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Resumen

La familia de plantas Cactaceae es una de las mas caracteristicas del continente
americano y en particular del territorio mexicano por ser el principal centro de
diversificaciéon de estas plantas. En el presente trabajo se estudiaron tres aspectos
importantes de la ecologia de la cactacea columnar Neobuxbaumia macrocephala,
especie endémica de México que se distribuye en la regién de Tehuacan, Puebla. Los
tres aspectos estudiados fueron el crecimiento, la mortalidad y la longevidad de una
poblacion de N. macrocephala. Se obtuvo una curva de crecimiento a partir de
mediciones de la longitud total de 330 individuos muestreados en 8 ocasiones entre los
anos 1997-2015. A partir de estos mismos individuos se obtuvieron estimaciones de la
mortalidad y supervivencia y se realizaron muestreos para conocer las probables causas
de muerte de los individuos de esta especie. A partir de las curvas de crecimiento
obtenidas se pudo estimar la edad de los individuos a partir de la longitud total de sus
tallos y evaluar la edad a la que los individuos mueren y con esto la longevidad potencial.
El crecimiento varié dependiendo la categoria de tamafno de las plantas muestreadas,
los individuos de la categoria mas grande tuvieron un crecimiento total de 376.5 cm en
el periodo muestreado y un crecimiento anual promedio de 39.6 cm. La mortalidad
también difirid entre categorias de tamano, la mayor mortalidad ocurrié en individuos
pequefios y fue reduciendo a medida que las plantas aumentaban en tamafio. Se
observaron diferentes patrones en los individuos muertos muestreados, algunos se
encontraban desenraizados, muertos en pie o trozados. La longevidad estimada a partir
de las curvas de crecimiento y la longitud total del individuo de mayor tamario fue de 223

afos, sin embargo, la mayor parte de plantas muertas muestreadas tenian tamafios



menores, lo que significaria que la mayor proporcion de muertes en la poblacién no estan
ligadas al tamafio o a la longevidad de los individuos. Con este trabajo se lograron
conocer aspectos ecoldgicos y de la dinamica poblacional de la especie de los cuales no
se tenia conocimiento, haciendo evidente la necesidad de plantear estrategias de
conservacion para especies endémicas con areas de distribucion restringidas como es

el caso de N. macrocephala.

Palabras clave: crecimiento, mortalidad, longevidad, curva de crecimiento,

Neobuxbaumia macrocephala, causas de muerte.



1. Introduccion

La familia Cactaceae tiene su centro de origen en el continente americano. Se distribuye
desde Canada hasta el sur del continente, incluyendo las islas Galapagos y las islas del
Caribe. Es una de las familias de plantas de facil reconocimiento ya que sus especies se
distinguen morfolégicamente de casi todos los demas grupos de plantas, a través de
caracteristicas tales como sus tallos suculentos con presencia de espinas y sus flores
vistosas en una amplia variedad de formas y tamafios (Gibson y Nobel, 1986; Barthlott y
Hunt, 1993; Nobel, 2002; Drezner y Lazarus, 2008).

La distribucion de las cactaceas suele estar limitada por distintos factores, los cuales
afectan la dinamica de sus poblaciones. Entre esos factores encontramos que las
cactaceas precisan de condiciones climaticas especificas con suficiente humedad vy
temperaturas no demasiado bajas (Parker, 1993), interacciones con plantas nodrizas que
provean condiciones adecuadas a las plantulas y juveniles (Valiente-Banuet et al., 1997,
Flores et al., 2003), presencia de polinizadores y dispersores de semillas (Valiente-
Banuet et al., 1997), caracteristicas edaficas particulares en términos de la textura y la
capacidad de retencion de agua del suelo (Ruedas et al., 2006) y en ocasiones, la
presencia de micorrizas (Carrillo-Garcia et al., 1999; Nobel, 2002). Pese a ser plantas
casi exclusivas del continente americano, en la actualidad se encuentran distribuidas en
casi todos los contenientes, pues se han introducido debido a que son aprovechadas por
su utilidad alimenticia, tanto humana como para el ganado y por su atractivo como plantas
ornamentales. La introduccion de varias especies en otros continentes ha propiciado que

en la actualidad varias especies de cactaceas, en particular de los géneros Opuntia y



Cylindropuntia sean consideradas invasoras (Ortega-Baes y Godinez-Alvarez, 2006;
Novoa et al., 2014).

Las cactaceas se caracterizan por sus adaptaciones a la vida en climas aridos y
semiaridos, en los cuales son elementos fisondmicos importantes y en donde tienen un
rol central, no solo por su dominancia, sino también por que favorecen la presencia de
otras especies de plantas y animales en las comunidades que habitan. Entre las especies
de cactaceas mas llamativas por sus tallas y su dominancia en el paisaje, encontramos
a las columnares tales como Carnegiea gigantea (saguaro), Pachycereus pringlei
(carddn), Cephalocereus columna-trajani (viejito) y Neobuxbaumia macrocephala (falso
tetecho) (Wolf y Rio, 2003; Drezner y Lazarus, 2008; Herrera y Lépez, 2017). A pesar de
que las cactaceas son caracteristicas de los ecosistemas aridos, también se les puede
encontrar en otros ecosistemas, por ejemplo, en bosques templados, selvas tropicales
bajas, medianas y altas (Pavon et al., 2000; Gurvich et al., 2014).

De cerca de 126 géneros y 1900 especies que se han descrito para la familia
Cactaceae, se tiene registro de 913 taxa (669 especies y 244 subespecies) en el territorio
mexicano, de las cuales 70 especies son cactaceas columnares (Guzman et al., 2003).
De todos estos taxa, cerca del 80% son endémicos de México. Nuestro pais cuenta con
la mayor riqueza de especies y endemismos de todo el continente, lo que indica que es
uno de los principales centros de diversificacién de esta familia de plantas (Arias et al.,
1993; Anderson, 2001; Novoa et al., 2014). Actualmente la familia cactacea completa se
encuentra enlistada en el apéndice Il de CITES, lo que denota su vulnerabilidad.

Aproximadamente el 33% de sus especies se encuentran enlistadas en alguna categoria



de riesgo, de acuerdo con la UICN (Union Internacional para la Conservacion de la
Naturaleza) (Goettsch et al., 2015).

Aunado a lo antes mencionado, en afios recientes, los ecosistemas aridos, habitats
en los que se distribuye la mayor diversidad de cactaceas, han sido objeto de una alta
intensidad y variedad de disturbios, tales como la fragmentacién del habitat, el trafico
ilegal de especies y el cambio de uso de suelo hacia actividades como la agricultura y la
ganaderia extensiva (Goettsch et al., 2015). Si bien la importancia de conservar estas
especies de plantas es evidente, la formulacion de planes de manejo y estrategias de
conservacion se ha visto entorpecida a causa de la falta de informacién respecto a la
demografia y la dindmica de sus poblaciones. Esto se debe principalmente a la
complejidad de trabajar con plantas longevas, ya que sus poblaciones se deben seguir
a largo plazo para poder conocer en detalle su comportamiento. Ademas, dicho
comportamiento se ve afectado por el hecho de que las condiciones ambientales
cambian a través del tiempo y esto afecta procesos como la reproduccion y la
supervivencia (Mandujano et al., 2007; Olvera, 2018; Ureta et al., 2018).

Varios aspectos poblacionales se han estudiado en Cactaceae, lo que ha permitido
conocer detalles sobre la germinacién y el establecimiento (Dubrovsky, 1996; Rojas-
Aréchiga y Vazquez-Yanes, 2000), el crecimiento (Steenbergh y Lowe, 1983; Parker,
1988), la reproduccién (Godinez-Alvarez et al., 1999; Esparza-Olguin et al., 2002) y las
dinamicas poblacionales (Silvertown et al., 1993; Kroon et al., 2000). Sin embargo,
mucha de la investigacion realizada se ha llevado a cabo s6lo en algunas especies y hay
factores como la mortalidad y la longevidad que han sido poco estudiados en Cactaceae,

y que son demograficamente importantes ya que afectan la esperanza de vida de los



individuos, la estructura de las poblaciones y la dinamica poblacional en general. De igual
manera, es importante conocer las causas de muerte (senescencia, sequias, heladas,
competencia, pastoreo, entre otras), ya que el comportamiento poblacional depende en
gran medida de estos procesos (Dubrovsky, 1996). A continuacién, se presentan una

breve revision de estos temas, particularmente para la familia Cactaceae.

