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RESUMEN

La reproduccion sexual de las plantas con flor es el mecanismo mediante el cual se integran
individuos a las poblaciones y por lo tanto determina su dindmica poblacional. Particularmente,
Echinocereus pentalophus es una cactacea de amplia distribucion con densidades poblacionales
bajas, de la cual se desconocen los aspectos basicos sobre su biologia reproductiva y de su
demografia, debido a ello el objetivo de este trabajo consistio en analizar los efectos que la biologia
reproductiva ejerce sobre la dindmica poblacional de esta especie en una localidad del estado de
Querétaro, México. Experimentos de polinizacién controlada se llevaron a cabo para analizar la
biologia reproductiva y determinar el sistema de cruza para estimar el nimero de individuos que se
producen en flores sometidas a recepcion de polen autégama o xendgama, ademas se analizé el
sistema de apareamiento, la relacién con los visitantes florales y la existencia de limitacién por
polen. La informacién demogréafica se obtuvo mediante dos censos poblacionales (2017-2018), se
estimé el patron de distribucion espacial y la estructura poblacional; la dindmica poblacional se
analiz6 mediante modelos matriciales, con los cuales se obtuvo la tasa finita de crecimiento y se
realizaron andlisis de sensibilidad y elasticidad para conocer los procesos del ciclo de vida mas
criticos a los que A es mas sensible. El efecto de la reproduccién sobre A se analizd6 mediante
simulaciones numéricas en las que se modificaron los valores de fecundidad observados por los
obtenidos con los experimentos de polinizacion controlada. Los resultados demostraron que esta
especie depende del entrecruzamiento para la fecundacion y formacion de semillas, el sistema de
apareamiento es xendégamo estricto con dependencia de polinizadores, presenta limitacion por
polen, los visitantes florales mas frecuentes son abejas solitarias sugiriendo un sindrome de
polinizacion melitofilico. La poblacién presenta una distribucion espacial agregada y se encuentra
compuesta principalmente por individuos adultos lo que sugiere escaso reclutamiento, la tasa finita
de crecimiento indica que la poblacién se encuentra al equilibrio con tendencia al decrecimiento
(A=0.93 £0.09). El valor de sensibilidad mas alto correspondi6 al reclutamiento mientras que la
supervivencia fue el proceso demografico con mayor contribucion a A. La fecundidad fue el proceso
demografico con menor contribucion a A, por ello no se observaron efectos significativos del
sistema de cruza sobre la dindmica de esta poblacién. No obstante, los andlisis de simulacion
demostraron que los eventos implicados en el reclutamiento y el establecimiento son los procesos
mas criticos en el ciclo de vida. Dado lo anterior y a que E. pentalophus s6lo es capaz de integrar
individuos mediante el entrecruzamiento estricto se sostiene que los mecanismos reproductivos
como son la disponibilidad de parejas reproductivas y de polinizadores; asi como la supervivencia

de los individuos determinan en gran medida la dindmica poblacional de esta especie.



ABSTRACT

For flowering plants, sexual reproduction is the mechanism in which individuals are
incorporated into populations and therefore determinate their population dynamics.
Particularly, Echinocereus pentalophus is a cactus which basic aspects about its
reproductive biology and its demography are unknown. Due to this the objective of this
work was to analyze the effects that reproductive biology on the population dynamics of
this species in a locality of the state of Querétaro Mexico. We analyzed the mating system
and breeding system, the relationship with floral visitors and the existence of pollen
limitation. Demographic information was obtained through two annual censuses (2017-
2018), the population distribution pattern and population structure were estimated;
population dynamics was analyzed through matrix models of population projection with
which the finite growth rate was obtained and sensitivity and elasticity analyses were
carried out to know the most critical life cycle processes and with greater contribution to A.
The effect to the reproduction on A was analyzed by means of numerical simulations in
which the fecundity values were modified by those obtained with the controlled pollination
experiments. The results showed that this species depends of strict outcrossing pollination
in order to have reproductive success, the breeding system is the strict xenogamous,
presents limitation by pollen; the most frequent floral visitors are solitary bees. The
population spatial distribution is aggregated and is composed mainly of adults, the finite
rate of growth indicates that the population is closely to the numerical equilibrium with a
tendency to decrease (A = 0.93 £ 0.09); the highest sensitivity value correspond to
recruitment while survival was the demographic process with the most contribution to A.
The fecundity turned out to be the demographic process with the lowest contribution to A,
however, the simulation analysis showed that the events involved in recruitment and
establishment are the most critical processes in the life cycle, for this reason and because E.
pentalophus is only capable of integrating individuals through strict outcrossing, it is
maintained that the reproductive mechanisms such as the mating system, the availability of
reproductive partner and pollinators determine to a large extent the population dynamics of

this species.



INTRODUCCION

La familia Cactaceae es originaria del continente americano y es considerada una de las
mas diversas con alrededor de 1480 especies reconocidas agrupadas en 110 géneros que se
distribuyen principalmente en regiones aridas y semiaridas (Arias, 1993; Goettsch et al.
2015). Se distribuye desde el norte de Canada hasta la Patagonia, y principalmente en zonas
aridas y semiaridas donde la escasez del agua, las altas temperaturas y la alta radiacion
solar son factores que limitan la supervivencia; por estas razones se considera que las
cactaceas han desarrollado adaptaciones morfolégicas, fisiologicas y reproductivas que les
han permitido ser un grupo altamente exitoso en los desiertos (Anderson, 2001; Arias et al.
2005).

La caracteristica taxondmica que define a este grupo de plantas es la presencia de areolas
(yemas modificadas) a partir de las cuales surgen las espinas, las flores y algunos derivados
epidérmicos como los tricomas (Arias et al. 2005). Por su parte, algunas de las
caracteristicas morfologicas mas sobresalientes de los cactus son las que optimizan la
captacion del agua y evitan la pérdida de la misma, como las espinas en lugar de hojas, una
cuticula gruesa que recubre los tallos, la produccion de grandes cantidades de colénquima y
parénquima con los que acumulan reservas de agua y nutrientes; asimismo, la mayoria de
las cactaceas posee tallos fotosintéticos que emplean el metabolismo &cido crasulaceo
(CAM) por medio del cual llevan a cabo la apertura estomética y la fijacion del carbono
durante la noche de manera que la pérdida de agua se reduce considerablemente (Bravo-
Hollis, 1978; Gibson y Nobel, 1986).

México es considerado el pais con la mayor riqueza y diversidad de flora cactoldgica a
nivel mundial ya que posee cerca de 60 géneros con 670 especies de las cuales el 80 % son
endémicas (Guzman et al. 2003). Muchas de estas especies conforman ndcleos de alta
diversidad y endemismos en ciertas zonas aridas del pais, ejemplo de ello es la provincia
floristica Queretano- Hidalguense o semidesierto queretano ubicada en el extremo sur del
desierto Chihuahuense (Rzedowski, 1978). Desafortunadamente, es también en estas zonas
en donde se presentan algunas de las problematicas ambientales mas graves del pais como
son la degradacion, la deforestacién y el cambio de uso del suelo a consecuencia de la
agricultura y ganaderia que han propiciado la pérdida de aproximadamente 560, 791 km? de
vegetacion nativa (Velazquez et al. 2002). Aunado a esto, muchas de las especies de cactus
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presentan caracteristicas propias de su biologia y ecologia que las hacen altamente
vulnerables a las perturbaciones como lo son la alta especificidad del habitat, las bajas tasas
de crecimiento, asi como ciclos de vida largos con bajas tasas reclutamiento y
establecimiento de individuos (Sanchez- Mejorada, 1982; Godinez-Alvarez et al. 2003;
Arias et al. 2005; Mandujano et al. 2010; Ramos-L6pez, 2007).

Estos factores han propiciado que la familia Cactaceae se encuentre incluida en el Apéndice
I de la Convencion sobre el Comercio Internacional de Especies Amenazadas de Fauna y
Flora Silvestres (CITES) y algunas de sus especies estén categorizadas en el Libro Rojo de
la Union Mundial para la Conservacion (UICN) como especies raras, amenazadas 0 en
peligro de extincion. La Norma Oficial Mexicana de especies amenazadas, NOM-059-
SEMARNAT-2010 incluye cerca de 300 especies de cactus en las distintas categorias de
riesgo (SEMARNAT, 2010). Sin embargo, diversos estudios indican que, actualmente no
se cuenta con la informacion suficiente para evaluar el estado de conservacion real de
muchas de estas especies lo que dificulta su debido reconocimiento dentro de las categorias
de la NOM-059-SEMARNAT-2010 (Ramos-Lopez, 2007). Ante este escenario, los
estudios de ecologia de poblaciones y biologia reproductiva constituyen herramientas
mediante las cuales es posible reconocer los factores que determinan la dindmica
poblacional, los requerimientos reproductivos y la produccion de véastagos para el
reemplazo generacional, y determinar el estado de conservacion de sus poblaciones
(Menges, 1990; Rodriguez-Ortega y Ezcurra, 2000; Rosas- Barrera y Mandujano, 2002;
Godinez-Alvarez et al. 2003; Zavala-Hurtado y Valverde, 2003).

Algunas de las especies el género Echinocereus (Cactaceae) como E. schmolli, E.
engelmannii, E. ferreirianus, E. leucanthus, E. mapimiensis se encuentran dentro de los
apéndices | y Il de la lista CITES. Echinocereus pentalophus es considerada como una
especie de “preocupacion menor”, no obstante, muchas de sus poblaciones se distribuyen
en zonas donde el cambio de uso de suelo y la fragmentacion del habitat representan un
riesgo potencial para su permanencia y no hay estudios sobre su biologia poblacional. Por
esta razén, el objetivo de este trabajo consistid en analizar los efectos de la biologia
reproductiva sobre la dindmica poblacional de E. pentalophus en el municipio de Agua
Salada, Querétaro, México y generar asi informacidn precisa para determinar su estado de

conservacion actual.



Uno de los enfoques mas importantes para evaluar el estatus de las poblaciones son los
llamados “analisis uniespecificos”, debido a que brindan informacioén precisa sobre los
factores que determinan la abundancia y distribucién de las especies (Esparza- Olguin,
2004). En estos analisis estan incluidos los estudios sobre la biologia de la reproduccion y
los eventos demogréaficos que en conjunto determinan el crecimiento y la dindmica de las
poblaciones (Menges, 1990; Esparza- Olguin, 2004). En los estudios poblacionales se
estima la fecundidad de los individuos en cada una de las etapas de ciclo de vida (Caswell,
2001), sin embargo, no se determina cuales son las causas a las estimaciones obtenidas. Por
ello, en este trabajo se incluye una evaluacion experimental de la fecundidad usando
experimentos de polinizacion controlada.

La flor de las angiospermas es indispensable para que se lleve a cabo la reproduccion
sexual, por ello, la biologia reproductiva evalta los eventos implicados en la fecundidad, es
decir, la formacion de flores, frutos y semillas a partir de los cuales se integran individuos a
las poblaciones (Mandujano et al. 2010; Vazquez- Diaz et al. 2016).

Biologia reproductiva

En los sistemas sexuales de las plantas con flor se analizan a) la fenologia reproductiva que
comprende los periodos de formacion de estructuras sexuales como las flores y los frutos b)
el comportamiento floral que incluye la longevidad floral, la duracion de la antesis, la
produccion de néctar y otras recompensas florales y, (c) los sistemas de apareamiento y los
sistemas de cruza (Dafni, 1992; Galicia- Pérez, 2013; Vazquez- Diaz et al. 2016).

Los sistemas de apareamiento (breeding systems) se refieren al acomodo funcional, espacial
y temporal de las estructuras reproductoras al interior de las flores que dan por resultado
distintos comportamientos sexuales que las plantas exhiben a nivel de flor, individuo o
conjunto de plantas, e impactan el sistema de cruza (Cruden, 1977; Dafni, 1992,
Mandujano et al. 2010). Asi, en los sistemas de apareamiento se analizan la separacién
espacial (hercogamia) y temporal (dicogamia) de las estructuras sexuales dentro de la flor,
la morfologia floral, los mecanismos que influyen en la dispersion del polen y la relacion
polen- 6vulo (Cruden, 1977; Richards, 1986; Galicia- Pérez, 2013). Se ha propuesto que los
sistemas de apareamiento dados por las caracteristicas florales son un acercamiento al
sistema de cruza, ya gque intervienen directamente en la contribucién genética relativa de los

individuos de una poblacion (Thomson y Barrett, 1981; Dafni, 1992, Camacho-Velazquez



et al. 2016). Con base en las caracteristicas florales Cruden (1977) propuso el indice de
entrecruzamiento (outcrossing index OCI) que reconoce los siguientes cinco sistemas de
apareamiento: cleistogamo (OCI =0) donde la autofecundacion es estricta ya que las flores
no entran en antesis; autdgamo obligado (OCI=1) en el cual ocurre la antesis pero la
formacion de semillas sélo es exitosa a partir de la autofecundacion; autégamo facultativo
(OCI =2) donde las semillas se forman preferentemente a partir de la autofecundacion
aungue puede ocurrir fecundacion cruzada; xenégamo facultativo (OCI = 3) en el que la
mayor produccién de semillas proviene de la entrecruza y una parte de la autofecundacion,
y xenogamo obligado (OCI=4) donde la formacion de semillas se debe solo al
entrecruzamiento. En el Cuadro 1 (a y b) se muestran los sistemas de apareamiento

propuestos por Cruden, asi como las caracteristicas consideradas en cada uno de ellos.

Cuadro 1 a. Caracteristicas florales evaluadas y valores otorgados para la estimacion del
indice de entrecruza OCI (Cruden, 1977). La suma de las puntuaciones indica el valor
otorgado al indice OCI.

Diametro  Valor Dicogamia Valor Hercogamia Valor

corola (mm)

<1 0 Homogamia 0 Ausente 0
1-2 1 Protoginia 0 Presente 1
2-6 2 Protandria 1

>6 3

Cuadro 1 b. Relacion polen- 6vulos (promedios) para la determinacion del Sistema de

apareamiento (Cruden, 1977).

P/0 ocC1 Sistema de Apareamiento
4.7:1 0 Cleistogamia
27.7:1 1 Autogamia estricta
168.5:1 2 Autogamia facultativa
796.6: 1 3 Xenogamia facultativa
5859:1 4 Xenogamia estricta




Por su parte, los sistemas de cruza (mating systems) determinan el flujo de polen y la
manera en la que finalmente se transmiten los genes dentro de una poblacion a través de sus
generaciones (Lloyd, 1992; Barret, 2002; Vazquez- Diaz et al. 2016). Asi, en la autocruza
la fecundacién ocurre entre gametos genéticamente idénticos; en la entrecruza la
fecundacidn se lleva a cabo solo si éstos provienen de individuos genéticamente distintos y
en los sistemas mixtos se combinan ambas estrategias (Richards, 1986; Mandujano et al.
2010; Galicia- Pérez, 2013). La hipdtesis central de la biologia floral es que se favorece la
entrecruza ya que a través de ésta es posible incrementar la variabilidad genética dentro de
la poblacién y al mismo tiempo reducir la posibilidad de depresion por endogamia
(reduccion del éxito reproductivo y del desempefio de la progenie derivada de la
autofecundacion (Mandujano et al. 2010). Las angiospermas exhiben diversas
caracteristicas morfofisiol6gicas y conductuales que atraen a un amplio espectro de
visitantes florales, que conforman los llamados “sindromes de polinizacion”, que parten de
la consideracion de que existe una convergencia evolutiva entre los rasgos florales y los
atributos de los polinizadores de tal manera que se favorece a aquellos que promueven el

transporte y deposicion de polen de manera efectiva (Barret, 2002; Barret y Harder, 2006).
Dinamica poblacional.

Patron de distribucion espacial. Uno de los factores a considerar en los estudios de la
dinamica poblacional es la forma en la que se encuentran acomodados espacialmente sus
individuos. Se reconocen tres tipos de patrones de distribucion generales: uniforme,
agregado y el aleatorio (Hopkins, 1954; Krebs, 1985). En la disposicion uniforme se
considera que todos los individuos se distribuyen de manera homogénea en el espacio; en el
aleatorio los individuos se acomodan sin un orden aparente, mientras que en el agregado
los individuos se encuentran formando subgrupos dentro del area de distribucion (Hopkins,
1954). En el caso particular de las cactaceas el patron de distribucién espacial mas comun
es el agregado, esto puede deberse entre otras razones a las altas tasas de clonalidad, a la
necesidad de nodrizas para su germinacion y establecimiento, asi como a la limitada

dispersion de semillas o propagulos (Godinez-Alvarez et al. 2003; Ferrer et al. 2011).



Modelos demograéficos.

Los modelos demograficos constituyen una herramienta con la cual es posible conocer los
factores que determinan la dindmica de una poblacién a través del tiempo (Menges, 1990;
Caswell, 2001; Esparza-Olguin, 2004). A partir de estos analisis es posible reconocer los
factores que se relacionan con la abundancia de las especies como son la tasa finita de
crecimiento poblacional (A) dada por los fendmenos de natalidad, mortalidad y migracion;
atributos de la historia de vida de los individuos como son la longevidad promedio de los
individuos, el nimero promedio descendientes, la frecuencia de eventos reproductivos entre
otros. Asimismo, a través de estos estudios es posible generar proyecciones sobre el futuro

de las poblaciones (Franco, 1990; Menges, 1990; Esparza-Olguin, 2004).

La manera mas sencilla de entender estos analisis es a través de la obtencion del diagrama
del ciclo de vida (Figura 1) a través del cual debe describirse de manera versétil y detallada
cada uno de los procesos demograficos que determinan el comportamiento de una

poblacion (Godinez-Alvarez et al. 2003).

F1
R1
b
—> —> —>
Gl G2 G3
U, U \/ s
P1 P2 P3 P4

Figura 1. Diagrama del ciclo de vida de una especie hipotetica. Los circulos representan las
categorias en las que se distribuyen los organismos de la poblacion y las flechas indican las
transciones entre categorias. S= semillas; Pl= plantulas; J= juveniles; A= adultos; F1=
contribucion a la fecundidad por categoria de tamafio; G= crecimiento; R= retrogresion

(achicamiento) y P= permanencia (supervivencia) (Caswell, 2001).

Una vez que se cuenta con el ciclo de vida es posible la realizacion de tratamientos
matematicos que permiten reconocer como y el por qué cambia la dinamica de una

poblacion. Una de las técnicas mas robustas consiste en el empleo de modelos matriciales



de proyeccion poblacional mediante los cuales es posible reconocer los parametros que
determinan el cambio de una poblacion al incorporar las probabilidades especificas de
fecundidad, supervivencia y crecimiento de cada una de sus categorias (Lefkovitch, 1965;
Silvertown et al. 1987, 1993; Caswell, 1989, 2001; Franco, 1990; Menges, 1990; Godinez-
Alvarez et al. 2003). Para ello se han desarrollado dos tipos de modelos matriciales que
categorizan a los individuos ya sea por su edad (matriz de Leslie) o tamafio (Matriz de
Lefkovitch); para el caso particular de las plantas resulta sumamente complicado establecer
con seguridad la edad de los individuos ya que éstas suelen presentar ciclos de vida
complejos en los que es posible que permanezcan por tiempo indefinido en alguna
categoria de tamafio (estasis), presenten achicamientos (retrogresiones) o que pasen a una
categoria de tamafio no inmediata; por esta razon resulta mas adecuado agruparlas segin su
tamafo ya que éste generalmente se asocia con su capacidad de crecimiento, sobrevivencia
y reproduccion (Lefkovitch, 1965; Silvertown, 1987; Menges 1990; Caswell, 2001;
Godinez-Alvarez et al. 2003).

Las proyecciones poblacionales parten del siguiente modelo matricial:
Nt+1=ANt

Donde ntes el vector que contiene el nimero de individuos de cada categoria al tiempo t;
Ne+1 €S el vector que describe la estructura de la poblacion al tiempo t+1, A constituye la
matriz de transicion de cada categoria en la poblacion y que se caracteriza por presentar el
mismo numero de renglones (i) que de columnas (j). Dicha matriz de transicién se compone
de ajj entradas que describen las probabilidades de cambio entre categorias para un periodo
especifico (Caswell, 2001):

DE LA CLASE
1 2 3 4
1 an; ap a;z ay
A LA CLASE
2] ay an a A
3 a3 Ay A3 Ay
4 Ay A A3 Ay



Los valores de la primera fila (a excepcion del elemento @iz que corresponde a la
probabilidad de permanencia en esa categoria) representan la contribucion de cada
categoria j a la fecundidad; los valores de la diagonal principal (i=j) indican la probabilidad
de que los individuos sobrevivan (S) en la misma categoria de tamafio. Los elementos
localizados debajo de diagonal principal corresponden a las probabilidades de que un
individuo crezca (G) (aij, con i - 1=j). Por su parte, los elementos localizados por encima de
la diagonal principal indican la probabilidad de que un individuo sufra una retrogresion o
achicamiento (R) y pase a una categoria de menor tamafio (aij, con i + 1=j) (Lefkovitch,
1965; Caswell, 1989,2001; Esparza- Olguin, 2004; Ferrer et al. 2011).

