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RESUMEN 
 

Muchas plantas con flor se caracterizan por presentar ciclos de vida complejos, con distintas 

estrategias reproductivas y gran plasticidad en atributos reproductivos que les permiten persistir 

en ambientes cambiantes. La variación en rasgos florales, la generación de descendientes por vía 

sexual y clonal, así como un periodo reproductivo prolongado con más de un evento de floración 

y fructificación pueden ser estrategias para asegurar el éxito reproductivo y evitar la falta de 

reclutamiento en las poblaciones. El objetivo de este trabajo fue conocer el efecto de los eventos 

reproductivos y la clonalidad sobre la dinámica poblacional de Lophophora diffusa. En un primer 

censo en 2014 se tomó una muestra de 467 individuos de una población y se realizó su 

seguimiento en un periodo de cinco años (2014-2018), durante este periodo también se registró la 

formación de estructuras reproductivas (botones, flores, frutos) mediante censos mensuales. La 

población se estructuró a partir de la cobertura (cm2) en seis categorías de tamaño, más la 

categoría de semillas. Se construyeron matrices de proyección poblacional de tipo Lefkovitch 

anuales y promedio para evaluar los parámetros poblacionales y determinar la contribución de la 

clonalidad en la dinámica poblacional. A partir de matrices periódicas se determinó el efecto que 

tiene la duración e intensidad de los periodos de floración en la dinámica poblacional. Además, se 

estimó el éxito reproductivo de las plantas asociado al color de la flor. A diferencia de otras 

cactáceas, Lophophora diffusa presentó un reclutamiento constante con un incremento de 8% en 

el periodo de estudio. Esta población se describe como cercana a la estabilidad numérica, se 

estimaron valores de lambda (λ) cercanos a 1, tanto para los modelos anuales como para la matriz 

promedio. El análisis de sensibilidad indica una presión de selección en el paso de semilla a 

plántula y el análisis de elasticidad señala que la permanencia de los adultos contribuye en mayor 

proporción a λ. El crecimiento clonal aporta nuevos vástagos con tasas de sobrevivencia y 

crecimiento mayores en comparación a los vástagos generados por reproducción sexual. La 

eliminación de la contribución clonal da como resultado una disminución del 1 % en la tasa de 

crecimiento poblacional. El periodo reproductivo en esta población es extenso, con una duración 

de hasta diez meses. Cuatro a cinco picos de floración ocurrieron por año. Las tasas de 

crecimiento poblacional por temporada reproductiva variaron de un mínimo de 0.81 a un máximo 

de 0.98. La fecundidad tiene poco efecto sobre el valor de lambda, sin embargo, las elasticidades 

periódicas muestran que su contribución difiere entre las temporadas reproductivas. Las 

contribuciones más altas no siempre coinciden con las fecundidades más altas, lo que apoya la 

hipótesis de que un periodo de floración prolongado puede compensar una falla reproductiva en 

algún momento del periodo reproductivo. En cuanto al color de la flor, se encontraron diferencias 

significativas para la proporción de frutos formados, siendo mayor en el morfo menos común 

(flores rosas), lo que puede indicar selección dependiente de la frecuencia negativa. Lophophora 

diffusa es una especie perenne de vida larga, que al igual que otras cactáceas muestra una tasa de 

crecimiento cercana a la unidad, tanto la permanencia como el crecimiento son los procesos 

demográficos que determinan la dinámica de esta población. El patrón extendido de floración y 

fructificación parece ser una estrategia para garantizar el éxito reproductivo ya que reduce el 
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riesgo de reproducirse bajo condiciones adversas. Además, esta especie combina el crecimiento 

clonal que permite incrementar la contribución reproductiva de los genets y la reproducción 

sexual que aporta variabilidad genética a la población. La presencia de adultos reproductivos, el 

crecimiento clonal y la formación de frutos y semillas en todos los periodos de floración 

contribuyen a la permanencia y regeneración de esta población. 

 

ABSTRACT 

Most flowering plants display complex life cycles, and different reproductive strategies that allow 

populations persist in changing environments. Presence of sexual and clonal offspring, variation 

in floral traits, as well as a prolonged reproductive period with more than one flowering and 

fruiting event, are strategies to promote reproductive assurance, and increase population 

recruitment. The aim was to determine the effect of reproductive events and clonality on the 

population dynamics of Lophophora diffusa. In a first census in 2014, a sample of 467 

individuals from a population was taken and followed for five years (2014-2018). During this 

period the amount of reproductive structures (buttons, flowers, fruits) was registered on monthly 

censuses. The population was structured from the coverage (cm2) into six size categories, plus the 

seed category. Annual population projection matrices and an average matrix were constructed to 

evaluate population parameters, and to estimate the contribution of clonal growth on population 

dynamics. The effect of length and intensity of the flowering season on the population dynamics 

was determined with periodic matrices. In addition, reproductive success of plants with different 

flower color was compared. Unlike other cacti, Lophophora diffusa presented a constant 

recruitment of seedlings with an increase of 8% in the study period. The population is described 

as close to numerical stability, with estimated lambda (λ) values close to 1, for both annual and 

average models. Sensitivity analysis indicates a selection pressure in transition from seed to 

seedling. Elasticity indicates that permanence of adults contributes in greater proportion to λ. 

Clonal growth generates offspring with higher survival and growth rates compared to the 

seedlings generated by sexual reproduction. The elimination of the clonal contribution results in a 

1% decrease in the population growth rate. The reproductive season in the population is large, 

with duration up to ten months. Four to five flowering peaks occurred per year. Population 

growth rates per reproductive season varied from a minimum of 0.81 to a maximum of 0.98. 

Fecundity has small effect on lambda, however, periodic elasticities show that its contribution 

differs between reproductive seasons. The highest contributions do not always coincide with the 

highest fecundities, which support the hypothesis that an extended flowering period can 

compensate a reproductive failure that may occur at some time during the reproductive period. 

Regarding the flower color, significant differences were found for the proportion of fruit set, 

being higher in the less common morph (pink flowers), which may indicate frequency dependent 

selection. Lophophora diffusa is a long-lived perennial species, which like other cacti shows a 

growth rate close to the unity, both permanence and growth are the demographic processes that 
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determine the dynamics of this population. The extended pattern of flowering and fruit ing seems 

to be a strategy to guarantee reproductive success since it reduces the risk of reproducing under 

adverse conditions. Besides, this species combines clonal growth that increases the reproductive 

contribution of genets and sexual reproduction, which brings genetic variability to the population. 

The presence of reproductive adults, the clonal growth, and the formation of fruits and seeds in 

all flowering periods contribute to the permanence and regeneration of this population. 
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INTRODUCCIÓN 

 

Dinámica poblacional 

Determinar el número de individuos de una especie en un lugar específico, describir su estructura 

poblacional, o evaluar los cambios numéricos que experimentan espacial y temporalmente, son 

algunas formas de caracterizar a las poblaciones y generar información acerca de su viabilidad 

(Krebs 1985, Primack 1995, Elzinga et al. 2001). La estructura de una población puede depender 

de la edad, el tamaño o la etapa de desarrollo de los individuos que la componen (Franco y 

Silvertown 1990, Esparza-Olguín 1998, Caswell 2001), y en ocasiones se ha utilizado la 

distribución de tamaños como un indicador del estado de conservación poblacional (Silvertown 

1987, Primack 1995). Es decir, poblaciones que están conformadas en su mayoría por individuos 

seniles, con escasez de representantes reproductivos y de plántulas potencialmente podrían 

decrecer. Mientras que, las poblaciones representadas por individuos reproductivos con 

reclutamiento constante son consideradas como poblaciones viables (Elzinga et al. 2001). Sin 

embargo, esta distribución de tamaños en ocasiones no se correlaciona con el crecimiento y la 

sobrevivencia en todas las categorías, y no siempre es suficiente para describir las tendencias 

poblacionales, como se precisa mediante estudios demográficos (Condit et al. 1998). 

La demografía es una herramienta que permite estudiar a las poblaciones, y es 

fundamental para entender su ecología y evolución (Metcalf y Pavard 2007). Los estudios 

demográficos describen los sucesos que más impacto tienen sobre el tamaño poblacional 

(nacimientos, reproducción y muerte de los individuos) (Caswell 2001), siendo los modelos 

matriciales los más utilizados dentro de la ecología de poblaciones (Tuljapurkar y Caswell 1996). 

El tipo de matriz depende de la forma en que se categoriza una población, si es a partir de la 

edad, se construyen matrices de transición de tipo Leslie (Leslie 1945), y si es a partir del tamaño 
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(p. ej. altura, cobertura) o etapas de desarrollo (p. ej. semillas, plántulas, juveniles, plantas 

reproductivas, plantas seniles), corresponden a matrices de tipo Lefkovitch (Lefkovitch 1965, 

Caswell 2001, Salguero-Gómez y de Kroon 2010, Crone et al. 2011). Debido a que las tasas de 

sobrevivencia, crecimiento y fecundidad en las poblaciones vegetales no dependen tanto de la 

edad como ocurre en animales (Leslie 1945, Lefkovitch 1965, Harper 1977, Caswell 2001), la 

mayoría de las poblaciones de plantas se han categorizado de acuerdo con el tamaño o la etapa de 

desarrollo, de esta forma es posible identificar las etapas de su ciclo de vida (Harper 1967, Harper 

y White 1974, Werner 1975). 

La información generada por los modelos matriciales describe la dinámica de las 

poblaciones en un intervalo de proyección discreta, permite realizar simulaciones, identificar 

amenazas (Schemske et al. 1994), describir el ciclo de vida y conocer el estado de conservación 

poblacional (Silvertown et al. 1996, Fieberg y Ellner 2001, Morris y Doak 2002, Griffith y 

Forseth 2005). Los modelos poblacionales estructurados proporcionan las herramientas para 

conectar la variación de las tasas vitales a lo largo del ciclo de vida de un organismo con su 

dinámica poblacional (Tuljapurkar y Caswell 1996, Salguero-Gómez et al. 2015), conocer 

atributos de historia de vida como la reproducción, el crecimiento y la sobrevivencia de los 

individuos en relación al tamaño o la etapa de desarrollo, así como la contribución de cada 

categoría a los procesos demográficos (Harper 1977, Caswell 1989, 2001). Se ha reportado que el 

éxito reproductivo de los individuos puede disminuir en poblaciones pequeñas asociado a la 

estructura demográfica (p. ej. Primula veris (Primulaceae), Brys et al. 2003), y estas condiciones 

podrían tener consecuencias en la permanencia de una población. 

La tasa finita de crecimiento poblacional (lambda, λ), que corresponde al valor propio 

dominante de la matriz de proyección, puede interpretarse como una medida de éxito 

demográfico (Stearns 1992). Una población sujeta a tasas vitales invariantes en el tiempo, 
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convergerá a una estructura estable y crecerá exponencialmente a una tasa constante (Sharpe y 

Lotka 1911, Caswell 2010). El valor estimado de lambda indica si la población está en 

crecimiento (λ ˃1), si está decreciendo (λ ˂1) o si se encuentra estable (λ =1) (Caswell 2001). 

Este modelo matemático también permite calcular la estructura estable de tamaños (w, vector 

propio derecho), que representa la proporción de individuos que conformarán cada categoría si 

las condiciones son constantes bajo un ambiente determinado; y el valor reproductivo (v, vector 

propio izquierdo), que representa una estimación de la contribución reproductiva esperada para 

las diferentes categorías (Caswell 1989, 2001). También es posible realizar análisis prospectivos 

de sensibilidad y elasticidad (Caswell 2001) que calculan la sensibilidad de la tasa de crecimiento 

poblacional a cambios en las tasas vitales. Por ejemplo, Mammillaria humboldtii, es una especie 

de cactácea para la que se reporta una disminución poblacional anual del 20% (Martínez-Ramos 

et al. 2016), los análisis prospectivos permitieron reconocer que, al igual que para otras 

cactáceas, la sobrevivencia, seguido del crecimiento, son los procesos demográficos a los que 

lambda es más sensible (Godínez-Álvarez et al. 2003, Martínez-Ramos et al. 2016). Estos 

análisis permiten conocer las etapas y los procesos demográficos más vulnerables del ciclo de 

vida, así como los procesos y etapas que aportan en mayor proporción a λ (Benton y Grant 1999, 

de Kroon et al. 1986, Caswell 2001). 

 

Crecimiento clonal 

Se estima que entre el 50 y 70 % de las angiospermas presentan reproducción clonal (Tiffney y 

Niklas 1985). Es decir, la generación de nuevos individuos no siempre tiene lugar a partir de una 

semilla (genet), varias especies también pueden reproducirse a partir de propágulos como bulbos, 

esquejes, tallos o rizomas, dando lugar a un individuo idéntico genéticamente a la planta madre, 
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al que se conoce como ramet (Eguiarte et al. 1992). Se ha reportado que la reproducción clonal 

puede generar éxito diferencial en la sobrevivencia de los ramets por ser genotipos probados en 

un determinado ambiente, en comparación con plántulas provenientes de semilla con altas 

probabilidades de morir (Cook 1985, Mandujano et al. 1996, Peters y Martorell 2001, Carrillo-

Angeles 2006). En algunas poblaciones, la propagación vegetativa representa la principal forma 

de propagación, el reclutamiento sexual es muy improbable y en ocasiones no se registran 

plántulas en condiciones naturales para más de un evento reproductivo de manera consecutiva (p. 

ej. Stenocereus eruca, Clark-Tapia y Molina-Freaner 2004; Agave marmorata y Stenocereus 

stellatus, Godínez-Alvarez et al. 2008). 

La reproducción clonal tiene un costo relativamente bajo, debido a que no asigna recursos 

a la producción de flores que pueden ser costosas por la síntesis de recompensas energéticas para 

los polinizadores, además de no asignar recursos a la formación de frutos y al desarrollo de 

semillas (Delph et al. 1993, Mendez y Obeso 1993, Harper 1977, Obeso 2002). El análisis de los 

rasgos de historia de vida (crecimiento, reproducción y sobrevivencia) después de un evento 

reproductivo se ha considerado una medida adecuada para conocer los costos de las diferentes 

estrategias reproductivas (Geber 1990, Ashman 1994, Muir 1995). Por ejemplo, Muir (1995), 

demostró que la reproducción sexual en el jengibre silvestre (Asarum canadense, 

Aristolochiaceae) compromete el crecimiento de los individuos por el alto costo energético que 

conlleva, en contraste con la propagación clonal, que representa el modo de reproducción menos 

costosa por no comprometer el crecimiento de los individuos en la población. 

Sin embargo, la reproducción clonal es una ruta restrictiva (Harper 1977), su capacidad de 

dispersión es muy restringida y no ofrece variabilidad genotípica a los individuos (Eguiarte et al. 

1992). Un dominio de la reproducción clonal sobre el reclutamiento sexual puede ocasionar un 

incremento en la tasa de endogamia e incluso reducir el tamaño efectivo de las poblaciones 
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(Handel 1985, Campbell y Husband 2005). La falta de sitios seguros para el reclutamiento o de 

polinizadores eficientes puede aumentar la frecuencia con la que ocurre la propagación clonal y 

modificar la dinámica poblacional a corto o largo plazo (Barrett 1980, Bierzychudek 1982, 

Caswell 1985, Dorken y Eckert 2001, Mandujano et al. 2007a, Carrillo-Angeles 2011).  

El crecimiento clonal se ha documentado para varias especies de cactáceas (p. ej. 

Lophophora spp. Bravo-Hollis 1967; Lophocereus schottii, Parker y Hamrick 1992; Ferocactus 

histrix, del Castillo 1994; Opuntia rastrera, Mandujano et al. 1996; Opuntia spinosissima, 

Negrón-Ortiz 1998; S. eruca, Clark-Tapia y Molina-Freaner 2004; Ferocactus robustus, Carrillo-

Angeles 2006; Opuntia microdasys, Piña 2007). Estas especies presentan un ciclo de vida 

complejo, es decir, la fecundidad y sobrevivencia dependen de la categoría de tamaño en la que 

se encuentren y pueden generar nuevos individuos de origen clonal y sexual (Mandujano et al. 

2001, Mandujano et al. 2007a). Los estudios de dinámica poblacional en especies con 

reproducción clonal se enfrentan con complicaciones al establecer el número de individuos que 

conforman una población, ya que no resulta fácil distinguir entre individuos genéticamente 

distintos (genets), de individuos clonales (ramets). Las relaciones o estimaciones que hay entre 

genets y ramets hace complicado estimar la tasa de crecimiento poblacional y muchas veces suele 

sobreestimarse (Mandujano 2007).  