1.1 Crecimiento

El crecimiento de los seres vivos es uno de los principales componentes de la historia de
vida de los organismos y es un proceso fundamental de la vida en la Tierra
(Devaranavadgi etal., 2013; Pommerening y Muszta, 2015). En las plantas, el
crecimiento se puede definir como un aumento en el tamafio, la biomasa y/o en el numero
de estructuras a través del tiempo (Damuth, 2001). La cuantificacion puede hacerse en
términos absolutos, simplemente como una evaluacion del cambio en estos parametros
a través de un periodo de tiempo, o en términos relativos como una evaluacion del
cambio en el tamafo respecto a un tamano inicial por unidad de tiempo (Hunt, 1990;
Ang, 1991).

El modelado del crecimiento en plantas tiene implicaciones en el estudio de la
ecologia de las especies. Poblaciones conformadas por individuos con altas tasas de
crecimiento tendrian un crecimiento poblacional mas alto debido al menor tiempo en el
que ocurre la maduracion, lo que significa una mayor fecundidad relativa (Kindimann
et al., 1992). De igual manera es util para la cuantificacion de la productividad primaria
de los ecosistemas. La investigacion sobre el crecimiento en plantas tiene como objetivo

encontrar patrones diferenciales de crecimiento ante diferentes condiciones ambientales



o ante distintos tratamientos, asi como comprender el crecimiento de los individuos como
una caracteristica intrinseca de las poblaciones. Es fundamental conocer las tasas de
crecimiento de los individuos ya que evidencian la relacién entre este proceso biolégico
y otros rasgos adaptativos importantes, como las tasas reproductivas, la longevidad y
otros componentes de la historia de vida (Charnov, 1993; Banavar et al., 1999; Damuth,
2001).

De manera interesante, en algunas especies las tasas de crecimiento tienen
implicaciones en otros procesos demograficos, como la mortalidad. Las bajas tasas de
crecimiento por un periodo extendido de tiempo puede ser un indicador de altas
probabilidades de muerte en plantas (Gillner et al., 2013).

El crecimiento de las plantas puede verse afectado por distintos factores, tanto
intrinsecos a la especie (variacion genética, alometria y tasas metabdlicas), como
extrinsecos a ésta (interacciones bidticas y condiciones abioticas) (Damuth, 2001). Un
ejemplo de este tipo de interacciones se puede observar en las primeras etapas del
crecimiento de las cactaceas. Algunas interacciones positivas son de vital importancia
para el crecimiento, como es el caso de la interaccion con ciertas plantas que funcionan
a manera de nodrizas y la interaccién con micorrizas que optimizan la obtencién de
nutrientes por parte de la planta (Carrillo-Garcia et al., 1999). De manera contraria, la
competencia intra e interespecifica puede tener grandes repercusiones negativas en el
crecimiento (Craine y Dybzinski, 2013). Sin embargo, a pesar de que las interacciones
bidticas pueden tener un gran impacto en como crecen la cactaceas, se cree que las
interacciones abidticas tienen una repercusién aun mas grande. Condiciones como las

precipitaciones en invierno y las heladas pueden reducir las tasas de crecimiento de



algunas especies (Drezner y Lazarus, 2008). Por otro lado, las temperaturas extremas
en verano e invierno y la humedad del suelo se consideran otros de los principales
factores que afectan las tasas de crecimiento de algunas especies de cactaceas (Drezner
y Wester, 2005). La radiacién solar puede tener efectos positivos o negativos,
dependiendo de la especie y el estadio en el cual se encuentre la planta (Godinez-
Alvarez et al., 2003).

En las cactaceas columnares, como en otras plantas, diferentes condiciones pueden
estimular distintos patrones de crecimiento, tanto entre individuos como entre
poblaciones (Steenbergh y Lowe, 1983). Tal es el caso de Carnegiea gigantea (saguaro),
especie en la que sus tasas de crecimiento pueden variar hasta en un 100% en distintas
poblaciones. Por ejemplo, el tiempo que tarda una plantula en alcanzar 1 cm de longitud
puede diferir mucho entre poblaciones y la transicidon a la madurez puede variar de 50 a
100 anos de edad (Drezner, 2014).

Las tasas a las que crecen distintas especies de cactaceas también son muy
variables y dependen del estadio de los individuos. Ejemplo de esto son Lophocereus
schotii y Stenocereus thurberi (Parker, 1988), que crecen a una mayor velocidad en los
primeros estadios en comparacién con C. gigantea. Sin embargo, su tasa de crecimiento
se vuelve mas lento que el de C. gigantea una vez alcanzado un metro de altura
(Steenbergh y Lowe, 1983). Otro ejemplo de esto es Ferocactus wislizeni (Shreve, 1935)
que tiene una mayor tasa de crecimiento en las primeras etapas de su ciclo de vida en
comparacién con casi todas las especies de cactus columnares (Godinez-Alvarez et al.,

2003; Drezner y Lazarus, 2008).
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Las cactaceas columnares crecen a ritmos lentos. Una de las especies que ha sido
mas estudiada a este respecto es C. gigantea en el desierto de Arizona. Se estima que
plantas de 10 m de altura pueden tener edades de hasta 170 afos y que su crecimiento
anual puede llegar a ser hasta de 13 cm (en cuanto a la altura total de la planta, medida
desde la base hasta el punto mas alto) (Steenbergh y Lowe, 1983). Otro caso es el de
S. thurberi, cuyos individuos mayores a 10 m de longitud total (sumando la longitud de
todas sus ramas) llegan a tener hasta 45 anos. Por otro lado, en L. schotii los individuos
de apenas 1 m de altura se estima que tienen 60 afios de edad (Parker, 1988b). Por
ultimo, Vilchis (2000) estimé que una planta de Neobuxbaumia macrocephala de 2.5 m

de longitud total (sumando la longitud de todas sus ramas) tiene 180 afios de edad.

1.2 Mortalidad

Todos los seres vivos mueren en algun momento y este fendmeno forma parte de la
dinamica poblacional de todas las especies. Un tema de gran interés en ecologia de
poblaciones ha sido investigar las causas de muerte, las fluctuaciones en las tasas de
mortalidad y las diferencias en las probabilidades de muerte de individuos de diferentes
categorias de edad o tamafio en la poblacion. Asi mismo, otros temas relacionados han
sido la investigacion sobre la manera en la que las interacciones bibticas y abidticas
afectan la supervivencia de las poblaciones (McDowell et al., 2008).

El estudio de la mortalidad puede ayudarnos a elucidar la historia evolutiva de las
especies. Al analizar las diferentes estrategias que siguen los individuos y que les
permiten aumentar sus probabilidades de supervivencia, se puede obtener informacion

sobre como las especies se han adaptado a las condiciones a las que se enfrentan. De
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esta manera, la seleccion natural ha moldeado las caracteristicas de historia de vida de
las especies por miles de millones de afos, siendo los individuos capaces sobrevivir y
reproducirse los que logran dejar sus genes representados en la siguiente generacion
(Begon et al., 2006; McCoy y Gillooly, 2008).

En las plantas, las tasas mas altas de mortalidad se encuentran en las primeras
etapas del ciclo de vida, siendo la plantula la fase mas susceptible (Drezner y Lazarus,
2008). La probabilidad de muerte decrece a medida que los individuos incrementan su
tamano, por lo tanto, individuos de mayor tamafio, no sélo enfrentan el estrés de una
mejor manera, sino que tienen una ventaja competitiva sobre individuos de menor
tamano (Cook, 1979; Batra, 2009).

Las principales causas de mortalidad en plantas son la herbivora, el parasitismo, los
patdgenos, la falta de recursos (agua, luz y/o nutrientes), asi como la senescencia
(Barcikowski y Nobel, 1984; Bowers et al., 1995). De igual manera, la disponibilidad de
sitios seguros para la germinacion y el establecimiento afecta fuertemente la
supervivencia en las fases tempranas. Los disturbios ambientales, como los incendios,
las heladas y los huracanes, pueden llegar a tener un gran impacto en la supervivencia
de muchas poblaciones vegetales (Cook, 1979; Aranda-Pineda et al., 2016).

La mortalidad en cactaceas ha sido estudiada con anterioridad en una gran variedad
de especies, sin embargo, su estudio puede llegar a ser complicado por varias razones,
tales como la alta longevidad de las plantas o bien la dificultad de acceso a sus zonas
distribucion. La mortalidad en este grupo de plantas ha sido atribuida a una gran variedad

de factores, desde los intrinsecos a la especie (i. e. senescencia), como los extrinsecos,
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tales como la pérdida de su habitat, los cambios ambientales, e incluso el trafico ilegal
de ejemplares (Barcikowski y Nobel, 1984; Bowers et al., 1995).

