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RESUMEN

Resumen

Se estudio la demografiac de dos poblaciones de Sedum oxypetalum en
zonas contrastantes del Parque Ecolégico de la Ciudad de Meéxico: un
matorral xerdfilo conservado y un matorral xerofilo perturbado durante los
periodos de 1993-1994 y 1994-1995. En cada sitio de estudio se delimitaron dos
dreas, en las que se establecieron al azar 23 cuadros permanentes de 2 x 2
m, donde se realizaron los censos y marcajes de los individuos. Se
identificaron los estadios de plantula y juvenil; y se categorizaron los individuos
reproductivos de acuerdo a su volumen, el cual se utilizd como variable de
estado en los modelos matriciales. El andlisis demografico se baso en el

modelo matricial de proyeccion poblacional tipo Lefkovitch.

La densidad de plantulas, juveniles y reproductivos de Sedum oxypetalum fue
mayor en la poblacién del matorral conservado que en la del perturbado en
ambos periodos. El patrén de distribucion de individuos fue agregado en
ambos sitios y afos; sin embargo, la poblacidon del matorral perturbado
presentd un indice de agregacion mayor que la poblacién del matorral
conservado. Se encontraron diferencias, tanto entre sitios como entre arios,
en las estructuras poblacionales observadas. La tasa de crecimiento
poblacional (1) fue mayor en la poblacién conservada que en la perturbada
en ambos periodos. En el periodo 94-95 A fue mayor que en el periodo 93-94.
Se encontraron diferencias en las estructuras poblacionales observadas y las
estables tanto entre sitios como entre afos. En la mayoria de los casos los
valores reproductivos por estadio fueron mayores en la poblacion del
matorral perturbado que en la del matorral conservado para los dos
periodos. Los valores reproductivos y los valores de fecundidad aumentaron
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conforme aumenta el tamafio de la planta. La mortalidad disminuyo

conforme aumenta el tamano de la planta.

La transicion de semilla a plantula resultd ser la parte mas sensible del ciclo de
vida de Sedum oxypetalum. La poblacién del matomral conservado presento
un indice de sensibiidad mayor que la poblacién del matorral perturbado
para los dos periocios. El periodo 93-94 tuvd un indice de sensibilidad mayor
que el periodo 94-95 en las dos poblaciones. En la mayoria de los casos los
valores de sensiblidad aumentaron conforme disminuye el tamafo de la
planta. Los componentes demogrdficos que contribuyeron de manera mas
importante a la determinacion del valor de A en la poblacion del matomral
conservado fue el crecimiento, mientras que en la poblacién del matomral
perturbado fue la sobrevivencia. En condiciones de invernadero, la humedad,
el tamarno de la rama y las interacciones de estos dos factores afectaron
significativamente la formacion de raices adventicias en las ramas de Sedum
oxypetalum.

Los resultados sugieren que Sedum oxypetalum se comporta como una
herbdcea perenne colonizadora de habitats abiertos, y es posible que las
perturbaciones pequenas y frecuentes favorezcan la permanencia y el
crecimiento de sus poblaciones. El comportamiento demogrdfico de Sedum
oxyeptalum se encuentra fuertemente influenciado por el estado seral de la

vegetacién en la que se encuentra inmerso.



INTRODUCCION

1. Infroduccion.

1.1 El sur de la Cuenca de México.

La Cuenca de México ha perdido desde la época colonial mas del 70% de sus
zonas boscosas y mds del 98% de los cuerpos de agua. El 20% de su superficie
total ha sido transformada de manera ireversible en asfalto, el 50% de los
suelos se encuentran erosionados de moderada a gravemente, sus acuiferos
subterrdneos se encuentran sobreexplotados y el aire rebasa por mas de 1500
horas al afio la norma de calidad de ozono (Bravo et al. 1991; Ezcurra 1992;
Aguilar et al. 1995)

A pesar del acelerade proceso de colonizacidon y desplazamiento de los
ecosistemas naturales por el sistema urbano, la parte sur de la Cuenca de
México ain es una region relativamente bien conservada y de suma
importancia ecoldgica. Esta zona permite la recarga de mantos fredticos
fundamentales para el abastecimiento de agua potable y presenta un
conjunto de comunidades sumamente heterogéneas en cuanto a
biodiversidad se refiere (Ceballos y Galindo 1984; Benitez 1986; Hemera vy
Almeida 1994; Aguilar ef al. 1995; Carrillo 1995).

Debido al acelerado crecimiento de la zona metropolitana, el establecimiento
de asentamientos humanos representa un grave riesgo para la conservacion
de la zona sur de la Cuenca de la Ciudad de México. Al igual que en muchas
otras partes de la cuenca, la ocupacién de dareas no urbanizadas en esta zona
es tristemente comin. La construccion de residencias, edificios de oficinas,
centros educativos y recreativos, y el asentamiento de colonias precaristas la
han afectado severamente. Ante la constante degradacion ambiental y la

importancia bidtica de la regién, el Gobierno del Departamento del Distrito

3



INTRODUCCION

Federal respondié a una fuerte iniciativa de un grupo de investigadores de la
UNAM y decreté la formacion del Parque Ecologico de la Ciudad de México
(PECM) en el Ajusco Medio (Diario Oficial de la Federacién 1989).

El PECM se establecié a través de un decreto de expropiacion expedido en
junio de 1989 y forma parte del sistema de dreas naturales protegidas,
clasificada como zona sujeta a conservacion ecoldgica (Diario Oficial de la
Federacion 1989; LGEEPA 1988). El PECM se encuentra ubicado en el suroeste
del Distrito Federal y tiene una extensién de 728 hectdreas que abarca parte
del predio conocido como Lomas del Seminario. Este predio, con un drea de
350 hectdareas, fue altamente perturbado por eventos de origen
antropogénico, en particular por asentamientos humanos tanto de
fraccionadores como de precaristas. La perturbacion consistié en la remocion
de la mayor parte de la cubierta vegetal, por lo que sdlo restan algunos
fragmentos de matomal xerdfilo original. Actualmente, esta drea se encuentra
en un estado sucesional temprano, en donde el proceso de regeneracion

natural apenas comienza (Soberén et al. 1991).

1.2 Un proyecto de ecologia de poblaciones para la resturacion ecolégica
del PECM.

Una vez que se constituyd el PECM, se creé un convenio entre la Delegacion
de Tlalpan y el instituto de Ecologia de la UNAM con el objetivo de redlizar
medidas conjuntas para la conservacién y la restauraciéon ecolégica del
PECM. Como antecedente se realizd un estudio prospectivo de los principales
elementos descriptivos del PECM. Se identificaron diferentes comunidades

vegetales a nivel de paisgje y se realizaron estudios de las caracteristicas
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eddficas como textura, materia orgénica y nutrientes (el nitrégeno, el fésforo y
el potasio). Se encontraron diferencias significativas en la composicion de las
especies herbaceas y arbustivas de cada tipo de comunidad. Estas diferencias
se manifiestan por la presencia y/o ausencia de unas cuantas especies
denominadas como “indicadoras”. Salvia mexicana y Salvia fulgens son las
especies mas frecuentes en el bosque de encinos tanto abierto y cemrado,
Sedum oxypetalum es la especie mas frecuente del matomal xerdfilo
conservado y Buddleia cordata del matomral xeréfilo perturbado (Soberdn et al.
1991).

Posteriormente, investigadores del Centro de Ecologia y la Facultad de
Ciencias de lo UNAM generaron un proyecto financiado por la Direccion
General de Asuntos del Personal Académico (DGAPA, IN-209292), para llevar a
cabo un estudio sobre los principales aspectos del proceso de regeneracion
natural de la vegetacién a partir de una éptica poblacional. El objetivo del .
proyecto fue describir el comportamiento demogrdfico de las tres especies
indicadoras amiba mencionadas y su efecto en la sucesién en el PECM, Ajusco
Medio. Se esperaban identificar las diferencias importantes en la demografia
de las especies indicadoras, dependiendo del microambiente en el que se
encontfraran y de las especies vecinas (Flores-Vazquez en preparacion;
Martinez-Ballesté 1995).

