
lo menos posible a la biota del lugar (Cronk & Fuller, 1995). Por otra parte en un parche o regiéon
dominados por la especie invasora o ante un evento invasion reciente, deben usarse métodos altamente

efectivos, como los herbicidas, para evitar que la invasora se siga expandiendo (Simberloff, 2009) .

En cuanto a las limitaciones de los modelos que se utilizaron en este estudio, como ya se ha
mencionado, en los modelos matriciales deterministicos no se incorpora estocasticidad ambiental o
demogréfica, lo que hace a las proyecciones més limitadas. Sin embargo, atin los modelos mas
complejos se deben interpretar con mucha cautela y recordar que no son una prediccién del futuro,
pues siempre habra fuentes de variabilidad que no se incorporan a los modelos (Bierzychudek, 1999;
Crone et al., 2011).

Por otra parte, los resultados de los modelos matriciales pueden variar segin el ntimero de
categorias elegidas, particularmente cuando se tiene un tamafio de muestra limitado (Ramula et al.,
2009), por lo que seria conveniente llevar a cabo una evaluacién de las tasas vitales como variables
continuas y construir modelos de proyeccion integral.

Debe considerarse también que no todas las transiciones de las matrices correspondientes a los
tratamientos de manejo se calcularon con los individuos de las parcelas correspondientes, pues en
algunos casos los tamafios de muestra eran excesivamente bajos, por lo que en dichos casos se
utilizaron las entradas de las parcelas sin manejo. Asi, las matrices de los tratamientos no reflejan con
toda precision lo ocurrido en cada uno de ellos y las conclusiones de los modelos deben tomarse con
reserva.

Por dltimo, es importante tomar en cuenta que para el manejo de plantas invasoras que se
encuentran en las etapas tempranas del proceso de invasién, los andlisis demogréficos son una
alternativa que arrojard resultados a mediano plazo, lo cual probablemente no sea aceptable si se tiene
que actuar con rapidez en una etapa clave para detener la invasién. Por esta razén, en esos casos los
estudios demogréficos se deben combinar con acciones inmediatas que permitan controlar la invasiéon

en el corto plazo (Simberloff, 2003).
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6.3 Supervivencia y crecimiento de plantlets en el invernadero

Como lo mostraron los resultados del establecimiento de los plantlets en el invernadero, su tamafio
inicial al caer al suelo tiene un efecto muy claro sobre la supervivencia, el crecimiento y la produccién
de nuevos plantlets. Se observé una mayor supervivencia en los plantlets medianos y grandes con
respecto a los pequefios, y una mayor tasa relativa de crecimiento en los propagulos pequefios. La
producciéon de nuevos plantlets fue directamente proporcional a su tamafio inicial e inversamente
proporcional a su tasa relativa de crecimiento, lo que indica que los plantlets de tallas iniciales mayores
producen mas plantlets que los de tallas menores, los cuales a su vez presentan una mayor tasa de
crecimiento relativo.

La mayor supervivencia de los plantlets grandes y medianos puede contribuir a un mayor potencial
invasor del hibrido con respecto a las especies parentales, ya que en Kalanchoe delagoensis y Kalanchoe
daigremontiana los reportes de producciéon de propagulos en las inflorescencias (que son precisamente
donde se producen los propagulos medianos y grandes) son muy escasos (Guerra-Garcia et al., 2014),
mientras que en el hibrido se observaron practicamente en todas las plantas que produjeron
inflorescencia.

Por otra parte, es probable que la alta mortalidad de los plantlets pequefios sea compensada por su
mayor tasa de crecimiento, asi como por su alta produccién en las hojas. Este tipo de plantlets se
producen también en Kalanchoe daigremontiana, en la que a pesar de presentar reproduccion sexual y
por lo tanto una mayor diversidad genética, una gran proporcion del reclutamiento y del crecimiento
poblacional se debe a los plantlets (Herrera et al., 2011).