Entre los principales factores involucrados en la supervivencia de los individuos de
estas plantas suculentas se encuentran las variables climaticas. Existen requerimientos
muy especificos de humedad y temperatura para que se dé el reclutamiento y la
supervivencia de plantulas. Se ha documentado que eventos ambientales como El Nifio
repercuten de manera significativa en las poblaciones de cactaceas (Holmgren et al.,
2001), al igual que las variaciones anuales en las lluvias y las temperaturas en la
temporada de verano, fendmenos que se han estudiado en distintas especies, como C.
gigantea, y en especies de los géneros Mammillaria, Opuntia, Ferocactus y Echinocactus
(Steenbergh y Lowe, 1983; Godinez-Alvarez et al., 2003; Valverde et al., 2004).

La presencia o ausencia de plantas nodrizas en las primeras etapas del ciclo de vida
puede afectar de manera considerable la mortalidad. Si bien la sombra producida por las
nodrizas puede determinar que las tasas de crecimiento sean mas lentas, también
amortigua las condiciones abidticas que pueden ser perjudiciales, como la baja
disponibilidad de agua (Dawson, 1993), el exceso de radiacion solar y el viento (Parker,
1988b; Parker et al., 1999), lo cual tiene un efecto importante sobre la supervivencia en
las etapas mas vulnerables del ciclo de vida (Reyes-Olivas et al., 2002).

Otra causa importante de mortalidad en esta familia de plantas son los disturbios y
la pérdida de habitat a causa de actividades humanas, asi como el trafico ilegal de
ejemplares o la pérdida de especies nodrizas como resultado de la explotacion excesiva
para usos humanos (Méndez etal., 2006). Se ha documentado en Mammillaria

magnimama que el establecimiento y la supervivencia de plantulas no suele ser exitoso
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en sitios con alto grado de disturbio (Esparza-Olguin et al., 2002; Valverde et al., 2004).
De igual manera, muchas especies de cactaceas tienen areas de distribucion altamente
restringidas, llegando a ser microendémicas, término usado para describir que el area de
distribucion es muy limitada en ciertas especies (Rabinowitz, 1981; Gaston, 1994), por lo
qgue se vuelven aun mas vulnerables a la pérdida de habitat por razones antropogénicas.

Otras causas de muerte en cactaceas son los incendios (Thomas, 2006), las heladas
(Bowers, 1980), los huracanes (Aranda-Pineda et al., 2016) y el dafio epidérmico por la
alta exposicion a la radiacion solar. Esto ultimo se ha estudiado en cactaceas columnares
de lo géneros Stenocereus, Pachycereusy Carnegiea (Evans y Fehling, 1994) y consiste
en el dafio de células epidérmicas de la planta, lo que provoca heridas y cortezas de
color pardo a manera de cicatrices en la superficie de la planta. La presencia de estas
heridas ha sido asociada con altas tasas de mortalidad en cacuts (Evans et al., 1992,

1994).

1.3 Longevidad

Woolhouse (1974) define la longevidad como el tiempo transcurrido desde el nacimiento
de una cohorte hasta que el 99% de la misma ha muerto. La longevidad esta relacionada
con otros términos como la senescencia o el envejecimiento, que consisten en la pérdida
de viabilidad de los organismos conforme se acercan a una edad umbral a partir de la
cual la probabilidad de supervivencia tiende a cero (Edney y Gill, 1968). La senescencia
puede o no estar ligada a la muerte de la planta. Hay ocasiones en que algunas ramas
envejecen y dejan de crecer, aunque el individuo como tal permanece vivo. En otras

ocasiones el individuo completo envejece y muere. En los organismos semélparos, la
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alta inversion energética a la reproduccion provoca un proceso natural de senescencia 'y
muerte de los individuos, por lo que se puede decir que existe una causa especifica que
provoca la senescencia de la parte vegetativa de la planta y provocando la muerte de la
misma (Silvertown, 1980; Albarran-Hernandez, 2011). En otros organismos es mas dificil
identificar dicha causa y se piensa que puede existir un elemento de programacion
genética asociado con la senescencia (Olivieri et al., 1994).

El estudio de la longevidad se ha enfocado principalmente en animales. Muchos
zoologos han trabajado y logrado entender aspectos acerca de la longevidad, la
senescencia y la muerte, mientras que en plantas el analisis de estos procesos solo se
consideraba de manera incidental (Woolhouse, 1974). Actualmente, se cuenta con
estudios de longevidad en algunas coniferas. Los arboles de Sequoia sempervirens,
Sequoiadendron giganteum y de Pinus longaeva se encuentran entre las especies de
mayor longevidad. Secciones del tallo de estas plantas llegan a presentar hasta 5,000
anillos de crecimiento, lo que las convertiria en los organismos mas longevos. Otro
ejemplo entre las gimnospermas es el de Taxodium mucronatum (ahuehuete o ciprés
mexicano). Estimaciones de la edad del famoso arbol del Tule (Oaxaca, México), el cual
tiene un tallo de mas de 31 m de circunferencia, indican que podria tener entre 2,000 y
4,000 anos de vida. En angiospermas, se cree que las especies que mayor longevidad
alcanzan son las del género Quercus (encinos). En algunas especies europeas se han
llegado a encontrar individuos de hasta 1,000 afios de edad (Edney y Gill, 1968; Bowers
et al., 1995). Sin embargo, la planta mas longeva de la que se tiene registro no es un
arbol sino un arbusto. La estimaciones indican que algunos clones de Larrea tridentata

(gobernadora) llegan a superar los 11,000 afnos de edad (Vasek, 1980)
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La longevidad en cactaceas no ha sido muy estudiada y menos aun en cactaceas
columnares. Los organismos de esta familia no desarrollan anillos de crecimiento
(Drezner, 2014), lo que hace dificil la estimacion de la edad por esta via. Es necesario
hacer un seguimiento del crecimiento de los individuos a través del tiempo para estimar
su edad, haciendo uso de modelos que integren la informacioén de la velocidad a la que
éstos aumentan su tamano. Utilizando este tipo de enfoque se ha logrado estimar la
longevidad de algunas especies de cactaceas columnares, como C. gigantea, que se
estima que llega a vivir hasta 200 — 250 anos (Drezner, 2014; Drezner y Turner, 2014).
Parker (1988) estudié las relacion tamafio — edad en dos cactaceas columnares de
Arizona (Stenocereus thurberiy Lophocereus schotti). En su caso, la funcién obtenida no
pudo extrapolarse a individuos de gran tamano debido a que su muestra estaba
conformada por individuos que no superaban 20 m de longitud total. En un estudio
preliminar, Vilchis (2000) estimo la longevidad de Neobuxbaumia macrocephala en unos

160 afnos y Nufez (1993) estimo que N. tetetzo llega a vivir hasta 250 afnos.
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1.4 Objetivos

En este se buscd analizar las tasas de crecimiento y mortalidad de individuos de
diferentes categorias de tamario del cactus columnar Neobuxbaumia macrocephala, con

el objeto de contribuir a la comprensién de la dinamica poblacional de esta especie.

Objetivos particulares:

1. Estimar la tasa de crecimiento de los individuos y con base en ella generar una
curva de crecimiento para N. macrocephala.

2. Medir el tamafio de individuos encontrados muertos en el campo en la zona de
estudio (Zapotitlan Salinas, Puebla) y estimar, a partir de su tamano, la edad probable a
la que murieron.

3. Proyectar la longevidad potencial de los individuos de esta especie a partir de los
datos del tamano maximo alcanzado y de las tasas de crecimiento.

4. Dilucidar las probables causas de muerte de los individuos de diferentes

categorias de tamafo a partir de las observaciones de campo.
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2. Sistema de estudio

2.1 Especie de estudio

Neobuxbaumia macrocephala (Weber), conocida comunmente como falso tetecho, es
una especie de cactacea columnar arborescente que puede alcanzar hasta 15 m de
altura (Fig. 1). En sus etapas juveniles se compone solamente de un tallo simple y
comienza a ramificarse hacia edades mas avanzadas. Una planta adulta puede contar
con hasta 10 ramificaciones, aunque algunas pueden presentar mas (Fig. 1). Los tallos
son verde grisaceo y estan compuestos por 17 a 26 costillas de 2 a 3 cm de alto. La
areolas son de hasta 1 cm de largo y estan separadas por un surco transversal .Segun
ciertos estudios, el tamano al que los individuos se reproducen por primera vez es 2 m
(Vilchis-Anaya, 2000; Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet, 2004). Las flores de N.
macrocephala se presentan en el apice de las ramas (Fig. 2); son de tonos rojos y
purpuras y suelen emerger al final de la temporada seca, entre los mese de abril y junio.
Los estambres son de 6 a 8 mm de largo de color amarillo claro a rosado, el estilo de 2
cm de largo con 8 I6bulos del estigma de 3 mm de largo (Arias et al., 1993; Vilchis-Anaya,
2000; Esparza-Olguin, 2005). La polinizacion la llevan a cabo murciélagos de las
especies Choeronycteris mexicana, Leptonycteris nivalis y L. curasoae, que ademas
consumen sus frutos, fungiendo como los principales dispersores de semillas, junto con
algunas aves (Valiente-Banuet et al., 1997). Los frutos se producen entre junio y agosto
y su tamano es de 2 cm de diametro. La germinacion de las semillas y el establecimiento
de nuevos individuos se da durante la temporada de lluvias, particularmente bajo el dosel

de algunas especies de plantas arbustivas que funcionan como nodrizas
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(Pesudosmodingium  multifolium, Lippia graveolens, Gochnatia hypoleuca y
Aechynomene compacta) (Godinez-Alvarez et al., 2003; Esparza-Olguin, 2005).