El proyecto también contemplé enfoques a nivel de comunidad. Por ejemplo.
se describié parte de la dindmica microsucesional y probar el posible papel
facilitador de la microsucesion de Sedum oxypetalum y Buddleia cordata bajo
dos regimenes de perturbaciéon: denudacién profunda y superficial (Ruiz
Amaro 1996). Por otra parte, se describieron los patrones fenoldgicos de las

especies herbaceas y arbustivas en las diferentes comunidades del PECM
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(Martinez-Romero M.M. 1997). Se estudio el creciemiento y la sobrevivenvia de
plantulas de Buddleia cordata en ambientes contrastantes en el PECM
(Mendoza en preparacién). A nivel ecofisiolégico se realizd un experimento en
un invernadero donde se estudio el crecimiento y la sobrevivencia de plantulas
de Salvia fulgens y Salvia mexicana con diferentes regimenes de luz y nutrientes
(Vazquez-Stupp en preparacion). El propésito del proyecto a mediano plazo es
establecer estrategias de regeneracion concordantes con el proceso
sucesional de la zona. Al poner en practica estas estrategias sera posible
restituir, en cierta medida, los procesos ecolégicos que han sido altamente

perturbados, y realizar un proyecto de restauraciéon ecoldgica del PECM.

Este trabajo parte de la base de que la sucesion es un proceso demogrdfico,
es decir, los cambios en una comunidad son consecuencia de la dindmica
poblacional de las especies que la componen (Peet y Christensen 1980). El
conocimiento demogrdfico de las especies indicadoras de esta comunidad
permitird conocer su importancia dentro del proceso sucesional y generar las
bases cientificas para la planeacién y el manejo de sus poblaciones con el
objetivo de restaurar el matomal xerdfilo perturbado del PECM. El estudio
demogrdfico de Sedum oxypetalum permitir@ conocer qué tan sensible es la
especie a eventos de perturbacion antropogénica y qué estadios del ciclo
de vida son los mds adecuados para llevar a cabo manipulaciones de

recolonizacion en la zona perturbada.
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1.3 Antecedentes

1.3.1 Ecologia de poblaciones.

Una poblacién es un conjunto de individuos de una especie que habitan en la
misma drea (Krebs 1978). La ecologia de poblaciones estudia la estructura (la
heterogeneidad entre los individuos) y la dinamica (los cambios numeéricos) de
las poblaciones a través del tiempo y del espacio (Franco 1990; Brewer 1994).
Esta area de estudio se ha preocupado por entender los factores causales que ¢
influyen en las tasas de migracion, de reproduccién, de crecimiento y de
sobrevivencia de las poblaciones. Esto ha permitido el planteamiento de
hipotesis e inferencias que explican la distribucion de las especies, los
mecanismos de regulacién numérica de las poblaciones y sus posibles
consecuencias evolutivas (Begon y Mortimer 1986; Soberdn 1989: Silvertown y
Lovett Doust 1993).

El concepto de poblacién de Krebs (1978) plantea dos componentes
infimamente relacionados: uno genético (organismos de la misma especie) y
otro espacial (coexistencia en la misma zona). Sin embargo, las poblaciones no
son ni genética ni espacialmente homogéneas. En este sentido, se presentan
diferencias intra e interpoblacionales de diversos tipos: genética, espacial y de
edades o de tamanos (Silvertown y Lovett Doust 1993).

La estructura genética describe la heterogeneidad genofipica entre los
individuos como consecuencia de la variacién en las frecuencias génicas y
alélicas de la poblacion. La estructura espacial se refiere a la variacion en la
densidad y los patrones de distribucion de los individuos en una determinada
drea. La estructura de tamanos describe la abundancia relativa de los

individuos en los diferentes estadios o edades y su comportamiento
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demogrdfico diferencial (Hutchings 1986; Silvertown y Lovett Doust 1993). La
heterogeneidad estructural en las poblaciones es consecuencia de las
interacciones ecologicas y de las fuerzas evolutivas que se han presentado en
el pasado. Ecolégicamente, la estructura de las poblaciones es consecuencia
del flujo numérico entre los diferentes estadios y se encuentra estrechamente
relacionada con el comportamiento demogrdfico de cada uno de estos
(crecimiento, sobrevivencia y fecundidad) (Harper 1980). Evolutivamente, la
estructura de una poblacion es reflejo de diferentes presiones de seleccion que
han moldeado la historia de vida de la especie como consecuencia de las
interacciones bidticas y abibdticas a través del tiempo (Stearns 1992). Uno de los
principales objetivos de la ecologia de poblaciones es explicar el origen de los
diferentes tipos de estructuras poblacionales y la forma en que se relacionan,
asi como las razones por las que cambian a través del tiempo (Franco 1990;
Silvertown y Lovett Doust 1993).

En un estudio de ecologia de poblaciones es basico indentificar las diferentes
etapas de desarrolio por las que pasan los organismos de una especie a través
de su vida, ya que existe una estrecha relaciéon entre la dinadmica poblacional
y el ciclo de vida del organismo (Begon y Mortimer 1986). Cada ciclo de vida
es diferente dependiendo de las condiciones ambientales particulares y de la
especie, por lo que el método para estudiar su dinamica poblacional también
difiere (Caswell 1989). La demografia es el conjunto de métodos que utilizan los
investigadores para estudiar la estructura y la dindmica de las poblaciones a
través del analisis numénco de su comportamiento [Franco 1990). Los métodos
demogrdficos permiten obtener los patrones de crecimiento, sobrevivencia y
fecundidad diferenciales segin las categorias de edad o de estadio de los

organismos de una poblacion. Estos datos tienen un significado ecoldgico y
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evolutivo, ya que pueden ser interpretados como componentes de la
adecuacion relacionados con factores ambientales y con caracteristicas de
historias de vida especificas. En otfras palabras, si se conocen los efectos
demograficos de distintos factores ambientales se pueden explicar las causas
del flujo numérico y sus posibles consecuencias evolutivas (Solbrig 1980:
Bradshaw 1984 q; Stearns 1992).

Los métodos demogrdficos permiten conocer no sélo el nimero de individuos
de una poblacién sino cémo y por qué este nimero cambia en el tiempo. El
estudio de la dindmica de una poblacién nos permite conocer tres aspectos
fundamentales: 1) la tasa de crecimiento de la poblacién como resultado de
los nacimientos, las muertes, la inmigracién y la emigracién; 2) los atributos de
historia vida de los organismos de una poblacién, por ejemplo, la edad a la
primera reproduccion, el nimero de eventos reproductivos a través del ciclo
de vida, la asignacion diferencial de energia para el crecimiento y la
longevidad méxima, etc; y 3) el futuro de la poblacién en caso de que las
condiciones iniciales permanecieran constantes, a través de una proyeccién
(Franco 1990).

1.3.2 Demografia vegetal.

Los estudios sobre la dindmica y estructura de las poblaciones vegetales tienen
su origen en trabgjos de tipo forestal y agricola (Harper y White 1970, 1974;
Snaydon 1980). Posteriormente, el andlisis del ciclo de vida completo de los
organismos de una poblacion se convierte en un método Util para estudiar la
ecologia y evolucion de las plantas. Es posible plantear dos tipos de
explicaciones al realizar un estudio en poblaciones vegetales: una préximal o
ecolégica que se refiere al comportamiento del flujo numérico de la poblacion
y las posibles causas que lo determinan, y una Ultima o evolutiva donde

9
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determinados parametros demograficos pueden maximizar la adecuacion de
una poblacion y generar un patron de historia de vida particular (Bradshaw
1984 a; Gatsuk ef al. 1980; Harper 1990; Stearns 1992).