Los resultados obtenidos en este estudio con respecto a la mayor supervivencia de los plantlets
medianos y grandes (i.e., los producidos por las inflorescencias) sugieren que en este sistema se veria
apoyada la hipotesis de la hibridacién-invasién, que postula que los hibridos interespecificos puede
traducirse en una mayor capacidad de invasion (Hovick & Whitney, 2014), ya que pueden presentar
heterosis o vigor hibrido (un mejor desempefio de los hibridos en comparacién con las especies
parentales, gracias a una mayor heterocigocidad), lo que aumenta su invasividad y su posibilidad de
desplazar especies nativas.(Vila et al., 2000). Sin embargo debe considerarse que los métodos y
resultados usados en este trabajo son muy generales para concluir si efectivamente el hibrido es mas
invasivo. Esto enfatiza la necesidad de continuar la investigando sobre la ecologia y fisiologia de los
hibridos invasores, para establecer prioridades y métodos de manejo especificos para su control (Vila

et al., 2011).
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7. CONCLUSIONES

Kalanchoe xhoughtonii estd aumentando su tamafio poblacional a una tasa promedio anual de
alrededor de 36% en el sitio de estudio, por lo que es necesario implementar acciones de
control para evitar un potencial desplazamiento de la flora nativa, particularmente en zonas con
afloramientos rocosos en la region.

La dindmica poblacional de K. xhoughtonii es similar a la de otras hierbas invasoras, siendo la
reproduccién (que en este caso es clonal) y el crecimiento los procesos demogréficos que
contribuyen de manera més importante a la tasa finita de crecimiento poblacional.

Las diferentes tasas de crecimiento poblacional calculadas (Ains, A y Ap) para la poblacion
estudiada de Kalanchoe xhoughtonii respondieron de manera diferencial a los tratamientos de
manejo utilizados. Esta respuesta vario en el corto, mediano y largo plazo.

A corto plazo (i.e. durante el afio de la aplicacion del tratamiento), el método de manejo mas
eficiente para disminuir el tamafio de la poblacién fue el uso combinado de desmonte y
herbicida durante la temporada de lluvias. A corto plazo, los tratamientos de desmonte
resultaron contraproducentes, ya que la apertura de espacios favorecié una rapida
recolonizacién por parte del hibrido.

A mediano plazo (i.e. al afio siguiente de la aplicacion de los tratamientos) se observé la
recuperacion numeérica de la poblacién en todos los tratamientos, siendo mayor en los que se
habia reducido la poblacién en mayor medida. Las categorias responsables de esta recuperacién
y, por lo tanto, las que deben afectarse en mayor medida para evitar que la poblacién siga
creciendo, son los individuos de 2.6 a 6 cm de altura. Los procesos que contribuyen mas a la
recuperacion de la poblacién fueron la permanencia y el crecimiento combinados con la
fecundidad.

A largo plazo (i.e. en las simulaciones de las matrices periddicas), la mayoria de tratamientos
parecen ser ineficientes para controlar a la poblacién si son aplicados cada 5, 10 o 15 afios. El
Unico tratamiento con el que se obtuvieron tasas finitas de crecimiento por debajo de uno en
cualquier frecuencia de aplicacién, fue el uso combinado del desmonte+herbicida durante la
temporada de lluvias, por lo que se sugiere que este es el mejor método de control para
Kalanchoe xhoughtonii, de entre los tratamientos probados.

En vista de que los propagulos clonales (plantlets) producidos por K. Xxhoughtonii en las
inflorescencias suelen ser de mayor tamafio que los producidos en las hojas, y por lo tanto los
primeros tienen una mayor probabilidad de supervivencia que los dltimos, se sugiere que el
hibrido podria ser mds invasivo que las especies parentales, que no producen plantlets en las

inflorescencias.
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Anexo 1. Plantas presentes en el sitio de estudio

9. ANEXOS

La siguiente tabla hace una relacion de las plantas encontradas en el sitio de estudio para la temporada
de lluvias. La mayoria de ejemplares fueron colectados y herborizados el 28 de septiembre de 2013. La
identificacion se llevé acabo en el herbario de la Facultad de Ciencias por parte del Dr. Ramiro Cruz

Duran.

Especie Familia
Cheliantes sp. Adiantaceae
Gonphrena sp. Amaranthaceae
Aguave stricta Agavaceae
Zinnea sp. Asteraceae
Porophyllium sp. Asteraceae
Montanoa sp. Asteraceae
Sanvitalia sp. Asteraceae
Sclerocarpus uniserialis Asteraceae
Opuntia sp. Cactaceae
Mammillaria sp. Cactaceae
Ipomoea purpurea Convolvulaceae
Evolvulus alcinoides Convolvulaceae
Cyclanthera dissecta Curcubitaceae
Croton ciliatoglandulifer Euphorbiaceae
Jatropha dioica Euphorbiaceae
Acalypha sp. Euphorbiaceae
Senna pringelei Fabaceae
Neopringlea viscosa Flacourtiaceae
Nama sp. Hydrophyllaceae
Stachys sp. Lamiaceae
Mirabilis sp. Nyctaginaceae
Karwinskia humboldtiana Ramnaceae
Cardiospermum halicocum Sapindaceae
Pilea microphylla Urticaceae
Stachytarpheta sp.1 Verbenaceae
Stachytarpheta sp.2 Verbenaceae
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Anexo 2. Resultados de la revision bibliografica de patrones demograficos en especies