Las especies clonales pueden mostrar altos niveles de heterocigosis y en ocasiones su 

diversidad genética no muestra diferencias al compararla con especies que presentan 

reproducción sexual (Hamrick y Godt 1989). Sin embargo, los métodos para conocer los índices 

de variación genotípica en especies clonales, como el de selección de distancias a priori no 

resultan los más adecuados ya que suelen evitar la selección de los ramets durante el muestreo 

(Ellstrand y Roose 1987). Son necesarios análisis genéticos que permiten caracterizar a las 

poblaciones de plantas clonales y determinar si son viables o no (Hadrys et al. 1992, Wolfe et al. 
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1998, de Steven 1989, Mandujano et al. 2001). Clark-Tapia et al. (2005) demostró mediante un 

análisis genético que las poblaciones de S. eruca son multi clonales, con altos niveles de 

diversidad genotípica que sugieren la presencia de reclutamiento sexual de manera ocasional. Los 

estudios genéticos son indispensables para determinar la similitud genética entre ramets y 

conocer su contribución en la dinámica poblacional, además de establecer la distribución espacial 

de los genotipos en la población (Clark-Tapia et al. 2005, Carrillo-Angeles 2011, Carrillo-

Angeles y Mandujano 2011).  

Sin embargo, el enfoque genético no es el único que se utiliza para describir la dinámica 

de poblaciones con crecimiento clonal. La definición de individuos fisiológicos representa otra 

opción de análisis cuando es difícil definir ramet o genet y permite hacer aproximaciones de la 

contribución de las distintas estrategias reproductivas en la población, además de evaluar los 

distintos rumbos de un genotipo a partir de la categoría de tamaño en la que se encuentra 

(Mandujano 2007, Mandujano et al. 2007a). Se considera como un individuo fisiológico al 

distinguir claramente una unidad independiente en la parte vegetativa aérea, es decir, un ramet 

que esté separado físicamente de los otros ramets que forman parte del mismo genet (Cook 

1985). En estudios de dinámica poblacional para especies con ciclo de vida complejo, habrá más 

de un individuo fisiológico proveniente del mismo genotipo, y sobre esa definición se pueden 

reconocer las diferencias presentes en los parámetros demográficos (Bierzychudek 1982, Caswell 

2001, Clark-Tapia 2004, Mandujano et al. 2007a). Estas poblaciones pueden presentar más de 

una ruta en el ciclo de vida en respuesta a las diferentes formas de generar descendencia 

(Mandujano et al. 2007a). Bierzychudek (1982), reporta que las distintas estrategias de 

reclutamiento (sexual y clonal) en dos poblaciones de Arisaema triphyllum, Araceae; afectan de 

manera distinta la tasa de crecimiento poblacional. El valor de lambda muestra una disminución 
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mayor cuando se elimina la contribución clonal, en comparación con el modelo donde se elimina 

la contribución de la reproducción sexual. 

Fenología reproductiva 

La fenología es un caracter de historia de vida que describe las manifestaciones periódicas que 

ocurren en las plantas, como el inicio y patrón de floración, fructificación y liberación de 

semillas, así como la duración de cada fenofase reproductiva (Lieth 1974, Rathcke y Lacey 1985, 

Schwartz 2003). Los patrones fenológicos se vinculan con las variables meteorológicas y los 

cambios estacionales (Parmesan y Yohe 2003, Schwartz 2003, Bustamante y Búrquez 2008, 

Rosenzweig et al. 2008). Entre los factores que pueden desencadenar y regular las fenofases 

reproductivas se encuentran la lluvia, la temperatura, la radiación solar y la humedad relativa 

(Rathcke y Lacey 1985, Peñuelas et al. 2004, Borchert et al. 2005, Pfeifer et al. 2006, 

Staggemeier et al. 2010, Munson y Sher 2015, Matías-Palafox et al. 2017, Nóbrega et al. 2019). 

Los estudios fenológicos pueden abordarse a nivel de individuos, poblaciones o comunidades 

(Primack 1995, Chen y Han 2008, Aono y Kazui 2008, Piña y Flores-Martínez 2012, Nóbrega et 

al. 2019), así como tener diferentes enfoques (Schwartz 1999). Por ejemplo, conocer los efectos 

del cambio climático en la fenología de las poblaciones vegetales (Myneni et al. 1977, White et 

al. 1997, Peel et al. 2019). Se ha reportado que el aumento de las temperaturas y la presencia de 

tormentas más frecuentes e intensas podrían afectar la sincronía floral y la productividad de las 

poblaciones (p. ej. Rhizophora mangle, Rhizophoraceae; Peel et al. 2019). 

Las características de las fenofases reproductivas implican patrones temporales de 

recursos, es decir, la cantidad de flores y frutos que estarán disponibles para los polinizadores y 

dispersores de semillas, que a su vez tienen un impacto en el éxito reproductivo de las plantas 

(Elzinga et al. 2007). De igual forma, las interacciones flor-polinizador y fruto-dispersor de 
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semillas influyen en el tiempo, la duración y la sincronía de la floración y fructificación (Wright 

1996, Elzinga et al. 2007, Staggemeier et al. 2010). El inicio de la floración determina la 

estacionalidad de la reproducción; la tasa de floración define el tamaño del despliegue floral; 

mientras que la longevidad floral hace referencia al tiempo que una flor permanece disponible 

para ser polinizada (Janzen 1971).  

Se reconocen dos patrones de floración de manera general (Gentry 1974), las especies que 

presentan floración sincrónica y aquellas que tienen una floración asincrónica. La floración 

sincrónica ha sido explicada como un despliegue floral que promueve una mayor atracción de 

visitantes florales, entre ellos los polinizadores, y también se puede presentar como una forma 

para contrarrestar el efecto de los florívoros (Janzen 1971, Augspurger 1981 Williams et al. 1999, 

Elzinga et al. 2007, Martínez-Peralta 2007). Este patrón de floración aumenta la cantidad de 

parejas disponibles durante el periodo reproductivo (Janzen 1971, Gentry 1974). Sin embargo, la 

floración sincrónica puede ser perjudicial si no se presentan las condiciones aptas para la 

polinización, ya que concentra el esfuerzo reproductivo en un solo momento (Bawa 1983, 

Rathcke y Lacey 1985, Primack 1995, Hernández-Pedrero y Valverde 2017). Este tipo de 

floración también podría reducir la variabilidad genética ya que un mayor despliegue floral 

promueve que los visitantes florales permanezcan en áreas más cortas moviendo el polen entre 

individuos genéticamente cercanos (Ollerton y Lack 1998). 

Por su parte, la floración asincrónica podría favorecer el movimiento de los polinizadores 

a nivel poblacional. El tiempo que las flores están disponibles en una temporada reproductiva es 

mayor (aunque la disponibilidad floral es menor) y se puede dar en varios momentos, con lo que 

se reduce el riesgo de presentarse durante condiciones adversas para la polinización (Gentry 

1974, Ollerton y Lack 1998). En poblaciones con baja densidad de individuos y un rango amplio 

de dispersión, o en especies donde no todas las flores ofrecen recompensas para los 
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polinizadores, la floración asincrónica podría resultar ventajosa, aumentando las distancias de 

movimiento del polen y reduciendo los encuentros entre polinizadores y flores sin recompensas 

(Castillo et al. 1999). Este patrón de floración puede disminuir la frecuencia con la que los 

polinizadores reconocen el engaño durante su tiempo de forrajeo (Gentry 1974, Ackerman 1981, 

Castillo et al. 1999). Sin embargo, una floración asincrónica puede reducir el éxito reproductivo, 

si el despliegue floral es muy bajo, resultando en un número de parejas disponibles insuficientes 

para el flujo de polen (Dieringer 1991, Domínguez y Dirzo 1995, Elzinga et al. 2007, Matías-

Palafox et al. 2017). Astrophytum ornatum es una cactácea autoincompatible que exhibe botones 

florales la mayor parte del año, sin embargo, se registró la presencia de individuos que florecen 

de manera aislada lo que les impide reproducirse (Matías-Palafox et al. 2017). El patrón de 

floración presente en una población tiene un impacto en su dinámica poblacional. Tanto la 

disponibilidad de parejas como la distancia entre los individuos intervienen en el intercambio de 

gametos para que ocurra la reproducción sexual, ya sea por entrecruza o por autocruza (Waser 

1983).  

Dentro de las aplicaciones de los modelos demográficos (anuales, estocásticos, 

metapoblacionales, periódicos, entre otros; Caswell 2001), los modelos de matrices periódicas 

permiten describir los efectos de la variación ambiental cíclica, tanto estacional como interanual 

en la dinámica poblacional, al incluir información de periodos reproductivos asociados a la 

heterogeneidad ambiental (Silvertown y Lovett-Doust 1993, Caswell y Trevisan 1994, Gotelli 

1995). Algunos trabajos explican el efecto de eventos periódicos para especies de vida larga 

(Golubov et al. 1999, Mandujano et al. 2001, Picó et al. 2002) y también para especies 

semélparas (Hernández-Pedrero y Valverde 2017). Picó et al (2002) emplearon un modelo de 

matriz periódica para analizar la dinámica poblacional de Lobularia maritima, Brassicaceae; la 

fecundidad correspondiente al periodo de otoño fue determinante en el crecimiento poblacional 
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de esta especie, este trabajo concluyen que la floración y fructificación extendidas tienen muy 

poco efecto sobre la dinámica poblacional de la especie, sin embargo, un fallo reproductivo en 

otoño no puede ser recompensado por la reproducción en otras temporadas del año.  

Variación en rasgos florales  

 

Desde un enfoque poblacional, el éxito reproductivo se vincula con aspectos como la 

detección por parte de los florívoros, la disponibilidad de parejas, la disponibilidad de 

polinizadores, el patrón de floración y las características florales (Fenner 1985). El color se 

considera como uno de los principales rasgos florales que permite a los polinizadores localizar a 

las flores y reconocerlas como un recurso viable (Reverté et al. 2016). La presencia de diferentes 

morfos florales en una población es un ejemplo de la variación genética que subyace al cambio 

evolutivo (Wright 1943, Levene 1953, Levins 1969, Kay 1976, Carlson y Holsinger 2013, 

Hedrick 2006). La variación floral intraespecífica, particularmente en rasgos como el color de las 

flores ha sido ampliamente descrita (Kay 1978). Por ejemplo, la coexistencia de diferentes 

morfos de color se atribuye a menudo a presiones de selección variables (Carlson y Holsinger 

2013), como la selección dependiente de la frecuencia (Barrett 1988, Ridley 1993, Gigord et al. 

2001, Hiscock y McInnis 2003) y la selección mediada por polinizadores, herbívoros o gradientes 

climáticos (Simms y Bucher 1996, Chittka y Thomson 2001, Strauss e Irwin 2004, Strauss y 

Whittall 2006, Schemske y Bierzychudek 2007, Caruso et al. 2010). El polimorfismo en el color 

de la corola también puede deberse a efectos pleiotrópicos reportado para poblaciones que se 

encuentran en ambientes contrastantes (Schemske y Bierzychudek 2001, Warren y Mackenzie 

2001).  

En el caso de la selección dependiente de la frecuencia, se plantea que un polimorfismo en 

el color de la flor puede tener varios escenarios: i) Si los morfos florales son igualmente 

gratificantes se espera que la acción de los polinizadores dé como resultado una selección 
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dependiente de la frecuencia positiva que tenderá a eliminar el polimorfismo, es decir, que el 

éxito reproductivo de un morfo aumente conforme aumenta su frecuencia relativa (Smithson 

2001). Esto ocurre especialmente cuando el morfo común es más atractivo y accesible para los 

polinizadores (Waser y Price 1981); ii) La presencia de morfos florales que no compiten por 

polinizadores pueden mantener sus proporciones estables. El patrón de cambios genéticos de 

frecuencia en Ipomea purpurea (Convolvulaceae), indica selección estabilizadora en los morfos 

florales (Subramaniam y Rasuher 2000); iii) La existencia de morfos florales con diferencias en 

la producción de recompensas juega un papel importante en el mantenimiento del polimorfismo 

en el color de las flores (Ayala y Campbell 1974, Ridley 1993). En la selección dependiente de la 

frecuencia negativa, el éxito reproductivo de un fenotipo/genotipo disminuye al experimentar un 

incremento en su frecuencia relativa (Smitshon y Macnair 1997, Gigord et al. 2001). Si una 

población presenta dimorfismo floral con un morfo que se encuentra en mayor proporción que 

otro, el éxito reproductivo del morfo raro debería aumentar con forme disminuye su frecuencia 

relativa en la población. Mientras que, el éxito reproductivo los individuos que exhiben el morfo 

más común, incrementaría conforme aumente el sesgo hacia el morfo raro (Waser y Price 1981). 

Este tipo de selección podría mantener los polimorfismos de color de las flores y se ha reportado 

para varias especies, especialmente se ha documentado en las orquídeas, un grupo de plantas 

donde es común la polinización por engaño (Ackerman 1981, Baker 1976, Gigord et al. 2001). 

Los individuos de Dactylorhiza sambucina pueden presentar flores amarillas o flores púrpuras. 

Gigord et al. (2001) realizaron experimentos en laboratorio para analizar los mecanismos 

responsables del mantenimiento de los dos morfos, sus resultados muestran que el 

comportamiento de los polinizadores a la falta de recompensas florales representa ventajas 

reproductivas a través de componentes masculinos y femeninos para los morfos de colores raros, 

por ejemplo, en la producción de frutos. 
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Contrario a lo que podría esperarse, los polinizadores no siempre muestran preferencia 

por el morfo más común y gratificante que conduciría a un tipo de selección dependiente de la 

frecuencia positiva. La competencia por los recursos florales podría conducir a la selección 

dependiente de la frecuencia negativa, como se ha reportado para Clarkia xantiana (Onagraceae), 

el forrajeo de los polinizadores ha contribuido al mantenimiento del polimorfismo en el color de 

la flor. Mientras que los polinizadores más abundantes mostraron una preferencia por el morfo 

más gratificante y común, otros polinizadores menos abundantes visitaron los morfos florales 

indistintamente lo que ocasionó el mantenimiento del polimorfismo (Eckert et al. 2006) 

Por otro lado, se ha reportado la preferencia por parte de los polinizadores hacia diferentes 

morfos de color dentro de las poblaciones que determina el éxito reproductivo (Levin 1972, Kay 

1976, Heinrich et al. 1977, Waser y Price 1981, Stanton 1987). Wang et al. (2005) señalan que el 

dimorfismo floral puede promover la entrecruza al tener morfos florales con diferentes 

polinizadores asociados, sin embargo, se considera poco probable que tal variación pueda 

conducir al aislamiento reproductivo de los diferentes morfos (Waser 2001). Las preferencias 

para morfos florales particulares pueden variar de un sitio a otro, entre diferentes grupos de 

polinizadores y en diferentes épocas del año. 
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OBJETIVOS 
 

Objetivo General 

 
  Evaluar el efecto que tienen los eventos reproductivos y el crecimiento clonal en la dinámica poblacional 

de Lophophora diffusa. 

 

Objetivos Particulares 

 

 Describir la dinámica poblacional de L. diffusa a partir de modelos matriciales. 

 

 Determinar la contribución del crecimiento clonal en la dinámica poblacional de la especie. 

 

 Determinar la contribución de los periodos de floración en la dinámica poblacional de L. diffusa. 

 

 Analizar el efecto del color de la flor en el éxito reproductivo de los individuos en la población. 
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HIPÓTESIS 
 

 En las poblaciones de plantas con distintos tipos de reproducción, la presencia de vástagos 

clonales suele presentarse con mayor frecuencia que la presencia de vástagos de origen 

sexual. La propagación clonal tiene altas tasas de sobrevivencia, crecimiento y 

fecundidad, por lo tanto, se espera que la propagación clonal contribuya en mayor 

proporción a la tasa de crecimiento poblacional en Lophophora diffusa, en comparación 

con la propagación sexual.  

 

 Un patrón extendido de floración puede ser una estrategia para garantizar el éxito 

reproductivo reduciendo el riesgo de reproducirse en condiciones adversas. Se espera que 

durante el periodo extendido de floración que presenta Lophophora diffusa, muestre 

valores de fecundidad altos para algunos picos de floración que compensen la presencia 

de fecundidades bajas en otros picos de floración durante la misma temporada 

reproductiva. Además, se espera que los picos con mayor despliegue floral produzcan una 

mayor proporción de frutos. 