Los individuos de una poblacion de plantas pueden dividirse en fases o
estadios que presentan diferentes caracteristicas demogrdficas (crecimiento,
sobrevivencia y fecundidad). Asi, en un estudio de ecologia de poblaciones
vegetales es importante evaluar, por ejemplo: 1) la dispersion, la sobrevivencia
(banco de semillas) y germinacicn del estadio semilla, 2) el crecimiento y la
sobrevivencia del estadio plantulc. 3) el crecimiento y la permanencia de los
individuos no reproductivos (i.e. juveniles), 4) el crecimiento, la permanencia y
la fecundidad de los individuos reproductivos y 5) la dispersion vegetativa
(clonacion) (Harper y White 1970; 1974; Solbrig 1980).

En poblaciones de plantas perennes el tamafo o estadio, mas que la edad
absoluta, esta frecuentemente relacionado con el destino demogrdfico de los
individuos, es decir, el famafno se encuenira generalmente asociado a la
fecundidad, al crecimiento y a la sobrevivencia (Caswell 1989). En un andlisis
demogrdfico se parte de la base de que cada estadio estd formado por un
conjunto de individuos que presentan un comportamiento demografico
relativamente homogéneo que difiere entre estadios (Gatsuk et al. 1980; Harper
1990: Silvertown y Lovett Doust 1993).

Las plantas son organismos con crecimiento de tipo modular, es decir, el
crecimiento involucra la acumulacién de una serie de unidades estructurales
equivalentes o también llamados médulos (Harper 1978, 1980, 1981; White 1980;
Cook 1985). La conexion fisica entre médulos adyacentes implica un sistema

estructuralmente estable con cierto grado de integracién fisioldgica. Un

10
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conjunto de mdduios pueden dar lugar a un individuo fisiclogicamente
independiente, cuando la integracion fisioldgica entre médulos no es alta
(Hardwick 1986; Sackvile-Hamilton et al. 1987). Las partes que tienen la
capacidad de separarse de la planta progenitora y establecerse dando lugar
a un individuo fisiolégicamente independiente se han llamado ramets, mientras
que los individuos genéticos que surgen de un cigoto se conocen como genets
(Harper 1981, 1985; Watkinson y White 1985).

Como consecuencia del crecimiento modular, en las poblaciones de especies
vegetales los eventos demogrdficos se pueden presentar en dos niveles, pues
los nacimientos y las muertes ocumren tanto a nivel de individuos unitarios como
a nivel de médulos. En una poblacién de organismos unitarios, la dindmica se
describe a través de los cambios de tamafo de la poblacion total de
individuos. Un organismo con crecimiento modular es considerado una
poblacién de médulos, cuya dindmica depende de los cambios numéricos en
el nacimiento y muerte de éstos. Por otra parte, la estructura de una poblacién
de organismos modulares puede ser descrita tanto a través de las edades o
estadios de genets como de las edades o estadios de los moédulos. La
dindmica de una poblacion de médulos en las plantas refleja su crecimiento,
que ocurre con base en una arquitectura determinada genéticamente y es
ademas, una forma de exploracién y explotacion del habitat que depende en
grado sumo de las interacciones ecologicas (Bell 1976, 1991; Cook 1983, 1985;
Harper 1980, 1981; Hutchings y Bradbury 1985; Mc Graw y Garbutt 1990).

En una poblacién vegetal el establecimiento de individuos nuevos por via
sexval (genets) o vegetativa (ramets) debe ser diferenciado, ya que
demogrdficamente son dos formas de reclutamiento que tienen un efecto

1
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diferencial en la dindmica y estructura de la poblacién (Watkinson 1986; Harper
1990; Silvertown y Lovett Doust 1993).

Una heramienta importante en el estudio de la ecologia de poblaciones de
plantas son los modelos matriciales de proyeccion poblacional, que fueron
desarrollados originalmente por Leslie (1945) y Lefkovitch (1965) para
poblaciones de animales. El modelo de Leslie fue disefiado para realizar
proyecciones de poblaciones estructuradas por edades. El modelo de
Lefkovitch permite trabgjar con poblaciones estructuradas en estadios o
categorias de tamainio y reconocen las diferencias existentes entre las etapas
del ciclo de vida de las plantas (van Groenendael et al. 1988). Uno de los
trabajos pioneros en la utilizacién de modelos matriciales en poblaciones de
plantas fue el desamollado por Sarukhan y Gadgil (1974) con tres especies del

género Ranunculus.

En general, los modelos matriciales de proyeccién poblacional describen el
crecimiento de una poblacién para un instante dado y permiten proyectar el
futuro de la poblacién, es decir, permiten predecir los cambios numéricos si las

condiciones se mantuvieran constantes a largo plazo.

A través de las propiedades asintoticas del modelo se obtienen la estructura
estable de estadios o edades de la poblacién, la tasa de crecimiento
poblacional () y el valor reproductivo por estadios. Por otro lado, el andlisis de
sensibilidad mide el impacto de pequenos cambios en las entradas de la
matriz sobre A. Esle tipo de andlisis permite evaluar las presiones de selecciéon
sobre uno o varios rasgos de historia de vida del organismo estudiado.
Asociado al concepto de sensibilidad se encuentra el de elasticidad, que

mide la contribucién proporcional de cada entrada de la matriz a A. La
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elasticidad nos permite readlizar comparaciones de los patrones demograficos
entre las poblaciones de la misma o diferentes especie en ambientes distintos o
a través del tiempo (Law 1983: de Kroon et al. 1987; van Groenendael et al.
1988; Caswell 1989; Silvertown y Lovett Doust 1993). En el Capitulo 3 se explicara

con mas detalle los aspectos relacionados con el andlisis matricial.

En los Ultimos 25 anos se han llevado a cabo un conjunto de trabajos sobre
poblaciones de plantas que han utilizado modelos matriciales de proyeccién
poblacional como una heramienta para estudiar aspectos tales como su
dinamica poblacional y las presiones de seleccidon sobre algunas
caracteristicas de historias de vida, ademds de generar planes de manejo y
conservacion (Sarukhdn y Harper 1973; Sarukhdn y Gadgil 1974; Hubbell y
Werner 1979; Bierzychudek 1982; Law 1983; Callaghan et al. 1984; Kingsolver
1986, de Kroon et al. 1987; Martinez-Ramos ef al. 1988; Mc Graw y Garbutt 1990;
Menges 1990; Alvarez-Buylla y Garcia-Barrios 1991; Hernandez 1992; Larson 1992;
Mendoza 1994; Paviik 1994; Valverde 1995).

1.3.3 Sucesidn ecoldgica y demografia.

Los cambios en la composicién y estructura de una comunidad después de
una perturbacion o de la creacién de sitios abiertos susceptibles de
colonizacion se ha definido como sucesion ecolégica (Odum 1969; Drury y
Nisbet 1973; White y Pickett 1985; Brewer 1994). A continuacion se presentan en
forma sintética los principales modelos e hipdtesis acerca de la sucesion
ecologica. El objetivo de esta seccion es dar una vision general de esta
vertiente de la ecologia y en particular de la demografia como una

hemramienta en el estudio de la sucesion.
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El concepto de sucesiéon fue acufiado originaimente por Warming en 1896 y
por Cowles en 1899 (Krebs 1978), mismos que realizaron estudios de los cambios
de las comunidades de dunas templadas en el lago Michigan. Los estudios de
Cowles se consideran una aportacion clasica a los conceptos de sucesion
vegetal. Posteriomente Clements (1916) definid la sucesion como ur. proceso
de eventos graduales y recurrentes que tienden a llevar a las comunidades al
equilibrio y es conocida como la hipdtesis del monoclimax. Clements plantea
gue la sucesidon empieza con una perturbacion o con un sitio abierto,
posteriormente llegan especies pioneras que meodifican condiciores tanto
abidticas como bidticas facilitando el establecimiento de nuevas especies y asi
sucesivamente hasta obtener una comunidad estable en el tfiempo,
determinada por las condiciones climaticas predominantes. Por otra parte,
Gleason (1926) propuso la "teoria individudalista”, de acuerdo con Ic cual la
sustitucion de especies en el proceso sucesional no tiene una secuencia
deterministica, ya que cada especie responde de manera especifica a las
interacciones abidticas y bidticas del habitat. Segun esta vision, la sucesion
tiene un caracter mas individualista, menos predecible y por ende las

comunidades no siempre convergen hacia un climax particular.