Con la informacion generada a partir de resolver la matriz de proyeccion es posible
reconocer los siguientes aspectos basicos de la dinamica de una poblacion: a) la tasa finita
de crecimiento poblacional (eigen valor dominante, lambda o A) dada por los procesos
demograficos que hay en la matriz (A=¢', r=tasa intrinseca de crecimiento poblacional). Asi
si A=0 la poblacion se encuentra estable, si A<l esta decreciendo y si A> esta aumentando.,
b) la distribucién estable de categorias (vector derecho o w) se alcanza la estructura estable
y c) el valor reproductivo (vector izquierdo o v) que indica la contribucién reproductiva

relativa de cada categoria (Caswell, 1989, 2001).

Una de las implicaciones méas importantes de los andlisis poblacionales mediante el uso de
modelos matriciales consiste en que a partir de ellos es posible realizar simulaciones y
proyecciones numéricas sobre el futuro poblacional. Lo anterior se realiza tipicamente a
través de los analisis de sensibilidad y elasticidad que son una medida del efecto del cambio
en las probabilidades especificas de fecundidad, permanencia (sobrevivencia o estasis) y de
las retrogresiones sobre el crecimiento y establecimiento de una poblacién (de Kroon et al.
1986; Caswell, 1989). La sensibilidad mide el impacto que generarian sobre A la ocurrencia
de cambios absolutos de igual magnitud en cada una de las entradas de la matriz, otra
manera de interpretar a la sensibilidad es como una medida del efecto (s) que la seleccion
natural ejerce sobre los diferentes componentes del ciclo de vida de una poblacién (de
Kroon et al. 1986; Silvertown et al. 1993; Caswell, 2001). Pese a su utilidad, los analisis de
sensibilidad pueden generar problemas en la interpretacion de los resultados debido a las

diferentes escalas de los parametros que mide; por ejemplo, la fecundidad suele presentar
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valores mayores al resto de los componentes de la matriz, por esta razén si se generan
pequefios cambios en ésta se corre el riesgo de sobreestimar su efecto sobre lambda. Para
evitar este problema de Kroon et al. (1986) propusieron la utilizacion de los anélisis de
elasticidad mediante los cuales es posible cuantificar los efectos de cambios proporcionales
en las transiciones ajj sobre A. La suma de los valores de elasticidad debe ser igual a 1 ya
que corresponden a la contribucién relativa de cada una de las entradas de la matriz A a la
tasa finita de crecimiento (de Kroon et al. 1986).

Estudios poblacionales en cactaceas

En las especies perennes con ciclo de vida largo que habitan en zonas aridas, la dinamica de
sus poblaciones esta determinada en gran medida por la impredecibilidad de las
condiciones ambientales y por factores bidticos como la reproduccion. En la familia
Cactaceae los sistemas de cruza se relacionan con la forma de vida y la longevidad de las
especies (Mandujano et al. 2010; Camacho- Veldzquez et al. 2016); las especies globosas
menos longevas suelen presentar sistemas mixtos con tendencia a la autofecundacion como
ocurre en A. agavoides y A. retusus (Martinez- Peralta et al. 2014), E. platyacanthus
(Jiménez, 2008), Ferocactus robustus (Pifia, 2007) y Melocactus curvispinus (Anderson,
2001). Por su parte, las especies columnares mas longevas en su mayoria presentan
sistemas con xenogamia obligada (entrecruza) y una alta dependencia hacia los
polinizadores como P. gaumeri (Méndez et al. 2005), Cereus repandus y Pilosocereus
lanuginosus (Nassar et al. 1997); E. reichenbachii E. rigidissimus y E. viridiflorus (Ross,
1981).

En los cactus la fecundidad esta correlacionada con el tamafio de los individuos de modo
que los de mayor talla suelen presentar valores reproductivos elevados (Franco et al. 1994;
Mandujano et al. 2001). Sin embargo, en estas especies la reproduccion sexual suele ser un
fendmeno esporadico que conlleva a eventos de reclutamiento masivos poco frecuentes, por
lo que contribuye en muy baja proporcion a la dinamica poblacional (Mandujano et al.
2001, 2007; Godinez- Alvarez et al. 2003).

La germinacion y el establecimiento en cacticeas estan limitados por las condiciones

ambientales como son la disponibilidad de agua y la alta radiacion solar, por ello el
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establecimiento en condiciones naturales suele requerir de la asociacion con plantas
perennes 0 nodrizas, ya que éstas generan condiciones microclimaticas que favorecen la
supervivencia de los individuos en sus primeras etapas del ciclo de vida (Valiente- Banuet
et al. 1991; Rojas Aréchiga y Vazquez-Yanes, 2000). Aunado a lo anterior y a la limitada
capacidad de dispersion de semillas y/o propagulos el patron de distribucion espacial mas
comun en cactaceas es el agregado, como se ha reportado para M. pectinifera, Carnegiea
gigantea, Escontria chiotilla, E.engelmannii, Opuntia echinocarpa, O. leptocaulis y F.

peninsulae. (Godinez- Alvarez et al. 2003; Fernandez- Mufiiz, 2017).

Los escasos eventos de reclutamiento se ven reflejados en la estructura poblacional de las
cactaceas, que suelen presentan una distribucion irregular de los individuos en las
diferentes categorias de tamafio con sesgo hacia los de mayor tamafio (adultos) y escasos
juveniles (Rosas- Barrera y Mandujano, 2002; Godinez- Alvarez et al. 2003; Palacios-
Wassenaar et al. 2016).

En cuanto a la dinamica poblacional de las cactaceas, generalmente se reportan tasas finitas
de crecimiento cercanas al equilibrio como en P. pringlei (A= 1.01) y N. tetetzo (A= 1.0).
Sin embargo, algunas especies globosas y raquetiformes tienen A con tendencia al
crecimiento como M. magnimamma (A= 1.08) y O. rastrera (A= 1.03) y otras estan
decreciendo como N. macrocephala (A= 0.98) y M. crucigera (A=0.8) (Mandujano et al.
2001; Contreras y Valverde, 2002; Rosas- Barrera y Mandujano, 2002).

Independientemente de la forma de crecimiento, la transicion de semilla a plantula y la
supervivencia de los individuos en las primeras categorias de tamafio constituyen los
procesos demogréaficos con mayor sensibilidad (Mandujano et al. 2001, 2007; Contreras y
Valverde, 2002; Godinez- Alvarez et al. 2003). La sobrevivencia (estasis) de los individuos
es el parametro demogréafico con la mayor contribucion a la tasa finita de crecimiento; en
especies globosas contribuye con alrededor del 53 — 70%, en especies raquetiformes
aproximadamente el 60% mientras que para las especies columnares es mayor al 90%. Por
su parte, la contribucién de fecundidad es por lo general baja (<1%) y no esta relacionada
con la forma de crecimiento (de Kroon et al. 1986; Silvertown et al. 1993, Rosas- Barrera y
Mandujano, 2002).
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Estos trabajos indican que la forma de vida columnar, globosa, raquetiforme estan

relacionadas con la longevidad y los atributos de historia de vida de las cactaceas (Rosas-

Barrera y Mandujano, 2002).

OBJETIVOS

Objetivo general: evaluar los efectos de la biologia reproductiva sobre la dindmica

poblacional de Echinocereus pentalophus.

Objetivos particulares para la biologia floral de Echinocereus pentalophus

Conocer la fenologia reproductiva.

Describir el comportamiento floral.

Conocer el sistema de apareamiento.

Analizar el sistema de cruza y evaluar el éxito reproductivo través de la produccion
de frutos y semillas.

Evaluar la germinacion de semillas y si son fotoblasticas.

Conocer la actividad de los visitantes florales y determinar si existe limitacion por

polen.

Objetivos particulares para la dinamica poblacional de Echinocereus pentalophus

Conocer la densidad poblacional y el patrén de distribucion.

Determinar la estructura poblacional y las fases del ciclo de vida.

Estimar la tasa finita de crecimiento poblacional (X), la estructura estable de
tamanos y el valor reproductivo.

Identificar los pardmetros demograficos con mayor impacto a la dindmica
poblacional.

Evaluar los efectos del sistema de cruza en la dinamica poblacional de esta especie.
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METODOLOGIA

Especie de estudio.

Echinocereus pentalophus es una cactacea de habito rastrero que puede alcanzar 1 m? de
cobertura; los tallos son numerosos miden entre 20 a 70 cm de longitud y de 1 a 6 cm de
didmetro, son de color verde con tonalidades amarillas o grises y presentan de tres a ocho
costillas rectas que pueden convertirse en tubérculos. Las flores tienen forma de embudo
con un diametro promedio de 10 a 15 cm y una longitud de hasta 15 cm, son de color rosa
brillante, ligeramente rosado y magenta o en ocasiones blanco; el tubo receptacular es de
color blanco o amarillo. El fruto es verde en forma de elipse, cuenta con espinas de color
marrén, lana suelta y se desprenden con facilidad de la planta (Figura 2). La floracion
abarca de febrero a finales de abril, crece en zonas desérticas, semidesérticas o de matorral
xerofilo. Se distribuye en los estados de Coahuila, Guanajuato, Hidalgo, Jalisco, Nuevo
Ledn, Querétaro, San Luis Potosi y Tamaulipas en México; también es posible localizarla
al sur de Texas. Debido a que hay muchas poblaciones de esta especie y presenta rangos de
distribucion amplios es considerada como “de preocupacion menor” por la UICN, a pesar
de que el cambio de uso de suelo representa un riesgo para algunas de éstas (Benson, 1982;
Goettsch et al. 2015).

Figura 2. Individuo adulto de Echinocereus pentalophus en Querétaro, México. Foto: M.
en B. Esteban Omar Munguia Soto. Abril 2018
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Sitio de estudio.

El estudio se llevo a cabo en la localidad “El Agua Salada” (20°21°28'N y 99°49°08""0)
perteneciente al municipio Cadereyta de los Montes en el estado de Querétaro, México
(Figura 3). Los climas predominantes son el semicalido y el semiseco que se caracterizan
por presentar una temperatura media anual promedio de 16.7 °C con una méaxima de 38 °C;
la precipitacion anual promedio durante la temporada de lluvias es de 480 mm. La
vegetacion se encuentra compuesta por plantas pertenecientes a las familias Cactaceae,
Agavaceae y Crassulaceae (Consejo de Ciencia y Tecnologia Del Estado de Querétaro,
CONCYTEC, 2017).

Figura 3. Vista panoramica de la localidad “El agua Salada” en el Municipio de Cadereyta

de Montes, Querétaro, México. Foto: M. en C. José Antonio Aranda Pineda.

Analisis de la biologia floral de Echinocereus pentalophus

Censo y fenologia reproductiva.

Se realiz6 un censo de 200 individuos de E. pentalophus presentes en el sitio de estudio, los
cuales fueron marcados y etiquetados con laminas de aluminio. Para la obtencion del mapa
de distribucién de la poblacidn se empled el sistema de coordenadas polares que considera

la distancia y el &ngulo presentes entre los individuos, posteriormente estos datos fueron
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transformados a coordenadas cartesianas mediante las formulas que se presentan a

continuacion (consultadas en Zepeda, 2010; Brisefio- Sanchez, 2016):

Coordenada Coordenada x Coordenada y
Individuo 1 (origen) x1=0 y1=0
Individuo n Xn+1= Xntsen (angulo*distancia) Yn+1= Yot COS (angulo*distancia)

Asimismo, se realizaron visitas mensuales en las cuales se registrd el niUmero de estructuras
reproductivas presentes (botones, flores y frutos) en cada individuo, con estos datos se
determind el periodo de floracién y fructificacion, asi como la temporada en la que ambos
procesos alcanzaron el pico maximo de abundancia (Martinez- Peralta y Mandujano, 2012;
Galicia-Pérez, 2013). La sincronia floral se estimd usando el Indice de Marquis (S):

S= Z ,,x; P,
1=0

2%
1=0

donde xt es el ndmero de flores abiertas en el tiempo @t

= es la proporcion de flores en antesis en el tiempo t respecto al nimero total de flores
que se produjeron en el afo, n es el numero de censos que se realizan durante el afio de
muestreo y pt corresponde a la proporcion de individuos con flores en antesis durante el
tiempo t. Este indice resulta de gran utilidad debido a que considera la intensidad y la
duracion de la floracion de modo que la sincronia resulta maxima cuando S=1 y minima
cuando S=0 (Marquis, 1988; Brisefio- Sanchez, 2016).

Comportamiento floral

Se utilizé una muestra de 15 flores con antesis simultanea (flores de primer dia) que
permanecieron expuestas a condiciones naturales de polinizacion; cada hora se midio el
didmetro del perianto desde la apertura hasta el cierre de la flor. Las mediciones de
conducta floral se hicieron durante el pico de floracion, y ademas se registré la longevidad

16



floral y la cantidad de néctar producido en las flores, empleando tubos capilares de 5ul para

su extraccion (Kearns e Ynouye, 1993; Martinez- Peralta y Mandujano, 2012).

Se registro la ocurrencia de dicogamia, observando si hay una separacion temporal en la
maduracion de las funciones sexuales al interior de la flor. Para ello, el estado de los
organos sexuales se revisd con una lupa; se consideré que liberacion de polen ocurria
cuando las anteras presentaban un aspecto granuloso, o bien, si se observaba la presencia de
polen en el perianto. Por su parte, se considerd que habia receptividad estigmatica cuando
los 16bulos del estigma estaban completamente abiertos y el estigma tenia una apariencia
himeda (Mandujano et al. 1996).

Sistema de apareamiento

El sistema de apareamiento se determind con base en el indice de entrecruza (OCI) y la
relacion polen 6vulo (P/O). Posteriormente estos resultados se compararon con los valores
propuestos por Cruden (1977) y con la suma de éstos se establecio el sistema de

apareamiento de esta especie (ver introduccién Cuadro 1).

- Indice de entrecruza: se obtuvo una muestra de 10 flores en antesis de primer dia en
las cuales se registro el didmetro maximo de apertura del perianto en campo*; a este
valor se le asignd un puntaje de la siguiente manera: 0 mm= 1, 1-2 mm =1, 2-6
mm=2, >6 mm =3. Posteriormente estas flores fueron colectadas, conservadas en
una solucién de FAA (1L de disolucion: 100 ml formaldehido, 50 ml acido acético,
350 ml agua destilada y 500 ml alcohol al 70%) y se realizaron cortes longitudinales
para la medicién de los parametros que se muestran a continuacién (Dafni, 1992)
(Cuadro 2).
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Cuadro 2. Atributos florales registrados para la determinacion del sistema de

apareamiento de Echinocereus pentalophus (n=10), *EIl valor corresponde al promedio

del didmetro del perianto (corola) registrado en campo durante las observaciones del

comportamiento floral.

o ok~ 0w D RE

(mm)

(mm)

10.

Diametro corola (mm)*.
Longitud flor (mm)

Longitud del estilo-estigma (mm)
Ancho del estigma (mm)
Longitud estambres (mm)

Diametro polar de la cAmara ovérica

Diametro ecuatorial de la cAmara ovérica

Distancia minima antera-estigma (mm)

Numero de l6bulos del estigma

Ndmero de 6vulos

La existencia de separacion espacial de las funciones sexuales al interior de las
flores (hercogamia) se analiz6 mediante un andlisis de t pareada en el que se
compararon las longitudes de los estambres y las de los pistilos (suma de las
longitudes del estilo y el estigma), de este modo si se presentaba hercogamia se
asigno el valor de 1, mientras que si ésta no ocurria el valor asignado fue 0.

La ocurrencia de dicogamia se obtuvo a través del andlisis del comportamiento
floral, de esta manera si la maduracién de ambas funciones sexuales ocurria al
mismo eran consideradas como homoégamas y se les asigné el valor de O; si por el
contrario la maduracion se dio a intervalos distintos se considerd la ocurrencia de

dicogamia y se asigno el valor de un punto.

Relacion polen 6vulos (P/O): la cantidad de 6vulos se contabilizé en 10 flores de E.
pentalophus (Cuadro 2). Para la obtencion del numero promedio de granos de polen
por flor, en tubos Eppendorf con un mililitro de agua destilada se colectaron 10

anteras de flores en plantas diferentes. Las anteras se colectaron antes de la
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dehiscencia del polen. En el laboratorio, los tubos se colocaron sobre un agitador
vOrtex mecanico para promover la liberacion del polen y homogeneizar la muestra,
después la solucién fue observada bajo el microscopio estereoscdpico para el conteo
de los granos de polen. Este numero se multiplico por la cantidad promedio de
anteras totales presentes en la flor. Asi la relacidn polen: dvulos se calculé como el
cociente del nimero de granos de polen por flor entre el total de 6vulos presentes en
la misma (Cruden, 1977; Kearns e Inouye, 1993).

Sistema de cruza

Se selecciond aleatoriamente una muestra de flores las cuales fueron embolsadas-aisladas
con bolsas de organza de 10 x 20 cm para la exclusion de visitantes y vectores de polen,
una vez que entraron en antesis fueron manipuladas para la realizacion de los experimentos

de polinizacion controlada que se muestran en el Cuadro 3.

Cabe sefalar, que en el afio 2017 se realizaron 13 polinizaciones manuales
correspondientes al tratamiento de entrecruza, para ello el estigma de las flores fue aislado
y se coloco en una sola ocasion polen de 5 flores de distintos individuos; las anteras fueron
cortadas (emasculadas) y con un pincel se aplicé alcohol al 70% con la finalidad de secar
los granos de polen. Aproximadamente un mes después se colectaron los frutos producidos,
sin embargo, se observé que mas del 70% de las flores manipuladas (n=10), habian sido
abortadas y sélo se obtuvieron 3 frutos. Este fendbmeno sugirié que la flores de E.
pentalophus son altamente sensibles a la manipulacion o bien, que requieren mas de una
polinizacién para la fecundacion exitosa (Mandujano, comunicacion personal). Debido a lo
anterior, en el afio 2018 se aumentd la muestra a 32 flores control y 32 con tratamiento de
entrecruza en los que se evitd el dafio a las flores, por lo que las anteras no fueron
emasculadas ni se les aplicé alcohol, para ello en una misma planta, una flor se asigné a
cada tratamiento. No hubo suficientes flores para repetir los tratamientos de polen
suplementario. La posible contaminacion por autopolinizacion se impidio al aislar de
manera permanente el pistilo con popotes de plastico, previamente a la polinizacién. El
éxito de la fecundacién se aseguré mediante la realizacién de dos polinizaciones al dia (al
inicio de la receptividad estigmatica y al cierre de las flores), con polen exogeno de 5

plantas donadoras, durante los dias que las flores entraron en antesis (dos dias).
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Cuadro 3. Descripcion de los tratamientos de polinizacion controlada para la
determinacion del sistema de cruza de Echinocereus pentalophus. Ap= apomixis,
Am=autopolinizacion forzada, An= autopolinizacion natural, E= entrecruza, PS= polen

suplementario, Co= control.

Tratamiento Caracteristicas Muestra
(n)
Ap El estigma de las flores fue cortado previo a la dehiscencia de las 5

anteras para reconocer la capacidad de la formacion de semillas
sin la necesidad de fecundacion.

Am Las flores fueron aisladas y autopolinizadas manualmente, para 22
ello se coloc6 con un pincel el polen de la flor en su estigma.

An Las flores fueron aisladas para evaluar la capacidad de 42
autopolinizacién en condiciones naturales.

E Previo a la dehiscencia de las anteras, el estigma de las flores fue 32
aislado con un popote de plastico. Las polinizaciones se
realizaron 2 veces al dia, con polen de 5 plantas donadoras
durante los 2 dias de longevidad floral. Las anteras no fueron
emasculadas.

PS Las flores se polinizaron afiadiendo una carga de polen 14
suplementario proveniente de otros individuos donadores (5 a
plantas).