invasoras

En la siguiente tabla se presentan los datos demogréficos obtenidos por Ramula et al. (2008) asi como
los obtenidos mediante una busqueda bibliografica en este trabajo (negritas) para el periodo de 2008 a
2013. Se consultaron las bases de datos ISI WEB OF KNOWLEDGE, Scopus, Scirus, Google Scholar,

Tesiunam y Tesiuam para obtener los estudios demograficos.

A partir de la informacién proporcionada en los articulos encontrados o en el material
suplementario de los mismos, se calculé una matriz promedio y se obtuvieron las elasticidades por
proceso demografico con el programa Poptools para Microsoft Excel. Una vez obtenidos los datos, se
hizo un prueba de U de Mann-Whitney para comparar las tasas finitas de crecimiento (A\) de las
especies invasoras contra las tasas finitas de crecimiento de las especies nativas utilizadas por Ramula
et al. (2008). Se obtuvo una diferencia significativa entre ambos grupos siendo mayores las A de las
plantas invasoras (Z=5.53 p=< 0.05)

Especies Supervivencia Crecimiento Fecundidad A Estudio

Especies invasoras

Agropyron cristatum 0.07 0.57 0.36 3.6 Hansen y Wilson, 2006
Alliaria petiolata 0.02 0.53 0.45 1.4 Davis et al. 2006
Ardisia elliptica 0.69 0.27 0.05 1.2 Koop y Horvitz 2005

Carduus nutans 0.03 0.45 053  1g OSheaeral 2005; Sheay Kelly

1998
Centaurea maculosa 0.30 0.50 0.20 1.1 Emery y Gross 2005
Cirsium vulgare 0.05 0.56 0.39 1.5 Tenhumberg et al. 2008
Clidemia hirta 0.38 0.44 0.18 1.7 DeWalt 2006
Cytisus scoparius 0.25 0.58 0.18 1.9 Parker 2000; Stokes et al. 2006
Dipsacus sylvestris 0.05 0.61 0.34 23 Caswell 2001
Echium vulgare - - - 1.3 Klemow y Raynal 1985
Gleditsia triacanthos 0.19 0.65 0.17 2.2 Marco y Paez 2000
mazeez‘:;;’;’:um 0.24 0.54 022 12 Hiils et al. 2007
Lespedeza cuneata 0.00 0.07 0.93 22.5 Schutzenhofer et al. 2011
Molinia caerulea 0.25 0.56 0.19 1.9 Jacquemyn et al. 2005
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Especies Supervivencia Crecimiento Fecundidad A Estudio

Parkinsonia aculeata 0.31 0.54 0.15 1.4 Raghu et al. 2006
Picris hieracioides - - - 0.5 Klemow y Raynal 1985
Pinus nigra 0.13 0.75 0.12 23 Buckley ef al. 2005
Polygonum perfoliatum - - - L.5 Hyatt y Araki 2006
Prosopis glyulosa - - - 1.4 Golubov et al. 1999
Prunus serdtina 0.92 0.07 0.01 1.0 Sebert-Cuvillier et al. 2007
Lambrecht-McDowell
Rubus discolor 0.42 0.52 0.06 1.1 Rodosoich 2005
g‘:ﬁ;?i:::gerz 0.86 0.14 0 1.0 Erwin et al. 2012
Alliaria petiolata 0.046 0.79 0.16 1.4  Meekins y McCarthy 2002
Pinus strobus 0.9 0.09 0.01 1.0 Munzbergova et al. 2013
Kalanchoe delagoensis 0.44 0.64 0.00 1.1 Golubov, 2012
Lantana camara 0.10 0.65 0.25 3.5 Osunkoya et al. 2013
Centaurea stoebe 0.42 0.46 0.12 2.6 Hahn et al. 2012

Pefia-Gomez y Bustamante,

Eschscholiza californica - - - 1.09 2012
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Anexo 3. Analisis de Tasas Vitales Basicas para Kalanchoe xhoughtonii

Cuadro 1. Matriz de proyeccién poblacional correspondiente al periodo 2013-2014 para los cuadros sin
manejo de Kalanchoe xhoughtonii, descrita en términos de las tasas vitales bésicas que la componen. o

corresponde a la supervivencia; y al crecimiento, fa la fecundidad y p a la retrogresion.