Watt (1947) propuso el concepto de sucesion ciclica, el cual postula que las
comunidades se encuentran en equilibrio y que los cambios que experimentan
no se deben a procesos sucesionales sino a eventos ciclicos a pequena
escala, es decir, una comunidad vegetal presenta un mosaico dinadmico de
diferentes fases sucesionales.

Engler (1954) contrastd dos modelos sucesionales. El primero es el ilamado
“floristica de relevo”, que consiste en el reemplazamiento de una comunidad

vegetal por ofra. El segundo, conocido como el “composicidn floristica inicial”,
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que establece que todas las especies diferentes de una comunidad se
encuentran presentes, desde el inicio del proceso sucesional, en forma de
semilla o propdagulo, cada una con una tasa diferencial de establecimiento,
crecimiento, reproduccion y sobrevivencia a través del tiempo. Es decir, la
composicion y estructura de la comunidad varia gradualmente sin que exista

un reemplazo total de una comunidad por otra.

Whittaker (1975) planteé el concepto de "patrén climatico” derivado de la
hipdtesis clementsiana del monoclimax: en un drea con un régimen climatico
dominante se identifican condiciones climaticas a menor escala {i.e. en una
zona, una localidad o un micrositio), que se originan de la combinacion de un
conjunto de factores como son el clima, el suelo, la topografia y los eventos de
perturbacién. El resultado de la interaccion es el conjunto de comunidades
vegetales que varian a través de un gradiente ambiental o un patrdon

climatico.

Horn (1976) desarrollé el modelo conocido como “reemplazamiento arbol por
arbol”, el cual permite predecir los cambios en la composicion y estructura de
una comunidad arbdrea basandose en dos aspectos: 1) la probabilidad que
tiene un individuo de ser reemplazado por oiro de la misma o de diferente
especie en un intervalo de tiempo determinado, y 2) en el supuesto de que,
independientemente de la composicion inicial de especies, las comunidades

convergen hacia una condicidn de estabilidad.

Connell y Slatyer (1977) plantearon tres posibles mecanismos para el proceso
sucesional: la facilitacién, la tolerancia y la inhibicion. Segin el mecanismo de
facilitacion, las especies pioneras se establecen inicialmente y modifican las

condiciones ambientales del medio, generando condiciones adecuadas para
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la entrada de otras especies que resultan competitivamente superiores. El
mecanismo de tolerancia postula que las especies tardias logran establecerse
al mismo tiempo que las pioneras debido a que requieren bagjos niveles de
recursos para sobrevivir. Las especies pioneras vy las tardias coexisten durante
un cierto tiempo sin afectarse unas a las otras, sin embargo. llegard un
momento en que las tardias desplazan a las pioneras a través de la
competencia. Finalmente, la inhibicidn es el mecanismo mediante el cual una
especie o un conjunto de ellas logran establecerse pero no pueden llegar al
estado adulto en presencia de oftras, pues es posible que las pioneras inhiban

la sobrevivencia de las tardias o viceversa.

El marco tedrico en el que se encuentra ubicado este trabajo, considera que
el conocimiento detallado de los procesos poblacionales de las especies
involucradas en la sucesion es una heramienta para el estudio de los cambios
temporales en la estructura y composion de una comunidad (Peet y
Christensen 1980). El cambio en las condiciones abibticas y bidticas del medio
durante un proceso sucesional provoca modificaciones tanto en la dindmica y
estructura de las poblaciones como en la composicién de las comunidades. El
avance de los procesos sucesionales a través del tiempo trae como
consecuencia una sefie de cambios en las caracteristicas fisicas, quimicas y
biolégicas ante .los cuales las poblaciones responden tanto en un tiempo
ecolégico como evolutivo. La sucesidon ecoldgica es el resultado de los
procesos demogrdficos de las poblaciones que forman parte de las
comunidades en diferentes etapas serales: es decir, los cambios que se llevan
a cabo en una comunidad son el resultado de las modificaciones que se
originan en las poblaciones de las diferentes especies que las componen. Sin

embargo, los estudios sobre sucesion generalmente no toman en cuenta los
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pardmetros demogrdficos de las diferentes especies vegetales involucradas.
Esto se fraduce en un vacio de informacién sobre el comportamiento de las
poblaciones vegetales y su efecto en los diferentes mecanismos y vias
sucesionales (Gleason 1927; Peet y Christensen 1980; Thompson 1985; Pickett et

al. 1987; Luken 1990; Martinez-Ramos y Samper en prensa).

El estudio de las perturbaciones y la dindmica de claros en las comunidades
naturales es un aspecto fundamental en el estudio de la sucesidon. Las
perturbaciones pequenas y frecuentes, que abren espacios de colonizacion
dentro de una comunidad, generan un mosaico de parches con diferentes
estados sucesionales al interior de la misma. Los sistemas naturales son
dindmicos en el tiempo -y la frecuencia y la escala de los eventos de
perturbacién pueden influir de manera decisiva en los procesos sucesionales. El
estudio de las perturbaciones y su dindmica nos permité entender su efecto
sobre las poblaciones, las comunidades vy los ecosistemas a través del proceso
sucesional (White y Pickett 1985).

Las perturbaciones _son importantes en el pfoceso sucesional de una
comunidad, ya que afectan a las poblaciones que la componeﬁ (Tabla 1.1).
Las consecuencias de las perturbaciones en la composicion y la estructura de
una comunidad pueden explicarse a través del estudio demogrdfico de las
poblaciones que la conforman (Bazzaz 1983).

La frecuencia e intensidad de las perturbaciones en una comunidad pueden
determinan el ritmo de la sucesion; asi, es factible comparar el
comportamiento demogrdfico de poblaciones en zonas con diversos grados
de perturbacion dentro de una comunidad e identificar las posibles especies

clave del proceso sucesional (Paine y Levin 1981; Gross y Werner 1982; Bazzaz
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1983; Jacquard y Heim 1983; van Hults 1992). En este trabajo se considera una
especie clave como aquella que genera condiciones y recursos para el
establecimiento de ofras especies o de si misma durante el proceso de
regeneracion de una zona después de una perturbacion (Larmuth y Harvey
1978).

Tabla 1.1 Atributos poblacionales que se modifican ante un evento de
perturbacion (tomado de Bazaz 1983).

Densidad (nUmero de individuos por unidad de dreaq).

Tasa de crecimiento (1).

ParaGmetros demograficos de pemrmanencia, crecimiento y fecundidad.
Estructura genética.

Estructura espacial (patrones de dispersion).

Estructura poblacional {abundancia relativa por edad o estadio).

Interacciones ecolégicas (competencia, depredacion, mutualismo, etc,).

En este trabajo se toma el concepto de perturbacion como fue definido por
Pickett ef al. (1989). es decir,como el cambio en la estructura minima de un
nivel de organizacién causado por un factor externo. La estructura minima
coresponde a los componentes que forman un nivel de organizacion o sistema
y la manera en que interactdan. Un factor externo se refiere a elementos o
agentes que no pertenecen al sistema, incluso de niveles de organizacion
superior. Rykiel (1985) plantea la diferencia entre disturbio y perturbacion; el
primero es la causa o el agente externo que origina un cambio en un sistema y
la segunda es la respuesta de los componentes de un sistema ante un agente

externo o disturbio.
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1.3.4 Restauracion ecoldgica.