Esta especie se distribuye exclusivamente en la region de Tehuacan, en el estado
de Puebla y su reducida area de distribucién es menor de 5,000 km? (Arias et al., 1993;
Ruedas et al., 2006; IUCN, 2009). Sus poblaciones presentan densidades de 130 a 200
individuos/hectarea (Ruedas etal., 2006).. Habita en matorrales xerdfilos vy
eventualmente en selvas bajas. Los tipos de suelo de estos habitats son calcareos

(Ruedas et al., 2006).
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Figura 1. Ejemplar de Neobuxbaumia macrocephala en Zapotitlan Salinas, Puebla. Fotografia del autor.
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Figura 2. Detalles morfolégicos de Neobuxbaumia macrocephala. a) Habito de crecimiento, b) rama en corte
transversal, ¢) areola y espinas, d) pseudocefalio con flores y e) flor en corte transversal. Tomado de Arias et al.,
(1993); ilustracion de A. Duarte.
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2.2 Sitio de estudio

El presente trabajo se llevd a cabo en la region de Zapotitlan Salinas, Puebla, cerca de
la colonia San Martin (Fig. 3 y 4). El valle de Zapotitlan forma parte de la Reserva de la
Bidsfera de Tehuacan-Cuicatlan. En esta region el clima predominante es semiarido con
lluvias en verano (BSw) y el tipo de vegetacion dominante es el matorral xerdfilo (Fig. 5)

(Valiente-Banuet et al., 2000; Davila et al., 2002).

Veracruz

Oaxaca

. Reserva de la Bidsfera Theuacan - Cuicatlan

Sitio de estudio

N

Figura 3. Localizacién de la Reserva de la Biosfera de Tehuacan - Cuicatlan en los estados de Puebla y
Oaxaca.

El presente trabajo se realiz6 cerca de la colonia San Martin, ubicada en la carretera
Tehuacan—Huajuapan, a unos 14 km al suroeste de Zapotitlan Salinas (Fig. 4). En este

sitio Neobuxbaumia macrocephala es el elemento fisondmico dominante y ahi se han
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llevado a cabo diversos estudios sobre la demografia de esta especie (Vilchis-Anaya,

2000; Esparza-Olguin et al., 2002; Esparza-Olguin, 2005; Olvera, 2018).

~_Salinas

-
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\N A V\ N\ .WJ,%
J @

Figura 4. Acercamiento de la zona de estudio (rectangulo azul), al suroeste de Zapotitlan Salinas.
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Figura 5. Fisonomia general del paisaje en el sitio de estudio, cerca de la colonia San Martin, Zapotitlan Salinas,
Puebla. Fotografia del autor.

En Zapotitlan Salinas la temperatura promedio anual es de 21.5°C, la temperatura
minima es de 5 y la maxima es de 40°C; y la precipitacién media anual es de 408 mm
(SMN, 2011). Los suelos en esta zona son de tipo calcareo. El tipo de vegetacién
dominante es un matorral xerofilo (Fig. 5) en el que los elementos dominantes
caracteristicos son cactaceas columnares como Neobuxbaumia tetetzo, N.
macrocephala y Cephalocereus columna-trajani, entre otros; también se presentan
cactus globosos y barriliformes de los géneros Mammillaria, Coryphantha, Ferocactus y
Echinocactus, entre otros. Asi mismo, encontramos componentes muy importantes de
plantas de las familias Fabaceae y Aspargaceae (referidas como Leguminosae y

Agavaceae en Valiente-Banuet et al., 2000).
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3. Métodos

3.1 Estudios previos

En el presente trabajo se utilizé la base de datos obtenida a partir de los estudios previos
de Neobuxbaumia macrocephala llevados a cabo por el Grupo de Trabajo de Ecologia
de Poblaciones, Facultad de Ciencias, UNAM (Vilchis-Anaya, 2000; Esparza-Olguin
et al., 2002; Olvera, 2018). Esta base de datos cuenta con informacion de la longitud total
de aproximadamente 330 individuos muestreados entre 1997 y 2015 (con muestreos
anuales entre 1997 y 2002 y posteriormente en los afios 2009 y 2015).

Como parte de este trabajo, se depurd y estructurd la base de datos para poder
extraer de ella informacion sobre el crecimiento y la mortalidad de los individuos a lo largo
del intervalo de 18 afios de observaciones. Adicionalmente, se utilizé informacién sobre

individuos encontrados muertos en el campo, como se describe mas adelante.

3.2 Crecimiento de los individuos

A partir de la base de datos se calculd la tasa de crecimiento de los individuos

utilizando dos criterios:

a ) Por categoria de tamafio — Se utilizd la categorizacidén de Esparza-Olguin et al. (2005)
en la que se distinguen 10 clases de tamafio definidas de acuerdo con la longitud total
de los individuos (Tabla 1). Los criterios para establecer esas categorias se pueden
consultar en Esparza-Olguin et al. (2002) y Esparza-Olguin (2005). Para cada categoria
se obtuvo un promedio del incremento en longitud observado entre 1997 y 2015. Para

esto se utilizaron sélo los individuos que se observaron en todos los muestreos (N = 119,
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con un tamafo de muestra que vario entre 3 individuos para la categoria 1 y 42 individuos

para la categoria 4). La categoria de plantulas no se incluyé en este estudio.

Tabla 1. Categorias de tamafio que utilizaron Esparza-Olguin et al. (2005) para estudiar la demografia de una
poblacion de N. macrocephala. En la columna de la derecha se reporta el tamafio de muestra a partir del cual se
calculé el promedio, por categoria, del incremento de tamario en el presente estudio.

Categoria  Longitud total (cm)? Estadio del ciclo de vida n
0 0-1 Plantula -
1 1.1-5 Juvenil 3
2 5.1-15 Juvenil 7
3 15.1-45 Juvenil 16
4 45.1-120 Juvenil 42
5 120.1-200 Juvenil 11
6 200.1-500 Adulto 14
7 500.1-900 Adulto 12
8 900.1-1300 Adulto 10
9 >1300 Adulto 4

@ Se incluye la longitud del tallo principal y de todas las ramificaciones.

b ) Por individuo — Se identificaron los individuos que se observaron por lo menos en tres
ocasiones a lo largo de los muestreos (entre 1997 y 2015). De estos individuos se obtuvo
su tasa de crecimiento anual de la siguiente manera:

Se graficé el tamafio del individuo contra el tiempo (en afios) y se obtuvo la pendiente
y la ordenada al origen de la relacion lineal resultante. La pendiente se interpreté como
la tasa de crecimiento de dicho individuo (Vilchis, 2000). Posteriormente, se obtuvo un
promedio de las tasas de crecimiento para los organismos de cada categoria de tamano
(aqui volvemos a un andlisis por categorias, aunque la base de dicho analisis es la tasa
de crecimiento por individuo). Con este promedio se modeld (con un modelo lineal) el

crecimiento de los individuos cuyo tamano inicial fuera el limite bajo de cada categoria.
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Asi se pudo obtener también el tiempo promedio que pasa un individuo en cada
categoria. Por ejemplo, para la categoria 1, el limite bajo de su tamano es de 1.1 cm. Si
sabemos que los individuos de esa categoria crecen a una velocidad de 0.99 cm/afo
(pendiente de la relacion lineal obtenida), entonces se puede calcular el tiempo que éstos
pasaran en la categoria 1 (i. €. poco mas de 5 anos). Lo mismo se puede hacer para los
individuos de la categoria 2, y de la 3 y asi sucesivamente. Con toda esta informacion se
ajusté una curva que describe la relacion tamafio — edad de los individuos de N.
macrocephala. Con esta curva se pudo estimar la edad de los individuos a partir de su
tamafno.

Ademas de la tasa de crecimiento anual, también se calculé la tasa relativa de
crecimiento de la siguiente forma:

TRC= (Tamafnozo1s — Tamafio1gg7) / Tamarnogg7
Esta tasa mide cuantas veces crecio un individuo con respecto al tamafo inicial

que tenia.