 

 El polimorfismo en el color de la flor puede generar diferencias en el éxito reproductivo 

de los individuos y conducir un tipo de selección dependiente de la frecuencia. Se espera 

que el morfo más común (flores blancas) presenten una mayor producción de frutos y 

semillas que indique selección dependiente de la frecuencia positiva.  
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Especie de estudio 

 

Lophophora diffusa (Croizat) Bravo 

 

Esta especie es conocida comúnmente como peyote queretano. Planta geófita con crecimiento 

depreso-globoso. Individuos solitarios en su mayoría, aunque también pueden presentar 

crecimiento ramificado formando colonias que comparten un mismo sistema de raíz. Presenta 

reproducción sexual y clonal. Durante el crecimiento clonal, una planta madre (genet) forma nuevos 

tallos (ramets) que tienen potencial de enraizar de manera independiente, ya sea al separarse de 

manera accidental o a consecuencia de la muerte de tallos intermedios (FIGURA 1). Presenta tallos 

de color verde claro a verde amarillento, de 2 a 7 cm de altura. Costillas poco marcadas con 

areolas circulares. Espinas ausentes, los individuos adultos pueden presentar filamentos cortos de 

color blanco en el centro de los tallos. Flores en forma de embudo, con un tamaño promedio de 

2.5 cm de largo y entre 1.3 y 2.4 cm de diámetro, de color blanco en su mayoría, aunque también 

se exhiben flores con tonalidades rosas. Estambres blancos con anteras amarillas. Estilo y 

lóbulos del estigma blancos, en ocasiones amarillos. La floración comienza entre marzo y abril y 

se puede extender hasta septiembre. Fruto claviforme, cuando madura puede presentar un color 

blanco amarillento, siendo más común rosa claro hasta rosa purpúreo. Semillas piriniformes con 

testa tuberculada. El periodo de fructificación comienza en mayo y permanece hasta finales de 

año (Bravo-Hollis 1967; Sánchez-Mejorada 1982; Scheinvar 2004, Díaz-Segura 2013, Briseño-

Sánchez 2016).  
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Distribución: Lophophora diffusa tiene una distribución geográfica limitada al Semidesierto 

Queretano-Hidalguense. Anderson (2007) estimó un área de ocupación aproximada de 775 km2 

en la depresión formada por el río Estórax. Sin embargo, a partir la evaluación realizada por 

Díaz-Segura et al. (2012), se le asigna una distribución aproximada de 50 km2. Actualmente, se 

reconocen 5 localidades para esta especie (Solidaridad, Ermita, Agua de Ángel, San Juanico y 

Peñamiller), en los municipios de Jalpan de Serra, Peñamiller y Cadereyta de Montes. Se calcula 

una pérdida del 50% de las localidades para esta especie debido principalmente al cambio de uso 

de suelo, incluida la registrada en Zimapán, Hidalgo por otros autores (Guzmán et al. 2003, 

Scheinvar 2004, Sánchez 2006). El peyote queretano se establece preferentemente en planicies, 

en lomeríos pedregosos poco inclinados, o depósitos aluviales, derivados de rocas calizas y 

lutitas, con un pH alto (de 7.6 a 8.3). Crece en altitudes que van de 1390 a 1500 m s.n.m., en 

matorrales arbustivos conformados por individuos de Larrea tridentata, Fouquieria splendens, 

Mimosa sp., Acacia sp., Karwinskia sp. y Bursera sp., entre otros (Anderson 1969, Zúñiga et al. 

2005, Díaz-Segura et al. 2012).  

A pesar de que algunas localidades de esta especie están dentro del polígono de la 

Reserva de la Biósfera Sierra Gorda (INE-SEMARNAP 1999), aún no existen programas concretos 

para su conservación (Sánchez 2006). El peyote queretano se encuentra en riesgo debido al 

cambio de uso de suelo y a la colecta de individuos para fines ornamentales y terapéuticos 

(Hernández y Godínez 1994; Arreguín et al. 1997, Scheinvar 2004, Díaz-Segura et al. 2012). Es 

una especie rara que actualmente se encuentra en el apéndice II del CITES (Anderson 2001), 

aparece En peligro de extinción (P) en la NOM-059-SEMARNAT-2010 de acuerdo con la última 

actualización de 2018. Además, se reconoce como una especie prioritaria para la conservación 

(SEMARNAT 2014) y como Vulnerable (Vu) para la IUCN (IUCN 2017).  
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FIGURA 1. Reproducción clonal en Lophophora diffusa. A partir de una planta madre se generan nuevos 

vástagos (arriba) con la misma información genética (ramets), los cuales pueden independizarse si hay 

muerte de algún tallo intermedio. También puede haber reclutamiento como resultado de reproducción 

sexual, donde cada semilla germinada adiciona un individuo a la población (abajo). 
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Entre los trabajos de Lophophora diffusa, algunos hacen referencia a cuestiones 

morfológicas, de germinación y poblacionales. Trujillo-Hernández (2002) menciona un 

porcentaje de germinación del 60% en condiciones de laboratorio a 25 °C con pretratamiento de 

escarificación y del 51% sin pretratamiento. Rojas-Aréchiga et al. (2013) reportan que bajo 

condiciones controladas las semillas de L. diffusa tienen un porcentaje de germinación entre el 

70 y el 80% y son fotoblásticas positivas, ya que no se observó germinación en ausencia de luz. 

Nava-Osorio et al. (2018) señalan que semillas de cuatro años de ser cosechadas presentan un 

porcentaje de germinación del 50% bajo condiciones controladas. Las semillas son redondeadas, 

de tamaño mediano, con fotoblastismo positivo; asimismo, se reporta la presencia de un banco de 

semillas a corto plazo para esta especie (Rojas-Aréchiga et al. 2013). Se reconoce la importancia 

de los polinizadores en el éxito reproductivo del peyote queretano, con reportes de abejas 

solitarias y escarabajos como visitantes florales y posibles polinizadores (abejas: Macrotera sp., 

Lasioglossum (Dialictus) sp., y Augochlorella sp.; escarabajos: Trichochrous sp. y Acmaeodera 

sp.) (Briseño-Sánchez 2016, Díaz-Segura et al. 2017). 

Lophophora diffusa cuenta con varios estudios poblacionales (CUADRO 1). Esta especie 

presenta un patrón de distribución agregado, con densidades que varían mucho entre poblaciones 

(Álvarez-Hidalgo et al. 1999, Díaz-Segura 2012, Briseño-Sánchez 2016). Los análisis 

demográficos a partir de modelos matriciales indican disminución para algunas poblaciones, 

mientras que otras están cerca de la estabilidad (CUADRO 1, Álvarez-Hidalgo et al. 1999, Díaz-

Segura 2012). Un resultado similar fue obtenido a partir de matrices de proyección integral 

(IPM, por sus siglas en inglés), con una tasa intrínseca de crecimiento poblacional cercana a la 

unidad si no se considera el crecimiento clonal de los individuos (CUADRO 1, Chiu-Valderrama 

2017). Esta especie se establece preferentemente bajo L. tridentata (Santini et al. 2007), y otros 
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arbustos con los que puede establecer una relación de nodriza-protegido (CUADRO 1). Díaz-

Segura et al. (2012) estimó una pérdida del 50% de las localidades conocidas para esta especie y 

propuso incluirla bajo la categoría P = En peligro de extinción a partir del Método de Evaluación 

del Riesgo de extinción (MER, NOM-059-SEMARNAT). 

CUADRO 1. Antecedentes de estudios poblacionales para Lophophora diffusa. Se incluyen datos del patrón 

de distribución, densidad poblacional, tasa de crecimiento poblacional y nodricismo. ---- = Sin 

información, N/E = No encontrado. 

 

 

Lophophora diffusa es una especie en peligro de extinción debido a su distribución restringida y a 

la especificidad de su hábitat. Los estudios de dinámica poblacional son importantes para conocer 

la adecuación de los individuos y las etapas más vulnerables en su ciclo de vida. De igual forma, es 

importante conocer el efecto que tienen el crecimiento clonal y la fenología reproductiva en la 

regeneración poblacional. 

 

Referencia Población en 
Querétaro. 

Patrón de 
distribución 

Densidad 
poblacional 

ind/m2 

Tasa de crecimiento 
poblacional (λ) 

Nodricismo/Vegetación 
acompañante 

      

Álvarez-Hidalgo et al.1999 
 
 
 

Peña Blanca 
Higuerillas 

Agregado 
Agregado 

2.22 
9.84 

---- 
---- 

N/E 
N/E 

Zúñiga et al. 2005 Higuerillas ---- ---- ---- Larrea tridentata 
Acacia sororia 

 

Díaz-Segura 2012 
 
 

Ermita Agregado 0.03 – 0.78 0.79 ± 0.1 

0.98 ± 0.12 

Larrea tridentata  
 Bursera fagaroides 

Briseño-Sánchez 2016 
 

Peñamiller ------ 0.87 ---- Larrea tridentata 
Acacia sp 

Fouquieria splendens 
Mimosa sp. 
Bursera sp. 

Jatropha dioica 
Chiu-Valderrama 2017 Peñamiller ----- ----- 0.89  

0.97  
(sin tomar en cuenta 

la clonalidad) 
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Sitio de estudio 

Este proyecto se desarrolló en la localidad Agua de Ángel, en el municipio de Peñamiller, 

Querétaro. Se encuentra en las coordenadas 20.951944 latitud Norte y -99.732222 longitud 

Oeste, con una altitud de 1400 m s.n.m. El clima predominante es semicálido-semiseco (INEGI-

2005). Presenta una temperatura promedio anual de 21.7 °C, las lluvias son de abril a octubre con 

picos en junio y septiembre. La precipitación promedio anual es de 456 mm. El tipo de vegetación 

que predomina es el matorral xerófilo micrófilo (Rzedowski et al. 2012). Entre la vegetación del 

sitio se encuentra L. tridentata, F. splendens, Agave lechuguilla, Bursera sp., Mimosa sp., 

Karwinskia sp., y varias cactáceas como Strombocactus disciformis, Thelocactus leucacanthus, 

Echinocereus pentalophus y Mammillaria parkinsonii (FIGURA 2). 

FIGURA 2. Localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Lophophora 

diffusa forma parte del matorral xerófilo micrófilo junto con Larrea tridentata, 

Mimosa sp. y varias especies de cactáceas. 
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Dinámica poblacional 

 

Estructura poblacional 

 

El primer censo poblacional se realizó en septiembre del 2014 (N = 467 individuos), en un área 

de 20 × 30 m aproximadamente. Cada planta fue etiquetada mediante alambre y chaquiras de 

colores, generando un código de números consecutivos (0 = ambar, 1 = azul, 2 = amarillo, 3 = 

verde botella, 4 = blanco, 5 = naranja, 6 = negro, 7 = gris, 8 = rojo, 9 = verde pistache). Las 

marcas fueron colocadas en el sustrato junto a cada planta mediante un clavo de acero inoxidable. 

Para cada individuo se registró el número de tallos y se midió con un vernier: la altura (cm), el diámetro 

mayor (cm) y el diámetro menor (cm). Además, se registró la presencia de estructuras reproductivas 

(botones, flores y frutos), y la presencia de tricomas en la areola apical, ya que es un rasgo 

característico de las plantas que son reproductivas. A partir del diámetro promedio, se estimó la 

cobertura de los individuos en cm2 mediante la fórmula π (r2). Se realizó la distinción entre 

individuos solitarios (un solo tallo) y ramificados, considerándose ramificados si se encontraban 

dos o más tallos con una distancia menor a 2 cm entre ellos. En ese caso, se sumaron las 

coberturas de cada tallo para obtener la cobertura total (Díaz-Segura 2013). 

Para conocer el parámetro que explica mejor las diferentes etapas de desarrollo en los 

individuos de la población (plántulas, juveniles y adultos), se hicieron correlaciones de la altura, 

el número de tallos y la cobertura, contra el número de estructuras reproductivas (Caswell 2001, 

Brigham y Thomson 2003). Debido a que la cobertura de las plantas resultó el mejor predictor para 

el número de flores y frutos, además de correlacionarse positivamente con la sobrevivencia, se 

utilizó este parámetro para categorizar a los individuos de la población (CUADRO 2). Las plantas 

son reproductivas en su mayoría a partir de los 10.0 cm2 de cobertura (3.5 cm de diámetro) y 

presentan botones florales, flores o frutos, por lo que individuos menores a esa cobertura se 
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consideraron como juveniles. La estructura poblacional se obtuvo durante cinco años 

consecutivos (septiembre 2014 a septiembre 2018). 

CUADRO 2. Categorías de tamaño en la población de Lophophora diffusa a partir de la cobertura (cm2). 

Localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Se incluye la categoría de semillas que 

expresa la fecundidad de los individuos. 

 

Categoría de tamaño Rango de cobertura cm
2 

Semilla (S) ----- 

Plántula (P) 0.1-3.0 

Juvenil (J) >3.0-10.0 

Adulto 1 (A1) >10-23 

Adulto 2 (A2) >23-38 

Adulto 3 (A3) >38-55 

Adulto 4 (A4) ˃55 

 

Matrices anuales y promedio 

Para la realización de los modelos matriciales se tomaron como referencia las categorías de 

tamaño establecidas en la población (CUADRO 2), a partir de los datos de cobertura, fecundidad y 

sobrevivencia registrados durante los cinco censos poblacionales se construyeron las matrices de 

transición (A) de tipo Lefkovitch (1965) y se estimaron las tasas vitales para cada periodo. La 

tasa finita de crecimiento poblacional (lambda λ) para cada año se estimó mediante un método 

numérico, a partir de un modelo matricial que se expresa como: 

 

 

Donde A es una matriz de transición y n un vector de densidad poblacional para el tiempo t y  

t+1. Cada matriz anual es una matriz cuadrada que contiene el mismo número de filas que de 

columnas (7 x 7 clases). La matriz se expresa como A = {aij}, donde a representa cada uno de los 

𝒏 𝒕 + 𝟏 = 𝐀𝒏(𝒕) 
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elementos que la conforman, con los subíndices i en los renglones y j en las columnas. Se 

representó la contribución media per cápita de cada una de las etapas del ciclo de vida y las 

probabilidades de transición (Caswell 2001):  

 

i) Permanencia (Sij): Se representó en la diagonal principal de la matriz. Indica la 

probabilidad de sobrevivencia, es decir, de permanecer en la misma categoría de 

tamaño de un año al siguiente. 

ii) Crecimiento (Cij): El crecimiento se representó en las subdiagonales de la matriz 

de transición. Indica la probabilidad de pasar a una categoría de menor tamaño a 

una de mayor tamaño de un año al siguiente. El paso a una categoría de mayor 

tamaño no inmediata es conocido como salto de categoría. 

iii) Achicamientos (Aij): Los achicamientos o retrogresiones se representaron en las 

supra diagonales de la matriz. Expresa la probabilidad de regresar de una 

categoría de mayor tamaño a una de menor tamaño de un año al siguiente. 

También pueden ocurrir achicamientos a categorías anteriores no inmediatas. 

iv) Fecundidad (Fij) La fecundidad se calculó como el número de semillas promedio 

producidas por individuo para cada categoría Este valor se representó en fila 

superior de la matriz (Gotelli 1998, Caswell 2001). 

 

Además, se incluyó el valor de reclutamiento, es decir, el paso de semilla a plántula (a21 

en la matriz de transición). Se estimó dividiendo el número de plántulas observadas entre el total 

de semillas producidas en la población para cada periodo. También se incluyó un valor de 0.3 

𝐅𝒊𝒋 =  
(𝒇𝒓𝒖𝒕𝒐𝒔 𝒆𝒏 𝒍𝒂 𝒄𝒍𝒂𝒔𝒆 𝒋)(𝒑𝒓𝒐𝒎𝒆𝒅𝒊𝒐 𝒅𝒆 𝒔𝒆𝒎𝒊𝒍𝒍𝒂𝒔 𝒑𝒐𝒓 𝒇𝒓𝒖𝒕𝒐)

𝑵ú𝒎𝒆𝒓𝒐 𝒅𝒆 𝒊𝒏𝒅𝒊𝒗𝒊𝒅𝒖𝒐𝒔 𝒆𝒏 𝒍𝒂 𝒄𝒍𝒂𝒔𝒆 𝒋
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para el banco de semillas (a11 en la matriz de transición), bajo el supuesto de que todas las 

semillas son viables y con el antecedente de que el 70% de las semillas de esta población 

germinan en el laboratorio (Briseño-Sánchez 2016). Es decir, una proporción de 0.3 queda 

disponible para incorporarse al banco de semillas.  