La sucesién es el marco conceptual en el que se basa la restauracién
ecolégica (Jordan Il et al. 1990). Las comunidades que han sido perturbadas
por eventos naturales o de origen antropogénico presentan procesos de
sucesion. El objetivo de la restauracion ecolégica es obtener una comunidad
biolégica semejante a la original, a través de la manipulacién de los procesos
sucesionales. Dependiendo de una serie de factores como la accién del
hombre, la presencia o ausencia de dispersores y el tiempo reiativo de
colonizacion de ciertas especies claves, la comunidad resultante puede reunir
una serie de caracteristicas deseables, como una alta biodiversidad, ©
indeseables, como una bagja tasa de formacién de suelo. Asi, la restauracion
constituye también una manipulacién del medio para llevar a una comunidad
hacia la direccién que se considere conveniente en un momento dado
(Bradshaw 1990; Jordan Il et al. 1990; Soberén 1990; Soberén et al. 1991;

Martinez Romero 1994).

Redlizar una restauracion ecolégica implica poner a prueba la teoria de la
sucesion (Bradshaw 1983) o lo que Harper et al. (1990) y Ewel (1990) llaman la
“Prueba Acida" de nuestro conocimiento. Entender eventos tales como la
sucesion primaria, la sucesion secundaria, los diferentes mecanismos que se
han propuesto para explicar la invasion de especies, la importancia del banco
de semillas en la regeneracion de comunidades, la identificacion de especies
clave en el proceso sucesional y su comportamiento demografico, los
procesos fenoldgicos, el papel que desempefan las perturbaciones y la
formacion de claros en la estructura de una comunidad y la dindmica de
ciclos biogeoquimicos, nos permitira identificar los factores mas relevantes del

proceso y posteriormente su manipulacion para acelerar la via sucesional que
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recupere, en lo posible, la composicidén de especies y las interacciones

ecolégicas del ecosistema original (Bradshaw 1983, 1990).

El conocimiento de los procesos sucesionales a través de diferentes enfoques
(como el ecofisiologico, el poblacional y el sinecolégico) permite generar un
plan de manejo para llevar a cabo una restauracion ecolégica (Baines 1989;
Luken 1990). Un estudio de ecologia de poblaciones de las especies clave de
la sucesion en una comunidad determinada generard hipdtesis para predecir

las posibles vias sucesionales y en Ultima instancia, manipularias.

1.4 Objetivos e hipétesis.

El presente trabagjo es un estudic demogrdfico comparativo de dos
poblaciones de Sedum oxypetalumen dos ambientes contrastantes en el
PECM ubicado en el Ajusco Medio: un matorral xerdfilo conservado y uno
perturbado. Se describen los patrones de comportamiento demografico en los
diferentes estadios del ciclo de vida y se explora el efecto de dichos patrones
sobre la estructura, la dindmica y la tasa de crecimiento en los dos matorrales.
El estudio permite comparar la demografia de las dos poblaciones en sitios con
diferente grado de perturbacion y sugerir el posible papel que juega Sedum

oxypetalum en el proceso de la sucesion natural de la zona.

Objefivo general.- Describir el comportamiento poblacional de Sedum
oxypetalum en un matomal xeréfilo conservado y uno perturbado, con el fin de
analizar el efecto de una perturbacion sobre la demografia de la especie y
generar hipotesis sobre el papel que ésta desemperia en el proceso sucesional
de la zona.
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Objetivos particulares:

1) Cuantificar la densidad y el patrén de distribucion de los individuos, y

describir la estructura poblacional en los dos matormrales.

2) Modelar, a través de una matriz de proyeccion poblacional, la demografia
de las poblaciones en los dos matorrales con el fin de estimar la tasa de
crecimiento (A), la estructura estable de estadios y el valor reproductivo por

estadio.

3) Establecer las partes del ciclo de vida que contribuyen de manera mas
importante en la determinacion del valor de A y determinar cudl es la

contribucién relativa de los pardmetros demogrdficos a A.

4) Identificar experimentalmente el efecto de algunos factores (i.e. humedad,
grosor del tallo) sobre la formacién de raices adventicias que permiten el
establecimiento de ramets, como proceso relevante en el comportamiento
demogrdfico de Sedum oxypetalum.
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2. Area de estudio y especie.

2.1 El Parque Ecolégico de la Ciudad de México (PECM).

El PECM se localiza al suroeste del Distrito Federal en la porcion norte de la
delegacion Tlalpan y se encuentra dentro del drea de Conservacion Ecologica
del Distrito Federal. EL PECM se encuentra ubicado en la porcion superior del
derrame del Xitle que a su vez, forma parte de la serania media del Ajusco
entre los 19° 14'y 19° 16’ de latitud norte y los 99° 15"y 99° 10" de longitud oeste,
y entre las cotas altitudinales de 2400 y 2900 m.s.n.m (Fig. 2.1; Soberon et al.
1991) .

El PECM estd parciaimente delimitado por malla ciclonica y cuenta con tres
grupos de policia montada que se encargan de la vigilancia. La via principal
de acceso al Parque es por la carretara Picacho-Ajusco y existen dos entradas,
una a la altura del km 5.7 que es conocida como la "Primavera” y la otra como
la entrada de "Lomas" que se encuentra en el km é (Fig. 2.2). Dentro del PECM
se encuentra un predio conocido como Lomas del Seminario que estuvo sujeto
a la invasion de precaristas, la cual generé asentamientos imegulares. Como
consecuencia resultaron fuertemente alteradas 350 ha de vegetacion original
(DDF 1989).

La zona de estudio pertenece a la provincia fisiografica del Eje Neovolcanico
Transversal y tiene su origen a partir de dos unidades geoldgicas. La primera es
de origen volcdnico y comesponde a la Formacion Chichinautzin, del
Pleistoceno-Holoceno, que en la zona estd representada por la actividad de
los volcanes Xitle, Xicontle y Cuazontle. La segunda pertenece a la Formacion
de las Cruces, del Plioceno, esta unidad es la mas antigua dentro del Parque,
con una edad aproximada de 8 millones de aios. Esta montaia esta formada
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Delegacion Alvaro Obregén.
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Figura 2.1. Ubicacion del Parque Ecoldgico de la Ciudad de México (PECM).
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Figura 2.2. Ubicacién y acceso al Parque Ecoldgico de la Ciudad de México (PECM).
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por rocas eruptivas de andesita, de textura uniforme y color rosado. En el area
que hoy abarca el PECM, las erupciones del Xitle y de conos adyacentes,
cubrieron de tobas en forma digitada a la formacién pliocénica hace
aproximadamente 2000 afos, dando origen a un patrdn sumamente
heterogéneo de sustratos (Enciso de la Vega 1970; Lugo-Hubp 1984; Vazquez y
Jaimes 1989).

Segun Alvarez (1992) el clima de la zona es Cb'(w?)(w)ig o templado semifrio, el
mds humedo de los subhUmedos, con lluvias en verano y marcha tipo ganges
(Garcia 1981). La precipitacion promedio anual es de 1200 mm, que
cormresponde a una de las pluviosidades mas altas de la Cuenca de México. La
época de lluvias abarca de junio a octubre y la seca es de noviembre a mayo.
La temperatura media anual es de 18°C, siendo la época mds calurosa
durante los meses de marzo a junio (Fig. 2.3) . El PECM forma parte del drea
principal de recarga del sistema de acuiferos del Valle de México, debido
principalmente a la permeabilidad del sustrato de composicion basaltica y/o
andesitica (Cortés et al. 1989).