Co La polinizacion ocurri6 de bajo condiciones naturales. Las flores 19

no tuvieron manipulacion, solamente fueron marcadas para su

posterior reconocimiento.

Los experimentos permanecieron embolsados hasta la colecta de los frutos. El éexito
reproductivo en los experimentos de polinizacion controlada se evalud a partir de la
formacion de frutos y semillas, para ello los frutos maduros (maduraron entre 1 y 2 meses
después de la polinizacién) fueron colectados, y se contabilizé el nimero de semillas

presentes en cada uno de ellos (seed set).
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La produccién de frutos (fruit set) se calculd como la proporcion de frutos formados a partir
del nimero de flores sometidas a cada uno de los tratamientos aplicados (Burd, 1994;
Galicia-Pérez, 2013). Para el caso de la entrecruza, el fruit set se estimé con los frutos
obtenidos en el afio 2018.

La significancia estadistica de estos resultados se determiné mediante el ajuste de modelos
lineales generalizados, usando la prueba y? (Crawley, 1993). El modelo para los frutos tuvo
una funcion de ligamiento logit con error binomial (proporciones) y para las semillas de
tipo Poisson (conteos), posteriormente se evaluaron las diferencias entre tratamientos

mediante pruebas de contrastes ortogonales (Crawley, 1993; Mandujano et al. 2010).

- Tasa de entrecruza

La produccion de semillas de los tratamientos de polinizacién controlada se utilizé en el

calculo de la tasa de entrecruza (te) mediante la siguiente formula:
te = wx / (wx + ws)

donde wx es el total de semillas producidas en los tratamientos de entrecruza y ws es el
total de semillas procedentes de la autofecundacion. De esta manera valores >0.5
determinan sistemas que tienden a la entrecruza y valores <0.5 caracterizan a las
especies que tienden a la autofecundacion (Barrett y Eckert, 1990; Mandujano et al.
2010).

- Limitacion por polen
La existencia de limitacién por polen se calcul6 mediante el indice de limitacion

propuesto por Larson y Barrett (2000):

L=1- (Po/Ps)

Donde L es el indice de limitacion por polen, Po es el porcentaje de frutos producidos
por las flores pertenecientes a los tratamientos control y Ps es el porcentaje de frutos
correspondiente a los producidos a través del tratamiento de polen suplementario. Este

indice se evalla bajo el supuesto de que las especies con capacidad de autofecundacion
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presentan una menor limitacion por polen debido a que la contribucion de su propio
polen promueve potencialmente a la fertilidad. Por su parte, las especies que necesitan
de la entrecruza para lograr la fecundacion pueden presentar una mayor limitacion de
polen debido a que éste se encuentra disponible en menor proporcion (Burd, 1994;
Larson y Barret, 2000). De esta manera si L=0 se deduce que no existe limitacion por
polen, por el contrario, si el valor incrementa hasta llegar a ser cercano a 1 la especie

presenta una alta limitacion por polen (Burd, 1994; Larson y Barret, 2000).
Actividad de los visitantes florales

Las observaciones de los visitantes florales se llevaron a cabo en la muestra de flores que se
utilizé para el andlisis del comportamiento floral. La actividad de los visitantes se evaluo
mediante observaciones directas de 15 minutos en intervalos de una hora durante la antesis
floral, desde las 9:00 hasta las 18:00 horas, en los dos dias que las flores permanecieron
abiertas, durante el pico de floracion (un total de 18 horas de observacion). Se registro si los
visitantes entraban en contacto con las estructuras sexuales dentro de las flores, asi como la
hora y frecuencia de las visitas. Las actividades consideradas fueron el contacto con las
anteras y el estigma de las flores, la colecta y/o consumo de polen y la ingesta de néctar.
Posteriormente fueron capturados con cadmaras letales de acetato de etilo, se identificaron y
su actividad se emple6 como un indicativo indirecto de su posible papel como
polinizadores (Mandujano et al. 1996; Argueta- Guzman et al. 2013).

Analisis de la dinamica poblacional de Echinocereus pentalophus

Densidad poblacional y patron de distribucion espacial

Mediante el mapeo de los 200 individuos de E. pentalophus se calcul6 el area de
distribucion que ocupa la poblacion de estudio; posteriormente se calcul6d la densidad de
individuos por unidad de area mediante la formula D=N/A, donde N es el numero de
individuos y A es la superficie que éstos ocupan (Krebs, 1985).

El patron de distribucion de esta poblacion se determind por medio de la prueba de Hopkins

(1954), la cual emplea la distancia de un punto aleatorio al individuo mas cercano y de éste
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a su vecino mas proximo para analizar la forma en la que los individuos de una poblacion
se encuentran distribuidos en el espacio. Dicho indice se calcula mediante la siguiente

formula;
h=X (Xi®) /% (ri®)

donde h corresponde al estadistico de la prueba de Hopkins para aleatoriedad, Xi es la
distancia de un punto aleatorio i al individuo mas cercano, ri es la distancia de un
organismo aleatorio i al vecino mas cercano (Krebs ,1989; Garcia Naranjo y Mandujano,
2010).

De esta manera cuando los organismos presentan un patron de distribucion de tipo
agregado las distancias entre individuos son menores que las existentes entre un punto
aleatorio y un individuo y su indice de patron de agregacion es cercano a la unidad. Por el
contrario, en el patron de distribucidn uniforme las distancias entre individuos son mayores
que las existentes entre un individuo y un punto aleatorio, por lo que indice del patrén de
agregacion en estos casos se aproxima a 0. Finalmente, cuando el patron de distribucion es
aleatorio la distancia entre individuos y entre éstos y un punto aleatorio resulta similar, por
lo que su indice de patrén de agregacion es cercano a 0.5 (Krebs, 1989; Garcia- Naranjo y
Mandujano, 2010).

Pruebas de germinacion

La germinacion es muy importante para asegurar que la progenie (semillas) producida es
viable. Ademas, es importante determinar si las semillas tienen la capacidad de germinar en
la oscuridad, puesto que se propone que es improbable que formen un banco de semillas si
son fotoblasticas indiferentes (Rojas-Aréchiga et al. 2013). El fotoblastismo o el efecto de
la luz sobre la germinacion de las semillas de E. pentalophus se evalud en un experimento
con dos niveles (luz y oscuridad); para ambos tratamientos se colectd una muestra de 100
semillas que fueron sembradas en 10 cajas de Petri con agar bacteriologico simple al 10%
(10 semillas por caja). En el tratamiento de oscuridad, las cajas fueron completamente
cubiertas con papel aluminio para impedir la entrada de luz; posteriormente todas las cajas
se colocaron en una camara ambiental (Lab- line Instruments, Inc; modelo 844 L, IL, USA)

en el Instituto de Ecologia a 25° C y fotoperiodo 12:12.
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Para las semillas que permanecieron expuestas a la luz (semillas del grupo control), cada
tercer dia durante un mes se contabilizd el nimero de éstas que habian germinado;
transcurrido ese tiempo, las cajas que habian sido sometidas a oscuridad fueron

descubiertas y se registro la cantidad de semillas que germinaron.

Asimismo, se evaluo el porcentaje de germinacion de las semillas procedentes de los
tratamientos de polinizacion controlada de entrecruza y polen suplementario. Para ello se
tomd una muestra aleatoria de 100 semillas por tratamiento las cuales se incubaron bajo las
condiciones anteriormente descritas. Cada tercer dia durante un mes se registro la
proporcion de semillas en las que se observo la emergencia de la radicula (germinacién) y
estos resultados se compararon con la germinacién del grupo control. La existencia de
diferencias significativas en los porcentajes de germinacién se evalu6 mediante un modelo
lineal generalizado con la prueba y 2y distribucion quasibinomial ya que ésta permite
modelar la dispersion excesiva de los datos (McCullagh y Nelder, 1989; GLM., Crawley,
1993).

Estructura poblacional

La estructura poblacional se determin6 considerando la relacion entre la fecundidad y el
tamafio de los individuos, para ello se analiz6 la asociacién entre el numero de flores
producidas y el tamafio de los individuos (n=200) dado por el nimero de ramas, la altura y
la cobertura (cm?). Con estos datos se realizaron correlaciones no paramétricas de
Spearman con la finalidad de obtener la variable de tamafio méas adecuada para la
estructuracion de la poblacion (Caswell, 2001; Fernandez-Mufiiz, 2017). Debido a que la
correlacion con el valor mas alto fue la obtenida entre el nimero de ramas y el de flores
(rs=7.32, p<0.01) la poblacidn se estructurd con base al nimero de ramas, de este modo se
obtuvieron las siguientes 5 categorias de tamafio y adicionalmente se incluyé la categoria

de estado correspondiente a las semillas.

Juveniles 1: debido a que no se realizaron experimentos de establecimiento en campo y a
que en el sitio de estudio no se observaron individuos con cotiledones, esta categoria se
estructurd considerando a los individuos mas pequefios registrados los cuales presentaron

de 1 a 2 ramas y sin estructuras reproductivas
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- Juveniles 2: individuos de 3 a 8 ramas sin estructuras reproductivas.

-Adultos 1 (9-17 ramas), adultos 2 (18-33 ramas) adultos 3 (>33 ramas) los cuales

presentaban estructuras reproductivas.

En este modelo matricial no se incluye la categoria de plantulas dado que en campo no se
observd reclutamiento en los dos afios de censos y no se realizaron experimentos de
establecimiento de plantulas. No obstante, se hizo una simulacion construyendo una matriz
con la categoria de plantulas y los resultados fueron similares (Anexo 1), esto es porque la
contribucion de las plantulas es muy reducida al tener baja sobrevivencia y escasa
transicion a juveniles 1 (Mandujano, comunicacion personal). La diferencia mas importante
numeéricamente es en la estructura estable, pues incrementa la predominancia de las
semillas en la matriz que se establecen como plantulas y decrece la proporcion de

individuos en todas las categorias de adultos (Anexo 1, y ver resultados).

Se realiz6 una prueba de x? con residuos estandarizados para determinar si existian
diferencias significativas entre las estructuras poblacionales de ambos afios (Caswell,
2001). Una vez que se obtuvo la estructura poblacional se realizé una matriz de frecuencias
con los individuos presentes en cada una de las categorias establecidas, con estos datos se
estimaron las probabilidades de crecimiento, retrogresion, permanencia y fecundidad
necesarias para la obtencién de la matriz de transicion A de tipo Lefkovitch (Lefkovitch,
1965, Caswell, 2001); las probabilidades de transicion dentro de esta matriz se obtuvieron

de la siguiente manera:

Fecundidad (F): se calculé mediante la siguiente formula:

* S *
pl*5*9
n

Donde f es el numero total de frutos producidos en cada categoria de tamafio, s es el
namero promedio de semillas por fruto (grupo control), g es la probabilidad de germinacion

del grupo control y n es el nimero total de individuos en cada categoria.
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Estasis 0 permanencia (S). Se calculé en funcién de la proporcién de individuos de cada
categoria que sobrevivieron de un afio a otro pero que no modificaron su tamafio lo

suficiente para ser considerados en una categoria de tamafio distinta.

Crecimiento (G) y retrogresion(R): el crecimiento se calcul6 en funcion de la proporcion de
individuos de cada categoria que aumentaron su cobertura lo suficiente para ser
considerados dentro de otra de mayor tamafio; por su parte, las retrogresiones (R) se
calcularon como la proporcion de individuos de cada categoria que redujeron su cobertura

hasta ser incluidos en una categoria de tamafioc menor.

Una vez establecidos los criterios de transicion, se hizo un script en R para construir las
matrices de transicion A. Los andlisis se hicieron con la plataforma RStudio version (3.5.1),
por su parte los analisis matriciales y simulaciones numéricas se realizaron con la
paqueteria “Popbio” (Stubben y Milligan, 2007) perteneciente a este mismo software
digital. Ademaés, se estimo el intervalo de confianza para lambda mediante la férmula
propuesta por Caswell (2001) que asume que la varianza de los pardmetros demogréficos

presenta una distribucion normal:
V(A)=X (6A/daij) 2V (aij)

Donde o4/daij es la sensibilidad de aij y V (ajj) es la varianza de ajj. Por su parte la varianza

de las probabilidades de transicion se estimo con la siguiente formula:
(aij)=aij ((1-aij) /n)

Una vez que se obtuvo el valor de lambda se calcul6 el vector de la estructura estable de
tamarios (vector derecho o w) el cual indica la distribucion de tamafios necesaria para que
las abundancias de los individuos en cada categoria se mantengan constantes. Asimismo,
mediante la transposicion de la matriz A se calculé el vector del valor reproductivo (v) el
cual indica la contribucion reproductiva relativa de cada categoria a la dinamica de la
poblacién (Caswell, 1989, 2001).
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Analisis de sensibilidad y elasticidad.

El andlisis de la contribucion de las categorias del ciclo de vida a la dinamica poblacional
de E. pentalophus se realizé a través de los andlisis de sensibilidad y elasticidad que en
conjunto indican que tan sensible es la tasa de crecimiento poblacional (A) a cambios en los

procesos demograficos (de Kroon et al. 1986; Esparza- Olguin et al. 2004).

La matriz de sensibilidad (Sj;) se obtuvo con los valores correspondientes al i-ésimo vy j-

ésimo de los vectores izquierdo y derecho de la poblacion mediante la siguiente formula:
Sij=viwj/wv

Por su parte, la matriz de elasticidades (eij) se obtuvo a partir del cociente de cada una de
las entradas de la matriz de transiciones ajj y A, asi como de su multiplicacion con el valor

correspondiente de la matriz de sensibilidad Sjj. (Caswell, 2001)
eii= (aij/ 1) x(Sij)

Los andlisis se realizaron usando la plataforma RStudio version (3.5.1) con la paqueteria
“Popbio” (Stubben y Milligan, 2007).

Efectos del sistema de cruza sobre la dinamica poblacional de E. pentalophus.

Para determinar si el éxito reproductivo del sistema de cruza ejercia algun efecto sobre la
dindmica poblacional de esta especie, se modificaron los valores de las entradas de
fecundidad (F) y del banco de semillas (entrada ai1) de la matriz A con los datos de la
produccién de frutos y semillas de cada uno de los tratamientos de polinizacion controlada.
Asi se obtuvieron 3 escenarios poblacionales (uno por tratamiento de polinizacion:
autofecundacion, polen suplementario, entrecruza) para los cuales se calculé el valor de A,
el valor reproductivo v y la estructura estable de tamafios w. Ademas, se llevaron a cabo los
analisis de sensibilidad y elasticidad correspondientes y los resultados se compararon con

los del grupo control.

Analisis de simulacion
Con la finalidad de analizar la dinamica poblacional de E. pentalophus ante cambios en los

procesos demograficos, se realizaron simulaciones numéricas en las que se modificaron las
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entradas de las matrices de transicion (A) del grupo control, de la entrecruza, del polen
suplementario y de la autopolinizacion que presentaron los valores de sensibilidad mas
altos. De este modo, se modifico el valor del banco de semillas (entrada ai1) y la transicion
de semilla a juvenil 1 o reclutamiento (entrada a»1); se considera que estos procesos se
encuentran sujetos a una alta presion de seleccion por lo que cualquier cambio en sus
probabilidades ejerceria un efecto considerable sobre la dindmica poblacional de esta
especie.

Asimismo, para cada sistema de cruza se realizaron simulaciones en las que se modifico de
manera especifica el aumento en la categoria del banco de semillas al 99% (entrada ai1), el
aumento en el reclutamiento de juveniles 1 al 10% (entrada a.1,) y la disminucion en la
permanencia de los juveniles 1 del 25% (entrada a»2). Para cada escenario se realizaron los
analisis de sensibilidad y elasticidad correspondientes. Los analisis estadisticos se
realizaron mediante el paquete estadistico RStudio version (3.5.1), por su parte los analisis
matriciales y simulaciones numéricas se realizaron con la paqueteria “Popbio” (Stubben y

Milligan, 2007) perteneciente a este mismo software digital.

RESULTADOS

Analisis de la biologia floral de Echinocereus pentalophus

Fenologia reproductiva

A partir de los censos mensuales realizados desde marzo del afio 2017 hasta abril del afio
2018 se determin6 que el periodo reproductivo de E. pentalophus ocurre entre los meses de
marzo y junio (Figura 4). Se observé un pico de floracion a mediados del mes de abril;
mediante el indice de Marquis se determin6 que la floracién tiene un bajo nivel de sincronia
(5=0.36) ya que el valor tiende a 0, de modo que la duracion y ocurrencia de las fenofases
se da a intervalos distintos. La produccion de frutos comenzd aproximadamente un mes
después del inicio de la floracion y pico de fructificacion se registro en el mes de mayo, un

mes después del de la floracion.
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Figura 4. Fenologia reproductiva de Echinocereus pentalophus para el periodo 2017-2018,

en la localidad “El Agua Salada, Querétaro, México.”
Comportamiento floral

Las flores de E. pentalophus poseen segmentos del perianto (tépalos) de color magenta
brillante, la longevidad promedio de las flores fue de dos dias, aunque en algunos casos
(aproximadamente el 7 % de las flores) se observé que podian abrir hasta 4 dias. La antesis
ocurrié alrededor de las 8:30 horas, la maxima apertura del perianto se registro entre las
13:00 y 14:00 h (55.02 mm 4. 96 e.e) mientras que el cierre de las flores se dio alrededor
de las 17:00 h (Figura 5). La produccion de néctar ocurrié entre las 10:00 y las 16:00 h
presentando la mayor cantidad de esta sustancia (2.28 ul £0.22 e.e.) entre las 12:00 y 14:00

h, de tal manera que coincidié con el horario de maxima apertura del perianto (Figura 5).
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Figura 5. Comportamiento floral y produccion de néctar de Echinocereus pentalophus, en
la temporada reproductiva de 2018 (abril), Querétaro, México. La maxima apertura del
perianto y la mayor produccién de néctar ocurrieron entre las11:00 y 14:00 h. La linea
continua representa el diametro de la corola a lo largo del dia, mientras que la linea

punteada representa la produccién de néctar (n=15flores).

Echinocereus pentalophus es dicogama, especificamente, presenta protandria debido a que
la maduracion y liberacion de los granos de polen ocurrié aproximadamente 2 horas antes

del inicio de la receptividad estigmaética (Figura 6).
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Figura 6. Dicogamia en las flores de Echinocereus pentalophus, las flores liberan el polen
al menos dos horas antes del inicio de la receptividad estigmatica (n = 15 flores).
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Sistema de apareamiento

A partir de las 10 flores analizadas de E. pentalophus se determiné la media y el error

estandar de los atributos florales (Cuadro 4).

Cuadro 4. Morfometria floral de Echinocereus pentalophus (n = 10 flores). EI didmetro del

perianto corresponde al registrado en el anélisis de la conducta floral (c. o= camara

ovarica).

Atributo floral Promedio (mm)
+e.e
Diametro perianto 42.02 £3.06
Longitud flor 67.22+2.17
Longitud estigma 33.54+1.56
Ancho estigma 7.64+0.6
Longitud estambres 21.394+2.13
Diametro ecuatorial (c.0) 6.52+0.53
Distancia antera- estigma 7.2+70.92
# l6bulos estigma 11+0.61
# granos de polen 183505 £17.27
# 6vulos 1349+156.87
# de estambres 1070+ 132

indice de entrecruza (OCI): El valor promedio del diametro del perianto fue de 42.02
mm (£ 3.06 e.e.) por lo que el valor asignado para la determinacion del indice de
entrecruza fue de 3. La prueba de t pareada indic6 que E. pentalophus presenta
hercogamia ya que los estigmas tienen mayor longitud que los estambres (t =9.44;
g.l = 10, p<0.01), y, por lo tanto, se localizan por encima de los estambres de tal
manera que la probabilidad de contacto es muy baja, por lo que el valor asignado
fue de 1. Debido a la ocurrencia de protandria (dicogamia) se le asigno el valor de 1
para la separacion temporal de las funciones sexuales.

La suma de los valores otorgados para el calculo del indice de entrecruza (OCI) de

esta especie fue de 5.
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- Relacion polen 6vulos (P/O): cada flor produjo en promedio 1349 (+ 156.87 e.e.)
Ovulos y 183505 (+96.59) granos de polen, la relacién polen évulos (P/O) obtenida
fue 136.06 que corresponde a las de las especies con autogamia facultativa

El valor del indice de entrecruzamiento OCI sugiere que E. pentalophus presenta un
sistema de apareamiento xen6gamo estricto. Por su parte, la relacion polen 6vulos (P/O)
obtenida fue 136.06 que concuerda con el de las especies con autogamia facultativa. Al
contrastar estos resultados por lo propuestos por Cruden (1977) se sugiere que el sistema de
apareamiento de E. pentalophus es xen6gamo facultativo con tendencia a la autocruza, que
depende de la actividad de polinizadores para llevar a cabo el flujo de polen y la

fecundacion entre sus individuos.