Se construyeron cuatro matrices anuales [A1, A2, A3 y A4]: del tiempo t (2014) al tiempo 

t+1 (2015); de t+1 al tiempo t+2 (2016); del tiempo t+2 al tiempo t+3 (2017), y del tiempo t+3 al 

tiempo t+4 (2018). Adicionalmente se construyó la matriz promedio (2014-2018), obtenida al 

promediar cada una de las entradas de las matrices anuales mediante el modelo:  

𝒏 𝒕 + 1 = [(𝐀𝟏 + 𝐀𝟐 + 𝐀𝟑 + 𝐀𝟒)/𝟒 ] 𝒏(𝒕) 
 

Donde A subíndice representa las matrices de transición anuales, n un vector de densidad 

poblacional para el tiempo t y t+1, y T es el número de matrices de transición (Caswell 2001), en 

este caso 4 transiciones. Además de calcular el valor propio dominante (lambda, λ) que indica si 

la población se encuentra estable λ = 1, decreciendo λ = <1, o creciendo λ = > 1.  

Estructura estable y valor reproductivo  

 

Para cada matriz también se estimaron los vectores propios, es decir, la estructura estable de 

tamaños (w, vector propio derecho) y el valor reproductivo (v, vector propio izquierdo). El 

intervalo de confianza para el valor de λ se calculó mediante la fórmula propuesta por Caswell 

(2001) que asume que la varianza de los parámetros demográficos presenta una distribución 

normal: V(λ)=Σ (δλ/δaij) 2V (aij). Donde δλ/δaij es la sensibilidad de aij, y V (aij) es la varianza 

de aij. Todos los datos fueron analizados mediante el programa R, con la paquetería popbio 

(Stubben y Milligan 2007, R Core Team 2016). 
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Ciclo de vida 

 

Los modelos de población matriciales proporcionan un vínculo entre dos niveles de 

organización: el individuo y la población. El diagrama del ciclo de vida es la unidad fundamental 

de descripción de los organismos y representa una forma simple de traducir las contribuciones de 

cada etapa del ciclo de vida, así como las probabilidades de transición que tienen los individuos 

de un periodo al siguiente (Caswell 2001). Se utilizó la matriz promedio (2014-2018) para 

generar el diagrama del ciclo de vida de Lophophora diffusa. Debido a que cada clase de tamaño 

se encuentra integrada por individuos con características demográficas similares, fueron 

representadas en el diagrama mediante nodos (Semillas, Plántulas, Juveniles y cuatro categorías 

de adultos). Las probabilidades de permanencia o transición de una categoría a otra, en función 

de su crecimiento, achicamiento y muerte se representaron mediante flechas que indican los 

posibles destinos de los individuos (Caswell 2001). 

 

Análisis de Sensibilidad y Elasticidad 

 

Los análisis prospectivos de sensibilidad y elasticidad estiman la contribución de los procesos 

demográficos (permanencia, crecimiento, achicamientos y fecundidad) y de las etapas del ciclo de 

vida, sobre el valor de la tasa finita de crecimiento poblacional (de Kroon et al. 1986, Caswell 

2001). El análisis de sensibilidad es una medida absoluta de los cambios producidos sobre λ, en 

respuesta a cambios en cada elemento de la matriz (de Kroon et al. 1986). Los resultados se 

muestran en la matriz de sensibilidad S = {sij}, a partir de los vectores propios asociados a λ 

como lo indica la siguiente ecuación:  

𝒔𝒊𝒋 =  
𝑣𝑖 𝑤𝑗

𝒘 • 𝒗
 

 

Donde vi y wj el i-ésimo y el j-ésimo elemento de los vectores propios, v y w (Caswell 
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1978, 2001). Los valores de sensibilidad indican las presiones de selección sobre los procesos 

demográficos y las etapas del ciclo de vida. Sin embargo, al ser una medida absoluta, no es 

posible hacer comparaciones entre poblaciones (de Kroon et al. 1986). El análisis de elasticidad, 

por su parte, si permite hacer comparaciones, ya que muestra la sensibilidad de λ en una escala 

proporcional. Estima la contribución relativa de los cambios producidos sobre λ en respuesta a 

cambios proporcionales a partir de los elementos de las matrices A y S. Los resultados se 

expresan en la matriz de elasticidad E ={eij}, donde cada elemento se calcula mediante la 

siguiente ecuación: 

 

 

Donde aij representa cada elemento de la matriz de transición A y sij corresponde a cada 

uno de los elementos de la matriz de sensibilidad S (Caswell 2001). La suma de todos los 

elementos en la matriz de elasticidades es igual a la unidad, dicho de otra manera, cada valor de 

elasticidad (eij) corresponde a la contribución relativa a λ del valor (aij) de la matriz original y 

representa la contribución proporcional que hacen al valor de λ (de Kroon et al. 1986). Los 

análisis de sensibilidad y elasticidad fueron realizados mediante el programa R, con la paquetería 

popbio (Stubben y Milligan 2007, R Core Team 2016).  

Contribución del crecimiento clonal en la dinámica poblacional 

 

Los individuos de Lophophora diffusa pueden contribuir a la población mediante reproducción 

sexual y mediante reproducción clonal (Anderson 2001, Bravo-Hollis 1967). Durante los censos 

poblacionales de 2014 a 2018, además de registrar el reclutamiento de individuos provenientes 

de semillas, se registró la reproducción clonal, es decir, la separación de tallos (ramets) a partir 

𝒆𝒊𝒋 =  
𝑎𝑖𝑗

𝜆
  𝑥  𝑠𝑖𝑗    
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de individuos producto de una semilla (genet). Díaz-Segura (2013) reporta que una distancia 

entre tallos mayor de > 0.5 cm indica que se trata de individuos ramificados que se han separado 

en dos o más, y presentan un sistema de raíz independiente. Debido a que no es posible 

desenterrar a los individuos para corroborar si presentan independencia, en este trabajo se 

consideró una separación entre tallos mayor a 2 cm como indicativo de individuos con 

ramificación que se han separado; de esta manera, se buscó tener una mejor aproximación de la 

contribución por parte del crecimiento clonal en la formación de nuevos individuos para esta 

población. Para cada planta registrada como ramificada se reconoció si había separación entre los 

tallos, si la separación era mayor a 2 cm fue considerado como un nuevo individuo (ramet). Se 

registró el número de individuos que presentaron reproducción clonal, así como el número de 

ramets producidos por categoría de tamaño De cada ramet se registró el número de tallos y se 

midieron los diámetros para conocer su cobertura y asignarlo a la categoría de tamaño 

correspondiente (CUADRO 2).  

Para conocer el efecto de la reproducción clonal en la dinámica poblacional de L. diffusa, 

se eliminó la contribución clonal en el modelo matricial promedio (2014-2018). Se obtuvo la tasa 

de crecimiento poblacional (λ), la estructura estable de tamaños (w) y el valor reproductivo (v). 

También se realizaron análisis prospectivos de sensibilidad y elasticidad (de Kroon et al. 1986, 

Caswell 2001). De esta forma, se determinó si había diferencias en los parámetros demográficos, 

las categorías de tamaño más sensibles y los procesos demográficos que aportan en mayor 

proporción a lambda, entre el modelo que toma en cuenta la contribución clonal en la formación 

de nuevos individuos y el modelo que no considera este proceso (Mandujano et al. 2007a, 

Carrillo-Angeles 2011). 
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Contribución de los eventos reproductivos en la dinámica poblacional 

 

La fenología de los individuos reproductivos en la población de Lophophora diffusa fue 

registrada mediante censos mensuales de septiembre de 2014 a diciembre de 2018, en cada censo 

se reconoció la presencia de botones, flores y frutos. Se generaron diagramas circulares para 

observar el comportamiento de los eventos de floración y fructificación en el tiempo. Además, se 

realizó una correlación de Pearson entre el número de flores y la proporción de frutos formados 

para evaluar el éxito reproductivo asociado a cada fase de floración. Los datos climáticos de 

temperatura media y precipitación acumulada fueron consultados en Weather Underground® 

(WU, 2019), se tomó en cuenta la información disponible para la estación meteorológica CEA-

COLON IQUERETA16, ubicada a 40 km del sitio de estudio. Se generaron fenogramas para 

describir los eventos reproductivos con relación a los datos climáticos y se utilizó una 

correlación de Spearman para vincular las variables climáticas con el número de flores 

producidas (Ollerton y Lack 1998, Matías-Palafox et al. 2017). 

Matrices periódicas 

Dada la extensa temporada reproductiva en la población de Lophophora diffusa, cada uno de los 

años de estudio se dividió de acuerdo con el número de picos de floración. Cada pico de 

floración (fase reproductiva) se nombró de acuerdo con el mes en que ocurrió, así, por ejemplo, 

para el 2015 se tienen cuatro fases reproductivas (marzo, abril, mayo y agosto), donde marzo 

contiene la información de los frutos que se formaron producto del primer pico de floración.  

Durante los censos mensuales de fenología, además de registrar el número de estructuras 

reproductivas, también se registraba la presencia de plántulas y la muerte de los individuos en la 

población. Se construyeron un total de 18 matrices, para cada una se calculó la fecundidad por 

categoría de tamaño, las probabilidades de reclutamiento y de muerte. Las probabilidades de 
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𝐒𝐁
 ℎ 

 

crecimientos, achicamientos y permanencias quedaron representadas en la última fase de cada 

periodo anual. Para analizar los datos se utilizó un modelo de matriz periódica (Caswell 1989, 

Caswell y Trevisan 1994, Caswell 2001). En el modelo periódico, la dinámica poblacional de un 

periodo anual está compuesto por m fases, en este estudio corresponden a las fases reproductivas 

(2014-2015, m = 4 fases; 2015-2016, m = 5 fases; 2016-2017, m = 6 fases; 2017-2018, m = 4 

fases). Los modelos periódicos fueron obtenidos al multiplicar las matrices de cada fase de 

manera secuencial, la dinámica poblacional es descrita por la matriz periódica producto (Caswell 

y Trevisan 1994), como se muestra a continuación: 

 

Dónde B corresponde a una fase del ciclo conformado por m fases, y A(h) es la matriz producto 

que proyecta la dinámica poblacional de todo el periodo anual, iniciando la proyección en la fase 

h (h = 1,2, …, m). A pesar de que las matrices para un periodo anual difieren por comenzar con 

distintas fases, todas deben coincidir en el valor de lambda (Caswell 1989, Caswell y Trevisan 

1994, Caswell 2001). Se estimó la tasa finita de crecimiento poblacional para cada fase, además 

de realizar análisis prospectivos de sensibilidad y elasticidad (de Kroon et al. 1986, Caswell 

2001) para conocer la contribución relativa de los periodos de floración en la fecundidad y en la 

dinámica poblacional de la especie (Mandujano et al. 2007a, Carrillo-Angeles 2011). La 

sensibilidad de lambda a los cambios en las entradas periódicas de la matriz en un periodo h está 

dada por: 

 
 

es la matriz de sensibilidad de la matriz periódica B(h) y  es la matriz de Donde        

sensibilidad de la matriz anual, ambos evaluados en el periodo h, el superíndice T indica la matriz 

𝒏 t + 𝑚 =  𝐁 𝒎 𝐁 𝒎+𝟏 … 𝐁 1  𝒏 t = 𝐀 ℎ 𝒏(t) 
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de transposición. La matriz de elasticidad , de la matriz periódica B en el periodo h es 

obtenido como: 

 

 

Donde el símbolo * indica una matriz producto, elemento por elemento. La matriz de 

elasticidades suma uno y es una medida de la contribución relativa de un elemento de la matriz a 

lambda (de Kroon et al. 1986).Todos los análisis se realizaron mediante la paquetería popbio en 

el programa R (Stubben y Milligan 2007, R Core Team 2016). 

Éxito reproductivo asociado al color de las flores 

 

Con la finalidad de saber el efecto que tiene el color de las flores sobre el éxito 

reproductivo de los individuos en la población, durante el periodo reproductivo de 2016-2018 fue 

registrado el color de las flores categorizando de manera observacional si los individuos 

presentaban flores blancas o rosas durante los censos de fenología. Se obtuvo el porcentaje de 

individuos que presentan cada morfo floral. El éxito reproductivo para cada morfo se calculó a 

partir de la formación de frutos: Morfo blanco n =206 flores, 37 plantas para el 2017 y n =48 

flores, 14 plantas para el 2018, Morfo rosa n =105 flores, 28 plantas para el 2017 y n =50 flores, 

15 plantas para el 2018; el número promedio de semillas (Morfo blanco n = 52 frutos, 38 plantas 

y Morfo rosa n = 31 frutos, 18 individuos). Adicionalmente, se registró la producción de néctar 

para saber si la inversión de recompensa difería entre morfos florales (Morfo blanco n = 52 

flores, 40 plantas y Morfo rosa n = 12 flores, 9 individuos). Las diferencias entre la formación de 

frutos, el promedio de semillas y la producción de néctar entre morfos florales se evaluaron 

mediante una prueba de χ². Los resultados obtenidos para la formación de frutos (fruit set) se 

𝐄𝐁
 ℎ 

= 1 𝛌  𝐁(ℎ)* 𝐒𝐁
 ℎ 
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compararon mediante un modelo lineal generalizado, con distribución binomial y función de 

ligamiento logit, analizando las diferencias entre tratamientos y entre años con pruebas de 

contraste tipo t, además. El análisis de datos se realizó mediante el paquete estadístico JMP 5.0.1 

(SAS 2001).  

Para evaluar la germinación asociada a la formación de semillas para cada morfo floral, 

se realizó un experimento de germinación en condiciones de laboratorio. Las semillas utilizadas 

se obtuvieron de frutos colectados en el 2017 y 2018 en la localidad Agua de Ángel, municipio 

Peñamiller, Querétaro, almacenadas en bolsas de papel hasta el momento de sembrarlas (Morfo 

blanco n = 52 frutos, 38 individuos y Morfo rosa n = 31 frutos, 18 individuos). Las semillas 

fueron sembradas en cajas Petri con agar al 1 % (10 semillas por caja). Se colocaron 10 

repeticiones para cada morfo floral para el 2017, con 10 repeticiones para cada morfo floral para 

el 2018. Las unidades experimentales fueron ubicadas en la cámara ambiental Lab-Line 

Instruments, que se encuentra en el Instituto de Ecología, UNAM, a una temperatura de 25 °C y 

fotoperiodo de 12 horas. Se registró la germinación cada tercer día, considerando como 

germinación exitosa si se observaba la emergencia de la radícula. Las diferencias en los 

porcentajes de germinación fueron analizadas mediante una prueba de χ² (Everitt 1983). 
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RESULTADOS 

 

Dinámica poblacional 

 

Estructura poblacional 

El número de individuos censados inicialmente fue de 467 e incremento paulatinamente (2015 = 

471 individuos, 2018 = 480 individuos) la densidad promedio fue de 0.79 ind/m2. La estructura 

poblacional durante los cinco años muestra un alto porcentaje de juveniles y de adultos para las 

categorías Adultos 1 y Adultos 2. Las categorías menos representadas corresponden a Adultos 3, 

Adultos 4 y la categoría de Plántulas. (FIGURA 3). Las estructuras poblacionales no difirieron 

significativamente entre años: 2014-2015 (χ²= 2.20, P = 0.82, g.l. = 5); 2015-2016 (χ²= 1.73, P 

= 0.88, g.l. = 5); 2016-2017 (χ²= 1.87, P = 0.866, g.l. = 5); 2017-2018 (χ²= 2.32, P = 0.802, g.l. 

= 5). Sin embargo, al comparar el número de individuos por categoría entre el 2014 y 2018 sí se 

observan diferencias significativas (χ² = 15.35, P = < 0.05, g.l. = 5). El cambio más grande 

corresponde al incremento en la categoría de Plántulas, que pasó de 11 % en el 2014 a 19 % en el 

2018. 
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FIGURA 3. Estructura poblacional (% de individuos, N = 480) de Lophophora diffusa en la 

localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, 

Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, Adultos2 (A2) = >23.0 -

38.0 cm2, Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. 

 

Matrices anuales y promedio 

 

A continuación se presentan los parámetros demográficos estimados a partir de las matrices de 

transición de tipo Lefkovitch (CUADRO 3) para la población de L. diffusa. Los valores de 

fecundidad aparecen en color café en todas las matrices, estos valores, a diferencia del resto de 

las casillas, no representan probabilidades, sino el número de semillas promedio producidas por 

individuo para cada categoría. Por su parte, los valores de probabilidad más altos fueron 

marcados en negritas en todas las matrices y corresponden a las probabilidades de permanencia. 