2.1.1 El matormral xeréfilo.

Entre los tipos de vegetacion que se distinguen en el PECM se encuentran el
bosque de pino-encino, el bosque de encino y el matomral xerdfilo. Las
caracteristicas distintivas de los matorrales xerdfilos son la fisonomia arbustiva y
las adaptaciones de las plantas a la aridez. El matomral xeréfilo del PECM es
clasificado por Rzedowski (1954) como una asociacion llamada Senecionetum
praecosis, donde la especie dominante y mds tipica del estrato arbustivo es

Senecio praecox. En las dreas de matomal xerdfilo el sustrato es de origen
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Figura 2.3. Climograma del Ajusco Medio. Datos obtenidos de la estacion metereoldgica
"Desviacion Alta al Pedregal” (2600 msnm, latitud N 19 17 y longitud W 99° 15') para un
periodo de 22 afios (Alvarez 1992).
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volcanico, con una alta heterogeneidad topogrdfica y con escasa formacion

de suelo, lo que determina la aridez de la zona.

En la comunidad de Senecio praecox estdn muy bien representados los
estratos rasante (liquenes como Buellia sp, Lecarona sp, Parmelia digitulata),
herbdceo (Muhlenbergia robusta, Loeselia mexicana, Ipomoea hirsutula) y
arbustivo (Senecio praecox, Sedum oxypetalum y Wigandia sp.) mientras que

el estrato arbéreo no se encuentra representado (Rzedowski 1954).

El matomral xeréfilo del PECM pertenece a la comunidad vegetal que se
establecié en el derame volcdanico del Xitle, es decir, el Senecionetum
praecosis del Pedregal de San Angel. Sin embargo, la parte del derame
donde se encuentira el PECM se ha desamollado en condiciones de altitud, de
tipo de clima y de tipo de sustrato diferentes en comparaciéon con el Pedregal
de San Angel. La altitud del matoral del Pedregal de San Angel es de 2250
m.s.n.m y la del matorral del PECM es 2600 m.s.n.m. El clima en el Pedregal de
San Angel es menos frio y hUmedo que el del matomral del PECM (Alvarez 1992).
Las diferencias en cuanto al tipo de lava son la textura y la composicion
quimica: en el matormral del Pedregal San Angel el tipo de lava es pahoehoe y
en el matorral del PECM el tipo de lava es ah-ah (Carrillo 1995). Estos aspectos
han generado diferencias en cuanto a la composicion y la abundancia de las
especies entre los dos matomrales, por ejemplo, Sedum oxypetalum es la
especie mas frecuente del estrato arbustivo del matomral xeréfilo en el PECM
(Soberén et al. 1991), mientras que en el Pedregal de San Angel es Senecio

praecox (Rzedowski 1954).

De acuerdo a su estado de conservacion se distinguen dos tipos de matomrales

xerofilos en el PECM: el matormal xerdfilo conservado y el matomral xerdfilo
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perturbado. El matorral conservado se localiza en las laderas y en las zonas
altas del parque, donde existe escasa formacion de suelo, y alcanza una
altura promedio entre 1.5 y 2 m. Es un matormral muy denso en el que domina la
"siempre viva" (Sedum oxypetalum). En menor densidad se encuentran algunos
individuos de "palo loco" (Senecio praecox) y magueyes (Agave sp.).
Aproximadamente el 30% de los individuos muestreados en esta zona
pertenecen a Sedum oxypetalum. Otras especies que se encuentran con
frecuencia en este matorral son Lamourouxia sp, "mirtos” (Salvia mexicana),

nopales (Opuntia sp.) y helechos de varias especies (Soberon et al. 1991).

El matorral perturbado ocupa aproximadamente 350 hectdreas y se
caracteriza por presentar una vegetacion poco densa. La perturbacion se
origind por el establecimiento en 1986 de asentamientos humanos iregulares
que danaron en forma severa la zona de matorral xerdfilo y parte del bosque
de encino. La perturbacién consistié en la remocién de la vegetacion y la
alteracion del sustrato, para dar entrada a equipo y material de construccion.
En 1988 la zona fue desalojada por el Departamento del Distrito Federal y la
Delegacién de Tlalpan; en algunas partes quedaron restos de material,
escombros, y trazos de caminos y veredas. A pesar del evento de

perturbacién, la zona aln contiene fragmentos aislados de matorral original.

Actualmente, el matorral perturbado se encuentra en un estado de sucesion
temprana dominada en su mayor parte por tepozanes (Buddleia cordata);
arboles secundarios comunes en el Valle de México. También son frecuentes
los nopales (Opuntia sp.). los magueyes (Agave sp.) y el chapulixtle (Dodonaea
viscosa). En el estrato herbdaceo se encuentran el jarito (Penstemon roseus), las

dalias (Dahlia sp.), el mirto (Salvia mexicana), ia begonia (Begonia gracilis), el
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gordolobo (Gnaphalium oxyphillum) y la flor azteca (Sprekelia formosisima)
(Soberén et al. 1991).

2.2 Sedum oxypetalum Kunth (Crassulaceae).

2.2.1 Morfologia y dispersion vegetativa.

Sedum oxypetalum es un arbusto perenne, suculento y de porte erecto. El tallo
principal tiene un didmetro aproximado de 20 a 40 cm, es de color café rojizo y
de corteza exfoliante, y las ramas se dividen dicotdomicamente. Las
inflorescencias se producen en cimas terminales con pocas o muchas flores y
las infrutescencias son deciduas después de la época de fructificacion. Las
hojas tienen una forma oblanceolada y son de textura papilosa; su disposicion
en las ramas es alternada y son deciduas después de la floracién (Fig. 2.4;
Clausen 1959; Rzedowski y Rzedowski 1985). La mayoria de las especies del
género Sedum presentan células secretoras de taninos (idioblastos) que se

encuentran en el parénquima y en la epidermis (Esau 1977).

La formacién de raices adventicias se ha observado en gran parte de las
especies del género Sedum y su desarrollo es sumamente importante en la
propagacion vegetativa de tallos y hojas (Clausen 1959, 1975; Esau 1977).La
formacién de ramets es un evento frecuente en el ciclo de vida de Sedum
oxypetalum. Las ramas se fragmentan a causa de un dafo mecanico, y caen
en sitios cercanos al individuo que las formé. Las ramas fragmentadas de
Sedum oxypetalum tienen la capacidad de producir raices adventicias, lo que
permite el establecimiento de un individuos fisiologicamente independientes o

ramets. La produccion de raices adventicias generalmente es favorecida en la

- - 0
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Figura 2.4. Sedum oxypetalum H.B.K. A, una rama; B, inflorescencia;
C, flor; D, carpelos; E, estambres; F, corte de una flor; G, hoja;
H, foliculos; I, corte de ovario; (Sanchez 1974)
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época de lluvias y permite el establecimiento de ramets incluso sobre los

troncos de encinos (obs. pers.).

2.2.2 Fenologia.

El periodo de crecimiento y de floraciéon empieza con la época de lluvias. La
floracién se presenta de junio a agosto v la fructificacion de agosto a octubre.
La caida de las hojas y las puntas de las ramas, junto con la dehiscencia de los
frutos, se presenta de noviembre a marzo. El tipo de flor es actinimorfica
(division radial), el fruto es un aquenio, el sindrome de dispersion es esclerécoro
(por viento) y se sugiere que las flores pueden ser polinizadas por abejas
(Martinez Romero M.M 1997).