1 2 3 4 5 6
X (1-v, - -
1 o1 ( 1{2)’1 L fio fis fi4 fis fie
5.1
X (1- - -
2 G 1 X Y21 27 (Y32 - Va2 -y ‘ (03Xpaz)tfa; (0axpoa)tfa, fas fae
s2)t 1o
3% (1-pas-Ya3-7s3
o X G, X +f : ’ ’ G4 X +f f f
3 17 Y3, (02%y32)t 13 Yot fis (0axpsa)tisg 35 3,6
G4X(1'P23'P34'“{54-‘
0 X + f X +f ’ ’ ’ f f
4 (62X y42)t T4, (63 xy43)t T4 v 6a)+ fag 45 4,6
1 %XYs, G2XYs2 G3%XYs3 C4%XY¥s4 ‘ 0 0
0 0 G3XYe3 G 4XYea G5XYes G

Cuadro 2. Resultados del analisis de tasas vitales basicas para Kalanchoe xhoughtonii correspondiente al
periodo 2013-2014. o corresponde a la supervivencia; y al crecimiento, f a la fecundidad; p a la
retrogresiéon y ST a la estasis (en el cuadro de arriba expresada como una diferencia de 1 menos una
serie de tasas vitales). Los subindices en cada tasa indican para el caso de la supervivencia, la categoria
correspondiente; y para el resto de tasas el renglon y la columna de la entrada.

Tasa vital bésica Valor Sensibilidad Elasticidad
o1 0.244 0.309 0.057
o2 0.657 0.353 0.175
03 0.667 0.341 0.171
04 0.824 0.193 0.12
05 0.6 0.275 0.124
O6 0.25 0.299 0.056

Y21 0.25 0.101 0.019
Y31 0.068 0.138 0.007
V5,1 0.091 0.358 0.024
Y3.2 0.283 0.157 0.033
Ya,2 0.304 0.295 0.068
Y52 0.174 0.405 0.053
Y43 0.231 0.217 0.038
Y5,3 0.269 0.298 0.06

Y6,3 0.115 0.485 0.042
Y54 0.286 0.144 0.031
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Tasa vital basica Valor Sensibilidad Elasticidad
Yo,4 0.429 0.235 0.076
Y6,5 1 0.165 0.124
fiz 0.001 0.024 0
fis 0.027 0.017 0
fia 0.253 0.007 0.001
fis 1.545 0.007 0.008
fue 7.698 0.007 0.041
fo2 0 0.175 0
f32 0 0.239 0
fi2 0 0.448 0
f23 0.009 0.127 0.001
fa3 0.006 0.173 0.001
fas 0 0.325 0
fa 0.084 0.05 0.003
faa 0.053 0.068 0.003
faa 0.004 0.128 0
f25 0.515 0.048 0.019
fa5 0.325 0.065 0.016
fas 0.027 0.123 0.003
f26 2.566 0.052 0.101
fa6 1.621 0.071 0.087
fae 0.135 0.134 0.014
P23 0.115 0.085 0.007
P24 0.143 0.041 0.004
P34 0.071 0.056 0.003

ST11 0.591 0.014 0.006
ST2p 0.239 0.115 0.021
STs3 0.269 0.115 0.023
STy 0.071 0.105 0.006
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Cuadro 3. Matriz de proyeccién poblacional correspondiente al periodo 2014-2015 para los cuadros sin
manejo de Kalanchoe xhoughtonii, descrita en términos de las tasas vitales basicas que la componen. o
corresponde a la supervivencia; y al crecimiento y f a la fecundidad.