La tasa finita de crecimiento poblacional correspondiente al 2014-2015 fue de λ = 1.00, lo que 
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indica que la población se encuentra estable. El periodo de 2015-2016 mostró una λ = 0.97, que 

denota una disminución anual del 3% bajo las condiciones presentes en ese periodo. La matriz 

2016-2017 señala crecimiento poblacional del 2 % con una λ = 1.02, mientras que la última 

transición correspondiente al 2017-2018 muestra una pérdida del 3 % anual con una λ = 0.97. El 

valor de lambda estimado a partir de la matriz promedio muestra que la población disminuye 1% 

al año (λ = 0.99). Sin embargo, el valor se encuentra muy cerca de la unidad, y sugiere que esta 

población está cerca del equilibrio numérico (intervalo de confianza 95 % λ = 0.935-1.051).  

CUADRO 3. Matrices de proyección anual para la población de Lophophora diffusa, localidad Agua de Ángel, 

municipio Peñamiller, Querétaro. a) Matriz 2014-2015, b) Matriz 2015-2016, c) Matriz 2016-2017, d) Matriz 

2017-2018 y e) Matriz promedio. Lambda (λ), estructura estable (w), valor reproductivo (v). Número de 

individuos por categoría (nx), y probabilidad de muerte para cada categoría (qx). Categorías: S = Semillas, 

Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, Adultos2 

(A2) = >23.0 -38.0 cm2, Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. En café se indican los 

valores de fecundidad y en negritas se resaltan las probabilidades de permanencia del tiempo t al tiempo t+1. 

 

Matriz a) 2014-2015 
λ (intervalo de confianza 95 %) 

1.0003 (0.953-1.053) 

Categoría S Pl Ju A1 A2 A3 A4 w v 

S 0.3 0 1.619 4.354 16.911 21.244 40.46 --- 1 

Pl 0.002 0.867 0.017 0 0 0 0 0.335 272.9 

Ju 0 0.056 0.85 0.055 0 0 0 0.164 654.08 

A1 0 0 0.078 0.752 0.065 0.024 0.017 0.110 1184.8 

A2 0 0 0 0.137 0.836 0.17 0 0.157 1738.7 

A3 0 0 0 0.009 0.097 0.658 0.034 0.064 1999.2 

A4 0 0 0 0 0 0.146 0.948 0.170 2343.4 

nx 
 

53 114 109 92 41 58 
  

qx  0.075 0.052 0.045 0 0 0   
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CUADRO 3. Continuación.  
Matriz b) 2015-2016 
λ (intervalo de confianza 95 %) 

0.977 (0.921-1.033) 

 

Categoría S Pl Ju A1 A2 A3 A4 W v 

S 0.3 0 0 0.846 11.57 12.9 25.659 ---- 1 

Pl 0.005 0.806 0.028 0 0 0 0 0.174 131.5 

Ju 0 0.129 0.858 0.121 0.01 0 0 0.440 174.2 

A1 0 0 0.066 0.767 0.202 0.025 0.016 0.238 257.6 

A2 0 0 0 0.08 0.707 0.282 0.016 0.099 396.8 

A3 0 0 0 0 0.06 0.564 0.18 0.025 477.3 

A4 0 0 0 0 0.02 0.102 0.786 0.024 642.3 

nx 
 

62 106 99 99 39 61 
  

qx  0.064 0.037 0.03 0 0.025 0   

 

 
Matriz c) 2016-2017 
λ (intervalo de confianza 95 %) 

1.025 (0.975 – 1.076) 

 

Categoría S Pl Ju A1 A2 A3 A4 w v 

S 0.3 0 0 3.77 15.10 21.79 52.98 
---- 1 

Pl 0.005 0.771 0.03 0 0 0 0 
0.28 

143.4 

Ju 0 0.114 0.84 0.038 0 0 0 
0.22 

319.5 

A1 0 0 0.12 0.838 0.077 0 0 
0.20 

438 

A2 0 0 0 0.085 0.833 0.153 0 
0.13 

570.9 

A3 0 0 0 0.019 0.066 0.692 0.055 
0.055 

912.7 

A4 0 0 0 0 0 0.153 0.944 
0.1 

1266.7 

nx 
 

70 113 105 90 39 54 
  

qx  0.114 0.035 0.019 0.022 0 0   
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CUADRO 3. Continuación. 

Matriz d) 2017-2018 
λ (intervalo de confianza 95 %) 

0.97 (0.908 – 1.038) 

 

Categoría S Pl J
u 

A1 A2 A3 A4 W v 

S 0.3 0 1.34 6.88 33.05 43.32 88.66 --- 1 

Pl 0.002 0.658 0.056 0 0.011 0 0.017 0.21 238.7 

Ju 0 0.085 0.738 0.036 0.044 0.131 0.07 0.2 880.12 

A1 0 0 0.158 0.798 0.111 0.052 0.21 0.33 1209.1 

A2 0 0 0 0.128 0.655 0.157 0.105 0.17 1344.4 

A3 0 0 0 0 0.155 0.447 0.21 0.058 1304.6 

A4 0 0 0 0 0.011 0.184 0.368 0.02 1364.2 

nx 
 

82 107 109 90 38 57 
  

qx  0.256 0.046 0.036 0.011 0.026 00.017   

 

 
Matriz e) Promedio 2014-2018 
λ (intervalo de confianza 95 %) 

0.99 (0.935 – 1.051) 

 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 W v 

S 0.300 0 0.742 3.96 19.15 24.8 51.94 ---- 1 

Pl 0.0039 0.776 0.034 0 0.002 0 0.004 0.24 177.4 

Ju 0 0.096 0.822 0.062 0.001
3 

0.032 0.017 0.25 399.07 

A1 0 0 0.106 0.788 0.112 0.025 0.061 0.24 573.09 

A2 0 0 0 0.108 0.75 0.191 0.03 0.16
1 

756.42 

A3 0 0 0 0.007 0.095 0.59 0.12 0.05
4 

835.36 

A4 0 0 0 0 0.007 0.146 0.761 0.04 945.14 
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Estructura estable y valor reproductivo 

La estructura estable (w) resultante de la matriz promedio (2014-2018) indica que a largo plazo 

la población estará conformada principalmente por semillas latentes, ahora bien, sin tomar en 

cuenta la categoría de Semillas, indica que estará conformada en una mayor proporción por 

plántulas, juveniles y por individuos en la categoría de Adultos 1. Las categorías menos 

representadas corresponden a Adultos 3 y Adultos 4 (FIGURA 4). A pesar de que el porcentaje de 

plántulas observado es menor (14.8%) en comparación con lo proyectado en la estructura estable 

(24%), no se observaron diferencias significativas al comparar ambas estructuras poblacionales 

(χ²= 7.59, P = 0.1801, g.l. = 5), (FIGURA 4). Las estructuras estables proyectadas para las 

matrices anuales también muestran una mayor proporción de plántulas, juveniles y adultos en la 

primera categoría (CUADRO 3). Se obtuvieron diferencias significativas al comparar la estructura 

poblacional observada contra la estructura estable estimada para la mayoría de las matrices 

anuales: matriz 2014-2015 (χ²= 15.22, P = < 0.05, g.l. = 5); matriz 2015-2016 (χ²= 17.66, P = < 

0.05, g.l. = 5); matriz 2016-2017 (χ²= 4.56, P = 0.47, g.l. = 5), matriz 2017-2018 (χ²= 11.2, P = 

<0.05, g.l. = 5). En todos los casos, la estructura estable proyecta que, a largo plazo, la población 

estará conformada por una mayor proporción de plántulas de lo reportado para el periodo de 

estudio. 
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FIGURA 4. Estructura poblacional observada y estructura estable estimada a partir de la matriz 

promedio para Lophophora diffusa, localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. 

Plántulas (Pl) = 0.1-3.0 cm2, Juveniles (Ju) = 3.1-10.0 cm2, Adultos1 (A1) = 10.1-23.0 cm2, 

Adultos2 (A2) = 23.1-38.0 cm2, Adultos3 (A3) = 38.1-55 cm2, Adultos4 (A4) > 55 cm2. 
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El valor reproductivo indica en qué medida los individuos de cada categoría de tamaño, en 

promedio, contribuirán a la descendencia de las generaciones futuras (Caswell 2001), en número de 

hijos, (por ejemplo, semillas o vástagos clonales, Mandujano et al. 2001). El valor reproductivo en 

la población de L. diffusa para las cuatro matrices de proyección muestra un incremento en las 

últimas categorías de tamaño, siendo la categoría de Adultos 4 la que mantiene una contribución 

mayor para todos los periodos. (FIGURA 5). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 5. Valores reproductivos por categoría de tamaño para Lophophora diffusa, localidad 

Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Se muestran los valores para los cuatro 

periodos de estudio. 2014-2015 (Semillas por fruto,  ± e.e = 26.37 ± 0.95, Semillas totales = 

5326); 2015-2016 (Semillas por fruto,  ± e.e = 27.95 ± 2.55; Semillas totales: 3186); 2016-2017 

(Semillas por fruto,  ± e.e = 28.33 ± 2.31; Semillas totales: 5637) y 2017-2018 (Semillas por 

fruto,  ± e.e = 28.88 ± 2.38; Semillas totales: 10627). Categorías de tamaño: Plántulas (Pl) = 0.1 

- 3.0 cm2, Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, Adultos2 (A2) = 

>23.0 -38.0 cm2, Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. 

 



43 

 

Ciclo de vida 

La matriz promedio se utilizó para construir el ciclo de vida de L. diffusa. El diagrama muestra 

un ciclo de vida de una especie compleja (FIGURA 6). Hay probabilidades de permanencia en 

todas las categorías de tamaño, crecimientos, transiciones a categorías superiores no continuas y 

regresiones de una categoría mayor a una de menor tamaño. Los valores más altos corresponden 

a la permanencia en la misma categoría de un periodo al siguiente, y los valores de fecundidad 

aumentan en las últimas categorías de tamaño. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 6. Ciclo de vida de Lophophora diffusa, localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. 

Construido a partir de la matriz promedio (2014-2018). Se representan las categorías de tamaño en los círculos 

(nodos): S = Semillas, Plántulas (P) = 0.1 - 3.0 cm2, Juveniles (J) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 

23.0 cm2, Adultos2 (A2) = >23.0 -38.0 cm2, Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2.. Las 

flechas verdes indican la probabilidad de sobrevivir y pasar a la categoría siguiente. Las flechas discontinuas 

negras indican la probabilidad de sobrevivir y pasar a categorías superiores no inmediatas. La flecha curva en el 

mismo nodo indica la probabilidad de sobrevivir y permanecer en la misma categoría. La fecundidad (número 

promedio de descendientes), está representada por las flechas moradas que van hacia el nodo de semillas. Las 

regresiones de una categoría mayor a una menor están señaladas con las flechas cafés, y las flechas rojas 

discontinuas marcan una regresión a una categoría inferior no inmediata. Los números indican la probabilidad 

de ocurrencia para cada proceso. 
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Análisis de Sensibilidad y Elasticidad 

Los patrones observados en los análisis de sensibilidad y elasticidad para los periodos anuales 

son similares a los obtenidos para la matriz promedio. A continuación se presentan los análisis 

prospectivos para la matriz promedio con la finalidad de resumir las condiciones presentes a lo 

largo del estudio (los resultados de cada periodo se encuentran en el anexo para su consulta, 

ANEXO, CUADRO A). Para estos análisis sólo se tomaron en cuenta las casillas que presentaron 

valores en las matrices de transición. El valor de sensibilidad más alto se encontró en la casilla 

s21, que corresponde a la transición de semilla a plántula. Este resultado indica que la tasa finita 

de crecimiento poblacional es muy sensible a este proceso (s21 = 3.93), las presiones de selección 

son más fuertes en el reclutamiento y establecimiento de nuevos individuos en la población. La 

categoría con el valor de sensibilidad más alto fue la de Semillas (CUADRO 4), mientras que el 

crecimiento fue el proceso con el valor máximo (FIGURA 7). 

CUADRO 4. Matriz de sensibilidad para la población de Lophophora diffusa, localidad Agua de Ángel, 

municipio Peñamiller, Querétaro. Calculada a partir de la matriz promedio (2014-2018). En negritas se 

destacan los valores de sensibilidad más altos. Categorías: S = Semillas, Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, 

Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, Adultos2 (A2) = >23.0 -38.0 cm2, 

Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.0022 

 

0.0005 0.0004 0.0003 0.0001 0.0001 

Pl 3.93 0.086 0.09 

 

0.057 

 

0.01 

Ju 

 

0.19 0.202 0.19 0.12 0.043 0.03 

A1 

  

0.29 0.27 0.18 0.062 0.05 

A2 

   

0.36 0.24 0.082 0.06 

A3 

   

0.405 0.26 0.09 0.07 

A4 

    

0.305 0.102 0.08 
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FIGURA 7. Valores de sensibilidad por proceso demográfico para la población de Lophophora 

diffusa, localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Calculados a partir de la matriz 

promedio (2014-2018). 

Por otra parte, el análisis de elasticidad muestra el valor más alto para la casilla e44 

(CUADRO 5), este resultado indica que la permanencia de los individuos en la categoría de 

Adultos 1 (e44 = 0.22) contribuye en mayor proporción al valor de λ. La permanencia de los 

individuos en las categorías de Juveniles, Adultos 1 y Adultos 4 también presentaron valores 

altos para alguno de los periodos de estudio (ANEXO, CUADRO A). Estos resultados indican que la 

permanencia es el proceso demográfico que contribuye en mayor proporción a la tasa finita de 

crecimiento poblacional con valores por arriba del 50 % (FIGURA 8).  
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CUADRO 5. Matriz de elasticidad para la población de Lophophora diffusa, localidad Agua de Ángel, 

municipio Peñamiller, Querétaro. Calculada a partir de la matriz promedio (2014-2018). En negritas se 

destacan los valores de elasticidad más altos. Categorías: S = Semillas, Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, 

Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, Adultos2 (A2) = >23.0 -38.0 cm2, 

Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. 

Categorías Semillas Pl Ju A1 A2 A3 A4 

Semillas 0.006 

 

0.0003 0.0019 0.006 0.002 0.004 

Pl 0.015 0.067 0.003 

 

0.0001 
 

0.0001 

Ju 

 

0.18 0.167 0.012 0.001 0.001 0.0006 

A1 

  

0.031 0.221 0.021 0.001 0.0028 

A2 

   

0.0399 0.186 0.01 0.0019 

A3 

   

0.0028 0.025 0.05 0.0081 

A4 

    

0.002 0.01 0.058 
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FIGURA 8. Valores de elasticidad por proceso demográfico: Fecundidad, Permanencia 

Crecimiento y retrocesos, para la población de Lophophora diffusa, localidad Agua de 

Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Calculados a partir de la matriz promedio (2014-

2018 
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Contribución del crecimiento clonal en la dinámica poblacional 

 

La mayoría de los individuos en la población son solitarios, y sólo el 25 % presenta crecimiento 

ramificado. Durante el periodo de estudio se registraron 36 individuos con reproducción clonal, con 

un total de 41 vástagos que se consideraron como ramets independientes. Los ramets son 

resultado de la separación de tallos en individuos ramificados de las últimas categorías de 

tamaño (A4 = 76 %, A3 = 12% y A2 = 12%). Estos vástagos presentaron valores de cobertura 

correspondientes a distintas categorías, desde Plántulas hasta Adultos 3. Se obtuvo un mayor 

número de ramets producidos considerados como individuos de la categoría Adultos 1, seguido 

de ramets considerados como juveniles (FIGURA 9). 

 

 

 

FIGURA 9. Número de ramets producidos de acuerdo con su categoría de tamaño, población de 

Lophophora diffusa, localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Plántulas (Pl) = 

0.1-3.0 cm2, Juveniles (Ju) = 3.1-10.0 cm2, Adultos1 (A1) = 10.1-23.0 cm2, Adultos2 (A2) = 23.1-

38.0 cm2, Adultos3 (A3) = 38.1-55 cm2, Adultos4 (A4) > 55 cm2. 