Sistema de cruza

- Estimacion de la produccion de frutos (fruit set)

Las flores usadas en el experimento de polinizacion controlada (n = 134 flores, Cuadro 3
ver métodos para el nimero de flores por tratamiento) se siguieron para determinar la
produccion de frutos y semillas. Posteriormente, se llevo a cabo la colecta de los frutos y el
conteo de las semillas formadas. Se registraron O frutos formados en los tratamientos de
apomixis, autopolinizacion natural y forzada (0%), 12 frutos en el tratamiento de polen
suplementario (85.71% de los 14), 11 frutos para el grupo control (57.89% de los 19) y 3
frutos en la entrecruza (afio 2017) (27.07% de los 13). En 2018 26 frutos para el control
(86.66 de los 30) y 27 frutos en la entrecruza (84.37% de los 32) (Cuadro 5).

Cabe sefalar que la produccion de frutos en el tratamiento de entrecruza fue mayor cuando
las flores no fueron emasculadas y se poliniz6 en mas de una ocasion (experimentos del afio
2018), lo que sugiere que las flores de E. pentalophus requieren de varias visitas para la

polinizacidn exitosa o bien que son muy sensibles a la manipulacién.

Debido a que los tratamientos de autopolinizacion natural y forzada no produjeron frutos,
se plantea que la especies es autoincompatible. Los tratamientos de autopolinizacion fueron
excluidos del analisis estadistico, el cual se realizd incluyendo Unicamente la comparacion
entre los tratamientos de polen suplementario, entrecruza y control. Asi el modelo lineal

generalizado mostré que no existieron diferencias significativas para el fruit set entre
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tratamientos (y°= 3.50; g. I= 2, p>0.05) ya que en todos se formé una proporcion similar

de frutos respecto al total de flores manipuladas (Cuadro 5).

Cuadro 5. Produccion de frutos (fruit set) para los tratamientos de polinizacion controlada

de Echinocereus pentalophus en Querétaro, México.

Tratamiento Flores por Nimero y % de
tratamiento frutos formados
(n)

Apomixis 5 0
Autopolinizacion natural 42 0
Autopolinizacién forzada 22 0

Entrecruza (E) (2017) 13 3 (27.07%)
Polen suplementario (PS) 14 12 (85.71%)
Control (Co) (2017) 19 11(57.89%)
Entrecruza (E) (2018) 32 27 (84.32%)
Control (2018) 30 26 (86.66%)

- Estimacion de la produccién de semillas (seed set):

El modelo lineal generalizado para la evaluacion de la produccion de semillas indico la
existencia de diferencias significativas entre los tratamientos de polinizacién controlada
(Y*= 1320.9; g.I =2, p<0.01). Asimismo, la prueba de contrastes Tukey- Kramer sugirié
que la produccién de semillas entre los 3 tratamientos difiri6 significativamente siendo el
tratamiento de polen suplementario el que presentd la mayor produccion de semillas
(1041.4 + 10.71) (Cuadro 6).
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Cuadro 6. Produccion de semillas (seed set) y prueba post hoc (Tukey-Kramer) para los
tratamientos de polinizacion controlada de Echinocereus pentalophus en Querétaro,

México. * Indica diferencias significativas entre tratamientos.

Tratamiento Produccion de Prueba Tukey-

semillas/ fruto (+ee) Kramer (¢=0.01)

Entrecruza (E) 344.33 (6.87) E vs Co=<0.001*
Polen suplementario (PS) 1041.4(10.71) SP vs E=<0.001*
Control (Co) 770.8 (2.95) SP vs Co=<0.001*

- Estimacién de la tasa de entrecruza

A partir de las semillas totales obtenidas en los tratamientos de entrecruza (1033) y

autopolinizacién (0) se calcul6 la tasa de entrecruza (te):
te =1033/ (1033+0)
te=1

La te obtenida es igual a 1, lo cual indica que E. pentalophus requiere del entrecruzamiento
forzoso (xenogamia obligada) para llevar a cabo la fecundacion, siendo una especie

autoincompatible.

- Estimacion de la limitacion por polen:

A partir de la proporcion de frutos formados en el tratamiento de polen suplementario

(85%) y del grupo control (57%) se estimé el indice de limitacién por polen (L):
L= 1- (0.57/0.85)
L=0.32

El L obtenido indica la existencia de limitacion por polen; asimismo, los resultados de los
experimentos de polinizacion controlada respaldan la existencia de dicho fendmeno ya que
la produccion de semillas fue significativamente mayor en el tratamiento de polen

suplementario en contraste con el grupo control (Cuadro 6).
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Actividad de los visitantes florales

Tras 18 horas de observacion se registraron 630 visitas realizadas por insectos
pertenecientes a los 6rdenes Hymenoptera (88.66%) y Coleoptera (14.34%). El horario de
actividad de estos organismos comenz6 alrededor de las 10:30 h y se prolongd hasta
después del cierre de las flores (17:00-17:30 h) ya que algunos las visitas continuaron,
aunque las flores estuvieran cerradas. La frecuencia de visitantes cambio a lo largo del dia
de tal modo que la mayor frecuencia de visitas se observd entre las 12:00 y 13:30 h

coincidiendo con el horario de maxima antesis y de produccion de néctar (Figura 7).

Dentro del Orden Hymenoptera se encontré la presencia de 6 especies de abejas:
Lasioglossum sp. Lasioglossum (Dialictus) sp., Macrotera sp., Megachile sp., Diadasia sp.
y Augochlorella sp. Las actividades de estos visitantes consistieron en la recolecta de polen
y en la busqueda de néctar, ya que constantemente se les observo dirigirse hacia la base del
tubo floral donde se localizan los nectarios; asimismo entraban en contacto con el estigma
de las flores con el cuerpo cubierto de polen por lo que se les consider6 como los
polinizadores potenciales de esta especie; un caso particular ocurrié con Macrotera sp. ya
que fue el grupo taxondmico con mayor frecuencia de visita y cuyos individuos acudian a
las flores de E. pentalophus en busqueda de pareja ya que se les observo copulando en
diversas ocasiones. Por su parte, los organismos pertenecientes al Orden Coleoptera fueron
los escarabajos Acmaeodera sp. y Trichochrous sp. los cuales se alimentaban del polen
(polinivoros) y empleaban a las flores como zonas de refugio, estos organismos
permanecian la mayor parte del tiempo al interior de las flores por lo que dificilmente
promovian el flujo de polen entre los individuos; no obstante, se propone la realizacién de

estudios posteriores para probar esta suposicion (Cuadro 7).
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Figura 7. Frecuencia total de visitantes florales registrados durante el periodo de antesis de
Echinocereus pentalophus en la localidad “El Agua Salada”, Querétaro, México. a) la
relacién entre la frecuencia de visitas y el didmetro del perianto (linea continua) de las
flores de esta especie. b) la relacion entre la frecuencia de visitas y la produccién de néctar

(linea punteada) a lo largo del dia.

37



Cuadro 7. Frecuencia de visita y actividad de los visitantes florales de Echinocereus

pentalophus en la localidad “El Agua Salada” Querétaro, México.

Especie Frecuencia Contacto Actividad
total de visitas anteras-
estigma
Lasioglossum sp. 92 Si Polinizador
Lasioglossum (Dialictus). 47 Si Polinizador
Macrotera sp. 313 Si Polinizador
Megachile sp. 8 Si Polinizador
Diadasia sp 19 Si Polinizador
Augochlorella sp. 17 Si Polinizador
Trichochrous sp. 59 -- Polinivoro
Acmaeodera sp. 45 - Polinivoro

Analisis de la dinamica poblacional de Echinocereus pentalophus

Densidad poblacional y patrén de distribucion espacial.

La densidad poblacional calculada fue de 0.15 ind/m?> en una superficie de

aproximadamente 1356.92 m?, es decir, un individuo cada 7 m?.

El indice de Hopkins obtenido para los individuos de menor tamafio (no reproductivos <12
ramas) de E. pentalophus fue de Ih = 0.73 mientras que el de los de mayor talla
(reproductivos > 12 ramas) fue de Ih = 0.69, en ambos casos se rechaza la hipotesis nula
de aleatoriedad y se obtiene que en el sitio de estudio los individuos presentan un patrén de
distribucion de tipo agregado, asimismo, los resultados sugieren que el nivel de agregacion

es mayor cuando los individuos son de menor tamafio.
Pruebas de germinacion

No se observd germinacion en las semillas sometidas a oscuridad, indicando que éstas son
fotoblasticas positivas. Por su parte, la germinacion de las semillas control fue del 58% y

ocurrio en los primeros cinco dias de comenzado el experimento.

La germinacion fue distinta entre los tratamientos de polinizacién controlada; en las

semillas provenientes de la entrecruza ocurrié en los primeros 3-5 dias posteriores a la
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siembra, mientras que en las semillas del tratamiento de polen suplementario ocurrio entre
los primeros 7- 8 dias. El modelo lineal generalizado mostro la existencia de diferencias
significativas en el porcentaje de germinacion entre los tratamientos (¥*=142.2; g.I = 2,
p<0.01); asi el tratamiento de entrecruza presentd el mayor de los porcentajes (81%),
seguido del grupo control (58%) y finalmente el de polen suplementario (32%) (Cuadro 8

y Figura 8).

Cuadro 8. Porcentaje de germinacion y prueba post hoc (Tukey-Kramer) para los
tratamientos de polinizacion controlada de Echinocereus pentalophus en Querétaro,

México. * Indica diferencias significativas entre tratamientos.

Tratamiento % de germinacion Prueba Tukey-Kramer (¢=0.01)
Entrecruza (E) 81 E vs Co: <0.01*

Pole suplementario (PS) 32 PSvs E: <0.01*
Control (Co) 58 SPvs Co: <0.01*
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Figura 8. Porcentaje de germinacion acumulada de Echinocereus pentalophus en
Queretaro, Mexico. E= entrecruza, PS= polen suplementario, Co= control (agosto y
septiembre 2018).
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Estructura poblacional.

Se realizaron dos censos para el periodo 2017-2018, en cada uno se registrd el nimero de
ramas, la altura, la cobertura, asi como el nimero de flores de cada individuo; con base en
estos atributos se determino que la capacidad reproductiva de los individuos se correlaciono
positivamente con el nimero de ramas (rs=7.32, p<0.01) por lo que la poblacion se
estructurd con base en estas caracteristicas; cabe sefialar que el nimero minimo de ramas en
las cuales se registro la presencia de flores fue de 12. Pese a que se registro la mortalidad de
5 individuos en el transcurso del afio 2017 al 2018 no se observaron diferencias
significativas en las estructuras poblacionales de ambos afios (¥°=0.5; g. I= 4, p>0.01) ya
que la frecuencia de individuos en cada una de las categorias de tamafio fue similar (Figura
9).
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Categoria de tamaio

Figura 9. Estructura poblacional de Echinocereus pentalophus en el estado de Querétaro,
México para el periodo 2017- 2018; se muestra el porcentaje de la poblacion
correspondiente a cada categoria de tamafio en cada periodo. J1= juveniles 1, J2 = juveniles
2, Al=adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.
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Estimacién de la fecundidad: la fecundidad resultd significativamente distinta entre
tratamientos (¥°=123.99; g.I =2, p<0.01) siendo la del grupo control la mas elevada. El
andlisis Tukey-Kramer mostré que la fecundidad del tratamiento de polen suplementario y
de la entrecruza no presentaron diferencias significativas entre si, aunque ambos grupos
difirieron del control (Cuadro 9). Debido a que los tratamientos de autopolinizacion
manual y forzada no formaron frutos ni semillas fueron excluidos del analisis estadistico;
sin embargo, para la construccion de los modelos matriciales se les asigné un valor
hipotético de fecundidad muy bajo (0.000000001); puesto que se pretende simular un
escenario de baja fecundidad debida a la autopolinizacion o a la falta de polinizadores.
Por otra parte, las estimaciones de la fecundidad por tratamiento sugirieron que la
fecundidad incrementd con el tamafio de los individuos ya que la categoria de los adultos

3 (A3) fue la que presentd el valor més alto. (Cuadro 9 y Figura 10).

Cuadro 9. Estimacion de la fecundidad total para los tratamientos de polinizacion
controlada y prueba post hoc (Tukey-Kramer) de Echinocereus pentalophus en Querétaro,

México. *Indica diferencias significativas entre tratamientos.

Tratamiento Fecundidad total Prueba Tukey-
estimada Kramer (0=0.01)

Entrecruza (E) 440.76 E vs Co <0.01*

Polen suplementario (PS) 443.43 PSvs E: >0.01
Control (Co) 1269.63 SP vs Co: <0.01*
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Figura 10. Estimaciones de la fecundidad por categoria de tamafio y por tratamiento de
polinizacién controlada para Echinocereus pentalophus; la linea verde corresponde al

tratamiento de entrecruza (E), la linea roja al tratamiento de polen suplementario (PS) y la
linea azul al grupo control (Co). J1 = juveniles 1, J2=juveniles 2, Al= adultos 1, A2=

adultos 2, A3= adultos 3.

Analisis demografico

El modelo matricial de E. pentalophus se realiz6 a partir de los datos pertenecientes al
grupo control de los experimentos de polinizacion controlada ya que son estos datos los que
reflejan los procesos involucrados en la reproduccion y dinamica poblacional
(reclutamiento) que se llevan a cabo en el entorno natural; de este modo para la elaboracion
de la matriz de transiciones A (Cuadro 10) se retomaron los datos de fecundidad del grupo
control, mientras que el valor del banco de semillas corresponde al porcentaje de éstas que
no germinaron en laboratorio (42%=0.42). Debido a que durante el periodo de estudio no se
registrd reclutamiento el valor asignado a esta transicién se realizé con base en lo citado en
la literatura para otras especies del género Echinocereus (reclutamiento = 0.000001, entrada
de la matriz a.1) (Aranda-Pineda, 2017).
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E. pentalophus presenta un ciclo de vida complejo ya que se observaron transiciones a
categorias de tamafio no inmediatas, retrogresiones (achicamientos) a categorias de tamarfio
anterior y no inmediatas, asi como permanencias de los individuos en la misma categoria de
tamafo (Figura 11). Para todas las categorias de tamafio los valores més altos de la matriz
correspondieron a la permanencia (supervivencia) de los individuos (ai=j >40%) en la
misma categoria de tamafio. El segundo proceso con mayor probabilidad de ocurrencia
fueron las retrogresiones de adultos 2 a adultos 1 (0.28) y de juveniles2 a juveniles 1 (0.25).
Por su parte, la probabilidad de crecimiento a otras categorias fue escasa (0.02-0.1) y la

categoria de tamarfio en las que se registré mayor mortalidad fue en los juveniles 1.

La tasa finita de crecimiento poblacional (1) para el periodo 2017-2018 fue de 0.93 con un
intervalo de confianza del 95 % de 0.84 - 1.02. La estructura estable de tamafios proyectada
(w) sugiere que en un futuro la mayor parte de la poblacidn estara representada por la
categoria de semillas (aproximadamente 99%) las cuales probablemente estaran formando
parte del banco de semillas. Debido a esto se recalcul6 la proporcion de individuos por
categoria de tamafio excluyendo la categoria de semillas, asi se obtuvo que con el paso del
tiempo la mayor parte de la poblacion (>70%) se concentrara en las categorias de juveniles
1y juveniles 2, mientras que el 30% restante estara conformado por individuos adultos. El
valor reproductivo (v), que corresponde a la cantidad de semillas producidas por individuo
incrementd con la talla, de tal modo que la categoria de adultos 3 (A3) present6 el valor

mas alto (Cuadro 10).

Cuadro 10. Matriz de transicion A de Echinocereus pentalophus en Querétaro, México
para el periodo 2017-2018. La diagonal en color gris corresponde a la permanencia de los
individuos en la misma categoria (ai=j), la fila superior marcada con letras rojas corresponde
a los valores de fecundidad (semillas/individuo), los valores localizados por encima de la
diagonal principal (en negritas) corresponden a las probabilidades de retrogresion (ai<j) a
categorias de menor tamafio con la mayor probabilidad de ocurrencia, mientras que las
localizadas debajo de ésta indican las probabilidades de crecimiento (aisj). w/cs = vector de
la estructura estable de tamafios considerando la categoria de semillas y wi/ss indica la

estructura estable de tamafios (como % de individuos) sin esta categoria; v= vector del
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N(t+1)

tamafo reproductivo. gx= probabilidad de muerte por categoria de tamafio. S= semillas,
J1=juveniles 1, J2 =juveniles 2, Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.

LLT0)

S J1 J2 Al A2 A3 wi/cs w/ss v

S 0.42 0 44.18 154.29 441.85 629.3 0.99 1

J1 0.000001 0.8 0.25 0.02 0 0 0.002  49.25  515352.6
J2 0 011 0.62 0.2 0.02 0 0.001  25.58 634130
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 0.0006 1256  1015602.8
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 0.0003 6.89  1269064.2
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 0.0003 5.69 1661626.3
gx 0.8 0.05 0 0 0

Figura 11. Diagrama del ciclo de vida de Echinocereus pentalophus. Las flechas rojas

indican la probabilidad de crecimiento a la categoria inmediata, las flechas curvas indican

la probabilidad de permanencia en la categoria de tamafio, las flechas punteadas de color

negro corresponden a la probabilidad de retrogresion (achicamientos) a categorias de menor

tamafo, las flechas moradas indican la fecundidad por categoria y la flecha verde

corresponde a la probabilidad de crecimiento (saltos) a categorias de tamafio no inmediatas.

S=semillas, J1 = juveniles 1, J2= juveniles 2, Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.
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La matriz de sensibilidad obtenida para E. pentalophus (Cuadro 11) mostro que el valor
mas alto corresponde a la transicion de semilla a juvenil 1 (S21), seguido de las transiciones
de juvenil 1 a juvenil 2 (Ss2) y de juvenil 2 a adulto 1 (Ss3). Asimismo, la categoria que
presento la sensibilidad total méas alta fue la de semillas. Con base en estos resultados se
sostiene que cualquier cambio que afecte las probabilidades de transicion sobre estas

entradas tendra efectos considerables sobre A.

Cuadro 11. Matriz de sensibilidad de Echinocereus pentalophus para el periodo 2017-
2018. En negritas se resaltan los valores mas altos, solo se presentan los valores
correspondientes a entradas positivas en la matriz, las entradas marcadas como 0.000
tuvieron valores positivos pero menores a 0.001. S= semillas, J1= juveniles 1, J2= juveniles
2, Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.

S J1 J2 Al A2 A3
S 0.00025 0.000 0.000 0.0000 0.000
J1 133.592 0.349 0.181 0.089
J2 0.430 0.223 0.109 0.060
Al 0.357 0.175 0.096 0.079
A2 0.219 0.120 0.099
A3 0.287 0.157 0.130

Por su parte, el analisis de elasticidad (Cuadro 12) mostr6 que el proceso demogréfico con
mayor contribucion a la tasa finita de crecimiento de E. pentalophus es la permanencia
(74.64%), seguido del crecimiento y las retrogresiones que presentaron una contribucion
similar (12.6% y 12.7% respectivamente), mientras que la fecundidad present6 la menor de
las contribuciones (<0.002%) (Figura 12 a). Asimismo, este andlisis sugirio que la
categoria de individuos juveniles 1 fue la que contribuyd en mayor proporcion a la
dinamica poblacional de esta especie con aproximadamente 35% (Cuadro 12 y Figura 12
b).
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Cuadro 12. Matriz de elasticidad de Echinocereus pentalophus para el periodo 2017-2018.
En negritas se resaltan las transiciones con la contribucion mas alta a A, en color gris se
muestra la categoria de tamafio con mayor contribucion a A. Solo se presentan los valores
correspondientes a entradas positivas en la matriz, las entradas marcadas como 0.000
tuvieron valores positivos pero menores a 0.001. CTC= contribucion por categoria,
corresponde a la suma de los valores de elasticidad de la columna. S= semillas, J1=
juveniles 1, J2= juveniles 2, Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.