1 2 3 4 5 6
1 o1 X (14y2,1-v3,1) Sfi2 fi3 fia fis fie
X (1-y32-Y42-y ‘
x ; - f
2 017 7V21 52y 62) T[22 Sf23 o4 Sfas 2,6
03X (1-v43-753
G X G X + : : f
3 1% V3,1 (02%vy32)tf32 et faa S34 VER 36
x (1- ~ +
0 (62%va2)tfa2 (63%v43)tfa3 ‘ o4x( }45; V) Sfas fae
0 G2XY¥s2 03%XYs3 G4XVs4 ‘ osx(1-v6s) 0
6 0 (62%762) I f62 (63%7v63) T f63 (64%7V64) T fo6a (65%v65) Tf6s G

Cuadro 4. Resultados del analisis de tasas vitales basicas para Kalanchoe xhoughtonii en el periodo 2014-
2015. o corresponde a la supervivencia; y al crecimiento, f a la fecundidad y ST a la stasis (en el cuadro
de arriba expresada como una diferencia de 1 menos una serie de tasas vitales). Los subindices en cada
tasa indican para el caso de la supervivencia, la categoria correspondiente; y para el resto de tasas el
renglén y la columna de la entrada.

Tasa vital basica Valor Sensibilidad Elasticidad
o1 0.366 0.093 0.024
02 0.391 0.571 0.159
o3 0.639 0.364 0.165
o4 0.440 0.319 0.100
Os 0.636 0.074 0.034
Os 0.500 0.461 0.164

Y21 0.700 0.028 0.014
Y31 0.200 0.070 0.010
Y32 0.278 0.157 0.031
Y42 0.111 0.172 0.014
Ys5,2 0.056 0.438 0.017
Yeo,2 0.167 0.672 0.080
V4,3 0.391 0.121 0.034
Y53 0.043 0.307 0.009
Y6,3 0.304 0.471 0.102
Y54 0.273 0.141 0.027
Yo,4 0.364 0.216 0.056
Y6,5 0.857 0.055 0.034
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Tasa vital basica Valor Sensibilidad Elasticidad
fi2 0.001 0.051 0.000
fis 0.031 0.022 0.000
fia 0.181 0.015 0.002
fis 0.739 0.003 0.001
fe 2.026 0.014 0.020
f2 0.002 0.160 0.000
f32 0.001 0.402 0.000
faz 0.000 0.440 0.000
fo2 0.000 1.718 0.000
fs 0.054 0.068 0.003
fa3 0.018 0.173 0.002
fa3 0.010 0.189 0.001
fo3 0.001 0.737 0.001
fa 0.316 0.046 0.010
fra 0.108 0.115 0.009
faa 0.057 0.126 0.005
foa 0.006 0.490 0.002
fs 1.293 0.008 0.007
f35 0.443 0.020 0.006
fas 0.234 0.022 0.004
fo5 0.025 0.087 0.002
fe 3.545 0.043 0.108
f36 1.215 0.108 0.093
fae 0.641 0.118 0.054
fo6 0.068 0.461 0.022

ST11 0.100 0.009 0.001
STap 0.389 0.062 0.017
STs;3 0.261 0.110 0.020
STaa 0.364 0.055 0.014
STs5 0.143 0.025 0.003
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Anexo 4. Matrices de supervivencia y crecimiento (S+C) y de Fecundidad (F) para cada

tratamiento de manejo de Kalanchoe xhoughtonii para el periodo 2014-2015

N UG = W IDN P

)
Z 3

NGl W IN P

Desmonte-Lluvias

Matriz S+C Matriz F
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
0.071 0 0 0 0 0 1 |0 0371 0.57 5131 10.26 2.026
0.256 0.269 0 0 0 0 2 |0 0212 0326 2932 5864 3.545
0.205 0.308 0.111 O 0 0 3 |0 0.038 0.059 0.529 1.059 1.215
0.068 0.115 0444 01 O 0 4 |0 <0.01 <0.01 0.041 0.081 0.641
0.032 0 0.056 0.1 0.091 O 5 10 0.006 0.009 0.081 0163 0
0 0.038 0.056 0.5 0.545 0.5 6 |0 <0.01 <0.01 0.041 0.081 0.068
0.378 0.269 0.333 0.3 0.364 0.5 Nx 52 234 13 2.6 16
156 52 18 10 2 1
Desmonte secas
Matriz S+C Matriz F
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
0 0 0 0 0 0 1 (0 0087 1224 5571 1291 2.026
0.236 0.056 0 0 0 0 2 |0 0115 1.613 7347 17.02 3.545
0.292 0.167 0.095 0 0 0 3 |0 0.061 0.861 3918 09.079 1.215
0.094 0333 019 0182 0 0 4 10 0.007 0.094 0429 0.993 0.641
0.009 0.167 0.048 0.273 0.091 0 5 |0 0.006 0.081 0.367 0.851 0
0 0222 0.238 0.364 0.545 0.5 6 |0 0.002 0.027 0122 0.284 0.068
0.368 0.056 0.429 0.182 0.364 0.5 Nx 18 16.67 873 1.58 16
106 18 21 11 2 0
Herbicida lluvias
Matriz S+C Matriz F
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
0.024 0 0 0 0 0 1 0 0194 4297 6.205 7.623 2.026
0.024 0152 0 0 0 0 2 0 0161 3556 5.135 6.308 3.545
0.073 0.109 0.167 0 0 0 3 0 0.1 2223 3.209 3.943 1.215
0.049 0.043 025 016 O 0 4 0 0029 0.642 0.927 1.139 0.641
0.024 0.022 0.028 0.12 0.091 O 5 0 0009 0198 0.285 0.35 0
0.024 0.065 0.194 0.16 0.545 0.5 6 0 0006 0.123 0.178 0.219 0.068
0.780 0.609 0.361 0.56 0.364 0.5 Nx 28 1392 964 642 16
41 8 8 4 1 0
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A (A
Z] o u e v N~ 5><0\01H>wlx)r—\