 



49 

 

El modelo matricial promedio (periodo 2014-2018) para el que se excluyó la contribución del 

crecimiento clonal, muestra una disminución del 1% en el valor de lambda (λ = 0.982), en 

comparación con el modelo matricial que si lo considera (λ = 0.992). Este resultado indica que 

existen cambios en la dinámica poblacional como resultado del crecimiento clonal y la tasa de 

crecimiento poblacional se ve favorecida por este proceso. Los valores de fecundidad para las 

categorías A3 y A4 también disminuyeron en el modelo que excluye la contribución clonal 

(CUADRO 6). La estructura estable de tamaños (w) no presenta diferencias, se estima que a largo 

plazo (excluyendo las semillas), la población estará representada en su mayoría por plántulas, 

juveniles e individuos adultos de la primera categoría. Sin embargo, el valor reproductivo si 

presentó diferencias al no considerar la contribución clonal, se observa una disminución del 

valor reproductivo para las últimas categorías de tamaño (A3 y A4). El aporte de ramets 

independientes es resultado de la separación de tallos en individuos ramificados en las últimas 

categorías de tamaño, y estos ramets también aportan frutos a la población, por lo que, al no 

considerarlos, el valor reproductivo se ve afectado (CUADRO 6).  
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CUADRO 6. Matriz de proyección promedio (periodo 2014-2018) para la población de Lophophora diffusa, 

localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. En este modelo se excluyó la contribución del 

crecimiento clonal. Lambda (λ), estructura estable (w), valor reproductivo (v). Categorías: S = Semillas, 

Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, Adultos2 

(A2) = >23.0 -38.0 cm2, Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. En café se señalan los 

valores de fecundidad y en negritas se indican los valores de probabilidad más altos. 

 
Matriz Promedio 2014-2018 

λ (intervalo de confianza 95 %) 

0.982 (0.925 – 1.039) 

 

En cuanto a los análisis prospectivos, la matriz de sensibilidad señala un valor máximo para la 

transición de semilla a plántula. Sin embargo, si se considera sólo la contribución sexual, el valor 

de sensibilidad para el reclutamiento (casilla a11) incrementa de 3.93 a 4.64. Esto quiere decir 

que las presiones de selección son más fuertes sobre el reclutamiento sexual cuando se excluye la 

contribución clonal (CUADRO 7). Por su parte, el análisis de elasticidad presenta los valores más 

altos para la permanencia de Adultos 1 y de los individuos en la categoría de Juveniles, siendo el 

proceso de permanencia el que aporta en mayor proporción al valor de lambda. La ausencia de 

reproducción clonal da como resultado un incremento en el valor de elasticidad para la 

permanencia de los individuos en la categoría de Plántulas (a22), este valor pasa de 0.067 a 0.083 

al no considerar la contribución clonal (CUADRO 7). 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 w v 

S 0.3 0 0.742 3.966 19.15 24.42 50.69 ---- 1 

Pl 0.0039 0.776 0.034 0 

 

0 

 

0.251 174.82 

Ju 0 0.0962 0.822 0.0627 0.0053 0.0065 

 

0.253 374.11 

A1 0 0 0.106 0.7889 0.1112 0.019 0.0083 0.241 497.6 

A2 0 0 0 0.108 0.758 0.191 0.0084 0.163 598.27 

A3 0 0 0 0.007 0.095 0.59 0.0938 1.053 566.13 

A4 0 0 0 0 0.0078 0.146 0.7486 0.038 484.15 
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CUADRO 7. Matriz de sensibilidad y elasticidad (periodo 2014-2018) para la población de Lophophora 

diffusa, localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. En este modelo se excluyó la 

contribución del crecimiento clonal. En negritas se destacan los valores más altos. Categorías: S = 

Semillas, Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 

cm2, Adultos2 (A2) = >23.0 -38.0 cm2, Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. 

a) Matriz de sensibilidad  

 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.026 0 0.0006 0.0005 0.0003 0.00012 0.0001 

Pl 4.644 0.1055 0.106 

   
 

Ju  0.225 0.227 0.2166 0.1466 0.0478  

A1  
 

0.302 0.288 0.195 0.0636 0.0465 

A2  
  

0.346 0.234 0.0765 0.0559 

A3  
  

0.3278 0.221 0.0724 0.0529 

A4  
   

0.189 0.0619 0.0453 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.008 0 0.0004 0.002 0.007 0.003 0.004 

Pl 0.018 0.0833 0.003 

   
 

Ju  0.0221 0.1904 0.0138 0.0007 0.0003  
A1  

 

0.0329 0.2314 0.022 0.0012 0.00039 

A2  
  

0.0381 0.181 0.0148 0.00048 

A3  
  

0.00234 0.0214 0.0435 0.00505 

A4  
   

0.00151 0.00924 0.03451 
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Contribución de los eventos reproductivos en la dinámica poblacional 

La población de Lophophora diffusa presentó una temporada reproductiva prolongada, tanto la 

formación de flores como de frutos ocurrió en varios momentos durante el periodo de estudio. 

Los gráficos circulares muestran la intensidad de los eventos reproductivos así como la 

separación entre las fenofases para cada año (FIGURA 10A Y 10B). La floración de L. diffusa en 

esta población por lo general comienza en marzo, aunque en el último periodo reproductivo 

(2018) se registraron flores a partir de febrero. Por su parte, la fructificación comienza 

comúnmente en mayo y puede extenderse hasta finales de año. Después de un evento de 

floración, puede pasar uno o varios meses para que ocurra el siguiente evento floral. Además, es 

común encontrar intersección de las feno-fases reproductivas en la población. 
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FIGURA 10A. Fenología reproductiva de Lophophora diffusa en la localidad El Agua de Ángel, municipio 

Peñamiller, Querétaro. Se muestra en rosa el número de flores producidas y en rojo el número de frutos 

producidos para los años 2015 y 2016. 

. 



54 

 

 

FIGURA 10B. Fenología reproductiva de Lophophora diffusa en la localidad El Agua de Ángel, municipio 

Peñamiller, Querétaro. Se representa en rosa el número de flores producidas y en rojo el número de frutos 

producidos para los años 2017 y 2018.  
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No existe una relación significativa entre el número de flores y la proporción de frutos 

formados (Correlación de Pearson r = -0.075, P = 0.76 g.l = 17). Este resultado indica que los 

eventos de floración donde se produjeron una mayor cantidad de flores, no se relacionaron con un 

mayor éxito en la formación de frutos. El evento floral en el que se generaron más flores (marzo 

2018 = 179 flores) tuvo como resultado una proporción de frutos formados de 0.6, mientras que 

una producción de flores menor para el mismo año (abril 2018 = 95 flores) dio como resultado 

una proporción de frutos formados mayor (0.8). Proporción de frutos formados por temporada 

reproductiva (  = 0.429, n = 18), valor mínimo (0.033), valor máximo (0.8). 

La floración en la población se ve favorecida por el aumento de las temperaturas y la 

presencia de precipitación. Se encontró una relación significativa entre la temperatura promedio y 

el número de flores (rho = 0.699 P = < 0.05) y entre la precipitación acumulada y el número de 

flores (rho = 0.3667 P = < 0.05). Los fenogramas muestran la relación entre las feno-fases y las 

variables climáticas (FIGURA 11). Para todos los años, el primer pico de floración coincide 

cuando aparecen las primeras lluvias y con el aumento de la temperatura promedio. Las 

temperaturas más altas se mantienen durante todo el periodo reproductivo, mientras que las 

lluvias pueden presentar varios picos durante el año, las precipitaciones máximas por lo general 

aparecen a partir de junio y comúnmente preceden al evento máximo de floración. 
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FIGURA 11. Fenograma de Lophophora diffusa en la población de El Agua de Ángel, municipio 

Peñamiller, Querétaro. Se presenta el número de estructuras reproductivas, los valores de temperatura 

promedio y de precipitación acumulada de septiembre de 2014 a diciembre de 2018). 
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Matrices periódicas 

La dinámica poblacional de Lophophora diffusa mostró ser muy variable tanto intra como 

interanual. El inicio de la floración en esta población por lo general comenzó en marzo, a 

excepción de 2018 donde el inicio de la floración ocurrió en febrero. Se exhibieron de cuatro a 

cinco picos de floración durante el año, el reclutamiento se presentó durante el 50% de los 

eventos reproductivos para el 2015, mientras que para el 2016 se registró reclutamiento posterior 

a todos los picos de floración (ANEXO, CUADRO B). Las tasas de crecimiento poblacional fueron 

heterogéneas para las temporadas reproductivas, con un valor mínimo de λ = 0.81 y un valor 

máximo de λ = 0.98. Los valores de fecundidad más grandes no se presentaron en la misma 

temporada reproductiva entre años, a diferencia de los procesos de crecimiento y achicamiento 

que sí mostraron los valores más altos después del último periodo de floración para todos los 

años. Los valores más altos de reclutamiento ocurrieron por lo general después del primer pico de 

floración (Periodos 2016, 2017 y 2018) y después del último periodo de floración para el periodo 

de 2015, pero jamás durante los periodos de floración intermedios (ANEXO, CUADRO B). 

Las sensibilidades periódicas indican que las presiones de selección son mayores en el 

reclutamiento de nuevos individuos, en al menos una de las temporadas reproductivas al año. 

Además, la permanencia de adultos también presentó valores altos de sensibilidad, aunque la 

categoría no es la misma para todos los años. Las elasticidades periódicas señalan que la 

permanencia es el proceso que contribuye en mayor proporción al valor de lambda (CUADRO 8).  
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CUADRO 8. Matrices periódicas. Valores de lambda y Sensibilidades mayores para cada periodo  

indicando el proceso demográfico y la categoría de tamaño en la que se observan. Categorías de tamaño: 

Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, Juveniles (Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, 

Adultos2 (A2) = >23.0 -38.0 cm2, Adultos3 (A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. 

 

 

. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Periodo Temporada 

reproductiva (mes 

de inicio de la 

floración) 

Lambda (λ) Valores de 

sensibilidad más 

altos 

 

Valores de 

elasticidad más 

altos 

2015 Marzo 0.94 Permanencia A4  

 

Permanencia A4 

 

Abril 0.94 Permanencia A4 

Reclutamiento 

Mayo 0.94 Permanencia A4 

Agosto 0.98 Permanencia A4 

 

2016 Marzo 0.87 Permanencia Ju  

 

Permanencia Ju y 

A1 

Abril 0.85 Permanencia Ju 

Mayo 0.85 Permanencia Ju 

Julio 0.85 Permanencia Ju 

Reclutamiento Pl 

Agosto 

 

0.97 Permanencia Ju 

2017 Marzo 0.94 Permanencia A4 

Reclutamiento Pl 

 

 

 
Permanencia A4 

Abril 0.94 Permanencia A4 

Mayo 0.94 Permanencia A4 

Junio 0.94 Permanencia A4 

Agosto 

 

0.98 Permanencia A4 

2018 Febrero 0.90 Reclutamiento Pl  

Permanencia A1 Marzo 0.89 Reclutamiento Pl 

Abril 0.81 Permanencia A1 

Agosto 0.96 Reclutamiento 
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La fecundidad tiene poco efecto sobre el valor de lambda y no mostró los valores de 

elasticidad ni sensibilidad más altos. Sin embargo, se compararon las temporadas reproductivas 

tanto intra como interanual considerando solamente los valores de elasticidad para la fecundidad 

de las distintas categorías de tamaño. Para los periodos anuales de 2015 y 2017, la categoría de 

Adultos 4 presentó los valores de fecundidad y elasticidad más altos, esto indica que, las 

categorías que aportan un mayor número de semillas en promedio también contribuyen en mayor 

proporción a la dinámica poblacional. Sin embargo, para los periodos anuales de 2016 y 2018 

ocurrió lo contrario, los valores de elasticidad más altos no coinciden con las categorías de 

tamaño con los valores más altos de fecundidad. Los valores de elasticidad mayores 

corresponden a la fecundidad de los individuos adultos de las categorías A1 y A2, esto sugiere, 

que no siempre las categorías de tamaño con valores de fecundidad pequeños también pueden 

contribuir a la dinámica de esta población (CUADRO 9). Las categorías de tamaño que presentaron 

las elasticidades más grandes para los valores de fecundidad también son las categorías que 

aportan en mayor proporción a la tasa finita de crecimiento poblacional (CUADRO 8). Las 

elasticidades periódicas mostraron que a pesar de tener un valor para el banco de semillas 

constante a lo largo de todas las temporadas reproductivas, este no presenta un mismo valor de 

elasticidad dentro de un periodo anual, la presencia del banco de semillas aporta en mayor 

proporción a la dinámica poblacional en la última temporada reproductiva (Agosto), con 

excepción del periodo 2017, donde el banco de semillas presentó un valor de elasticidad más alto 

para el primer periodo reproductivo (Marzo).  
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CUADRO 9. Análisis de elasticidad para los valores de fecundidad. Lophophora diffusa, población de El 

Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. En negritas se señalan los valores más altos de 

fecundidad por periodo anual, los valores de elasticidad más altos se indican en anaranjado y en azul están 

señalados los valores más grandes de elasticidad para el banco de semillas. Cada periodo anual está 

dividido en temporadas reproductivas, éstas indican las matrices periódicas con la abreviación del mes en 

el que iniciaron y el año correspondiente. Categorías de tamaño: Plántulas (Pl) = 0.1 - 3.0 cm2, Juveniles 

(Ju) = > 3.0 - 10.0 cm2, Adultos1 (A1) = >10.0 - 23.0 cm2, Adultos2 (A2) = >23.0 -38.0 cm2, Adultos3 

(A3) = >38.0 - 55 cm2, Adultos 4 (A4) = > 55 cm2. 

a) Periodos anuales 2015 y 2016 

  Valores de Fecundidad por categoría de tamaño 

Sem Pl Ju A1 A2 A3 A4 

MAR15 0.3 0 0.693 0.967 8.312 5.145 13.63 

Elasticidades 1.65E-07 

 
 3.721E-07 

 
1.29E-07 2.54E-07 2.74E-07 1.53E-05 

ABR15 0.3 0 0.231 0.72 1.14 2.572 7.729 

Elasticidades 8.81E-07 

 
 2.33E-06 8.44E-07 1.15E-06 8.69E-07 8.00E-05 

MAY15 0.3 0 0.231 0.483 5.159 4.502 11.366 

Elasticidades 4.26E-07 

 
 9.38E-07 3.21E-07 3.19E-07 3.2E-07 4.01E-05 

AGO15 0.3 0 0.231 0.725 4.586 7.07 5.455 

Elasticidades 1.57E-06 

 
 2.20E-06 9.14E-07 1.26E-06 8.90E-07 1.50E-04 

        

MAR16 0.3 0 0 0 0 1.433 2.749 

Elasticidades 3.26E-06 

 
    6.82E-06 5.52E-05 

ABR16 0.3 0 0 0.282 1.411 2.15 1.832 

Elasticidades 8.94E-07 

 
  0.00011 5.45E-05 2.86E-06 1.22E-05 

MAY16 0.3 0 0 0.564 1.129 3.583 4.581 

Elasticidades 4.78E-06 

 
  0.00056 1.42E-04 4.63E-06 1.56E-05 

JUL16 0.3 0 0 0.846 4.517 7.883 15.578 

Elasticidades 1.51E-05 

 
  0.00174 2.62E-04 9.28E-06 4.05E-05 

AGO16 0.3 0 0 0 0.564 0 1.832 

Elasticidades 6.97E-05    1.58E-03  2.94E-04 
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b) Periodos anuales 2017 y 2018 

 

 

 

  Valores de Fecundidad por categoría de tamaño 

Sem Pl Ju A1 A2 A3 A4 

MAR17 0.3 0 0 0 0.629 0 1.049 

Elasticidades 3.61E-07 

 
   7.54E-07  1.09E-04 

ABR17 0.3 0 0 1.349 3.147 3.632 13.115 

Elasticidades 1.36E-08 

 
  1.96E-08 2.75E-08 5.24E-08 4.41E-06 

MAY17 0.3 0 0 1.6188 4.721 9.443 17.411 

Elasticidades 3.24E-08 

 
  5.53E-08 3.11E-08 5.95E-08 9.82E-06 

JUNIO17 0.3 0 0 0.539 1.573 1.452 4.197 

Elasticidades 1.66E-07 

 
  2.4E-07 1.37E-07 3.02E-07 5.06E-05 

AGO17 0.3 0 0 0.809 5.351 7.264 9.443 

Elasticidades 1.77E-07 

 
  2.79E-07 1.56E-07 3.06E-07 5.38E-05 

          

FEB18 0.3 0 0.269 0.264 1.283 0 2.026 

Elasticidades 0.0003428 

 
 0.00111 1.73E-02 2.68E-03  2.58E-05 

MAR18 0.3 0 1.349 10.068 6.417 10.64 16.213 

Elasticidades 4.008E-05 

 

 0.00021 1.88E-03 3.26E-04 3.23E-05 2.36E-06 

ABR18 0.3 0 0.539 4.504 3.529 13.68 14.186 

Elasticidades 0.0002377 

 

 0.00187 1.17E-02 9.28E-04 6.13E-05 5.61E-06 

AGO18 0.3 0 0.269 3.179 5.134 13.68 9.626 

Elasticidades 0.0005071  0.00394 0.0248 2.20E-03 1.15E-04 1.01E-05 
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Éxito reproductivo asociado al color de las flores 

 

La población de L. diffusa presenta dos morfos florales por el color de la flor (FIGURAS 12 y 13). 