S | J2 Al A2 A3
S 0.0001 0.000 0.000 0.000 0.000
J1 0.0001  0.299 0.048 0.001
J2 0.050 0.148 0.023 0.001
Al 0.026 0.118 0.028 0.001
A2 0.025 0.073 0.021
A3 0.006 0.016 0.107
CTC | 0.0002  0.349 0.223 0.175 0.12.0 0.13
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Figura 12. a) Valores de elasticidad por proceso demogréfico de Echinocereus pentalophus
para el periodo 2017-2018. P= permanencia, F= Fecundidad, C= crecimiento, R=
retrogresion (achicamiento). b) Valores de elasticidad por categoria de tamafio S= semillas,
J1=juveniles 1, J2= juveniles 2, Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.

Efectos del sistema de cruza sobre la dinamica poblacional de Echinocereus
pentalophus

Los valores de lambda (A) obtenidos en las simulaciones del efecto del sistema de cruza
sobre la dinamica poblacional de E. pentalophus fueron las siguientes: autopolinizacién=
0.93521, entrecruza= 0.93525 y polen suplementario= 0.93531. Se observé que los valores
asignados al banco de semillas en cada sistema de cruza, que corresponden a la proporcion
de éstas que permanecio sin germinar en laboratorio, no ejercieron un efecto considerable
sobre A ya que el valor de ésta cambié muy poco en cada escenario poblacional (Cuadro
13). En la simulacion del tratamiento de autopolinizaciéon también se modifico el valor del
reclutamiento (entrada a,; marcada en rojo en el Cuadro 13) ya que al haber una
contribucion muy escasa de la fecundidad la probabilidad de integracion de nuevos

individuos seria ain mas escasa; contrario a lo esperado el valor de lambda resulté poco
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afectado en este escenario. En conjunto estos resultados sugieren que el sistema de cruza y
por ende los cambios en la fecundidad tienen una contribucion muy escasa a la tasa finita

de crecimiento de esta especie.

Las simulaciones del efecto del sistema de cruza sobre lambda mostraron un incremento en
el valor reproductivo de los individuos (v) con el tamafio .Cabe sefialar que el valor
reproductivo de los individuos pertenecientes al tratamiento de autopolinizacién es mucho
mayor en contraste con el del polen suplementario y el de entrecruza; esto puede deberse a
que en este escenario serian muy pocos los individuos capaces de reproducirse por lo que
su contribucion reproductiva seria muy importante en la dinamica poblacional de esta

especie (Figura 13 a).

La estructura estable de tamafios (w) difirié entre las simulaciones de los sistemas de cruza;
asi para el tratamiento de polen suplementario y el de entrecruza la w sugiere que en un
futuro la mayor proporcion de la poblacién estara representada por la categoria de semillas
(>0.9). Por el contrario, para el tratamiento de autopolinizacion la w mostr6 que las
categorias mejor representadas seran los juveniles 1y 2 (>0.7), mientras que la categoria de

semillas serd casi inexistente (<0.0001) (Figura 13 b).
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Cuadro 13. Matrices de transicién por sistema de cruza de Echinocereus pentalophus para
el periodo 2017-2018. En gris se resaltan los valores de la fecundidad que fueron
modificados en cada simulacién; en rojo se muestra el valor del reclutamiento modificado
en el tratamiento de autopolinizacion; el valor del banco de semillas se resalta en negritas.
v= valor reproductivo por categoria, w= estructura estable de tamafios proyectada. S=
semillas, J1= juveniles 1, J2= juveniles 2; Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.

I.C. =intervalo de confianza para A.

Autopolinizacion
2=0.93521
1.C=0.84053- 1.02990
S J 32 Al A2 A3 v w
S 0.000000001 0 1.00 0.0000000005
J1 | 0.0000000000001 0.8 0.25 0.02 0 0 9352189000000 0.491
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 1149628000000 0.255
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 1836848000000 0.125
A2 0 0 0 0.11 057 0.2 2291650000000 0.069
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 299643500000 0.057
Entrecruza
2=0.93526
1.C. =0.84053- 1.03
S J1 J2 Al A2 A3 v w
S 0.19 0 1 0.9783962
J1 0.000001 0.8 0.25 0.02 0 0 745250.9 0.01062829
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 916325.6 0.00552848
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 |1464919.6 0.00271931
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 1828327.9 0.00149432
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 2391409.4 0.00123338
Polen suplementario
2=0.93531
1.C. =0.84044- 1.03017
S J1 J2 Al A2 A3 v w
S 0.68 0 1 0.992
P 0.000001 0.8 0.25 0.02 0 0 255313.1 0.003
J 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 314065.6  0.001
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 502647 0.0009
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 627800.6  0.0005
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 |821670.1 0.0004
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Figura 13. a) Valor reproductivo (v) por categoria de tamafio y b) estructura estable de
tamafos (w) obtenidos para las simulaciones del efecto del sistema de cruza sobre la
dinamica poblacional de Echinocereus pentalophus para el periodo 2017- 2018. PS= polen
suplementario, E= entrecruza, AF= autopolinizacién. S= semillas, J1= juveniles 1, J2=
juveniles 2; Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.

El andlisis de sensibilidad mostr6 diferencias entre las simulaciones del efecto del sistema
de cruza sobre la dinamica poblacional de E. pentalophus. En el tratamiento de polen
suplementario y en el de entrecruza el proceso demografico con mayor sensibilidad fue la

transicion de semillas a juveniles 1 (entrada S.1), seguida de la transicion de juveniles 1 a
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juveniles 2 (entrada Ss3;) y la transicion de juveniles 2 a adultos 1 (entrada Sa3). Por su parte,
para el tratamiento de autopolinizacion el valor de sensibilidad més alto correspondi6 a la
transicion de juveniles 1 a juveniles 2 (entrada Ss2), seguido del crecimiento de juveniles 2
a adultos 1 (entrada Ss3) y la permanencia (supervivencia) de los juveniles 1 (entrada Sy2)
(Cuadrol4).

Cuadro 14. Matrices de sensibilidad por sistema de cruza de Echinocereus pentalophus
para el periodo 2017-2018. En negritas se resaltan las transiciones con los valores mas

altos. S= semillas, J1= juveniles 1, J2= juveniles 2; Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3=

adultos 3.
Entrecruza
S J1 J2 Al A2 A3
S 0.000 0 0.000 0.000 0.000 0.000
J1 32.188 0.349 0.181 0.089 0 0
J2 0 0.429 0.223 0.109 0.060 0
Al 0 0 0.357 0.175 0.096 0.079
A2 0 0 0 0.219 0.120 0.099
A3 0 0 0 0.287 0.157 0.130
Polen suplementario
S J1 J2 Al A2 A3
S 0.0003 0 0.000 0.000 0.000 0.000
J1 94.289 0.349 0.181 0.089 0 0
J2 0 0.430 0.223 0.109 0.060 0
Al 0 0 0.357 0.175 0.096 0.079
A2 0 0 0 0.219 0.120 0.099
A3 0 0 0 0.2873 0.157 0.130
Autopolinizacion
S J1 J2 Al A2 A3
S 0.000 0 0.000 0.000 0.000 0.000
J1 0.000 0.349 0.181 0.089 0 0
J2 0 0.429 0.223 0.110 0.060 0
Al 0 0 0.357 0.175 0.096 0.079
A2 0 0 0 0.219 0.120 0.099
A3 0 0 0 0.286 0.157 0.130

Los analisis de elasticidad fueron similares entre las simulaciones del efecto del sistema de
cruza sobre la dindmica poblacional de E. pentalophus. En todos los casos la permanencia
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(supervivencia) de los individuos fue el parametro demogréafico con mayor contribucion a A
(>0.7); las retrogresiones (achicamientos) y el crecimiento tuvieron una contribucion
similar (0.12), mientras que la fecundidad contribuy6 escasamente a A (<0.0001) (Cuadro
15 y Figura 14 a). Independientemente del sistema de cruza, las categorias de juveniles 1y
juveniles 2 fueron las que mostraron los valores de contribucion mas elevados a A con el
0.34 y 0.22 de elasticidades totales; por su parte, la categoria de semillas present6 la menor

de las contribuciones (<0.001) (Cuadro 15 y Figura 14 b).
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Figura 14. Elasticidades obtenidas para las simulaciones del efecto del sistema de cruza
sobre la dindmica poblacional de E. pentalophus para el periodo 2017-2018. a) contribucion
proporcional a A por proceso demografico. b) Contribucion proporcional a A por categoria.
F= fecundidad, P= permanencia (supervivencia), C= crecimiento, R= retrogresion

(achicamiento). PS= polen suplementario, E= entrecruza, AF= autopolinizacién. S=

semillas, J1= juveniles 1, J2= juveniles 2; Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.
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Cuadro 15. Matrices de elasticidades de Echinocereus pentalophus para el periodo 2017-
2018. En negritas se resaltan las transiciones con la contribucién mas alta a A, en color gris
se muestra la categoria de tamafio con mayor contribuciéon a A. CTC= contribuciéon por
categoria, corresponde a la suma de los valores de elasticidad de la columna. S= semillas,

J1= juveniles 1, J2= juveniles 2; Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3 (siguiente
pagina).

Autopolinizacion
S J1 J2 Al A2 A3
S 0.000 0 0.000 0.000 0.000 0.000
J1 0.000 0.299 0.048 0.001 0 0
J2 0 0.050 0.148 0.023 0.001 0
Al 0 0 0.026 0.118 0.028 0.001
A2 0 0 0 0.025 0.073 0.021
A3 0 0 0 0.006 0.016 0.107
CTC 0.000 0.349 0.223 0.175 0.120 0.130
Entrecruza
S J1 J2 Al A2 A3
S 0.000 0 0.000 0.000 0.000 0.000
J1 0.000 0.299 0.0486 0.001 0 0
J2 0 0.050 0.148 0.023 0.001 0
Al 0 0 0.0267 0.118 0.028 0.001
A2 0 0 0 0.025 0.073 0.021
A3 0 0 0 0.006 0.016 0.107
CTC 0.000 0.349 0.223 0.175 0.120 0.130
Polen suplementario
S J1 J2 Al A2 A3
S 0.0002 0.000 0.000 0.000 0.000
J1 0.0001 0.299 0.048 0.001 0 0
J2 0 0.050 0.148 0.023 0.001 0
Al 0 0 0.026 0.118 0.028 0.001
A2 0 0 0 0.025 0.073 0.021
A3 0 0 0.006 0.016 0.107
CcTC 0.0003 0.349 0.223 0.175 0.120 0.130
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Analisis de simulacion

Las simulaciones numéricas obtenidas mostraron diferentes patrones en la respuesta de
lambda hacia las modificaciones en los procesos demograficos. Para los tratamientos de
polen suplementario, entrecruza y el grupo control las alteraciones en los valores del banco
de semillas (entrada ai1) sugirieron que la probabilidad permanencia de éstas en el banco
debe ser muy elevada (aproximadamente 0.99) para que el valor de lambda alcance el
equilibrio numérico (Figura 15). El incremento en la probabilidad de reclutamiento se
relaciond positivamente con el valor de A; asi, en las simulaciones del grupo control, de
polen suplementario y de entrecruza se observé que cuando la probabilidad de transicion de
semillas a juveniles 1(entrada a»1) se acercd a 1, lambda alcanzé valores entre 1.8 y 2
(Figura 15).

Las simulaciones realizadas para el tratamiento de autopolinizacion presentaron un
comportamiento demografico muy particular. En este escenario el aumento en la
probabilidad de permanencia del banco de semillas permitiria que la poblacion alcanzara el
equilibrio numérico; no obstante, para que esto sucediera seria necesaria la integracion y
supervivencia de la totalidad de las semillas en el banco (Figura 15). En cuanto al
reclutamiento, se observo que el incremento en la probabilidad de transicion de semillas a
juveniles 1 favorecid el mantenimiento de lambda (A= 0.93). Con base en estos resultados
se sostiene que en este escenario demografico la contribucion del banco de semillas y en

menor medida del reclutamiento determinarian la dinamica poblacional de esta especie.

Los resultados de las simulaciones sugieren que, independientemente del escenario
demogréfico la dindmica poblacional de E. pentalophus tiene una alta dependencia hacia el
banco de semillas y que el reclutamiento constituye el proceso demografico mediante el

cual se favorece el mantenimiento y/ o incremento de A.
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En las simulaciones especificas del grupo control, el valor de A se acercd al equilibrio
numerico (1.00010) cuando la probabilidad de permanencia del banco de semillas fue de
0.99 y el valor de sensibilidad més alto para esta simulacion corresponde a la permanencia
de éstas en el banco. El valor mas bajo de A (0.90770) se obtuvo al disminuir la
supervivencia de los juveniles 1 al 25% con el valor sensibilidad més alto en el crecimiento
de juveniles 1 a juveniles 2. Por el contrario, el valor mas alto de A (1.23151) se obtuvo al
aumentar el reclutamiento de juveniles 1 al 10% con el méximo valor de sensibilidad para

la transicion de juveniles 1 a juveniles 2 (Cuadro 16).

Por su parte, las modificaciones en los procesos demogréficos en los tratamientos de
entrecruza, autopolinizacion y de polen suplementario ejercieron un efecto similar sobre la
tasa finita de crecimiento de E. pentalophus. El valor de A se acerco al equilibrio numérico
(0.99) con la simulacién del aumento en la permanencia del banco de semillas. El valor méas
bajo de lambda (0.90) se obtuvo al disminuir la probabilidad de supervivencia de los
individuos juveniles 1. Por otra parte, en los tratamientos de entrecruza y de polen
suplementario los valores de lambda mas elevados (1.31 y 1.37 respectivamente) se
obtuvieron al simular un aumento en el reclutamiento de los individuos juveniles 1. Cabe
sefialar que en ninguna de las simulaciones realizadas para el tratamiento de
autopolinizacién el valor de lambda sobrepaso la unidad, por lo que se sostiene que en este
escenario demogréafico el mantenimiento de la poblacion estaria determinado por la
dindmica del banco de semillas y que las posibilidades de un incremento en el tamafio
poblacional a largo plazo serian escasas (Cuadro 16). Las matrices de transicion,
sensibilidad y elasticidad obtenidas para cada simulacién se muestran en el Anexo 2.

Las estructuras poblacionales proyectadas (w) obtenidas mediante las simulaciones
numéricas presentaron diferencias entre los sistemas de cruza. En el escenario en el que se
incremento el valor del banco de semillas a 0.99, la estructura estable de tamafios de todos
los sistemas de cruza mostré que la mayor proporcion de individuos se encontrara
formando parte del banco de semillas, con escasos individuos juveniles y adultos (Figura
16). En esta simulacion, los tratamientos de polen suplementario y de entrecruza tuvieron
un valor reproductivo muy similar que aumento con el tamafio de los individuos y que fue

mayor en contraste con el grupo control. Por su parte, en el tratamiento de autopolinizacion
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la contribucion reproductiva de los adultos seria casi imperceptible (Figura 17) debido a
que en este escenario los individuos dificilmente se reproducirian, ya que como sugieren los

experimentos de polinizacion controlada E. pentalophus es autoincompatible.

La simulacién en la que se incremento el reclutamiento de juveniles 1 al 10% mostré que la
categoria mejor representada para los tratamientos de polen suplementario, de entrecruza y
el grupo control seria la de semillas (entre 0.7 y 0.8), asi como la de juveniles 1 (> 0.2); esta
estructura sugiere la posibilidad de reclutamiento y por ende la permanencia de la
poblacidn a largo plazo. Por el contrario, la estructura estable de tamarios del tratamiento de
autopolinizacién sugirié una acumulacién de juveniles 1 y 2, pocos adultos y un banco de
semillas inexistente de modo que el mantenimiento de la poblacion podria verse afectado
en el futuro (Figura 16). Independientemente del sistema de cruza, en este escenario
demogréafico el valor reproductivo de los individuos incrementd con el tamafio, siendo

mayor en la entrecruza (Figura 17).

Por ultimo, la estructura estable de tamafios obtenida mediante la simulacion de la
reduccion de la permanencia de los individuos juveniles 1 al 25% indicd que, para los
tratamientos de polen suplementario, entrecruza y el grupo control la mayor proporcién de
individuos se concentraria en la categoria de semillas (Figura 16). Por el contrario, para la
autopolinizacion se observé una distribucion mas o menos uniforme de individuos en las
categorias de juveniles y adultos; sin embargo, la proporcion de semillas seria nula de tal
modo que la posibilidad de reclutamiento se veria comprometida, poniendo en riesgo la
permanencia de la poblacion a largo plazo. En esta simulacion se observé que en todos los
sistemas de cruza la contribucién reproductiva de los individuos incrementé con el tamafio
(Figura 17).
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Cuadro 16. Cambios en la dinamica poblacional de Echinocereus pentalophus por sistema
de cruza ante la manipulacién de diferentes condiciones demograficas. S méax= entrada Sj;
con valor de sensibilidad mas alto, E méax. cat= categoria con mayor contribucion a A, E
max. proceso= proceso demografico con mayor contribucion a A. P= permanencia, C=
crecimiento. ABS= aumento del banco de semillas al 99%, ARP= aumento del
reclutamiento de juveniles 1 al 10%, PP= disminucién de la permanencia de juveniles 1 al
25%. P = plantulas, J=juveniles, Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.

Simulacion Valor de A S max. E max. cat. E max. proceso
Entrecruza

ABS 0.99022 S21= 226.06 S (>0.99) P (>0.99)
ARP 1.31301 S21=1.68 J1(0.35) P (0.49), C (0.35)
PP 0.90770 S21=7.89 A3 (0.40) P (>0.70)
Polen

suplementario 0.99022 S21=227.39 S (>0.99) P (>0.99)
ABS 1.37114 S21=1.76 J1(0.33) P (0.50), C (0.34)
ARP 0.90771 S21=17.00 Aly A2

PP (>0.24)

Autopolinizacién

ABS 0.99 S11=1.00 S (>0.99) P (>0.99)
ARP 0.93521 S30=0.49 J1ylJ2 (>0.22) P (0.74)

PP 0.90769 Se4= 0.60 A3 (0.40) P (0.73)
Control

ABS 1.00010 S11=105.23 S (>0.99) P (>0.99)
ARP 1.23151 S3,=1.38 J1yJ2(>0.61) P (>0.53)

PP 0.90770 S32=4.76 A3 (>0.40) P (>0.73)
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Figura 16. Estructura estable de tamafios proyectada (w) para las simulaciones especificas
en los tratamientos de polinizacién controlada Co=control, E= entrecruza, PS= polen
suplementario, AF = autopolinizacion. ABS= aumento del banco de semillas (0.99), ARP=
aumento en el reclutamiento de juveniles 1 (0.10), PP= disminucién en la permanencia de
los juveniles 1 (0.25). S= semillas, J1 =juveniles 1, J2= juveniles 2, Al= adultos 1, A2=
adultos 2, A3= adultos 3.
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Figura 17. Valor reproductivo por categoria de tamafio (v) para las simulaciones
especificas en los tratamientos de polinizacion controlada Co=control, E= entrecruza, PS=
polen suplementario, AF = autopolinizacion. ABS= aumento del banco de semillas (0.99),
ARP= aumento en el reclutamiento de juveniles 1 (0.10), PP= disminucion en la
permanencia de los juveniles 1 (0.25). S= semillas, J1 =juveniles 1, J2= juveniles 2, Al=
adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3.
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Independientemente de la simulacion realizada, los andlisis de sensibilidad de los
tratamientos de entrecruza y polen suplementario mostraron que el proceso demogréfico
mas critico fue la transicion de semillas a juvenil 1 (entrada Sy1) (Cuadro 16). En cuanto al
tratamiento de autopolinizacion se observd que los valores de sensibilidad difirieron entre
simulaciones; de este modo el aumento en la probabilidad de permanencia del banco de
semillas correspondié a la sensibilidad més alta en este proceso (S11). En la simulacion del
aumento en el reclutamiento de juveniles 1, el valor mas critico fue el crecimiento de
juveniles 1 a juveniles 2 (S32) y para la disminucion en la permanencia de los juveniles, la
sensibilidad mas alta fue transicion de adultos 1 a adultos 3 (Ses salto a categoria de tamafio

no inmediata) (Cuadro 16).