NGl b W N -

)
=

z

Herbicida secas

Matriz S+C Matriz F
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
0.066 0 0 0 0 0 1 |0 0 1.719 1839 5349 2.026
0.128 0156 O 0 0 0 2 |0 0 1528 1.634 4755 3.545
0.045 0.063 0 0 0 0 3 /0 0 07 0.749 2179 1.215
0000 O 0.071 016 0 0 4 |0 0 0191 0204 0594 0.641
0.006 0 0 012 0.091 O 5 10 0 0106 0114 0.33 0
0.000 0.031 0.214 0.16 0.545 0.5 6 |00 0 0 0 0.068
0.765 0.75 0.714 056 0.364 0.5 Nx 16 9.143 6.857 16
179 32 14 8 6 0
Desmonte + herbicida lluvias
Matriz S+C Matriz F
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
0 0 0 0 0 0 1 0 0.01 0.023 0.054 0.077 2.026
0 0152 O 0 0 0 2 0 0.291 0.668 1.558 2.225 3.545
0.091 0109 0.167 O 0 0 3 0 0.034 0.034 0.034 0.034 1.215
0 0043 025 016 O 0 4 0 0.191 0437 1.02 1.458 0.641
0 0.022 0.028 0.12 0.091 O 5 0 0.07 0161 0376 0537 0
0 0.065 0194 0.16 0.545 0.5 6 0 0.05 0.115 0.269 0.384 0.068
0.909 0.609 0.361 056 0.364 0.5 Nx 13  5.667 5.667 5.667 16
11 8 1 1 1 0
Desmonte + herbicida secas
Matriz S+C Matriz F
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
0 0 0 0 0 0 110 0131 0382 191 4.583 2.026
0.059 0.071 O 0 0 0 2 |0 0369 1.076 5.382 12.92 3.545
0 0 0167 O 0 0 3 10 0355 0355 0.355 0.355 1.215
0 0071 025 016 O 0 4 10 0167 0486 2431 5.833 0.641
0 0 0.028 012 0.091 O 510 0.06 0174 0.868 2.083 0
0 0 0194 0.16 0.545 0.5 6 | 0 0.012 0.035 0.174 0.417 0.068
0.941 0.857 0.361 0.56 0.364 0.5 Nx 14 36 12 12 16
17 14 3 1 1 1
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Anexo 5. Matrices de sensibilidad por tratamiento para Kalanchoe xhoughtonii

Matriz de sensibilidades de Kalanchoe xhoughtonii para la poblacién sin manejo en el periodo 2013-2014

1 2 3 4 5 6
1 0.057 0.024 0.017 0.007 0.007 0.007
2 0.415 0.175 0.127 0.050 0.048 0.052
3 0.566 0.239 0.173 0.068 0.065 0.071
4 1.065 0.449 0.326 0.128 0.123 0.134
5 1.464 0.617 0.448 0.175 0.169 0.184
6 2.381 1.003 0.729 0.285 0.275 0.299

Matriz de sensibilidades de Kalanchoe xhoughtonii para la poblacién sin manejo en el periodo 2014-2015

1 2 3 4 5 6
1 0.024 0.051 0.022 0.015 0.003 0.014
2 0.075 0.159 0.068 0.045 0.008 0.043
3 0.190 0.401 0.172 0.114 0.021 0.108
4 0.208 0.440 0.189 0.126 0.023 0.118
5 0.539 1.140 0.488 0.325 0.059 0.306
6 0.810 1.713 0.734 0.489 0.089 0.460