El porcentaje de individuos que desarrollan flores blancas (81.3 %) es más alto en comparación 

con los individuos que producen flores rosas (18.7 %) (CUADRO 10). A pesar de que la 

proporción de frutos formados y el promedio de semillas por fruto es mayor en las flores rosas, 

mientras que la producción de néctar es mayor para las flores blancas (ver CUADRO 10), no se 

encontraron diferencias significativas al evaluar estos rasgos: Promedio de semillas por fruto 

(χ².= 0.38, P = 0.53, g.l. = 1); Producción de néctar (χ².= 0.62, P = 0.42, g.l. = 1) y Porcentaje de 

germinación (FIGURA 11) (2017, χ². = 0.13, P = 0.71, g.l. = 1 y 2018, χ². = 0.18, P = 0.66, g.l. = 

1). 

Por otro lado, el análisis GLM indica diferencias significativas en la cantidad de frutos 

que se forman en respuesta al morfo floral y el año (χ². = 28.95, P = < 0.0001, g.l. = 3). No se 

observa un efecto al considerar la identidad de la planta como factor. Los resultados indican que 

el éxito de las flores en la formación de frutos puede variar entre morfos e inclusive para el 

mismo morfo entre temporadas reproductivas. El éxito reproductivo en el 2018 señala un mayor 

fruit set o asentamiento de frutos para el morfo rosa que para el morfo blanco (χ². = 4.57, P = < 

0.05, g.l. = 1). No se observan diferencias significativas entre morfos para el 2017 (χ². = 0.43, P 

= < 0.5, g.l. = 2). La formación de frutos difiere entre años para los dos morfos: Flores blancas 

2017 vs Flores blancas 2018 (χ². = 5.74, P = < 0.05, g.l. = 2) y Flores rosas 2017 vs Flores rosas 

2018 (χ².² = 17.68, P = < 0.0001, g.l. = 2). 
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CUADRO 10. Diferencias entre características asociadas al color de la flor en los individuos de  

Lophophora diffusa, población de Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. 

Color de la flor Porcentaje en la 
población (%) 

Proporción de 
frutos formados 

(fruit set) 

Semillas por 

fruto (  ± e.e.)  

Producción de néctar 

(mm) (  ± e.e.)  

Germinación (%) 

Blanca 
 

 

 
 

81.3 

 
2017 = 0.3 

 

 

27.14 ± 1.68 

 
(n = 64 frutos, 38 

individuos) 

 

2.43 ± 0.26 

 
(n = 52 flores, 40 

individuos) 

 
2017 = 46 

2018 = 0.48 
 

2018 = 27 

Rosa 
 
 

 
 

18.7 

 
2017 = 0.34 

 

 

28.32 ± 2.12 

 
(n = 31 frutos, 18 

individuos) 

 

1.74 ± 0.54 

 
(n = 12 flores, 9 

individuos) 

 
2017 = 38 

2018 = 0.7 
 

2018 = 36 

 

 

FIGURA 11. Porcentaje de germinación para semillas de Lophophora diffusa en respuesta al color de la 

flor (morfo blanco y morfo rosa), y al año de colecta (2017 y 2018). Localidad El Agua de Ángel, 

Municipio de Peñamiller, Querétaro. 
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FIGURA 12. Variación en el color de la flor en los individuos de L. diffusa para la 

población de Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Fotos: Isabel Briseño-

Sánchez. 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 13. Variación en el color de la flor y ejemplos de visitantes florales y posibles 

polinizadores en los individuos de Lophophora diffusa para la población de Agua de 

Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Izquierda: abeja solitaria del género Macrotera 

., derecha: escarabajo del género Acmaeodera .  Fotos: Isabel Briseño-Sánchez. 
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DISCUSIÓN 

Dinámica poblacional 

La población de Lophophora diffusa mostró un alto porcentaje de individuos en las categorías de 

Juveniles y Adultos, además del incremento de plántulas durante el periodo de estudio, lo que 

sugiere la presencia sitios seguros y adecuados para la germinación de las semillas y la 

sobrevivencia de las plántulas. La representación desigual de las clases de tamaño es reportada 

comúnmente en los estudios de demografía para cactáceas (Reid et al. 1983, Mandujano et al. 

2001, Portilla 2007, Matías-Palafox 2007, Peters et al. 2008, Martínez-Ramos et al. 2016, Zepeda 

et al. 2017), mientras que, la falta de dominancia por una categoría en particular es común para 

cactáceas con crecimiento globoso (p. ej. Ariocarpus trigonus, Martínez-Ávalos et al. 1993; 

Coryphantha werdermannii, Portilla 2007; Mammillaria pectinifera, Peters et al. 2008; 

Turbinicarpus pseudomacrochele, Álvarez et al. 2004; M. humboldtii, Martínez-Ramos et al. 

2016), y ya ha sido reportada para la especie de estudio (Díaz-Segura 2013). La distribución de 

tamaños en las poblaciones está influida por diversos factores, entre los que se encuentran, la 

forma de reproducción, la producción de semillas, la presencia de un banco de semillas y la tasa 

de germinación y crecimiento, además del momento en que los individuos comienzan a ser 

reproductivos (Esparza-Olguín et al. 2002, Godínez-Álvarez et al. 2003). Aunado a las 

características del medio donde se desarrollan, como la disponibilidad de sitios seguros para la 

germinación y las presiones ejercidas por los herbívoros (Jordan y Nobel 1981, Godínez-Álvarez 

et al. 2003). Una distribución desigual sugiere que el reclutamiento es un evento poco común y 

que la germinación puede estar vinculada con la ocurrencia irregular de lluvias abundantes 
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(Esparza-Olguín et al. 2002, Godínez-Álvarez et al. 2003), el hecho de que ninguna categoría de 

tamaño se distinga como la más abundante en L. diffusa puede ser resultado del reclutamiento de 

pocos individuos que se da de manera constante en la población. 

Las estimaciones de la tasa finita de crecimiento para la población de estudio indican que 

L. diffusa se encuentra cerca de la estabilidad numérica, tanto para la matriz promedio como para 

las matrices anuales. Al igual que esta población, una gran proporción de cactáceas se encuentran 

en equilibrio con lambdas cercanas a uno (Godínez-Álvarez et al. 2003, Valverde et al. 2004, 

Mandujano et al. 2007b), e incluso se han reportado algunas poblaciones con valores de lambda 

por arriba de la unidad, para el género Mammillaria (p. ej. M. magnimamma λ = 1.33, Valverde 

et al. 2004; M. mystax λ =1.5, Saldívar 2011). Las poblaciones con probabilidades de 

crecimiento no reflejan disturbios severos (Godínez- Alvarez et al. 1999, Mandujano et al. 2001, 

Mandujano et al. 2007b), además de presentar reclutamiento de nuevos individuos que les 

permite equilibrar los valores de mortalidad que presentan las categorías de adultos. A diferencia 

de poblaciones con tendencia a decrecer para las que no se ha documentado germinación in situ 

(p. ej. A. trigonus, Martínez-Ávalos et al. 1993, M. pectinifera, Peters et al. 2008, T. 

pseudomacrochele, Álvarez et al. 2004, A. ornatum, Zepeda-Martínez et al. 2013).  

Se sabe que las cactáceas son plantas de lento crecimiento, que necesitan de sitios con 

características específicas para que sus semillas puedan germinar y sobrevivir (Valiente-Banuet y 

Ezcurra 1991, Mandujano et al. 1996). Además de desarrollarse en ambientes con temperaturas 

contrastantes y precipitaciones escasas (Godínez-Álvarez et al. 2003, Holland y Molina-Freaner 

2013). El análisis de sensibilidad para la población de L. diffusa indica una presión de selección 

en la transición de semilla a plántula. La mayor mortalidad en las poblaciones de cactáceas 

generalmente se concentra en las plántulas y juveniles, por esta razón se ha sugerido al 
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reclutamiento como uno de los principales cuellos de botella para este grupo (Frye 1996, 

Mandujano et al. 2001, 2007b, Flores-Martínez et al. 2010). Por su parte, el análisis de 

elasticidad señala a la permanencia como el proceso demográfico que contribuye en mayor 

proporción a lambda. Esto indica que el proceso de sobrevivencia es parte importante de la 

historia de vida en especies perennes que ocurren en ambientes áridos (Rosas-Barrera y 

Mandujano 2002, Godínez- Álvarez et al. 2003, Mandujano et al. 2007b, Zepeda-Hernández et 

al. 2013).  

Los estudios de dinámica poblacional que se han realizado para varias especies de la 

familia Cactaceae, permiten reconocer algunas constantes que aparecen como puntos críticos en 

el mantenimiento y conservación de las poblaciones de este grupo (Godínez-Álvarez et al. 2003). 

Muchas especies se reconocen como plantas amenazadas, relacionado con sus características 

biológicas y ecológicas, como tasas de crecimiento lentas, densidades poblacionales reducidas y 

áreas de distribución restringidos (Valverde et al. 2004). Estas características pueden ser una 

limitante para reestablecerse después de una perturbación (Hernández y Godínez-Álvarez 1994). 

Adicional a estas características se suman las amenazas como el cambio de uso de suelo, el 

pastoreo extensivo y la extracción selectiva de ejemplares que afecta a los procesos de 

reclutamiento y crecimiento de los individuos. En este estudio, las categorías de mayor tamaño 

presentaron los valores más altos tanto de fecundidad como de valor reproductivo, por lo que, la 

fragmentación del hábitat podría ocasionar una reducción en los valores de fecundidad si los 

individuos más grandes se ven afectados. Se ha reportado que el éxito reproductivo de los 

individuos puede disminuir en poblaciones pequeñas asociado a la estructura demográfica (Brys 

et al. 2003). Por otro lado, la estructura estable proyecta que a largo plazo, la población de L. 

diffusa estará conformada en su mayoría por plántulas si las condiciones permanecen estables, en 
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este sentido, es necesario evitar la fragmentación del hábitat para que esto ocurra. La dinámica 

poblacional de L. diffusa sugiere que esta población se encuentra estable, la sobrevivencia de 

individuos adultos y el reclutamiento de nuevas plantas son eventos muy importantes dentro del 

ciclo de vida de esta población como se ha reportado para otras plantas perennes de vida larga 

(Steenbergh y Lowe 1969, Franco y Silvertown 1990, Hutchings 1997, Gómez-Aparicio et al. 

2005). 

  
Contribución del crecimiento clonal en la dinámica poblacional 

Al igual que muchas plantas perennes, Lophophora diffusa presenta reclutamiento por vía sexual y 

por reproducción clonal. Los resultados muestran que la presencia de reclutamiento sexual 

contribuye a la regeneración poblacional, mientras que la propagación clonal aumenta el número 

de individuos juveniles y adultos de la primera categoría. La eliminación de la contribución clonal 

redujo la tasa de crecimiento poblacional un 1 %, este efecto se ha documentado para otras especies 

(Bierzychudek 1982, Mandujano et al. 2007a, Carrillo-Angeles 2011). La dinámica poblacional 

de L. diffusa coincide con la reportada para otras especies clonales, con tasas de crecimiento 

cercanas a la unidad y con probabilidades de generar descendientes clonales a partir de 

individuos que se encuentran en las últimas categorías de tamaño (de Steven 1989, Mandujano et 

al. 2001).  

La mayoría de los individuos en la población de estudio solitarios, se esperaría que un 

incremento en la proporción de los individuos clonales en L. diffusa tenga un efecto mayor en la 

dinámica poblacional de esta especie, incrementando su efecto en la tasa de crecimiento 

poblacional. La mayoría de los ramets que se consideraron como independientes corresponden al 

tamaño de Juveniles y Adultos1, y sólo una baja proporción correspondió a Plántulas. Esta 

población muestra una interacción entre la reproducción sexual y la reproducción clonal, de 
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acuerdo con el modelo de costo-beneficio, la interacción entre estrategias reproductivas puede ser 

una respuesta a señales ambientales (Mandujano 2007). Es poco frecuente que un ramet de un 

diámetro menor a los 3.5 cm pueda independizarse de la planta madre en la población de L. 

diffusa. En este sentido, es más frecuente la presencia de plántulas de origen sexual en la 

población, lo que aporta variabilidad genética y permite la regeneración poblacional (Ellstrand y 

Antonovics 1985). 

Mandujano et al. (2007a) reporta que no hay un efecto considerable en el valor de lambda 

como respuesta a las diferentes formas de producir descendientes en Opuntia macrocentra. Sin 

embargo, la formación de ramets de descendencia clonal muestra una reducción del tamaño a la 

primera reproducción y un incremento en el valor reproductivo. En L. diffusa no se observó una 

reducción de tamaño a la primera reproducción para los ramets, sin embargo, la descendencia 

clonal presenta una tasa de crecimiento mayor que los descendientes sexuales y se observa un 

incremento en la fecundidad. En poblaciones fragmentadas o vulnerables, la clonalidad puede ser 

crucial en el mantenimiento y regeneración de las poblaciones (Clark-Tapia y Molina-Freaner 

2004, Godínez-Alvarez et al. 2008). El reclutamiento clonal en Lophophora diffusa que ocurre en 

las tallas de Plántulas y Juveniles reduce los riesgos de la mortalidad respecto a la categoría de 

plántulas de origen sexual. Los individuos dentro de cada etapa se caracterizan por su 

probabilidad de sobrevivir y permanecer en esa etapa o en la transición a otra, y sus 

contribuciones a las etapas de reclutamiento sexual o clonal (Caswell 2001). El porcentaje de 

individuos que presenta reproducción clonal aporta nuevos ramets independientes, que en su 

mayoría ya son capaces de producir flores y frutos, lo que incrementa las posibilidades de 

permanencia poblacional (Parkery y Hamrick 1992; Mandujano et al. 2001). 

El banco de semillas presente en la población sugiere la posibilidad de presentar una 

estrategia de reclutamiento donde se combina el establecimiento de plántulas de forma regular 
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con la presencia de nuevos ramets como un mecanismo de regeneración alternativo. Este tipo de 

estrategia ha sido importante para la sobrevivencia de especies que se desarrollan en zonas áridas, 

con temperaturas altas y precipitaciones irregulares donde la presencia de plántulas de origen 

sexual depende de condiciones ambientales e interacciones bióticas (Silander 1984, Parker y 

Hamrick 1992, Mandujano 1996, Eriksson 1997). El reclutamiento sexual es importante ya que 

influye en el mantenimiento de la diversidad genotípica, debido a que el reclutamiento sexual es 

el principal medio de regeneración en esta población, se esperaría L. diffusa mantuviera niveles 

relativamente altos de variación genotípica que es esencial en la formación de nuevas 

combinaciones genéticas que podrían ser ventajosas en un ambiente peculiar (Eguiarte et al. 

1999), se han documentado especies en donde incluso las bajas tasas de reclutamiento sexual 

pueden mantener altos niveles de diversidad genotípica (Soane y Watkinson 1979, Clark-Tapia et 

al. 2005). Sin embargo, sería importante complementar este estudio con análisis genéticos para 

determinar la similitud entre ramets, así como la diversidad genotípica de esta población. 

Contribución de los eventos reproductivos en la dinámica poblacional 

Las matrices periódicas permiten tener una representación más detallada de la dinámica 

poblacional de Lophophora diffusa y conocer la contribución de los eventos de floración en esta 

dinámica. La especie de estudio muestra un periodo prolongado de floración, que inclusive 

puede durar más de seis meses mientras que todo el periodo reproductivo tiene una duración de 

hasta diez meses. Las etapas de floración largas, con uno o varios picos ha sido reportado para 

otras especies de Cactaceae (p. ej. F. histrix, del Castillo 1994; Mammillaria grahamii, Bowers 

2002; Melocactus curvispinus, Nassar y Ramírez 2004, A. ornatum, Matías-Palafox et al. 2017). 