Las contribuciones por categoria de tamafio a la dindmica poblacional de E. pentalophus
fueron similares en los tratamientos de autopolinizacion, entrecruza y polen suplementario.
La simulacion del aumento en el banco de semillas indic6 que la categoria de semillas fue
la de mayor contribucion a lambda. Las categorias de juveniles 1 (entrecruza,
autopolinizacion y polen suplementario) y juveniles 2 (autopolinizacion) presentaron las
contribuciones mas altas a A en las simulaciones del incremento en la supervivencia de los
juveniles 1. Por su parte, en la simulacion de la disminucién de la permanencia de los
individuos juveniles 1, las contribuciones méas elevadas fueron las de los adultos
(entrecruza adultos 3, polen suplementario adultos 1y 2). (Cuadro 16). En todas las
simulaciones, la permanencia (supervivencia) de los individuos fue el proceso demogréafico

con mayor contribucién (0.49-0.99) a la tasa finita de crecimiento de E. pentalophus.

DISCUSION

Analisis de la biologia floral de Echinocereus pentalophus
Fenologia reproductiva

El periodo reproductivo de E. pentalophus ocurrié entre los meses de marzo y junio, la
produccion de flores se mantuvo constante durante los meses de marzo a mayo con la
maxima produccion de estas estructuras a mediados del mes de abril. En las especies

vegetales, la temperatura, la precipitacion y el fotoperiodo determinan los eventos
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reproductivos (Rathcke y Lacey, 1985; Pimienta-Barrios y Nobel, 1995; Méndez et al.
2005). Pese a que en este trabajo no se realizaron mediciones de estas variables ambientales
es probable que en E. pentalophus la reproduccion pueda estar asociadas a las mismas ya
que la floracion ocurrio en los meses mas calientes del afio (marzo y abril) y la
fructificacion coincidid con el inicio de la temporada de lluvias (mayo) (obs. pers.). Se ha
propuesto que el aumento de la temperatura y la cantidad de horas luz a las que est4
sometida una planta estimula la maduracion de los verticilos florales, mientras que la que la
disponibilidad de agua en el suelo se relaciona con la capacidad de formacion de estructuras

reproductivas (Bowers y y Dimmitt, 1994; Damian -Dominguez et al. 2009).

El indice de Marquis (1988) calculado para E. pentalophus (0.36) sugiere que es una
especie que presenta un bajo nivel de sincronia en la produccion de estructuras
reproductivas y la produccion de frutos ocurrié aproximadamente un mes después del inicio
de la floracion de tal manera que existe un traslape en ambos procesos. Bajos niveles de
sincronia en la produccién de estructuras reproductivas, asi como el traslape de las
fenofases reproductivas son comunes en sitios con una elevada estocasticidad ambiental y
se ha propuesto que actdan reduciendo los riesgos para la reproduccion en estos ambientes
(Primack, 1985; Pimienta-Barrios y Nobel 1995). De este modo la produccién constante de
estructuras reproductivas favorece la disponibilidad de parejas y promueve el flujo de polen
al mantener constante la actividad de los polinizadores. Ademas, se disminuyen los efectos
negativos de la depredacion de estructuras reproductivas en masa como son los botones,
flores y frutos “hipotesis de saciacion de los depredadores” (Janzen, 1976), asi como la
competencia por parejas reproductivas y/o dispersores (Ollerton y Lack, 1998; Bustamante
y Burquez, 2005; Gonzélez y Navarro, 2011). Sin embargo, el patron no es tan claro para E.
pentalophus, puesto que se observo que la floracidn es estacional (primaveral), con un pico
evidente en la floracion. Muy distinto al reportado para Lophophora diffusa (Brisefio-
Sanchez, 2016) y Turbinicarpus horripilus (Matias-Palafox et al. 2017), en donde hay
flores constantemente la mayor parte del afio. Estos patrones se describen cualitativamente
como floraciéon masiva o “estrategia big bang” cuando se presenta una sincronizacion
elevada en la produccion de flores a nivel individual y poblacional por periodos muy
cortos. En contraste, la floracion cornucopia se caracteriza por una elevada produccion de

flores por periodos de hasta varias semanas (Gentry, 1974). EI comportamiento fenolégico
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de E. pentalophus sugiere una estrategia mixta ya que la sincronia de un individuo respecto
al pico de floracion es baja (indice de Marquis estimado S = 0.36), aunque la floracion
ocurre en un periodo bien definido; posiblemente, esta estrategia mixta permite que un
individuo pueda asegurar la reproduccion en un punto de coincidencia maxima de flores,
pero dispersa el riesgo en el tiempo porque no expone todas las flores en un dnico

momento.
Comportamiento floral

Las flores de E. pentalophus poseen segmentos del perianto (tépalos) de color magenta
brillante que contrastan con el tubo receptacular de color amarillo palido y el estigma es de
color verde; la antesis es diurna y parece estar asociada al aumento en la temperatura y la
radiacion solar, lo que se ha confirmado para varias especies como Iryanthera paraensis
(Myristicaceae), Mabea occidentalis (Euphorbiaceae), Pourouma tomentosa (Urticaceae) y
Protium divaricatum (Burseraceae) (Flores et al. 2015) y algunos cultivos como en Zea
mays (Noriega et al. 2011). La longevidad promedio de las flores es de 2 dias, aunque en
algunas ocasiones se observé que éstas abrieron hasta por 3-4 dias. Longevidad floral de 1 a
2 dias es lo reportado para la mayoria de las especies de la familia Cactaceae (e.g.
Turbinicarpus horripilus, Matias- Palafox et al. 2017; Ariocarpus trigonus, Martinez-
Peralta y Mandujano 2012; L. diffusa, Brisefio-Sanchez 2016 y E. schmolli, Vazquez-Diaz
et al. 2016). También se ha reportado que algunas flores prolongan su longevidad, por
ejemplo, Ariocarpus trigonus y Opuntia sp. (Mandujano et al. 2010; Martinez-Peralta y
Mandujano 2012). Se considera que el tiempo de vida de las flores esté relacionado con las
condiciones ambientales ya que ante temperaturas y radiacion solar elevadas la duracion del
ciclo floral puede verse reducida (Guitian et al. 1992; Martinez-Peralta y Mandujano 2012);
asimismo, la longevidad floral parece estar relacionada con la polinizacion, ya que
regularmente cuando las flores son polinizadas se cierran definitivamente (Bowers, 2000;
Martinez-Peralta y Mandujano 2012) y en especies con escasos polinizadores prolongan su
longevidad hasta por 20 dias, como en Mammillaria huitzilopochtli (Flores-Martinez et al.
2013).

Las flores de E. pentalophus presentan hercogamia ya que el estigma se localiza por encima

de los estambres; asimismo se registrO la ocurrencia de dicogamia -especificamente
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protandria -ya que la maduracion y liberacion de los granos de polen ocurre antes de que el
estigma se encuentre receptivo. La ocurrencia de ambos procesos es comin en varios
géneros de la familia Cactaceae como son Ariocarpus, Thelocactus, Hylocereus,
Pilosocereus, Ferocactus, Opuntia, Stenocereus y Stenocactus (McFarland et al. 1989;
Galicia-Pérez, 2013; Martinez- Peralta et al. 2014, Camacho-Velazquez et al. 2016;
Martinez-Ramos et al. 2017) y se ha propuesto que actGan como una barrera
morfofisioldgica que reduce la probabilidad de autofecundacion. Con ello minimizan el
desperdicio de polen y la interferencia polinica por lo que se les considera como
mecanismos que las plantas han desarrollado para promover el flujo de polen (Richards,
1986; Webb y Lloyd, 1986; Mandujano et al. 2010; Camacho-Velazquez et al. 2016;
Martinez-Ramos et al. 2017).

La produccidn de néctar y otras recompensas florales implican altos costos energéticos para
los organismos, sin embargo, el papel que desempefian en la reproduccion de las
angiospermas es considerable (Mandujano et al. 2010; Flores- Martinez et al. 2013;
Arroyo- Pérez, 2014). Se sostiene que una elevada produccion de néctar estd asociada a
flores adaptadas a la polinizacion por animales (Negrén- Ortiz, 1998); los resultados de este
estudio concuerdan con lo anterior ya que en E. pentalophus el néctar es abundante y actia
como una de las principales recompensas para los visitantes florales -principalmente
polinizadores-, ya que como se menciona mas adelante se registré una alta frecuencia de
visita de diversos grupos de insectos. Un comportamiento similar se ha reportado para
Melocactus curvispinus (Nassar y Ramirez, 2004) y O. spinosissima (Negrén- Ortiz, 1998)
en los cuales la alta tasa de visita por parte de los polinizadores se asocia a una abundante

produccién de néctar.
Sistema de apareamiento

La determinacion del sistema de apareamiento se realiza tipicamente mediante la
estimacion del indice de entrecruza (OCI) y la relacion polen/ 6vulo (Cruden, 1977). Es de
utilidad ya que permite realizar un acercamiento al como se esta llevando a cabo la
reproduccion entre los individuos de una poblacién (Dafni, 1992; Camacho-Velazquez et
al. 2016). Con base en la ocurrencia de protandria (dicogamia) y de hercogamia, asi como

del diametro del perianto, el indice de entrecruza (OCI) de E. pentalophus corresponde al
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de una especie con sistema de apareamiento xendgamo obligado, que requiere de vectores
bidticos para el flujo de polen y la fecundacion (Cruden, 1977; Webb y Lloyd, 1986;
Camacho-Veldzquez et al. 2016).

Contrario al indice de entrecruza, la relacion polen/ 6vulos (P/O) indica que el sistema de
apareamiento de E. pentalophus es xen6gamo facultativo. Se ha reportado que la relacién
(P/O) es un atributo con amplia variacion dentro de la familia Cactaceae; de este modo P/O
elevadas estdn asociadas a especies con sistemas de polinizacion generalistas y/o que
requieren de la movilizacion de una gran cantidad de granos de polen para la reproduccion
(especies xendgamas) (Dafni, 1992; Flores- Martinez et al. 2013). Por el contrario, la
relacion P/O suele ser menor cuando no existe una dependencia hacia los polinizadores o en
especies que poseen la capacidad de autofecundacion (especies autdgamas o xendgamas
facultativas) (Cruden, 1977; Dafni, 1992; Kearns e Inouye, 1993). Sin embargo, es
importante sefialar, que el P/O de E. pentalophus es bajo porque tiene un nimero muy
elevado de 6vulos. La especie produce grandes cantidades de polen, similar a otras especies
de cactaceas, pero el nimero de 6vulos es un orden de magnitud mayor (ver ejemplos en
Cruden, 1977 y Mandujano et al. 2010).

Es evidente que existe una disparidad en los resultados obtenidos para el sistema de
apareamiento de esta especie; casos similares se han reportado para O. rastrera
(Mandujano et al. 1996), Mammillaria huitzilopochtli (Flores- Martinez et al. 2013) O.
tomentosa (Galicia- Pérez, 2013) y L. diffusa (Brisefio Sanchez, 2016), en donde la
morfologia, el P/O y los experimentos de polinizacién indican un sistema sexual diferente.
Este fendmeno puede ser resultado de la estocasticidad inherente a la reproduccién; los
atributos florales se asocian con las caracteristicas reproductivas, sin embargo, son los
aspectos ecoldgicos y del ciclo de vida (e.g. disponibilidad de parejas y de dispersores, el
habito y forma de crecimiento, la heterogeneidad ambiental, la distribucion geogréafica, etc.)
son los que en conjunto determinan los modos y estrategias reproductivas de las especies
(Camacho- Velazquez et al. 2016). Extremos se han reportado en especies con dioicismo
funcional, por ejemplo, las flores masculinas de Opuntia robusta y Echinocereus coccineus
tienen gineceo y estigma, pero son estériles en la funcion femenina (Camacho Velazquez,

et al. 2016). Asi, la morfologia o sistema de apareamiento estimado como OCl y P:0O, son
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atributos que sugieren un sistema de apareamiento, posiblemente una hipotesis. No
obstante, son los experimentos de polinizaciones controladas, los que realmente permiten
inferir y concluir sobre el sistema sexual de las especies. Dado esto, se sugiere que para el
periodo en el que se analizé la biologia reproductiva de E. pentalophus ésta presentd un
sistema de apareamiento xenégamo que requiere del flujo de polen entre individuos para la

reproduccion.
Sistema de cruza

Mediante la realizacion de los experimentos de polinizacion controlada y del calculo de la
tasa de entrecruza (te=1) se demostré que E. pentalophus es una especie con entrecruza
obligada y dependiente de polinizadores para la reproduccion ya que, en ninguna de las
autofecundaciones, ni mediante apomixis se produjeron frutos y semillas. Diversas especies
de cactaceas presentan un comportamiento similar como son Cereus horrispinus, C.
repandus (Nassar et al. 1997), P. gaumeri (Méndez et al. 2005), Melocactus glaucescens
(Colaco et al. 2006) y T. horripilus (Matias-Palafox et al. 2017). La incapacidad de
autofecundacion, asi como la ocurrencia de hercogamia y dicogamia, sugieren la existencia
de sistemas de autoincompatibilidad (SI) en esta especie. Este fendmeno ha sido reportado
en Echinopsis chamaecereus, Hatiora gaertneri, Astrophytum asterias (Camacho-
Veldzquez et al. 2016), P. gaumeri (Méndez et al. 2005) y O. microdasys (Pifia et al. 2007)
y se ha propuesto que actuan impidiendo la fecundacion entre genotipos que comparten
alelos del sistema de incompatibilidad. De esta manera se promueve el entrecruzamiento
genético que incrementa la heterocigosis a nivel poblacional y se reduce la probabilidad de
depresion endogamica (Hedrick, 1983; Jiménez- Duran y Cruz- Garcia, 2011).

Los resultados obtenidos demostraron que E. pentalophus tiene limitacion por polen ya que
el indice obtenido (L=0.37) coincide con el de las especies que presentan este fendmeno
(Larson y Barret, 2000). La produccion de frutos y semillas fue mayor en el tratamiento de
polen suplementario en contraste con la del grupo control, este resultado apoya el supuesto
de que existe una relacion directa entre la disponibilidad de polen y la cantidad de frutos y
semillas generados. Asi, la reproduccion se ve determinada por la disponibilidad de polen,
de manera que una limitacion en éste puede verse reflejada en la adecuacion a nivel
poblacional (Burd, 1994; Larson y Barret, 2000).
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En la familia Cactaceae los sistemas de cruza estan relacionados con la forma de vida, la
longevidad de sus especies y las interacciones que establecen con otros taxa (Mandujano et
al. 2010; Camacho- Velazquez et al. 2016). A grandes rasgos la mayoria de las especies
poseen sistemas de cruza mixtos que tienden a la autofecundacién; no obstante, a un nivel
mas preciso es posible categorizarlas en dos grandes grupos segun su forma de crecimiento.
Las especies globosas suelen tener ciclos de vida més cortos con una tendencia al desarrollo
de sistemas de cruza mixtos. Por otro lado, las especies columnares suelen presentar una
mayor longevidad y la mayoria presentan sistemas de cruza con xenogamia estricta
(Mandujano et al. 2010).

Las especies que se autofecundan pueden favorecer su reproduccién al reducir la
dependencia de parejas reproductivas y/o polinizadores. No obstante, en muchas de estas
especies también se han reportado altos niveles de endogamia que se ven reflejados en una
disminucion de la adecuacion de la progenie a consecuencia de la reduccién de la
variabilidad genética (depresion endogdmica) (Richards, 1986; Mandujano et al. 2007,
Mandujano et al. 2010). Por el contrario, las especies que requieren del entrecruzamiento
forzoso suelen presentar altos niveles de diversidad genética y un éptimo desempefio de la
progenie; sin embargo, pueden ver comprometida su reproduccion debido a una limitacion
en la disponibilidad de parejas reproductivas y/o de polinizadores (Charlesworth y
Charlesworth, 1979; Dafni, 1992; Mandujano et al. 2007; Flores- Martinez et al., 2013;
Galicia-Pérez, 2013). Con base en esta evidencia se sugiere que los sistemas de cruza son
puntos alternativos en los sistemas reproductivos de las plantas y se encuentran sujetos a

una evolucidn constante (Ornduf, 1969; Larson y Barret, 2000).
Actividad de los visitantes florales

Los visitantes florales méas frecuentes de E. pentalophus fueron abejas solitarias
pertenecientes a los generos Lasioglossum, Macrotera, Megachile, Diadasia y
Augochlorella. Se propone que el sindrome de polinizacién de especie es la melitofilia ya
que las abejas pueden estar promoviendo el flujo eficiente de polen entre los individuos; lo
anterior se debe a que durante su forrajeo estos insectos solian posarse sobre el estigma de
las flores con el cuerpo cubierto de polen por el tiempo suficiente para promover la

fecundacidn y después se desplazan hacia otras flores favoreciendo el entrecruzamiento. El
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papel de las abejas como polinizadores efectivos de un gran nimero de cactaceas ha sido
ampliamente reconocido, en particular para las especies pertenecientes a las subfamilias
Cactoideae y Opuntioideae (Grant et al. 1979; Mandujano et al. 1996; Mandujano et al.
2010; Martinez- Peralta y Mandujano, 2012, Camacho- Velazquez et al. 2016).

Asimismo, se registrd la presencia de dos especies de escarabajos de los generos
Acmaeodera y Trichochrous, éstos llevaban a cabo la ingesta de polen y utilizaban a las
flores de esta especie como una zona de refugio. Pese a que se les observo volar entre
distintas flores raramente visitaban mas de una planta, por esta razdn se considera que
favorecen la ocurrencia de autopolinizacién y/o geitonogamia en esta especie. La actividad
de estos organismos ya ha sido reportada en otras especies de cactdceas como en A.
kotschoubeyanus (Martinez- Peralta y Mandujano, 2012), L. diffusa (Brisefio-Sanchez,
2016), T. horripilus (Matias- Palafox et al. 2017) y Stenocactus arrigens (obs. pers.) en las
que se les reconoce como polinivoros que incrementan las probabilidades de
autofecundacion (Plasencia- Lopez, 2003).

De manera esporédica se registro la visita de lepidopteros, dipteros y hormigas; debido a su
baja frecuencia no se consideraron como un factor en la reproduccion de E. pentalophus;
sin embargo, al igual que con los escarabajos se propone la realizacion de estudios

posteriores en los que se busque determinar las implicaciones de sus visitas.

Dinamica poblacional de Echinocereus pentalophus.

Densidad poblacional y patron de distribucion espacial

La densidad poblacional de E. pentalophus fue de 0.15 ind/m? de tal forma que es posible
encontrar un individuo en aproximadamente 10 m?. Este valor es relativamente mayor a los
reportados para otras especies del género como son E. enneacanthus (0.018 ind/ m? y E.
schmolli (0.017ind/ m?) (Hernandez-Oria et al. 2003; Aranda-Pineda, 2015).

En las zonas aridas y semiaridas el establecimiento de los individuos suele verse limitado
por factores ambientales como las altas temperaturas, la intensidad de la radiacion solar, asi
como la limitacion de agua y nutrientes (Valiente- Banuet et al. 1991; Rodriguez y Escurra,
2000). En las cactaceas la distribucion espacial agregada es la mas comun como resultado
de su alto nivel de asociacion con nodrizas, asi como a la restringida capacidad de
dispersion de semillas y/o propéagulos (Godinez- Alvarez et al. 2003; Carrillo-Angeles et al.
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2011; Garcia-Morales et al. 2018). Este patrén ha sido reportado para diversas especies de
los géneros Mammillaria (Martinez- Mendoza y L6pez, 2000), Ariocarpus (Mandujano et
al. 2007) Astrophytum (Matias - Palafox et al. 2017) y Echinocereus (Aranda-Pineda,
2015).

En el sitio de estudio, E. pentalophus presentd una distribucion espacial agregada ya que la
mayoria de los individuos- principalmente los de menor tamarfio- se encontraban formando
pequefias aglomeraciones, mientras que los de mayor tamafio solian estar mas dispersos.
Este comportamiento sugiere que el establecimiento de los individuos responde a las
caracteristicas de la etapa del ciclo de vida en la que se encuentran; asi la supervivencia de
los individuos de menor talla (plantulas y juveniles) dependen en gran medida de la
facilitacion que otros organismos puedan brindarle (nodrizas), por lo que suelen
establecerse preferencialmente bajo nodrizas que propician un mayor grado de agregacion.
Por el contrario, cuando los individuos incrementan su tamafo, su supervivencia y
distribucion depende principalmente de las interacciones que establezcan (e.g. competencia,
depredacion) (De Viana et al. 1999; del Castillo, 1994), y son resultado de la alta

mortalidad que afecta a las etapas tempranas del ciclo de vida (Mandujano et al. 2007).