Matrices de sensibilidad por tratamiento para el periodo de 2014-2015
Desmonte-Lluvias

1 2 3 4 5 6
1 0.131 0.116 0.049 0.025 0.006 0.015
2 0.234 0.207 0.088 0.044 0.011 0.026
3 0.444 0.393 0.167 0.084 0.021 0.049
4 1.273 1.127 0478 0.241 0.060 0.141
5 6.000 1.819 0.772 0.388 0.097 0.228
6 1.424 1.261 0.535 0.269 0.067 0.158

Desmonte-Secas

1 2 3 4 5 6
1 0.043 0.062 0.036 0.011 0.006 0.008
2 0.161 0.229 0.133 0.042 0.022 0.030
3 0.233 0.331 0.192 0.060 0.032 0.043
4 0.879 1.248 0.724 0.228 0.122 0.164
5 1.738 2.467 1.431 0.450 0.241 0.324
6 0.361 0.513 0.298 0.094 0.050 0.067
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N U & W N - N G = W N - N U = W N -

AN U &~ W N -

Herbicida Lluvias

1 2 3 4 5 6
0.037 0.033 0.021 0.008 0.002 0.004
0.082 0.073 0.047 0.017 0.005 0.008
0.871 0.780 0.501 0.185 0.055 0.083
1172 1.050 0.674 0.249 0.074 0.112
1.414 1.266 0.813 0.300 0.090 0.135
0.531 0.476 0.305 0.113 0.034 0.051

Herbicida Secas

1 2 3 4 5 6
0.029 0.034 0.014 0.005 0.002 0.005
0.052 0.061 0.025 0.009 0.003 0.008
0.769 0.900 0.377 0.135 0.051 0.120
0.961 1.125 0.471 0.169 0.064 0.149
2.303 2.696 1.128 0.404 0.154 0.358
1.354 1.585 0.663 0.237 0.091 0.211

Desmonte + Herbicida-Lluvias

1 2 3 4 5 6
0.003 0.013 0.003 0.007 0.002 0.004
0.038 0.174 0.035 0.091 0.032 0.046
0.087 0.400 0.080 0.209 0.074 0.106
0.152 0.703 0.141 0.367 0.130 0.186
0.216 0.999 0.200 0.521 0.184 0.264
0.158 0.729 0.146 0.380 0.134 0.193

Desmonte + Herbicida-Secas

1 2 3 4 5 6
<0.000 0.001 <0.000 0.000 0.000 <0.000
0.034 0.095 0.013 0.044 0.016 0.007
0.099 0.277 0.037 0.128 0.046 0.020
0.366 1.020 0.137 0.473 0.168 0.074
0.817 2.277 0.305 1.056 0.375 0.165
0.097 0.270 0.036 0.125 0.044 0.020

80



Anexo 6. Matrices de elasticidades y contribuciones a A\ por tratamiento de manejo para

Kalanchoe xhoughtonii en el periodo 2014-2015

Cuadro 1. Se presentan las matrices de elasticidad para cada tratamiento en el periodo 2014-2015. Las
entradas subrayadas corresponden a las que presentaron los valores mas altos. Los colores de los
valores indican los procesos demograficos involucrados en cada entrada: el verde indica permanencia,
el azul, crecimiento, el color rosa, fecundidad y el amarillo entradas compuestas por mas de un
proceso. Se muestra la contribucion relativa de cada categoria a la tasa finita de crecimiento (), por
medio de la suma de elasticidades.

Desmonte-Lluvias

1 2 3 4 5 6
1 0.019 0.012 0.055 0.028 0.013
2 0.026 0.013 0.057 0.028 0.040
3 0.040 0.019 0.010 0.026
4 0.032 0.002 0.040
5 0.029 0
6 0

Elasticidad 0.13 0.21 0.17 0.24 0.10 0.16

por categoria

Desmonte-Secas

1 2 3 4 5 6
1 0 0.001 0.009 0.013 0.016 0.003
2 0.008 0.045 0.065 0.080 0.022
3 0.014 0.050 0.062 0.011
4 0.018 0.026 0.022
5 0.003 0
6 0