3.3 Mortalidad

Se estimd la mortalidad a partir de la base de datos obtenida en el periodo de 1997 —
2015, como la proporcién de individuos, por categoria, que murié en este periodo. Con
esto se describié el comportamiento a mediano plazo de la mortalidad (y de la
supervivencia) en funcion de la categoria de tamafo. Para ejemplificar dicho
comportamiento, se construyeron curvas de supervivencia para 4 categorias de tamafo

(elegimos a las categoria 1, 3, 6 y 9) y se llevo a cabo un analisis de supervivencia para
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probar si habia diferencias significativas entre ellas. Para esto, se utilizd el programa R
con un modelo de riesgo constante y con censura (paquete survival).

Ademas del analisis de la base de datos, durante dos salidas de campo que se
llevaron a cabo en diciembre de 2017 y junio de 2018 se realizaron observaciones de las

probables causas de muerte de los individuos encontrados muertos en el campo (N=49).

3.4 Longevidad

Durante las salidas de campo antes mencionadas, se obtuvo la longitud total de los
individuos encontrados muertos en el campo. Para esto fue necesario sumar la longitud
de cada fragmento encontrado en el suelo, asi como de los fragmentos encontrados en
pie. Conociendo la longitud total de cada individuo muerto, se calculé su edad al

momento de morir utilizando la curva de crecimiento obtenida en la seccién 3.2
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4. Resultados

4.1 Crecimiento

Con respecto al crecimiento acumulado por categoria de tamanio, se observé que las
categorias de tamafio mas pequenas tuvieron un menor crecimiento a lo largo de los 18
afos de observaciones (Fig. 7). Por ejemplo, los individuos de la categoria 1 (1.1 a 5
cm) crecieron, en promedio, 14.8 cm en el periodo mencionado, mientras los de la
categoria 6 (200.1 a 500 cm) mostraron un crecimiento promedio de 194.5 cm y

finalmente, los de la categoria 9 (mayor a 1300 cm) crecieron 376.5 cm (Fig. 7).
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Figura 6. Promedio del crecimiento acumulado (1997 — 2015) de los individuos de Neobuxbaumia macrocephala de
Zapotitlan Salinas para diferentes categorias de tamafio que sobrevivieron en el periodo de observacion (categorias
definidas en Tabla 1). Los numeros arriba de las barras son los tamafios de muestra.

La tasa de crecimiento anual por categoria mostrd un patron similar al observado
en la figura 7, es decir, los individuos pequefos tuvieron tasas de crecimiento bajas (i.

e., los de la categoria 1 crecieron, en promedio, 0.99 cm/afio) y conforme aumenté la
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categoria de tamafio, aumentd también la tasa de crecimiento (los individuos de la
categoria 9 crecieron, en promedio a una tasa de 39.6 cm/afo; Fig. 8). Nétese que los
individuos de las categorias 5 y 6 mostraron tasas de crecimiento muy parecidas,
mientras que sus medidas de crecimiento total representadas en la figura 7 son muy
distintas. Esto demuestra que ambas medidas (i. e., crecimiento total y tasa de

crecimiento) efectivamente evaluan aspectos diferentes del crecimiento.
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Figura 7. Promedio de la tasa de crecimiento anual de los individuos de N. macrocephala de cada categoria de tamafio.
Las barras de error son los errores estandar y los numeros arriba de las barras son los tamafios de muestra. Los
individuos tomados en cuenta para calcular estas tasas de crecimiento fueron aquellos que contaban por lo menos
con 3 observaciones en el periodo de 1997 a 2015 (datos obtenidos cerca de la colonia San Martin, Zapotitlan Salinas,
Puebla).

La tasa relativa de crecimiento (TRC) muestra un comportamiento muy diferente de
lo observado en las tasas de crecimiento anual y en el crecimiento acumulado. En este
caso resulté ser mayor para los individuos pequefios y se fue reduciendo a medida que

el tamano o la categoria aumentd. Los individuos de la categoria 1 aumentaron casi 5
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veces su tamanio inicial en el lapso de 18 afos, mientras que los individuos de la
categoria 6 solamente 0.54 veces y los de la categoria 9 tuvieron un incremento de

0.244 veces.

Tasa de Crecimiento Relativa

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Categoria de Tamafio

Figura 8. Tasa relativa de crecimiento por categoria de tamafio de los individuos de N. macrocepha en Zapotitlan
Salinas, Puebla. Las barras de error son los errores estandar. Los tamafios de muestra para cada categoria son los
mismos de la Fig. 7. La tasa de crecimiento relativa se calcul6 como: TRC= (Tamafozoo1s — Tamafio1ggr) / Tamarfiosgor.

Cuando la tasa de crecimiento se calculé utilizando los datos de aumento en el
tamano de cada individuo, se obtuvo una curva de crecimiento que se ajusté a un modelo
binomial (Longitud total = 0.1216(edad)? - 4.0495(edad); R = 0.993; Fig. 10). Esto
significa que el ritmo de crecimiento de los individuos pequefios (i.e., la inclinacién de la
curva hacia el lado izquierdo de la grafica) fue mucho menor que el de los individuos de
mayor tamafo. Esta curva de crecimiento permite estimar la edad que tendria un
individuo de un tamano particular. Por ejemplo, utilizando la curva obtenida, un individuo
de 20 m de longitud total tendria una edad aproximada de 148 anos. Notese que la

ordenada al origen de la curva ajustada se forzé a 0; de esta manera, la curva ajustada
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presenta valores negativos de y cuando los valores de x van de 0 a 35 anos. Esto implica
que la curva ajustada tiene sus limitaciones en términos de las estimaciones de la edad
para individuos pequefios. Sin embargo, para estimar la edad de éstos, se puede utilizar

directamente la curva observada.
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Figura 9. Curva de crecimiento de los individuos de Neobuxbaumia macrocephala a través del tiempo en Zapotitlan
Salinas, Puebla. La curva observada esta en azul oscuro y la ajustada (ver texto) en azul claro.
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4.2 Mortalidad

La mortalidad siguié un patron diferencial entre categorias de tamano. La mayor
mortalidad se observo en la primera categoria (1.1 — 5 cm) en la que el 87% de los
individuos murieron durante el periodo 1997 a 2015. La mortalidad fue disminuyendo
gradualmente hasta llegar a la categoria 5, que tuvo una mortalidad de 20% y volvié a
aumentar ligeramente en las categorias 6 y 7. La menor mortalidad se observé en la
categoria 8 (900.1 a 1300 cm) con solo el 7% de los individuos. En la ultima categoria de
tamafio (>1300.1 cm) la mortalidad fue de 38% (Fig. 9).

Al final del periodo muestreado, solamente 103 de los 204 individuos de los que se

tenia registro en 1997 sobrevivieron, lo que significa que 50.4% de los individuos murid.
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Figura 10. Proporcion de individuos de Neobuxbaumia macrocephala de cada categoria de tamafio que murieron entre
1997 y 2015 en Zapotitlan Salinas, Puebla. Los numeros arriba de las columnas son el tamafio de muestra.
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Con el objeto de ejemplificar el comportamiento de la supervivencia a través del
tiempo en diferentes categorias de tamafo, se construyeron curvas de supervivencia
para las categorias 1, 3, 6 y 9 (Fig. 12).

Conforme aumenta la categoria de tamano, las curvas de supervivencia muestran
una caida menos drastica durante los primeros afios de observacion. Por ejemplo, en la
categoria 1 la supervivencia disminuy6 hasta 32% entre 1997 y 2002, mientras que en
la categoria 6 la supervivencia fue de 87.5% para el mismo periodo y en la categoria 9

no se observé mortalidad.
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Figura 11. Curvas de supervivencia (proporciones) de los organismos de Neobuxbaumia macrocephala de diferentes
categorias de tamafo en Zapotitlan Salinas, Puebla (nomenclatura de colores dada en la parte superior derecha de
la grafica para las categorias 1, 3,6 y 9).
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Con respecto a las plantas muertas observadas en campo en 2017 y 2018, y
segun la condicién en la que se encontraron, se definieron tres estados:

a) Plantas trozadas: eran plantas cuyo tallo principal se encontraba en pie hasta
cierta altura (tipicamente alrededor de 2 m) y a partir de ese punto estaba
trozado y el resto de los fragmentos se encontraban sobre el suelo (Fig. 13).

b) Plantas desenraizadas: eran aquellas que se habia caido completas y cuya
base mostraba la raiz expuesta (Fig. 13).

c) Plantas muertas en pie: fueron individuos que se encontraban completos, pero
ya sin vida, lo cual se pudo concluir por el color de sus tejidos e incluso la

presencia de cierto nivel de putrefaccion en los mismos (Fig. 13).