Pruebas de germinacion

En las zonas aridas la germinacion suele verse limitada por diversos factores ambientales
como son las fluctuaciones en la temperatura, las altas tasas de evapotranspiracion, asi
como las deficiencias de humedad y nutrientes en suelo (Ortega- Baes y Rojas- Aréchiga,
2007). Diversos estudios han demostrado que la luz es muy importante en la germinacion
de las especies; para las cactaceas se ha reportado que existe una alta variabilidad en la
respuesta germinativa de las semillas hacia la luz (Rojas- Aréchiga y Vazquez- Yanes,
2000; Rojas-Aréchiga et al. 2013).

En E. pentalophus las semillas son fotoblasticas positivas ya que requirieron de estimulos
luminosos para germinar, resultado que concuerda con lo reportado para los géneros
Carnegiea, Echinocereus, Escontria, Myrtillocactus, Polaskia y Pachycereus (Rojas-
Aréchiga, 2013; Aranda-Pineda, 2015). EIl fotoblastismo positivo se ha propuesto como un
mecanismo mediante el cual las semillas pueden asociar la presencia de luz con la

existencia de condiciones ambientales favorables para la germinacion, de esta manera se
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maximizan las probabilidades de establecimiento y supervivencia de plantulas (Alcorn y
Kurtz, 1959; Rojas- Aréchiga y Vazquez- Yanes, 2000; Rojas-Aréchiga et al. 2013).Es
comun que del porcentaje de semillas que se integran al suelo sélo una fraccion germine
mientras que el restante suele permanecer en forma de bancos de semillas (Thompson y
Grime, 1979, Rojas-Aréchiga et al. 2013). En relacién con esto Rojas- Aréchiga y Batis
(2001) sostienen que las caracteristicas morfofisidlogicas que las semillas deben reunir para
formar bancos de semillas son un tamafio pequefio, morfologia esférica, fotoblastismo
positivo, requerimiento de un periodo de postmaduracion y longevidad ecoldgica. Aranda-
Pineda, (2015) mostro6 que las semillas de Echinocereus enneacanthus germinan hasta por 9
afios de edad, sugiriendo gran longevidad ecoldgica de estas semillas. Pese a que en este
trabajo no se realizaron experimentos para evaluar la existencia de bancos de semillas en E.
pentalophus es probable que los presente ya que sus semillas exhiben algunas de las
caracteristicas necesarias para su formacion como son el tamafio, la forma y la necesidad de

luz para germinar (obs. pers.).

Se considera que la existencia de bancos de semillas tiene una alta relevancia demogréfica
ya que es un mecanismo mediante el cual las especies pueden “almacenar” individuos y
asegurar el reclutamiento a largo plazo, favoreciendo asi a la tasa finita de crecimiento (1)
(Roberts, 1981; Mandujano et al. 2007; Rojas- Aréchiga, 2013). Asimismo, la presencia de
bancos de semillas puede constituir una estrategia mediante la cual se dispersan en el
tiempo y espacio los riesgos a los que las semillas se enfrentan (estrategia “bet hedging” o
de apuestas compensatorias) (Cohen, 1966; Peters et al. 2009). Se ha propuesto que en
ambientes con alta heterogeneidad ambiental en los que la tasa de mortalidad de las
plantulas es elevada, la existencia de bancos de semillas favorece que los eventos de
germinacion sean puntuales y que ocurran en diversas temporadas; este patrén puede
reducir el riesgo de que el establecimiento ocurra cuando las condiciones ambientales no
sean las mas favorables; o bien, que el reclutamiento de individuos se dé regularmente
aunque sea a pequefia escala (Cohen, 1966; Seger y Brockmann, 1987; Gremer 'y
Lawrence-Venable, 2014).

Por otro lado, se ha demostrado que bajo condiciones favorables de temperatura, humedad

y luz la tasa de germinacién de las semillas de cactaceas suele ser alta como ocurre en
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Mammillaria magnimamma, Echinocactus platyacanthus, Ferocactus robustus, F.
recurvus, F. flavovirens, y Cephalocereus chrysacanthus (Rojas- Aréchiga y Véazquez-
Yanes, 2000; Valverde et al. 2004). E. pentalophus coincide con lo anterior ya que en
condiciones de laboratorio la germinacion de las semillas del grupo control fue superior al
50%. Kalisz (1989) sugiere que en especies vegetales la aptitud de la progenie en las
primeras etapas del ciclo de vida estd dada por la cantidad y el peso de las semillas, asi
como por el tiempo de emergencia de plantulas. Ademas, estos atributos se relacionan con
el sistema reproductivo que exhiben los progenitores. Para la especie que ella analizo
Collinsia versa, las semillas procedentes de las entrecruzas manuales tuvieron una mayor
aptitud en contraste con las procedentes de otras polinizaciones manuales. Un fendmeno
similar pudo ocurrir en E. pentalophus ya que la germinacion de las semillas producto de
las entrecruzas manuales (81%) fue mayor en comparacion con las del tratamiento de polen
suplementario (32 %) y las del grupo control; sin embargo, esta idea se encuentra poco
explorada en la literatura por lo que se requieren mas estudios al respecto (ver Charlesworth
y Charlesworth, 1979; Larson y Barret, 2000).

Estructura poblacional.

En la familia Cactaceae las poblaciones suelen tener estructuras en las que lo individuos se
distribuyen de manera irregular entre las distintas categorias de tamafo; se considera que
este patron refleja eventos masivos e infrecuentes de reclutamiento poblacional (Godinez-
Alvarez et al. 2003). La estructura poblacional de E. pentalophus presenta una frecuencia
de individuos similar en todas las categorias de tamafio con un ligero sesgo hacia los
individuos adultos. Lo anterior sugiere que en la poblacién no han ocurrido procesos de
reclutamiento recientes o que éstos se dan por pulsos, por lo que constituye el proceso
demogréafico mas critico en el ciclo de vida de esta especie (Franco et al. 1994; Rosas-
Barrera y Mandujano, 2002).

Asimismo, este tipo de estructuras poblacionales sugieren una baja probabilidad de
supervivencia a largo plazo ya que con el tiempo la tasa de mortalidad podria superar a la
de natalidad y ocasionar que sean muy pocos los individuos capaces de mantenerla viable
(Silvertown et al. 1987; Palacios — Wassenaar et al. 2016). La estructura estable de

tamafios proyectada (w) sugiere que en un futuro la poblacion E. pentalophus tendra una
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alta proporcion de individuos en las categorias de menor tamario (plantulas y juveniles) que
si bien aumentan la probabilidad de permanencia de la especie son también las categorias
mas vulnerables del ciclo de vida.

La estructura poblacional fue sensiblemente afectada por el sistema de cruza de autogamia,
en donde se reduce el maximo la fecundidad. La autogamia implicaria la baja o pérdida en
la formacion de semillas, y la proyeccion matricial indica que estaria reduciendo casi en su
totalidad la proporcion de individuos en la categoria de semillas, y concentraria a la
poblacién en juveniles y adultos. Esto indica que la baja en la produccion de semillas
impactaria fuertemente porque se reduce el banco de semillas. Brys et al. (2003)
corroboraron que la reduccién en la produccion de las semillas tiene grandes impactos
negativos en la estructura poblacional, y que éstos ejercen efectos a largo plazo. Ademas,
sugieren que la estructura poblacional puede ser resultado de la variacion en la
disponibilidad de semillas (Brys et al. 2003), por lo que la estructura poblacional con
escases de individuos en ciertas tallas no seria el resultado de una limitacién de plantulas o
bajo reclutamiento, sino de la limitacion de semillas. De este modo, la escasez de semillas
limita el crecimiento poblacional ya que, aunque se presentaran condiciones favorables para
la germinacion y el establecimiento no habria disponibilidad de semillas para ambos

procesos (Mandujano et al. 2001).

Analisis demografico

El valor absoluto de la tasa finita de crecimiento indica que la poblacion decrece 7%
anualmente, sin embargo, el intervalo de confianza sugiere que se encuentra cercana al
equilibrio numérico con tendencia al decrecimiento. Este resultado concuerda con lo
reportado para la mayoria de las especies de la familia Cactaceae como E. ennecanthus
(Aranda- Pineda, 2017), Thelocactus leucacanthus ssp. schmolli (Fernandez- Mufiiz, 2017)
y Mammillaria supertexta (Avendafio, 2007) que presentan poblaciones cercanas al
equilibrio numérico (Godinez- Alvarez et al. 2003). No obstante, se ha sugerido no obviar
la tendencia, dado que especies amenazadas tienden a proyectar valores de | A<1]| mientras
que las especies abundantes tienden a valores |A>1] (Mandujano et al. 2007).

Adicionalmente, la estructura poblacional sugiere escasez de juveniles, baja densidad de
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adultos reproductivos y alta mortalidad, lo que en general son indicadores de riesgo para las
poblaciones.

El valor reproductivo de los individuos de E. pentalophus increment6 con el tamafio, de tal
manera que los de mayor tamafio presentaron la contribucion reproductiva mas alta
(fecundidad). Este fendmeno ha sido ampliamente reportado para las especies perennes con
ciclos de vida largo como Larrea tridentata, Prosopis glandulosa, Coryphantha
robbinsorum y O. rastrera (Mandujano et al. 2007). Se sugiere que la alta capacidad
reproductiva de los individuos de mayor tamafio se debe que poseen los recursos suficientes
para llevar a cabo la reproduccién sin comprometer su supervivencia (Franco et al. 1994,
Goluvob et al. 1999; Valverde et al. 2004).

El anélisis de sensibilidad mostré que el proceso demografico con mayor impacto sobre
lambda es la transicion de semilla a juvenil 1, por lo que se considera que el reclutamiento
es el cuello de botella demogréafico de esta poblacion. Este patron es comun en la familia
Cactaceae para la cual se sugiere que el reclutamiento ocurre en pulsos y esta asociado a
eventos favorables poco frecuentes, que propician la germinacion y el establecimiento
(Mandujano et al. 2001; Esparza- Olguin, 2004). El analisis de elasticidad sugirio que el
proceso demografico con mayor contribucion a la dinamica poblacional de esta especie es
la permanencia (supervivencia) de los individuos en todas las categorias de tamafio y
coincide con lo reportado en la literatura (Rosas- Barrera y Mandujano, 2002; Godinez-
Alvarez et al. 2003).

Con base en los resultados obtenidos se sostiene que E. pentalophus comparte aspectos
demograficos similares a los de la mayoria de las especies con ciclos de vida largo y
cactaceas de tipo columnar, para las cuales los procesos de escaso reclutamiento, la alta
mortalidad en las primeras etapas del ciclo de vida y la alta dependencia de la
supervivencia de los individuos de mayor tamafio son muy comunes (Mandujano et al.
1996; Godinez-Alvarez et al. 2003; Valverde y Zavala-Hurtado, 2006; Deméneghi-
Calatayud et al. 2013).
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Efectos del sistema de cruza sobre la dinamica poblacional de Echinocereus
pentalophus

Para diversas especies con ciclo de vida largo se ha demostrado que la tasa finita de
crecimiento es muy poco sensible al reclutamiento sexual y por lo tanto la reproduccion
sexual tiene una muy baja contribucion a la dindmica poblacional, ya que los eventos de
reclutamiento suelen ser infrecuentes (Rosas- Barrera y Mandujano, 2002; Godinez—
Alvarez et al. 2003; Mandujano et al. 2007), sin restar importancia a la relevancia perse de
la sexualidad en las angiospermas, sobre todo en las que es su Unica forma de reclutamiento
(Mandujano et al. 2007). Los resultados obtenidos en este trabajo mostraron que los
cambios realizados en las entradas de los valores de la fecundidad por los obtenidos con los
experimentos de polinizacion controlada tuvieron efectos reducidos sobre la tasa finita de
crecimiento de E. pentalophus. De este modo en las simulaciones realizadas por sistema de
cruza, las A obtenidas fueron similares a la de la matriz de transicion original A, los
intervalos de confianza sugirieron que en todos los escenarios demograficos la poblacion
podria acercarse al equilibro numérico (consultar Cuadro 13).Los analisis de elasticidad no
fueron muy diferentes de los del modelo original (control), ya que mostraron que la
fecundidad constituyd el proceso demografico con la menor contribucién a la dindmica
poblacional de esta especie. En este sentido Mandujano et al. (2007) sugirieron que, en
ambientes con alta estocasticidad, el establecimiento sexual depende en mayor medida de la
heterogeneidad ambiental que de los atributos reproductivos intrinsecos de los individuos y
que este patron reproductivo ha resultado exitoso en un contexto evolutivo ya que, aunque
el reclutamiento sexual es esporddico ha resultado suficiente para mantener a las
poblaciones cercanas al equilibrio numérico, en presencia de un banco de semillas
(Mandujano et al. 1996; 2001; 2007).

Los impactos de la fecundidad pueden verse reflejados en otros componentes de la
dindmica poblacional (Mandujano comunicacion personal), en E. pentalophus se observo
que el éxito reproductivo de cada sistema de cruza y por lo tanto la integracién potencial de
nuevos individuos se ven reflejados en la estructura poblacional (w), en la contribucion
reproductiva (valor reproductivo v) y en los analisis de sensibilidad. De este modo, en los

sistemas de cruza de polen suplementario, entrecruza y el grupo control la mayor
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proporcion de individuos estaria formando parte del banco de semillas y el reclutamiento
constituiria el proceso més critico en el ciclo de vida; asimismo, se observo que el valor
reproductivo presentd una relacion positiva con el tamafio de los individuos. Este
comportamiento es similar al reportado para la mayoria de las especies de cactaceas como
Mammillaria dixanthocentron M. parkinsonii, M. humboldtii, y Stenocactus arrigens (datos
no publicados) (Ramos-Lopez, 2007; Jiménez-Guzman, 2016; Martinez-Ramos et al.
2016), en las que la supervivencia de los individuos, particularmente la de las plantulas y
los adultos reproductivos es la que determina en Ultima instancia la dinamica de sus
poblaciones (Mandujano et al. 1996; Rosas- Barrera y Mandujano, 2002; Godinez-Alvarez
et al. 2003; Valverde et al. 2004).

Por su parte, en el sistema de autogamia (autopolinizacion), el valor reproductivo de los
adultos fue nulo ya que en este escenario serian incapaces de reproducirse. Esto se reflejo
en una reduccion casi total de la fecundidad, que a su vez provoco la desaparicion de la
categoria de semillas y la acumulacion de individuos en las categorias de juveniles y
adultos; asimismo, las categorias con mayor sensibilidad fueron el banco de semillas y el
crecimiento de los juveniles. En este escenario demografico la alta reduccion de la
fecundidad impediria la formacion de semillas y el reclutamiento de nuevos individuos, de
modo que la poblacién no contaria con individuos capaces de reemplazar a los que
murieran, provocando su desaparicion. Con base en esos resultados se sugiere que la
existencia de condiciones que favorecieran la autopolinizacion como son la pérdida de
individuos reproductivos y/o polinizadores, el aislamiento reproductivo a consecuencia de
la fragmentacion, etc. actuarian como fuertes presiones de seleccion que comprometerian la
sobrevivencia de la poblacion a largo plazo. (Silvertown et al. 1987; Brys et al. 2003;

Palacios — Wassenaar et al. 2016).

Analisis de simulacion

Las simulaciones realizadas indicaron que E. pentalophus presenta una alta dependencia
hacia el banco de semillas. Se observd que bajas probabilidades en la permanencia del
banco impidieron el aumento de lambda, mientras que, para alcanzar el equilibrio numérico
seria necesaria la supervivencia e integracion de la totalidad de las semillas al banco. Este

fendmeno fue mucho maés notorio en el escenario de autopolinizacién ya que en éste los
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individuos tendrian un éxito reproductivo nulo ya que E. pentalophus es una especie con
entrecruza estricta, de modo que cualquier evento que modificara la integracion de semillas
y/o la permanencia de éstas en el banco tendria efectos considerables sobre A. En este
sistema de cruza se observo que las modificaciones en el reclutamiento ejercieron un efecto
muy escaso en lambda, por lo que se sugiere que en la autopolinizacion la dinamica

poblacional estaria determinada por el banco de semillas.

El patron de un incremento en lambda a consecuencia de la simulacion del aumento en el
banco de semillas ha sido reportado para otras especies de cactus como Ariocarpus
scaphirostris (Mandujano et al. 2007), Astrophytum ornatum (Zepeda- Martinez, 2010),
Opuntia rastrera (Montiel y Montafia, 2003) y T. leucacanthus ssp. schmolli (Fernandez-
Muniz, 2017). Se ha propuesto que los bancos de semillas favorecen a las poblaciones al
actuar como un “amortiguador” ante eventos de escaso reclutamiento al mantener
almacenados a individuos potenciales y que, su principal contribucion parece estar
relacionada con el mantenimiento de la diversidad genética de la poblacion ya que en el
banco se almacenan semillas provenientes de diferentes eventos reproductivos que permiten
la coexistencia de varios genotipos a la vez (Roberts, 1981; Brys et al. 2003; Montiel y
Montafia, 2003; Mandujano et al. 2007; Peters et al.2009). Cabe sefialar que, pese a su
importancia ecologica la formacion de bancos de semillas en ambientes aridos puede verse
limitada por los elevados niveles de granivoria por parte de roedores, aves y hormigas que
reducen en gran proporcién la cantidad de semillas que llegan al suelo (Parker et al. 1989;
Mandujano et al. 2003; Montiel y Montafia 2003).

Por otro lado, en las simulaciones de los sistemas de cruza de polen suplementario,
entrecruza y el grupo control se observo un efecto considerable del reclutamiento sobre la
tasa finita de crecimiento. Cuando se simul6 una disminucién en la transicion de semilla a
plantula, el valor de lambda disminuy6 considerablemente (cercano a 0.9), mientras que el
aumento en la probabilidad de esta transicion mostr6é un incremento de A cercano al 200%.
Estos resultados demostraron que el establecimiento de individuos es uno de los eventos
mas criticos dentro del ciclo de vida de E. pentalophus, ya que cambios muy pequefios en
su probabilidad de ocurrencia generan efectos considerables sobre la tasa finita de

crecimiento. Este proceso es comin en la naturaleza ya que para muchas especies de
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cactaceas y otras con ciclo de vida largo, la supervivencia de los individuos de menor talla
es poco comun y limita el crecimiento poblacional; debido a ello suelen presentar curvas de
supervivencia tipo 11l (Kaplan y Meier, 1958) caracterizadas por una alta mortalidad en las
primeras etapas del ciclo de vida y por la alta tasa de sobrevivencia de los individuos de
mayor tamafo (Silvertown et al. 1987; Rosas- Barrera y Mandujano, 2002). Finalmente, los
resultados de este estudio demostraron que E. pentalophus comparte atributos demogréficos
similares a la mayoria de las especies de la familia Cactaceae como son ciclos de vida
longevos y de alta complejidad, escasos fendmenos de reclutamiento y una alta
dependencia hacia la supervivencia de los individuos, especialmente la de los adultos
reproductivos (Mandujano et al. 2001, 2007; Godinez-Alvarez et al. 2003). Sin embargo,
este es el primer trabajo que relaciona el sistema de cruza con la dinamica poblacional, se
demostré que, aunque la fecundidad ejerce un efecto escaso sobre la dinamica de esta
especie, la reproduccion sexual es relevante ya el entrecruzamiento es la Unica via para la
formacion de semillas. Esto adquiere relevancia ya que en todos los escenarios simulados
E. pentalophus presentd una alta dependencia hacia el banco de semillas y al reclutamiento.
Con base en estos resultados se sostiene que cualquier evento que modifique ambos

procesos tendra efectos considerables sobre la dindmica poblacional de esta especie.

CONCLUSIONES

- El periodo reproductivo de E. pentalophus ocurrié en una temporada especifica
dentro de la cual la produccién de flores y frutos presentd bajos niveles de sincronia
(floracién cornucopia).

- LaUnica via de reclutamiento en E. pentalophus es sexual, la produccién de frutos y
semillas (éxito reproductivo) es obligadamente xendgama y dependiente de vectores
bidticos (principalmente abejas) que lleven a cabo el flujo de polen.