Elasticidad 0.04 0.23 0.19 0.23 0.24 0.07

por categoria

Herbicida-Lluvias

1 2 3 4 5 6
1 0.001 0.019 0.010 0.004 0.002
2 <0.001 0.036 0.019 0.007 0.006
3 0.014 0.127 0.047 0.022
4 0.012 0.018 0.015
5 0.007 0
6 0.003

Elasticidad 0.04 0.07 0.50 0.25 0.09 0.05

por categoria
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U = W N =

6
Elasticidad
por categoria

g &~ W N -

6
Elasticidad
por categoria

O &= W N =

6

Elasticidad
por categoria

Herbicida-Secas

1 2 3 4 5 6
0 0.013 0.005 0.006 0.005
0.004 0.021 0.008 0.009 0.015
0.018 0.030 0.053 0.059 0.077
0 0 0.020 0.051
0.007 0 0
0 0.026 0.075 0.020 0.026
0.03 0.06 0.38 0.17 0.15 0.21
Desmonte + Herbicida-Lluvias
2 3 4 5 6
<0.001 <0.001 <0.001 0.000 0.003
0.009 0.052 0.026 0.059
0.003 0.003 0.001 0.047
0 0.069 0.044
0 0
0
0.00 0.17 0.08 0.37 0.18 0.19
Desmonte + Herbicida-Secas
2 3 4 5 6
<0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
<0.001 0.003 0.043 0.037 0.004
0 0.018 0.008 0.003 0.004
0 0.178 0.009
0 0.025 0.00
0 0.001
0.000 0.095 0.037 0.473 0.375 0.020

82



Cuadro 2. Se muestran las matrices de contribuciones a AA por tratamiento de manejo,

resultado de los Experimentos de Respuesta de Tabla de Vida en Kalanchoe xhoughtonii

N Ol b WO N - N Ul W IN = AN Ol b W N -

N Ul = W -

Desmonte Lluvias

1 2 3 4 5 6
0.003 0.033 0.020 0.100 0.045 0.000
0.000 0.063 0.022 0.113 0.047 0.000
0.047 0.095 -0.003 0.038 0.013 0.000
0.047 0.067 0.071 -0.004 -0.007 0.000
0.044 -0.025 0.024 0.001 0.014 0.000
0.000 -0.037 -0.087 0.132 0.005 0.000

Desmonte Secas
1 2 3 4 5 6
-0.001 0.005 0.039 0.066 0.067 0.000
-0.003 0.003 0.181 0.304 0.303 0.000

0.051 0.042 0.151 0.278 0.282 0.000

0.067 0.321 0.015 0.100 0.075 0.000

0.013 0.321 0.118 0.202 0.166 0.000

0.000 0.131 0.032 0.054 0.020 0.000

Herbicida-Lluvias
1 2 3 4 5 6

<0.001 0.008 0.101 0.059 0.019 0.000

-0.022 0.015 0.203 0.116 0.034 0.000

0.000 0.071 0.943 0.550 0.176 0.000

0.044 0.027 0.354 0.215 0.059 0.000

0.029 0.011 0.147 0.070 0.031 0.000

0.019 0.004 0.059 0.035 0.011 0.000

Herbicida-Secas

1 2 3 4 5 6
<0.001 <0.001 0.030 0.014 0.011 0
-0.010 <0.001 0.073 0.031 0.024 0
-0.013 -0.031 0.145 0.084 0.067 0
0.000 -0.035 <0.001 0.032 0.017 0
0.007 -0.041 0.062 0.021 0.036 0
0.000 -0.057 0.013 -0.002 -0.002 0
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N Q1 = W -

N Tl W -

Desmonte+Herbicida-Lluvias

1 2 3 4 5 6
<0.001 <0.001 <0.001 -0.001 -0.003 0.000
-0.014 0.050 0.031 0.089 0.022 0.000

0.002 0.014 0.002 -0.013 -0.023 0.000
0.000 0.121 0.080 0.272 0.107 0.000
0.000 0.074 0.050 0.140 0.078 0.000
0.000 0.054 0.036 0.118 0.053 0.000
Desmonte+Herbicida-Secas
1 2 3 4 5 6
<0.001 0.001 0.001 0.007 0.006 0.000
-0.008 0.032 0.022 0.245 0.200 0.000
-0.009 0.080 0.021 0.035 -0.004 0.000
0.000 0.194 0.092 1.038 0.851 0.000
0.000 0.081 0.072 0.748 0.684 0.000
0.000 -0.030 0.004 0.040 0.033 0.000
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