Figura 12. Detalle fotografico de los diferentes estados en los que fueron encontradas las plantas muertas de N.
macrocephala en Zapotitlan Salinas, Puebla. A la izquierda una planta trozada, en medio una desenraizada y a
la derecha una muerta en pie.
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De las 49 plantas que se observaron
muertas en las salidas de campo que se llevaron
a cabo en 2017 y 2018, s6lo 10 estaban
desenraizadas. La mayor parte de las plantas
estaban trozadas con sus fragmentos tirados en
el suelo, tipicamente pendiente abajo (Fig. 13).
Particularmente en los individuos en pie y en los
trozados pudimos observar la presencia de

estructuras cavernosas lignificadas en el interior

de los tallos (Fig. 14).

Figura 13. Detalle de las cavernas
lignificadas dentro del tallo de algunos
individuos de N. macrocephala muestreados
cerca de Zapotitlan Salinas, Puebla.

La proporcién de individuos que mostraron
esta condicion fue de 88% en los individuos en pie y 62% en los individuos trozados.

En los individuos desenraizados dicha proporcion fue baja (10%) (Fig. 15).
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Figura 14. Frecuencias de los tres distintos estados en lo que se encontraron las plantas muertas de N. macrocephala
en 2017 y 2018. Se indica en cada barra la proporcion de individuos en los cuales se encontraron estructuras
cavernosas (ver texto).
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4.3 Longevidad

La relacién tamafio - edad sirvié para estimar la edad de los individuos que encontramos
muertos, a partir de la medida de longitud total que se obtuvo de todos sus tallos, ya
fuera que estuvieran en pie, desenraizados o trozados (Tabla 2). La planta muerta mas
grande tuvo una longitud total de casi 50 m, lo que correspondié a una estimacion de 223
afos, la cual fue la longevidad maxima observada (ver Apéndice 1).

La mayor proporcién de los individuos encontrados muertos correspondié a la
categoria 7 (500.1 a 900 cm), seguida por los de las categorias 6 y 8. Fueron pocos los
individuos de la categoria 9 encontrados muertos, al igual que los de las categorias de
la 1 a 5. EIl hecho de que no hayamos encontrado individuos pequefios muertos
claramente no significa que no haya mortalidad en esas categorias, sino que son

individuos dificiles de detectar (vivos o muertos) por su pequefio tamafio.

16 -
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Categoria

Figura 15. Frecuencias de individuos de N. macrocephala encontrados muertos en Zapotitlan Salinas, Puebla, para
cada categoria de tamafio en los muestreos de 2017 y 2018.
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5. Discusion

5.1 Crecimiento

Las tasas de crecimiento para Neobuxbaumia macrocephala, medidas como el aumento
en el tamano de los individuos anualmente o a lo largo del periodo de observacion (1997
— 2015) (Fig. 7 y 8) fueron incrementando conforme el tamano de los individuos
aumentaba. Esto es razonable de esperar, puesto que los individuos de mayor tamafio
presentan una mayor cantidad de ramas y cada rama representa un meristemo de
crecimiento. Entonces, en términos absolutos, un individuo que tiene, por ejemplo, 7
ramas podra crecer mucho mas que un individuo pequefio de un solo tallo que cuenta
con un solo meristemo para aumentar su altura (Parker, 1988b; Nobel, 2002). Fue
impresionante ver que los individuos de la categoria 8 y 9 crecieron entre 3 y 4 metros
en los 18 anos de observacion (Fig. 7); estos individuos (n=12) tenian entre 5y 10 ramas,
lo que probablemente explica su crecimiento tan activo.

Los individuos de N. macrocephala comienzan a ramificarse cuando tienen
aproximadamente 280 cm de altura (Vilchis-Anaya, 2000; Esparza-Olguin, 2005). Esto
implica que en las categorias 1 a 5 los individuos cuentan, en la mayor parte de los casos,
con un solo meristemo para crecer, por lo que su crecimiento sera mas pausado que en
los individuos ramificados. Probablemente esto explica el escalon tan grande que se
observa entre las categorias 5 (poco o nada ramificadas) y 6 (ramificadas) en la figura 7.

En términos de la tasa de crecimiento anual, los individuos de las categorias 8 y 9
crecieron entre 23 y 40 cm anualmente (Fig. 8). Esto de nuevo se relaciona con la
presencia de multiples ramificaciones en estas categorias. Lo mismo sucede con otras

especies de cactaceas columnares, como Lophocereus schotti, la cual presenta muchas
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ramificaciones que surgen desde la base del tallo. En esta especie los individuos que
tienen entre 10 y 15 ramificaciones crecen entre 1 y 2 m de longitud total en tan sé6lo un
afo (Parker, 1988b). Por su parte, Stenocereus thurberi, que puede presentar esa misma
cantidad de ramificaciones crece de 50 cm a 1 m en el mismo periodo (Parker, 1988b).
Mientras que Cephalocereus columna-trajani, una especie que no ramifica, crece
anualmente 11cm/afio (Zavala-Hurtado y Diaz-Solis, 1995). De manera similar,
individuos de Carnegiea gigantea con 5 a 10 ramificaciones crecen anualmente entre 30
y 80 cm (Steenbergh y Lowe, 1969, 1983). La tasa de crecimiento de nuestra especie de
estudio es ligeramente menor, aunque comparable a la de C. gigantea. Esto es
interesante tomando en cuenta que ambas tienen una arquitectura similar y que ademas
son relativamente cercanas filogenéticamente (Hernandez-Hernandez et al., 2011).

Es importante notar que nuestros tamafos de muestra de las categorias de mayor
tamano no fueron muy grandes. Esto muestra que pocos individuos alcanzan longitudes
totales muy elevadas, como lo indica la estructura poblacional reportada por Esparza-
Olguin et al. (2005), en la que solo el 5% de la poblacion se encuentra en la categoria 9,
pues seguramente la mayor parte de los individuos se mueren antes de alcanzar ese
tamafno. Esta fue una de las observaciones que nos llevd a analizar el tema de la
longevidad (ver mas adelante).

En cuanto a la tasa relativa de crecimiento, ésta se puede interpretar como el ritmo
o la velocidad a la que los individuos crecen, con respecto a su tamano inicial. Lo que
observamos fue que los individuos de menor tamano o de categorias mas pequefias
crecieron hasta 5 veces su tamafio inicial en el periodo muestreado (Fig. 9). En términos

generales, esta tasa se fue reduciendo al aumentar la categoria de tamafio, hasta llegar
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a los individuos de la categoria 9 en los que sdlo se observd un crecimiento de una cuarta
parte de su tamafio inicial. Tanto en L. schotti, como en S. thurberi, C. gigantea y en
Neobuxbaumia tetetzo se presenta el mismo comportamiento, en el que los individuos
de mayor tamafio presentan tasas relativas de crecimiento mas bajas (Steenbergh y
Lowe, 1983; Parker, 1988b; Nufez-Cosio, 1993). Nobel (2002) y Parker (1988)
mencionan que esto se puede atribuir a la historia de vida de las especies, en la que la
distribucion de los recursos y la energia va cambiando a lo largo de la vida. Conforme
los individuos van creciendo, comienzan a dedicar energia, por ejemplo, a la produccion
de estructuras reproductivas. Es notorio, en nuestros datos, que se presenta una
reduccion en la tasa relativa de crecimiento de la categoria 5 a la 6 (Figura 9) que, de
acuerdo con Vilchis (2000) y Esparza-Olguin et al. (2005), es el tamafo al que los
individuos de N. macrocephala alcanzan la madurez reproductiva.

La relacion edad — tamano que obtuvimos para N. macrocephala (Fig. 10) es una
curva binomial en la que se observa que los individuos crecen de manera continua a
través del tiempo y que a mayor edad la curva toma una pendiente mas inclinada. Esto
es un reflejo de lo que comentamos en los parrafos anteriores con respecto a la tasa de
crecimiento anual (Fig. 8). En C. gigantea se observdé un comportamiento muy similar
cuando se estudio el crecimiento de la longitud total de los individuos a través del tiempo
(Steenbergh y Lowe, 1983). Los autores sefialan que su curva de crecimiento fue
exponencial, debido al crecimiento continuo de las ramificaciones. Este fendmeno es
exactamente el mismo que se observa en N. macrocephala y en otras cactaceas
columnares, que no detienen o limitan del todo el crecimiento a lo largo de su vida, es

decir, su crecimiento es indeterminado (Steenbergh y Lowe, 1983).
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Segun nuestros calculos, un individuo de 50 cm de longitud total tendria
aproximadamente 22 afios. Un individuo de 10 m de longitud total tendria unos 116 afios
y un individuo de 50 m de longitud total (que fue el mayor tamafio encontrado en el
campo) tendria aproximadamente 225 afos. Segun los datos de Vilchis (2000), un
individuo de 25 m de longitud total tendria alrededor de 180 afios, mientras que nuestras
estimaciones arrojan una edad de 160 afos para este mismo tamafno. Debido a que
nuestros datos de campo corresponden a un periodo de casi 20 afnos, mientras que los
de Vilchis (2000) son solamente de un ano, nos atrevemos a sugerir que nuestros
calculos son mas precisos.