2.2.3 Distribucion y relaciones biogeogrdficas.

Sedum oxypetalum es endémica del Eje Neovolcanico Transversal (Fig. 2.5). Se
locdliza desde el oeste de la Siema Nevada hasta la regién volcanica de
Michoacdan (Clausen 1959). Ha sido registrada en la parte sur del Valle de
México, en Texcoco, San Bartolo, Contreras, las delegaciones de Tialpan,
Coyoacdn (el Pedregal de San Angel), Milpa Alta y en Amecameca, entre las
cotas altitudinales de 2300 y 2700 m.s.n.m (Rzedowski 1954; Barocio 1963;
Rzedowski y Rzedowski 1985). Se encuentra en zonas con un sustrato de origen
volcanico, preferentemente en las hondonadas y huecos que se formaron en
la roca. También lo podemos enconfrar, aungue con mucho menor
frecuencia, en bosques de encino y de coniferas (Clausen 1959; Rzedowski y
Rzedowski 1985).

La vegetacion del derame de! Xitle desde un punto de vista biogeografico,
pertenece a la Provincia de la Altiplanicie de la Region Xerdfitica Mexicana del
Reino Neotropical en la divisién floristica de México propuesta por Rzedowski
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Figura 2.5. Disfribucion geogrdfica del género Sedum (Clausen 1959).
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(1991). Sin embargo, Sedum oxypetalum tiene un origen biogeografico, que
difiere de la provincia a la que pertenece, es un elemento de origen holartico
(Herrera y Almeida 1994). Clausen (1959, 1975) menciona que a pesar de que
el género Sedum es de origen nortefo, el endemismo en el Eje Neovolcdnico
Transversal (29 especies endémicas en 97,000 km2) es mayor que en Norte
Ameérica (30 especies endémicas en 21,000,000 km?2).

2.2.4 Metabolismo Acido Crasuldceo (MAC) y el género Sedum.

La gran mayoria de las crasuldceas presentan el Metabolismo Acido
Crasuldceo (MAC). El contenido de acido mdlico en el tejido fotosintético se
acumula durante la noche, es decir, cuando el potencial hidrico disminuye,
por lo tanto se presenta un balance positivo de absorcion de CO2 y una tasa
de franspiracion de agua mucho menor. En las especies vegetales que
presentan el MAC el ahorro de agua es mas eficiente que en plantas que no lo
presentan. Las plantas con MAC presentan un conjunto de caracteristicas
tanto ecofisiclégicas como ecoldgicas que les permiten establecerse en
habitats con una alta deficiencia hidrica. Una caracteristica anatémica de las
crasulaceas es la suculencia, que es la tendencia de incrementar el cociente
volumen/superficie, ya sea en tallos o en hojas (Kluge y Ting 1978).

Para el género Sedum se ha registrado la presencia del MAC, lo que parece
estar relacionado con su capacidad para habitar zonas donde la humedad es
un factor limitante para la sobrevivencia y el crecimiento (Clausen 1959, 1975;
Kluge y Ting 1978). Gurevitch et al. (1986) y Kalisz y Teeri (1986) encontraron que
Sedum wrightii es una especie donde la eficiencia del MAC varia
dependiendo de la disponibiidad de humedad en el medio, es decir, en
habitats donde la humedad no es un factor limitante la eficiencia del MAC es

sumamente baja, y en hdbitats con una deficiencia hidrica la mayor parte del




AREA DE ESTUDIO Y ESPECIE

ano el MAC presenta una alta eficiencia. Gravatt y Craig (1992) realizaron un
estudio comparativo sobre el metabolismo fotosintético de cinco especies del _
género Sedum. S. integrifolium vy S. ternatum son especies que presentaron un
MAC facultativo, es decir, en condiciones de saturacién de humedad no se
presenté el MAC, a difenrencia de lo que ocurmi® en condiciones de
deficiencia hidrica. En S. telephioides y S. nuttallianum se presenta el MAC: sin
embargo, su eficiencia se modifica dependiendo de las condiciones hidricas.

S. wrightii presenté MAC tanto en condiciones secas como humedas.

2.2.5 Estudios ecolégicos en el género Sedum.

Los estudios ecolégicos con un enfoque poblacional en el género Sedum son
escasos. En la revision bibliografica sélo se encontré un trabajo donde se
estudid el comportamiento poblacional de Sedum smalli, una crasuldcea
anual (Sharitz y McCormick 1973). Una de las conclusiones importantes de ese
estudio fue que Sedum smadlli puede establecerse en habitats donde se
presentan niveles de humedad bajos y con formacion de suelo escasa. Las
caracteristicas anteriores permiten a Sedum smallii colonizar hdabitats abiertos
donde los procesos de sucesidn apenas inician. Otra especie de éste género,
Sedum acre, se establece en hdbitats abiertos (i.e. dunas costeras), es
colonizadora de zonas con poco suelo y bajo contenido de humedad, es
decir, Ise ha clasificado como una especie tolerante el "estrés” { Grime et al.
1989). Mazzoleni y Ricciardi (1993) encontraron que Sedum cepea fue una de
las especies primarias en la colonizacion del derrame volcdnico del Vesuvio.
Por ofro lado, Sedum acre fue la Unica planta vascular dentro de una
comunidad dominada por liquenes y briofitas, donde el proceso de sucesion

primaria apenas iniciaba (Baur et al. 1995)
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Soberdn et al. (1991) reconocen en su estudio de la vegetacion del area

principal del PECM a Sedum oxypetalum como especie indicadora del

matorral conservado y del bosque abierto, mientras que en el matorral

perturbado se encuentra con mucha menor frecuencia.

2.2.6 Utilidad.

En el Codice Badiano se reconocen al menos dos especies del género que son

Sedum dendroideum (tetzmitl) y Sedum oxypetalum (texiyotl). En el codice se

menciona que Sedum oxypetalum se utilizaba para la desinflamacion de las

mejillas y como locién en el caso de quemaduras (Clausen 1959).
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3. Método

Este estudio se llevé a cabo durante dos anos y medio, de enero de 1993 a
octubre de 1995. El trabadjo de campo se efectud en las siguientes fases:
eleccién de sitios, ubicacion de cuadros permanentes, marcaje, censos, toma
de datos anualmente, colecta de inflorescencias y semillas. En marzo de 1994
se redlizaron experimentos de germinacion en cdamaras de ambientes
controlados y de formaciéon de raices adventicias en el invernadero. A
continuacion se describird de manera detallada cada una de las fases del
trabagjo de campo. asi como las propiedades de los modelos poblacionales de
proyeccion matricial y la forma como se construyeron las matrices

poblacionales.

3.1 Eleccidn de sitios de muestreo y ubicacién de cuadros permanentes.

3.1.1 Eleccion de los matorrales.

La zona del PECM en la que se realizd este trabgjo, en lo sucesivo denominada
zona principal, abarca una superficie de unas 70 hectdreas y esta delimitada
al sur por la via del ferocaril, al norte por el camino llamado Periodistas y al

oeste por Tlalpuente.

En la zona principal se encuentra el matorral xerdfilo perturbado que contiene
remanentes del matomral original. Al sur del parque, fuera de la zona
perturbada; se encuentra un matoral xerdfilo conservado denominado
matomral de Sedum oxypetalum por Soberdn et al. (1991). Se eligieron dos sitios
para describir la demografia de Sedum oxypetalum: uno en el matoral

conservado y otro en el matomral perturbado. En cada sitio se delimité una zona

m“
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para redlizar el muestreo: para el matomral conservado fue de 50 x 80 m,
delimitada por un fragmento de bosque abierto de encinos, y para el matorral
perturbadeo fue de 70 x 80 m, comespondiente a una ligera depresion. Es
importante aclarar que en gran parte del matoral perturbado no se
encuentran individuos de Sedum oxypetalum, por lo que era importante elegir
un sitio donde si se encontraran individuos de la especie. Los dos matormrales
tienen caracteristicas semejantes en cuanto a la topografia y al sustrato, sin

embargo difieren en su estado de conservacion.