- E. pentalophus present6 una tasa finita de crecimiento cercana al equilibro con una
ligera tendencia al decrecimiento, el valor reproductivo increment6 con tamafio de
los individuos, la estructura estable sugirié una acumulaciéon de individuos en la
categoria de semillas y el reclutamiento constituyo el cuello de botella demogréafico

de esta poblacién.
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La permanencia (supervivencia) fue el proceso demografico con mayor
contribucion a lambda. Por el contrario, el aporte de la fecundidad a A fue minimo
porque su efecto esta intimamente relacionado con el reclutamiento, razén por la
cual no se observo un efecto del sistema de cruza sobre la tasa finita de crecimiento
poblacional de esta especie.

El efecto del sistema de cruza de autogamia (autopolinizacién), donde se redujo al
maximo la fecundidad, afect6é principalmente a la permanencia del banco de
semillas y a la estructura poblacional. Asi, bajos niveles de permanencia de semillas
en el banco limitaron el crecimiento de lambda; por su parte, la reduccion casi en su
totalidad de la categoria de semillas gener6 un sesgo poblacional hacia los juveniles
y adultos. Esto sugiere que E. pentalophus tiene una alta dependencia demografica
hacia el banco de semillas.

Cualquier plan de conservacion para esta especie debe contemplar los siguientes
aspectos: asegurar la integracién de semillas al banco, mantener y/o aumentar las
tasas de reclutamiento y de la supervivencia de los individuos de las categorias de
menor tamafio (plantulas y juveniles), asi como la permanencia de los adultos

reproductivos.
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Anexo 1

Matriz de transicion (A) de Echinocereus pentalophus con la categoria correspondiente a
las plantulas. En negritas se resalta el valor asignado al reclutamiento (entrada az1) y la
probabilidad de transicion de plantula a juvenil (entrada as2). S= semillas, P= plantulas, J1=
juveniles 1, J2= juveniles 2; Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3. w= estructura

estable de tamarfios proyectada, v= valor reproductivo por categoria.

A=0.93521

S P J1 J2 Al A2 A3 w v
S 0.42 0 0 44.18 15429  441.85 629.3 | 0.9947321 1
P 10.000000001 0.1 0 0 0 0 0 1.191E-09 515204000
J1 0 0.00001 0.8 0.25 0.02 0 0 0.00259062  43030800000000
J2 0 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 0.00134813  52896060000000
Al 0 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 |0.00066346 84516060000000
A2 0 0 0 0 0.11 0.57 0.2 0.00036468 105442200000000
A3 0 0 0 0 0.02 0.1 0.77 10.00030104 137870400000000

Matriz de sensibilidad (S) de Echinocereus pentalophus con la categoria correspondiente a
las plantulas. En negritas se resaltan los valores mas altos (entradas asz y as3). S= semillas,
P= plantulas, J1= juveniles 1, J2= juveniles 2, Al1= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos
3.

S P J1 J2 Al A2 A3

S 3.12007E-12 0 0 4.2285E-15 2.081E-15 1.1439E-15 9.4424E-16

P 0.001607471  1.92461E-12 0 0 0 0 0

J1 0 1.60747E-07 0.3496564 0.1819565 0.08954725 0 0

J2 0 0 0.4298188 0.2236719 0.1100769 0.06050556 0
Al 0 0 0 0.3573776  0.1758782 0.09667435 0.07980334
A2 0 0 0 0 0.2194256  0.1206109 0.09956261
A3 0 0 0 0 0.2869088 0.1577041 0.1301826
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Matriz de elasticidad (E) de Echinocereus pentalophus con la categoria correspondiente a
las plantulas. En color gris se muestra la categoria de tamafio con mayor contribucion a A.
CTC= contribucion por categoria, corresponde a la suma de los valores de elasticidad de la
columna. S= semillas, P= plantulas, J1= juveniles 1, J2= juveniles 2, Al= adultos 1, A2=
adultos 2, A3= adultos 3. PD= Contribucion proporcional por proceso demogréafico a

lambda. Pe= permanencia, C= crecimiento, R= retrogresion (achicamiento), F= fecundidad.

S P | ] J2 Al A2 A3 PD
S 1.40E-12 0 0 2.00E-13 3.43E-13 5.40E-13 6.35E-13
P 1.72E-12 2.06E-13 0. 0 0 0 0 Pe=0.74
J1 0 1.72E-12 2.99E-01 4.86E-02 1.92E-03 0 0 C=0.12
J2 0 0 5.06E-02 1.48E-01 2.35E-02 1.29E-03 0 R=0.12
Al 0 0 0 2.67E-02 1.18E-01 2.89E-02 1.71E-03 F=0.02
A2 0 0 0 0 2.58E-02 7.35E-02 2.13E-02
A3 0 0 0 0 6.14E-03 1.69E-02 1.07E-01
CTC | 3.12002E-12 1.92461E-12 0.3496564 0.22367188 0.17587825 0.12061087 0.13018256
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Anexo 2

Matrices de transicion y elasticidad obtenidas en los andlisis de perturbacién por sistema

de cruza de Echinocereus pentalophus para el periodo 2017-2018. ABS= simulacion del

aumento en la permanencia del banco de semillas (a11=0.99). ARP= simulaciéon del

aumento en el reclutamiento al 10 % (ax= 0.10). PP= disminucién del 25% en la

permanencia de los juveniles 1 (a22=0.25). A= matriz de transicion obtenida por

simulacion. E= matriz de elasticidad obtenida por simulacion. S= semillas, J1 juveniles 1,

juveniles 2, Al= adultos 1, A2= adultos 2, A3= adultos 3. w= estructura estable de tamafios

proyectada, v= valor reproductivo por categoria. CTC= contribucién total por categoria a

lambda, PD= contribucion proporcional por proceso demografico a la dindmica

poblacional.

Entrecruza

Aumento en la permanencia del banco de semillas (ABS): a11=0.99.

S J1 J2 Al A2 A3 A

S 0.99 0 15.34 53.57 153.39 218.47 0.9999848 1

J1 0.000001 0.8 0.25 0.02 0 1.0018E-05 227.4496
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 3.5425E-06 393.3378
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 1.0083E-06 1048.8866
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 3.9228E-07 1711.146
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 2.6969E-07 2641.2554

2=0.99022

S J1 J2 Al A2 A3 PD

S 10.993695558 0 5.45E-05 5.42E-05 6.04E-05 5.91E-05

J1 |0.000228299 0.00182977  2.02E-04 4.60E-06 0.00E+00 0 P=0.99

J2 0 0.000435091 8.67E-04 7.96E-05 3.10E-06 0 C= 0.0007
Al 0 0 2.61E-04 6.69E-04 1.16E-04 5.68E-06 R=0.0005
A2 0 0 0 1.90E-04 3.84E-04 9.26E-05 F=0.0002
A3 0 0 0 5.35E-05 1.04E-04 5.51E-04
CTC ]0.993923857 0.002264861  1.38E-03 1.05E-03 6.67E-04 7.08E-04
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Aumento en el reclutamiento de juveniles 1 (ARP): a21=0.10

S 1 32 Al A2 A3 w v
S 0.42 0 15.34 5357 153.39  218.47 |0.79902251 1
J 0.10 0.8 025  0.02 0 0 0.1694108 8.930171
A=l 12 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 0.02778849 41.648453
Al 0 0 007 063 028 0.02 |0.00306266 161.293507
A2 0 0 0 011 057 0.2 0.00050901 340.153876
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77  |0.00020654 533.549807
A=1.31301
S i 32 Al A2 A3 PD
S | 0.06018668 0 0.07645087  2.94E-02 1.40E-02  0.00809252
J1 | 012797079 02170616 0.01112646 9.81E-05 0 0 P=0.49
E=| ]2 0 0.1391953 0.12869084  4.58E-03 7.60E-05 0 C=0.35
Al 0 0 0.05626936 5.58E-02  4.12E-03 0.00011949 R=0.02
A2 0 0 0 2.06E-02 1.77E-02  0.00251998 F=0.12
A3 0 0 0 5.86E-03  4.87E-03  0.01521801
CTC |0.18815747 0.3562569 0.27253753 1.16E-01  4.08E-02  0.02595001
Disminucion de la permanencia de juveniles 1 (PP): ax= 0.25
A=0.90770
S 1 32 Al A2 A3 w v
S | 4.20E-01 0 15.34 53.57 153.39 218.47 |0.99454602 1
J1 | 1.00E-06 0.25 0.25 0.02 0 0 0.00055077 487707.7
A=| J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 0.00132535 2916082.6
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 0.0014956 10243387
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 0.00108046 15979177.2
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 |0.00100182 24696674.1
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S J1 J2 Al A2 A3 PD
S 7.4874E-06 0 3.6443E-07 1.4361E-06 2.9707E-06 3.9232E-06
J1 8.6944E-06 0.00120372 0.00289658 0.00026149 0 0 P=0.73
J2 0 0.00316677 0.04295144 0.0156351 0.00112952 0 C=0.12
Al 0 0 0.01703444 0.1730035 0.05554762 0.0036789 R=0.13
A2 0 0 0 0.04712137 0.1763978 0.05738896 F <0.0001
A3 0 0 0 0.01324156 0.04783021 0.3414862
CTC 1.6182E-05 0.00437049 0.06288283 0.24926446 0.28090812 0.40255798
Polen suplementario
Aumento en la permanencia del banco de semillas (ABS): a11=0.99.
A =0.99022
S J1 J2 Al A2 A3 w A
S 0.99 0 15.43 53.88 154.32 219.78 0.9999848 1
J1 | 0.000001 0.8 0.25 0.02 0 0 1.0018E-05 228.7909
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 3.5424E-06 395.6602
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 1.0082E-06 1055.1008
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 3.9227E-07 1721.3575
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 2.6968E-07 2657.0255
S J1 J2 Al A2 A3 PD
S 0.99365864 0 5.4862E-05 5.4525E-05 6.0759E-05 5.949E-05
J1 0.00022964 0.00184046 0.00020337 4.6306E-06 0 0 P=10.99
J2 0 0.00043763 0.0008722 8.008E-05 3.1156E-06 0 C=0.0005
Al 0 0 0.0002626 0.00067267 0.00011632 5.7119E-06 R=0.001
A2 0 0 0 0.00019162 0.00038631 9.3188E-05 F=0.0002
A3 0 0 0 5.3777E-05 0.00010461 0.00055379
CTC 0.99388828 0.00227809 0.00139303 0.0010573 0.00067111 0.00071218
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Aumento en el reclutamiento de juveniles 1 (ARP): a21-0.10

A=1.371143
S J1 J2 Al A2 A3 w \4
S 0.68 0.00 15.43 53.88 154.32 219.78 0.82 1.00
J1 0.10 0.80 0.25 0.02 0.00 0.00 0.15 6.91
J2 0.00 0.11 0.62 0.20 0.02 0.00 0.02 35.89
Al 0.00 0.00 0.07 0.63 0.28 0.02 0.00 139.96
A2 0.00 0.00 0.00 0.11 0.57 0.20 0.00 301.16
A3 0.00 0.00 0.00 0.02 0.10 0.77 0.00 470.46
S J1 J2 Al A2 A3 PD
S 0.1267244 0 0.08117735 0.02845056 0.01237928 0.00679384
J1 0.128801  0.1932465 0.00909027 7.299E-05 0 0
J2 0 0.1379643 0.11705255 0.00378978 5.7574E-05 0 P=0.50
Al 0 0 0.05154402 0.04656021 0.00314371 8.653E-05 C=0.34
A2 0 0 0 0.01749259 0.01377039 0.0018619 R=0.018
A3 0 0 0 0.00496835 0.00377392 0.01119791 F=0.12
CTC | 0.2555254 0.3312108 0.2588642 0.10133447 0.03312487 0.01994018
Disminucién de la permanencia de juveniles 1 (PP): ax= 0.25
A=0.90771
S J1 J2 Al A2 A3 w v
S 0.68 0.00 15.43 53.88 154.32 219.78 1.00 1.00
J1 0.00 0.25 0.25 0.02 0.00 0.00 0.00 227716.80
J2 0.00 0.11 0.62 0.20 0.02 0.00 0.00 1361574.10
Al 0.00 0.00 0.07 0.63 0.28 0.02 0.00 4782901.60
A2 0.00 0.00 0.00 0.11 0.57 0.20 0.00 7461212.30
A3 0.00 0.00 0.00 0.02 0.10 0.77 0.00 11531784
S J1 J2 Al A2 A3 PD
S | 5.593E-05 0 7.8546E-07 3.0934E-06 6.3999E-06 8.4509E-06
J1 | 1.873E-05 0.00120803 0.00289796 0.00026148 0 0 P=0.73
J2 0 0.00317816 0.04297243 0.01563426 0.00112933 0 C=0.12
Al 0 0 0.01704302 0.1729968 0.0555393 0.00367819 R=10.13
A2 0 0 0 0.04712032 0.1763743 0.05737889 F=0.00001
A3 0 0 0 0.01324136 0.04782417 0.3414287
CTC | 7.4659E-05 0.00438619 0.06291419 0.24925731 0.2808735 0.40249423
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Autopolinizacién

Aumento en la permanencia del banco de semillas (ABS): a11=0.99.

2=0.99
S J1 J2 Al A2 A3 w v
S 0.99 0 1E-09 1E-09 1E-09 1E-09 1 1
J1 1E-13 0.8 0.25 0.02 0 0 1.0051E-12 5.2384E-09
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 3.5576E-13 9.0481E-09
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 1.0141E-13 1.4832E-08
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 3.9498E-14 1.7999E-08
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 2.7172E-14 2.2256E-08
S J1 J2 Al A2 A3 PD
S 1 0 3.5936E-22 1.0243E-22 3.9897E-23 2.7447E-23
J1 5.2913E-22  4.2546E-21 4.7061E-22 1.0731E-23 0 0 P=0.99999
J2 0 1.0105E-21 2.0159E-21 1.8536E-22 7.2199E-24 0 C <0.0001
Al 0 0 3.7309E-22 9.571E-22 1.6569E-22 8.1416E-24 R <0.0001
A2 0 0 0 2.028E-22 4.0931E-22 9.8801E-23 F<0.0001
A3 0 0 0 4,5594E-23 8.8795E-23 4.7036E-22
CTC 1 5.2651E-21 3.219E-21 1.504E-21 7.1091E-22 6.0475E-22
Aumento en el reclutamiento de juveniles 1 (ARP): a21-0.10
A= 0.93521
S J J2 Al A2 A3 W v
S 1.00E-09 0 1.00E-09  1.00E-09  1.00E-09  1.00E-09 |5.4343E-10 1
J1 | 1.00E-01 0.8 2.50E-01  2.00E-02 0 0 0.4917724 9.352186
J2 0 0.11 6.20E-01  2.00E-01  2.00E-02 0 0.2559118 11.496273
Al 0 0 7.00E-02  6.30E-01  2.80E-01  2.00E-02 | 0.1259433 18.368471
A2 0 0 0 1.10E-01  5.70E-01  2.00E-01 |0.06922677 22.916497
A3 0 0 0 2.00E-02  1.00E-01  7.70E-01 |0.05714575 29.964346
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S J J2 Al A2 A3 PD
S 4.4177E-20 0 2.0804E-11 1.0238E-11 5.6276E-12 4.6455E-12
J 4.1315E-11 0.29910131 0.04864009 0.001915 0 0 P=0.74
J2 0 0.05055509 0.1482825 0.02354036 0.00129393 0 C=0.12
Al 0 0 0.02674929 0.1184785 0.02894384 0.00170662 R=0.12
A2 0 0 0 0.02580874 0.07351029 0.02129184 F<0.00001
A3 0 0 0 0.00613565 0.01686281 0.1071841
CTC 4.1315E-11 0.3496564 0.22367188 0.17587825 0.12061087 0.13018256
Disminucion de la permanencia de juveniles 1 (PP): ax= 0.25
A= 0.90769
S J J2 Al A2 A3 w %
S | 1.00E-09 0 1.00E-09  1.00E-09  1.00E-09  1.00E-09 |9.9074E-10 1
J1| 1.00E-13 0.25 2.50E-01  2.00E-02 0 0 0.1007042 9.077E+12
J2 0 0.11 6.20E-01  2.00E-01  2.00E-02 0 0.2429862 5.4272E+13
Al 0 0 7.00E-02 6.30E-01 2.80E-01  2.00E-02 | 0.274328 1.9064E+14
A2 0 0 0 1.10E-01  5.70E-01  2.00E-01 | 0.1982006 2.9739E+14
A3 0 0 0 2.00E-02 1.00E-01  7.70E-01 | 0.1837811 4.5962E+14
S Aj| J2 Al A2 A3 PD
S | 5.20222E-33 0 1.2759E-24 1.4405E-24 1.0407E-24  9.65E-25
J1 | 4.72205E-24 0.00119994 0.00289529 0.0002615 0 0 P=0.734
J2 0 0.00315679 0.04293177 0.01563528 0.00112964 0 C=0.12
Al 0 0 0.01702642 0.1730033 0.05555291 0.00367938 R=0.13
A2 0 0 0.04712065 0.1764121 0.0573957 F <0.0001
A3 0 0 0.01324128 0.0478338 0.3415242
CTC | 4.72205E-24 0.00435673 0.06285348 0.24926201 0.28092845 0.40259928
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Control

Aumento en la permanencia del banco de semillas (ABS): a11=0.99.

A=1.00010
S J J2 Al A2 A3 w v
S 0.99 0 44.18 15429  441.85 629.3  0.9947147 1
J1 | 0.000001 0.8 0.25 0.02 0 0 0.00260336 515352.6
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 0.00135238 634130
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02  0.00066407 1015602.8
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2  0.00036462 1269064.2
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77  0.00030083 1661626.3
S J1 J2 Al A2 A3 PD
S 0.99742  0.00000  0.00003  0.00003  0.00003  0.00003
i1 0.00011  0.00074  0.00008  0.00000  0.00000  0.00000 P=0.99
J2 0.00000  0.00019  0.00035  0.00003  0.00000  0.00000 C<0.0001
Al 0.00000  0.00000  0.00011  0.00027  0.00004  0.00000 R< 0.0001
A2 0.00000  0.00000  0.00000  0.00008  0.00015  0.00004 F<0.001
A3 0.00000  0.00000  0.00000  0.00002  0.00004  0.00022
CTC 0.99752  0.00093  0.00057  0.00043  0.00027  0.00028
Aumento en el reclutamiento de juveniles 1 (ARP): a21-0.10
A= 1.23151
S J J2 Al A2 A3 W v
S 0.42 0 44.18 154.29 441.85 629.3 |0.75912115 1
J1| 0.0 0.8 0.25 0.02 0 0 0.19765762 8.115178
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 0.03714176 31.834941
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 |0.00476115 123.554829
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 0.00091396 248.380775
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77  |0.00040436 411.462482
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S J1 J2 Al A2 A3 PD
S 0.99742 0.00000 0.00003 0.00003 0.00003 0.00003
P 0.00011 0.00074 0.00008 0.00000 0.00000 0.00000 P=0.99
C<
J 0.00000 0.00019 0.00035 0.00003 0.00000 0.00000 0.0001
R<
Al 0.00000 0.00000 0.00011 0.00027 0.00004 0.00000 0.0001
A2 0.00000 0.00000 0.00000 0.00008 0.00015 0.00004 F<0.001
A3 0.00000 0.00000 0.00000 0.00002 0.00004 0.00022
CTC 0.99752 0.00093 0.00057 0.00043 0.0002654  0.00028
Disminucion de la permanencia de juveniles 1 (PP): az= 0.25
A=0.90770
S J1 J2 Al A2 A3 w v
S 0.42 0 44.18 154.29 441.85 629.3 0.99100117 1
J1| 0.000001 0.25 0.25 0.02 0 0 0.00090774 487704.6
J2 0 0.11 0.62 0.2 0.02 0 0.0021867 2916050
Al 0 0 0.07 0.63 0.28 0.02 0.00246805 10243227.6
A2 0 0 0 0.11 0.57 0.2 0.00178305 15978836.2
A3 0 0 0 0.02 0.1 0.77 0.00165329 24696130.4
S J1 Al A2 A3 PD
0.05718598 0 0.05855723 0.02753191 0.01441424 0.00999051
J1 0.1104939 0.2301605 0.01351543 0.0001386 0 0 P=0.53
J2 0 0.1241479 0.13148839 0.0054372 0.00010437 0 C=0.32
Al 0 0 0.05761684 0.06647244 0.00567117 0.00017922 R=0.02
A2 0 0 0.023332  0.02320853 0.00360283 F=0.11
A3 0 0 0.00702751 0.00674505 0.02297825
CTC |0.16767988 0.3543084 0.26117789 0.12993967 0.05014336 0.03675081
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