Podria pensarse que la forma de la curva edad — tamafo depende en gran medida
del valor del intercepto, es decir del tamafo de los individuos al tiempo 0, como lo observé
Vilchis (2000). En nuestro caso el tamafio de los individuos al tiempo 0 se fijo en 0.1 cm,
que es el tamano que tienen las plantulas recién emergidas. Hicimos simulaciones
cambiando este valor, para evaluar qué tan sensible era el modelo global al mismo, pero
lo que observamos fue que al hacer pequefos cambios en el valor del intercepto, la forma
global del modelo presentaba cambios minimos. Esto se debe a la manera en la que se
construyé la curva, utilizando las tasas de crecimiento de cada categoria de tamafio para
los diferentes fragmentos de esta, de tal manera que el valor inicial no afectaba mucho

la forma general de la curva, sino solamente el primer fragmento.
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5.2 Mortalidad

La mortalidad, medida como la proporcion de individuos muertos por categoria de
tamano en el periodo muestreado, fue mas alta en las categorias de menor tamafo y se
fue reduciendo a medida que la categoria de tamafio aumentaba (Fig. 11). Esto
concuerda con lo que ocurre en la mayoria de las especies de cactaceas, en particular
las de ciclo de vida largo, como las columnares (Godinez-Alvarez et al., 2003; Thomas,
2006; Evans y DeBonis, 2015).

En las primeras etapas del ciclo de vida, las plantulas y juveniles de cactus como N.
macrocephala enfrentan distintas dificultades en el medio hostil en el que habitan. Con
tan solo unos cuantos milimetros de tamano, los individuos tienen que sobrevivir a
temperaturas que superan los 60 °C y a la escasez de agua por largos periodos de tiempo
(Esparza-Olguin et al., 2002). Aunque las semillas germinan en el verano, cuando inicia
el periodo de lluvias, el patrdn de la precipitacion es irregular y después de unos cuantos
dias de lluvia puede haber varias semanas de sequia, aun durante los meses de verano.
Esto representa una fuente de mortalidad muy alta para las plantulas (Esparza-Olguin,
2005). En especies como Neobuxbaumia spp. y Lophocereus schottii la mortalidad llega
a ser hasta de 100% en el primer afio de vida (Drezner y Lazarus, 2008). Una vez pasado
el primer afo, la supervivencia aumenta considerablemente si las condiciones climaticas
son favorables. Aun si éstas logran sobrevivir a su primer ano de vida, en las zonas
desérticas es comun que haya anos con precipitaciones extremadamente bajas. De esta
manera, las plantas jovenes cuyas raices apenas penetran el suelo unos cuantos

centimetros de profundidad, estan a merced de estas adversidades, aun cuando se
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encuentren bajo la sombra de plantas nodrizas (Valiente-Banuet et al., 1991; Flores
et al., 2003; Drezner y Lazarus, 2008; Olvera, 2018).

En C. gigantea se ha estimado que, de un millén de semillas dispersadas en un afo,
solo alrededor de 5 plantulas logran sobrevivir el primer afo de vida (Steenbergh y Lowe,
1977). Las interacciones positivas o de facilitacién con otras especies de plantas (i.e. las
nodrizas), pueden ser de gran relevancia para aumentar las probabilidades de
supervivencia de las plantulas de cactaceas columnares. Las plantas nodrizas proveen
un microambiente que amortigua las arduas condiciones ambientales en términos de
radiacién solar, temperatura, escasez de humedad, entre otras (Godinez-Alvarez y
Valiente-Banuet, 1998; Carrillo-Garcia et al., 1999).

Las curvas de supervivencia obtenidas en el presente estudio muestran un
comportamiento diferente segun la categoria de tamafo. La categoria 1, tiene una curva
de supervivencia en la que se observa una alta mortalidad durante los primeros afos,
mientras que, en otras categorias de tamafo la caida de la supervivencia es menos
drastica. Esto confirma lo que comentamos en los parrafos anteriores sobre la fragilidad
de las fases tempranas del ciclo de vida. Al presentar este fendmeno de manera gréfica,
es facil apreciar las altas tasas de mortalidad en individuos pequefios y la forma en la
que ésta se estabiliza con el tiempo y a medida que los individuos crecen. Con esto se
confirma la importancia de este tipo de estudios a mediano plazo, particularmente cuando
se trata de especies longevas, para poder observar el comportamiento poblacional con
mayor detalle (Steenbergh y Lowe, 1969, 1983; Olvera, 2018).

Los individuos muertos se agruparon en tres categorias: desenraizados, en pie y

trozados. De los 49 los individuos muertos observados, 10 estaban desenraizados, es
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decir, se encontraban caidos en su totalidad sobre el suelo y la raiz estaba expuesta. De
los demas, 18 habian muerto en pie y 21 estaban trozados en alguna parte de su tallo,
por lo general a una altura entre 1y 2 m.

Con el objetivo de evaluar las posibles causas de la mortalidad, se realizaron
observaciones de campo para determinar los factores que habian provocado la de
muerte de los individuos. Se realizaron tres categorias: individuos desenraizados, en pie
y trozados. Podemos inferir que las plantas desenraizadas se cayeron debido a su gran
tamano, quiza empujadas por la fuerza del viento y/o por la erosion del suelo. Estas
plantas se encontraron cerca de pendientes o carcavas, donde el flujo del agua pudo
haber sido la principal causa de la erosién. Por otro lado, la mayoria de las plantas que
se encontraron en pie o trozadas presentaban cavernas lignificadas dentro del tallo y
ademas en muchos casos mostraban indicios de putrefaccién o necrosis (Fig. 14).

La presencia de las cavernas antes mencionadas no se habia reportado con
anterioridad para la especie estudiada. Sin embargo, se tiene registro que las larvas de
varias especies de insectos (coledpteros, lepidopteros e incluso dipteros) llegan a
parasitar a especies de cactaceas columnares (Boyle, 1948; Takacs, 1967). Segun
nuestras observaciones y las de Lightle et al. (1942), el desarrollo del proceso de
parasitismo y necrosis podria darse da de la siguiente manera: primero, aparecen unos
pequefios orificios de color claro a lo largo del tallo de la planta (probablemente asociados
a la oviposicién por parte del insecto); después, los orificios se empiezan a tornar
negruzcos y de ellos puede empezar a salir un exudado de color café oscuro; con el
tiempo, el tejido del tallo se va secando y se empiezan a notar los granulos de carbonato

de calcio tan caracteristicos de los tallos de las cactaceas; las partes del tejido seco
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comienzan a desprenderse y las estructuras lefiosas de dentro del tallo se hacen visibles;
al irse debilitando el tejido de sostén, el tallo se troza y la planta cae (Lightle et al., 1942).

Los insectos parasitos transmiten, ademas, una infeccion bacteriana causante de la
necrosis. Las bacterias asociadas son las gram positivas Erwinia carnegieana, E.
caratovora, E. atroseptica, E. chrisanthemi, E. betavasculorum'y E. cacticida, que causan
este tipo de afecciones en muchas especies de cactaceas tanto silvestres como
cultivables (Takacs, 1967; Méndez-Gallegos, 2007).

De acuerdo con observaciones de personas de la localidad donde se encuentra la
poblacion de N. macrocephala
estudiada, el coledptero Chalcolepidius
approximatus (Fig. 17) es uno de los
principales insectos que oviposita en
sus tallos haciendo un orificio en sus

tejidos. Al eclosionar los huevecillos,
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Figura 16. Ejemplar del coledptero Chalcolepidius approximatus.
Fotografia de Felix Fleck

las larvas se desplazan hacia el interior
del tallo, causando la formacion de las
cavernas que observamos. Suponemos que la lignificacion de estas cavernas es una
especie de respuesta inmune de la planta ante la presencia de la larva (Takacs, 1967).
De todas las probables causas de muerte en esta especie, la necrosis y el
parasitismo fue la mas frecuente y los individuos encontrados muertos con estas
caracteristicas no mostraban ningun patrén en su tamafo o en su edad, por lo que
cualquier planta de la poblacion parece estar propensa a ser infectada. Cabe mencionar

que entre los individuos encontrados muertos se cuentan muy pocas plantas pequenas,
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pues en nuestra busqueda fue mucho mas facil encontrar plantas grandes debido a su
prominencia visual. Sin embargo, los fendmenos de mortalidad en plantas pequefas
pudieron observarse en los registros de nuestra base de datos. Podemos sugerir
entonces que la mortalidad en individuos pequefios se da fundamentalmente como
resultado de la sequia (Godinez-Alvarez et al., 2003), mientras que la mortalidad en
individuos grandes se da por parasitismo y necrosis, y por la caida de individuos como

resultado de la combinacién entre su gran tamafo, el viento y/o la erosion del suelo.