El tiempo de floración está asociado con los recursos que invierten las plantas en la producción 

de flores, las características reproductivas de la especie, la longevidad floral, la disponibilidad de 
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polinizadores, entre otras (Wilson 1979; Primack 1995; Pimienta-Barrios y del Castillo 2002). 

Los eventos fenológicos pueden verse fomentados por la temperatura y los periodos de lluvia 

(Loomis y Connor 1992). La relación entre los periodos de floración y los eventos de lluvia es un 

patrón conocido en la familia Cactaceae (Nóbrega et al. 219), incluyendo reportes para el género 

Lophophora (Trujillo-Hernández 2002) con un periodo de floración que inicia en el mes de 

mayo con las primeras lluvias y permanece hasta agosto. Específicamente para L. diffusa (Díaz-

Segura et al. 2017) reporta dos picos de floración correspondientes a marzo-abril y julio-octubre 

que coinciden con las temperaturas más altas y con las precipitaciones más bajas. Es importante 

insistir que la floración no sólo responde a las condiciones ambientales presentes, sino también a 

las condiciones de lluvia y temperatura que tuvieron lugar periodos anteriores. En este estudio, 

se encontró una relación de la floración de L. diffusa con la temperatura y la precipitación, al 

parecer, las lluvias fomentan el comienzo de la floración y están presentes durante el periodo de 

fructificación, mientras que las temperaturas más altas coinciden con los picos de floración. En 

las cactáceas, la floración puede presentarse por varios meses con uno o más picos de floración 

(Valiente-Banuet et al. 1997, Ruiz et al. 2000, Matías-Palafox et al. 2017) o por el contrario, ser 

un evento conciso y presentarse por pocos días (Martínez-Peralta y Mandujano 2011). Algunas 

cactáceas florecen y fructifican durante la época seca, lo que les permite liberar las semillas en el 

periodo de lluvias (Valiente-Banuet et al. 1996, Fleming et al. 2001). La estacionalidad de la 

floración en cactáceas suele estar determinada por la precipitación, que se considera el principal 

estímulo fenológico en ambientes estacionales (Morelatto et al. 2013). 

Como se ha reportado para especies que no florecen en el mismo tiempo dentro de una 

comunidad, la presencia de un periodo prolongado de floración ha sido explicada como una 

forma de aumentar las probabilidades de éxito reproductivo, reduciendo la probabilidad de 
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producir flores en condiciones adversas (Pimienta-Barrios y Nobel 1995). Además de conducir a 

un uso más eficiente de los polinizadores como recursos a lo largo del año, lo que podría 

aumentar la posibilidad de cruzamiento (Waser 1978, Bawa 1983, Dafni 1992). Contar con 

estructuras reproductivas en varios momentos minimiza el riesgo al no tener concentrada la 

reproducción en una temporada, lo que se conoce como bet-hedging, así se disminuye la 

competencia intraespecífica por los polinizadores, evitando a los depredadores de semillas y algo 

importante es que se promueve la entrecruza al generar mayor movimiento de los polinizadores 

entre las plantas (Ollerton y Lack 1998).  

Muchas especies de plantas existen en ambientes que no varían aleatoriamente, sino que 

varían de forma cíclica. La diferencia en los eventos fenológicos en L. diffusa representa 

diferencias en las contribuciones de la fecundidad en relación con las diferentes etapas 

reproductivas. Las matrices periódicas representan una herramienta útil para conocer la 

contribución de este tipo de variación temporal en la dinámica poblacional como se ha integrado 

y explicado en otros estudios (Golubov et al. 1999; Mandujano et al. 2001, Hernández-Pedrero y 

Valverde 2017). Las tasas de crecimiento poblacional por temporada reproductiva variaron de un 

mínimo de 0.81 a un máximo de 0.98. La fecundidad tiene poco efecto sobre el valor de lambda, 

sin embargo, las elasticidades periódicas muestran que su contribución difiere entre las 

temporadas reproductivas. Las contribuciones más altas no siempre coinciden con las 

fecundidades más altas, lo que apoya la hipótesis de que un periodo de floración prolongado 

puede compensar una falla reproductiva en algún momento del periodo reproductivo. Los 

resultados de este estudio sugieren una sucesión en cuanto a la categoría de tamaño que muestra los 

valores más altos de elasticidad para el proceso de fecundidad. De manera alterna, las categorías de 

tamaño A4 y A1 muestran las elasticidades más altas para este proceso entre los periodos anuales. A 
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pesar de que los costos a largo plazo de la reproducción son difíciles de detectar en plantas con un 

ciclo de vida largo (Reznick 1985, Houle 2001), el patrón observado en L. diffusa podría indicar un 

efecto de los costos reproductivos de una temporada a la siguiente, es decir, los recursos ahorrados 

por no invertir en la reproducción pueden contribuir a los costos reproductivos a largo plazo. Reznick 

(1985) reporta que una inversión alta en la reproducción puede reducir la fecundidad de la siguiente 

temporada reproductiva, lo que podría estar ocurriendo a nivel de cobertura en L. diffusa, donde las 

plantas que contribuyen en mayor proporción en la proceso de fecundidad en una temporada no 

contribuyen de la misma forma la siguiente temporada reproductiva, es decir, la reproducción de un 

individuo en un momento puede comprometer su fecundidad futura (Ágren 1988). 

La permanencia como proceso que contribuye en mayor proporción por encima de la 

fecundidad corresponde a una de las características presentes en especies de vida larga 

(Silvertown et al. 1993, Golubov et al. 1999, Hernández-Pedrero y Valverde 2017). Los valores 

de fecundidad en las matrices periódicas permiten reconocer la posibilidad de las distintas 

categorías de tamaño de contribuir con nuevos individuos a la población. Además de la 

correlación entre los eventos de lluvia y el éxito en la germinación (Esparza-Olguín et al. 2002, 

Godínez-Álvarez et al. 2003). Se sugiere que la presencia de plántulas en la población de L. diffusa 

podría está relacionada con los largos periodos de floración y fructificación que presenta. Sin 

embargo, los patrones observados sugieren una dinámica compleja, en donde la disponibilidad y 

cantidad de semillas pueden ser quienes determinan el momento en el que se observa reclutamiento. 

En los picos con baja producción de flores pueden ser insuficientes las semillas disponibles para el 

reclutamiento, dado que no se observan plántulas después de todos los picos de floración. 
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Éxito reproductivo asociado al color de las flores 

 

De manera general, las flores de L. diffusa presentan valores bajos en cuanto a formación de 

frutos independientemente del color de la flor, con porcentajes que por lo regular están por 

debajo del 50%. Los rasgos evaluados en la especie de estudio no presentaron diferencias que 

indiquen mayor éxito reproductivo en uno de los morfos para la mayoría de los atributos 

(promedio de semillas por fruto y porcentaje de semillas germinadas) y las tendencias varían 

entre morfos florales (mayor producción de néctar, etc.). Sin embargo, sí se observó una 

diferencia en la cantidad de frutos que se forman en respuesta al número de flores disponibles 

para cada morfo floral. A diferencia de lo que se esperaba, el morfo floral menos frecuente (de 

color rosa) presentó valores más altos para el último año de estudio, mientras que el mismo 

morfo presenta diferencias entre temporadas reproductivas. Estos resultados sugieren la 

presencia de selección dependiente de la frecuencia negativa, en donde el éxito reproductivo 

del morfo menos común aumenta conforme disminuye su frecuencia relativa. A pesar de que 

no se observaron diferencias significativas en la cantidad de recompensas (néctar), parece que 

las flores con el morfo más común producen más néctar que las flores del morfo raro, la baja 

proporción de flores poco gratificantes puede permitir su permanencia como se ha reportado 

en especies con polinización por engaño (Gigord et al. 2001). Se establece que la diferencia de 

recompensas en los morfos florales de L. diffusa pueden jugar un papel importante en el 

mantenimiento del polimorfismo. Sin embargo, estos resultados deben tomarse con precaución 

y son necesarios estudios posteriores para descartar la posibilidad de que el polimorfismo 

observado sea consecuencia del equilibrio entre mutación y selección (Waser y Price 1981). 

Se ha reportado que además de diferencias en el éxito reproductivo, cuestiones como la 

depredación de semillas puede influir en el mantenimiento de polimorfismo floral (Carlson y 

Holsinger 2013). El mantenimiento de diferentes morfos florales puede darse en una población 
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por selección por parte de los polinizadores y depredadores (Kay 1976, Levin y Waltkins 

1984, Eckhart et al. 2006, Frey 2004, Johnson et al. 2008, Leins y Erbar 2010). El bajo éxito 

reproductivo se asocia con la cantidad de recompensas florales y el tamaño de la flor para 

otras plantas, con polinizadores que visitan flores de un morfo, pasando por alto flores que 

también ofrecen recursos pero con un morfo distinto (Grant 1950, Waser 1983). En este 

trabajo no se analizó el efecto de los visitantes florales en el mantenimiento del polimorfismo 

en el color de las flores, sin embargo, se sabe que las abejas solitarias son los principales 

visitantes florales de esta especie. Las abejas se reconocen como polinizadores para las 

cactáceas globosas y para cactáceas con flores de apertura diurna (Mandujano et al. 1996, 

Pimienta-Barrios y del Castillo 2002, Mandujano et al. 2010). Las abejas son polinizadores 

constantes, y un rasgo como el color en ocasiones es suficiente para inducir la constancia en el 

forrajeo (Wells y Wells 1985), este grupo de polinizadores puede asociar el color con la 

recompensa (Mezel 1979), si una flor no es visitada por un grupo de polinizadores que está 

forrajeando en esa área por un tiempo prolongado, la probabilidad de que ocurra una visita 

para ese tipo de flor disminuye durante el día. Es importante la evaluación el efecto de los 

polinizadores en el mantenimiento del polimorfismo en el color de la flores de L. diffusa, así 

como otros rasgos que podrían indicar selección dependiente de la frecuencia como la 

depredación de semillas y la viabilidad del polen.  
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CONCLUSIONES 

 Lophophora diffusa es una especie perenne de vida larga con una tasa de crecimiento 

cercana al equilibrio. 

 La permanencia y el crecimiento son los procesos demográficos que determinan la 

dinámica de esta población. 

 A largo plazo se espera que la estructura poblacional muestre una mayor proporción de 

plántulas y juveniles, lo que caracteriza a las poblaciones viables con posibilidades de 

crecimiento. 

 El crecimiento clonal aporta nuevos vástagos con tasas de sobrevivencia y crecimiento 

mayores en comparación a los vástagos generados por reproducción sexual.  

 La eliminación de la contribución clonal da como resultado una disminución en la tasa de 

crecimiento poblacional.  

 La fecundidad tiene poco efecto sobre el valor de lambda, las elasticidades periódicas 

muestran que las contribuciones más altas no siempre coinciden con las fecundidades más 

altas. 

 El patrón extendido de floración y fructificación parece ser una estrategia para garantizar 

el éxito reproductivo ya que reduce el riesgo de reproducirse bajo condiciones adversas.  

 El éxito reproductivo en relación con color de la flor sugiere selección dependiente de la 

frecuencia negativa.  
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ANEXO 

CUADRO A. Análisis de sensibilidad y elasticidad para la población de Lophophora diffusa, localidad 

Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Calculados a partir de las matrices anuales (2014-2015, 

2015-2016, 2016-2017 y 2017-2018). Los valores en las matrices de sensibilidad muestran la sensibilidad 

de la tasa finita de crecimiento poblacional a cambios producidos en cada entrada de la matriz de 

transición (A). Mientras que, los valores en las matrices de elasticidad muestran la contribución 

proporcional de cada una de las entradas de la matriz de transición (A) sobre la tasa finita de crecimiento 

poblacional. En negritas se destacan los valores más altos. Categorías: S = Semillas, Pl = Plántulas, Ju = 

Juveniles, A1 = Adultos 1, A2 = Adultos 2, A3 = Adultos 3 y A4 = Adultos 4. 

 

a) Matriz de sensibilidad (periodo 2014-2015) 

Categorías S P Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.0144 

 

0.0001 0.0001 0.0001 0.00006 0.0001 

Pl 3.94 0.0799 0.0391 
    Ju 

 

0.1916 0.0937 0.0628 

   A1  

 

0.1697 0.1138 0.1621 0.066 0.1759 

A2  

  

0.167 0.2379 0.097 

 
A3  

  

0.192 0.273 0.112 0.2968 

A4  

    

0.1315 0.3479 

b) Matriz de elasticidad (periodo 2014-2015) 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.0043 

 

0.0002 0.0004 0.0023 0.0012 0.006 

Pl 0.0101 0.069 0.0007 

   
 

Ju  0.01 0.079 0.003 

  
 

A1  
 

0.013 0.085 0.01 0.0016 0.003 

A2  
  

0.0229 0.198 0.016  

A3  
  

0.0017 0.026 0.0736 0.0102 

A4  
    

0.0192 0.328 
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c) Matriz de sensibilidad (periodo 2015-2016) 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.014 

  

0.001 0.0004 0.0001 0.0001 

Pl 1.915 0.099 0.25 

    
Ju  0.131 0.332 0.18 0.074 

  
A1  

 
0.491 0.266 0.11 0.027 0.026 

A2  
  

0.41 0.169 0.042 0.04 

A3  
   

0.2 0.051 0.049 

A4  
   

0.274 0.069 0.066 

 

d) Matriz de elasticidad (Periodo 2015-2016) 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.004 

  

0.00089 0.005 0.0014 0.0027 

Pl 0.001 0.081 0.007 

   
 

Ju  0.017 0.292 0.0223 0.0007 

 
 

A1  
 

0.033 0.209 0.022 0.00072 0.0004 

A2  
  

0.033 0.122 0.0123 0.0006 

A3  
   

0.012 0.0296 0.009 

A4  
   

0.0056 0.0072 0.053 

 

e) Matriz de Sensibilidad (periodo 2016-2017) 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.027 

  

0.0004 0.0002 0.0001 0.0002 

Pl 3.98 0.088 0.0669 
    

Ju  0.196 0.1492 0.135 

   
A1  

 

0.204 0.186 0.123 

  
A2  

  
0.242 0.161 0.067 

 
A3  

  
0.387 0.258 0.107 0.201 

A4  
    

0.148 0.279 
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f) Matriz de elasticidad (periodo 2016-2017) 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.008 

  

0.0015 0.0041 0.0024 0.0114 

Pl 0.019 0.0066 0.0022 

    
Ju  0.0218 0.122 0.005 

   A1  
 

0.0246 0.152 0.009 

  
A2  

  
0.020 0.131 0.011 

 
A3  

  

0.007 0.016 0.072 0.013 

A4  
    

0.022 0.257 

 

g) Matriz de sensibilidad (periodo 2017-2018) 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.019 

 

0.0002 0.0003 0.0001 0.00006 0.0002 

Pl 4.55 0.051 0.048 

 

0.041 

 

0.005 

Ju  0.188 0.179 0.298 0.152 0.052 0.0188 

A1  
 

0.246 0.409 0.21 0.072 0.0259 

A2  
  

0.455 0.233 0.08 0.0288 

A3  
   

0.226 0.078 0.0279 

A4  
   

0.237 0.081 0.0292 

 

h) Matriz de elasticidad (periodo 2017-2018) 

Categorías S Pl Ju A1 A2 A3 A4 

S 0.0058 

 

0.0002 0.0002 0.005 0.002 0.0019 

Pl 0.0132 0.034 0.0027 

 

0.0004 

 

0.000092 

Ju  0.016 0.1359 0.011 0.0069 0.0071 0.0013 

A1  
 

0.0401 0.3357 0.0239 0.0039 0.0056 

A2  
  

0.06 0.157 0.013 0.0031 

A3  
   

0.036 0.0359 0.006 

A4  
   

0.0027 0.0154 0.01 
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CUADRO B. Matrices de transición periódicas. a) Periodo 2015 y 2016, b) Periodo 2017 y 2018, para la 

población de Lophophora diffusa, localidad Agua de Ángel, municipio Peñamiller, Querétaro. Cada 

periodo anual está dividido de acuerdo con el número de eventos de floración. Categorías: S = Semillas, 

Pl = Plántulas, Ju = Juveniles, A1 = Adultos 1, A2 = Adultos 2, A3 = Adultos 3 y A4 = Adultos 4. 

a)Matrices periódicas (2015 y 2016) 
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b)Matrices periódicas (2017 y 2018) 
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