5.3 Longevidad

La longevidad en N. macrocephala fue estimada a partir de la relacion tamafio — edad
comentada en la seccidn anterior (Fig. 10). Con base en esta curva, se pudo estimar la
edad de un individuo dada su longitud total. De esta manera, pudimos determinar la edad
aproximada al momento de la muerte en la poblacién estudiada basandonos en las
mediciones obtenidas en campo de los individuos muertos.

La mayoria de las plantas muertas que se encontraron fueron de la categoria 7 (17
individuos de entre 5 y 9 m de longitud total), seguida por las categorias 6 (10 individuos
de entre 2 y 5 m de longitud total) y 8 (10 individuos de entre 9 y 13 m de longitud total).
Para nuestra sorpresa, 18 de los individuos muertos encontrados (37% de la muestra)
tenian menos de 5 m de altura, es decir, eran individuos relativamente jévenes de menos
de 86 afos. De los 4 individuos mas grandes encontrados muertos, se les estimd una
edad de entre 133 y 223 afos, que aparentemente es la edad maxima que pueden
alcanzar estas plantas. Sin embargo, solo el 8% de la muestra de plantas muertas se

encontré en esta categoria. Esto quiere decir que las plantas no mueren por senectud,
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sino por causas distintas como patologias o parasitismo, principalmente entre los 2y 13
metros de longitud total (75% de la muestra de plantas muertas, con edades de entre 47
y 129 anos).

Llama la atencion, de nuevo, que el inicio de la reproduccion (transicion de la
categoria 5 a la 6) también marca una diferencia en cuanto a la probabilidad de muerte,
pues se encontraron solo 2 plantas muertas de la categoria 5, mientras que hubo 10 de
la categoria 6.

En C. gigantea, que es una especie en la que se han llevado a cabo una gran
cantidad de estudios sobre supervivencia y longevidad, el tiempo de vida maximo que se
estima para las plantas es de entre 230 y 260 afios (Steenbergh y Lowe, 1983; Drezner,
2003). Sin embargo, su tamano al alcanzar esta edad varia entre poblaciones. En
algunas poblaciones, dicha edad se alcanza cuando el tallo principal tiene alrededor de
12 m de altura, mientras que en otras poblaciones cuando tiene hasta cerca de 18 m de
altura (Drezner, 2003). Estas diferencias se deben a que hay distintas tasas de
crecimiento entre poblaciones, propiciadas por la variacion de las condiciones
ambientales en cada una de ellas. De hecho, esto afecta también a la reproduccién, pues
en una de las poblaciones estudiadas el tamafio a la primera reproduccion se alcanza a
los 52 afios, mientras que en otra que habita en un medio mas hostil y en condiciones
mas extremas de aridez, el tamafio necesario para el inicio de la reproduccién se alcanza
hasta los 127 anos (Drezner, 2008 y 2014).

Por su parte, Parker (1988) trabajé con L. schottii y S. thurberi, dos cactus
columnares del Desierto Sonorense. Encontrd, a través de los modelos que construyd,

que una planta de L. schottii con una longitud total de 13.5 m tiene aproximadamente 42
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afos, mientras que una planta de S. thurberi de 22.5 m de longitud total tiene unos 60
afos. Comparando con nuestra especie de estudio, estas dos plantas parecen tener una
tasa de crecimiento mas rapida y una menor longevidad. Se abre entonces la pregunta

de en qué medida se relacionan la longevidad con la tasa de crecimiento de las plantas.

5.4 Perspectivas

Con este trabajo pudimos identificar la utilidad de tener acceso a bases de datos robustas
a largo y mediano plazo para el estudio de aspectos importantes de la ecologia de
poblaciones de las especies. Una gran proporcion de estudios poblacionales, aun en
plantas longevas, no pasan de 2 a 3 afios de duracién (Crone et al., 2011). En el presente
estudio se conté con datos de supervivencia y crecimiento de un periodo de 18 afios lo
qgue nos permitié evaluar de manera mas fidedigna la dinamica poblacional de la especie.
Sin embargo, para una planta que vive mas de 200 afos, un seguimiento de 18 anos
sigue siendo limitado y se propone la continuacion de un seguimiento de la poblacion a
largo plazo, como lo realizado para Carnegiea gigantea (Olvera, 2018).

La presente tesis es el primer trabajo con cactaceas columnares en donde se
estudian las probables causas de mortalidad y la edades y tamafos a las que los
individuos mueren. Esto representa una contribucion significativa al area de la longevidad
y la senescencia en plantas. El hecho de que muchas plantas tienen un crecimiento
indeterminado sugiere que no se presenta en ellas el fendbmeno de senescencia. Sin
embargo, es evidente que tampoco son inmortales (Steenbergh y Lowe, 1983). En algun
momento a lo largo del proceso de crecimiento indeterminado se presenta la muerte, no

como resultado de una senescencia programada genéticamente, sino como producto de
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enfermedades, disturbios u otros factores externos a la planta. En el caso de N.
macrocephala, uno de los factores que afectan a la supervivencia de los individuos es el
parasitismo, un factor externo a la planta misma que afecta la longevidad potencial de la
poblacién. Es a razén de esto que a partir de los resultados obtenidos en este trabajo se
plantea el desarrollo de estudios posteriores que tengan como objetivo el analizar a fondo

las causas de la mortalidad y el probable rol de estas en la conservacion de la especie.

6. Conclusiones

1. El crecimiento acumulado de los individuos de N. macrocephala fue diferente entre
categorias de tamano, las categorias de tamafio pequefas tuvieron un menor
crecimiento y las mayores un mayor crecimiento total.

2. Las tasas de crecimiento anuales fueron similares a las tasas de crecimiento
acumulado, individuos con pocas 0 ninguna rama crecian pocos centimetros
anualmente e individuos con muchas ramificaciones crecian mas.

3. Elritmo o la velocidad de crecimiento expresada como la tasa relativa de crecimiento
indicd que las plantas pequefas a pesar de crecer menos lo hacen a un ritmo mas
acelerado que las plantas de mayor tamano.

4. La curva de crecimiento se utilizé para estimar la edad de los individuos a partir de

su longitud total, permitiendo asi llevar a cabo los analisis de longevidad posteriores.
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5. La mortalidad fue diferente para cada categoria de tamano y fue mayor en las
categorias pequenas a medida que se reducia con el incremento en tamafo de las
categorias.

6. Los tres distintos estados en los que fueron encontradas las plantas muertas
permitieron inferir que las plantas desenraizadas habian muerto a causa de la
erosion del suelo, el gran tamafo de los individuos y/ el viento. Mientras que las
plantas trozadas o muertas en pie murieron en su mayoria por razones de
parasitismo o necrosis.

7. Con la relacion edad — tamafio se estimo la edad de los individuos dada su longitud
total y con lo que se conocié la edad al momento de morir de los individuos
encontrados muertos, la mayor longevidad estimada para un individuo que media

49991 cm de longitud total fue de 223 afos.
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Apéndice 1. Longitud total de cada uno de los individuos encontrados muertos en el campo, con su respectiva categoria
de tamafio y edad estimada. La columna de la derecha se refiere a los estados descritos en el texto: en pie (P), trozado

(T) y desenraizado (D).

Longitud Cat . If_dadd Estad
total (cm) ategoria estimada stado
(afios)
15 2 12 D
54 4 22 P
57 4 23 P
60 4 30 P
61 4 24 D
93 4 30 D
147 5 40 P
197 5 48 P
336 6 66 P
340 6 67 D
344 6 66 T
364 6 70 P
372 6 70 T
380 6 72 T
384 6 72 T
384 6 72 D
417 6 77 P
455 6 81 D
515 7 89 P
558 7 9 T
589 7 93 T
613 7 95 T
626 7 96 T
647 7 97 P
649 7 97 D
658 7 98 P
662 7 98 T
665 7 98 T
665 7 98 D
678 7 99 T
681 7 99 P
755 7 104 T
774 7 105 T
815 7 107 T
871 7 109 D
912 8 113 P
921 8 114 P
940 8 115 T
1001 8 117 P
1121 8 122 P
1163 8 124 T
1211 8 126 D
1255 8 128 T
1263 8 129 P
1269 8 129 P
1470 9 135 T
1955 9 147 T
2814 9 168 T
4991 9 223 T
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