3.1.2 Cuadros permanentes

Las dreas de muestreo de los dos sitios fueron divididas en cuadros de 2x2m y
se eligieron al azar 23 cuadros por sitio. Es decir, el area total censada fue de 92
m2 por sitio. Para ubicar los cuadros, se colocaron estacas en las esquinas. Las
estacas se enumeraron, en grupos de cuatro, del 1 al 23, lo que permitié

identificar cada cuadro al realizarse los censos y los muestreos.

3.2 Densidad, patrén de distribucién y registro de datos.

3.2.1 Censo y marcaje.

Se realizd un censo en junio de 1993, contando el nimero total de individuos
de Sedum oxypetalum dentro de cada cuadro. Estos individuos fueron
etiquetados y numerados con marcas de "dymo" para su posterior
identificacion. Los datos resultantes permitieron obtener el nUmero absoluto de

individuos, la densidad y el patrén de distribucion para cadas sitio.
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3.2.2 Registro de datos.

En el mes de julio de 1993 se obtuvieron la cobertura y la altura para cada
individuo marcado. Estas medidas permitieron establecer los estadios de
crecimiento para analizar é1 comportamiento demogrdfico de Sedum
oxypetalum en los dos matorrales. La medicidon de estos parametros se llevd a

cabo anualmente, en julio de 1994 y de 1995, como se explica a continuacion:

La cobertura se estimé tomando dos medidas ortogonales del didgmetro de la
copa de la planta (Mueller-Dombois y Ellenberg 1974). Se colocaron dos
marcas con pintura que se ubicaron exactamente en linea recta debagjo del
punto de partida donde se media cada uno de los diGmetros. A partir de estas
marcas fue posible volver a medir la cobertura en el mismo punto al siguiente

ano.

La altura se tomd de la base del arbusto a la punta de la copa. Al inicio del
estudio se marcé la base del arbusto con una muesca pintada con un plumén
de tinta indeleble. Al cabo de un aio, gracias a esta marca fue posible
determinar cuanto habia crecido cada individuo. Algunos de los individuos
evaluados se ramificaban desde la base y en este caso la muesca se ubicaba

en la base de la rama mas alta del arbusto.

3.3 Modelos poblacionales de proyeccion matricial.

Los modelos matriciales de crecimiento poblacional fueron desarrollados
inicialmente por Bernardelli (1941 en Caswell 1989) y por Lewis (1942 en Caswell
1989), sin embargo su aplicacién en el drea de ecologia de poblaciones se

debe a Leslie (1945). La matriz de Leslie reconoce a los individuos de una
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poblacion estructurada por edades. Posteriormente Lefkovitch (1945) propuso
un modelo general en el que clasifica a los individuos de una poblacién en

funcion de alguna categoria de estado (i.e. estadio o tamario).

Los modelos matriciales de proyeccion poblacional permiten analizar la
dindmica de poblaciones estructuradas, es decir, reconocen las diferencias en
el comportamiento demogrdfico entre individuos de diferente tamario, edad
y/o estadio. Estos modelos se basan en un conjunto de supuestos, como
considerar que los recursos son ilimitados, que el ambiente es constante y que
la poblacién es cerrada. Por ofro lado, ignoran la estocasticidad demogrdafica
y no incluyen aspectos de denso-dependencia. Estos modelos permiten
proyectar la dindmica poblacional bgjo un conjunto de condiciones dadas y
reconocer las caracteristicas de historias de vida que pueden ser utilizadas
para evaluar las consecuencias, a largo plazo, de cambios hipotéticos en el
ciclo de vida (van Groenendael ef al. 1988; Caswell 1989).

Las matrices son herramientas matemdticas que permiten manipular una gran
cantidad de datos en forma resumida (Begon y Mortimer 1986). Una matriz es
un arreglo rectangular de simbolos con dimensiones mxn, donde m es el
numero de renglones y n es el niUmero de columnas. Los elementos de una
matriz de proyeccién poblacional resumen los diferentes procesos
demogrdficos que se presentan a lo largo del ciclo de vida de un organismo,
por lo que existe una comespondencia entre la grafica del ciclo de vida del
organismo seleccionado y su representacion a través de un modelo matricial

de crecimiento poblacional (Caswell 1989).

Una de las propiedades asintéticas de las matrices es la ergodicidad la cual

consiste en que el comportamiento de una poblacion a largo plazo es
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independiente de las condiciones iniciales. La convergencia a una tasa
constante de crecimiento poblacional (L) y a una estructura estable de
edades o estadios son consecuencia del comportamiento ergédico de las
matrices de proyeccion poblacional. El objetivo de una proyeccion matricial es
examinar el comportamiento de una poblacién en el futuro bajo el supuesto
de que las condiciones permanecen constantes a través del tiempo (Caswell
1989).

3.3.1 Grdfica del ciclo de vida y matrices de proyeccion poblacional.

Los procesos demogrdficos de una poblacion estructurada por categorias o
por tamanos se pueden representar a través de una grafica del ciclo de vida.
En la grafica del ciclo de vida cada circulo representa a uno de los estadios o
categorias de tamanio, y las flechas son las posibilidades de vinculacion entre
las diferentes categorias, es decir, las transiciones o contribiciones de un
estadio a otro a través del crecimiento, la sobrevivencia y la fecundidad
(Hubbell y Werner 1979; Caswell 1989; Fig 3.1).

Una matrz de proyeccion poblacionai sintetiza las probabilidades de
crecimiento, de permanencia, de propagacion clonal y de fecundidad de los
individuos de cada una de los estadios del ciclo de vida de un organismo.
Cada enfrada de la matriz representa las probabilidades de transicion o las
contribuciones de una categoria a otra del tiempo t al tiempo {+1. Sobre la
diagonal principal de la matriz se presenta la probabilidad que tienen los
individuos de cada categoria de permanecer en ella durante el intervalo de
tiempo t al tiempo t+1. Los elementos que se ubican debajo de la diagonal
principal contienen las probabilidades de transitar de una categoria a ofra
posterior en este mismo intervalo. Los elementos ubicados por encima de la
diagonal principal representan las probabilidades de contribuir una categoria
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anterior (a través de la formacidon de ramets o de la disminucion de tamano).
Por Ultimo, el primer rengléon contiene las contribuciones de fecundidad de
cada una de las categorias reproductivas a la primera categoria (Silvertown et

al. 1993; Fig. 3.2).
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Figura 3.1. Diagrama hipotético del ciclo de vida de
un organismo clonal.F=fecundidad,Cr=crecimiento,
P=permanencia, R=retrogresion y Cl=clonacién.
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Figura 3.2.Construccién de la matriz de transicién basada
en la Fig. 3.1. Pij= sobrevievnda, Crij= crecimiento Clij=
contribucién de ramets, Rij= retrogresion y Fij=
contribucion reproductiva. En lineas punteadas se
presentan las regiones de la matriz que se que toman en
cuenta para construir el triangulo demografico propuesto
por Silvertown et.al 1992
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3.3.2 El modelo basico.

El modelo matricial basico que describe el crecimiento poblacional estd dado

por la ecuacion:
Ni+1) = ANgy..eeeeeee. (€€ 301)

donde A es una matriz cuadrada (de dimensiones m x m, donde m es el
numero de categorias), no negativa (cuyas entradas son iguales o mayores de
0): n(t) y n(t+1) son los vectores poblacionales que describen la abundancia
relativa de los individuos en cada categeria en los tiempos t y t+1,
respectivamente. Cada entrada g; de la matriz A, es la contribucidn promedio
per capita de la categoria de tamano j al tiempo t a la categoria de tamario i
al tiempo t+1. Segun el modelo de Lefkovilch cada una de las categorias de la
poblacién puede contribuir potencialmente a cualquier categoria incluyéndo

la suya (van Groenendael et al. 1988).

Se multiplica la matriz de transicion A por el vector que contiene las
abundancias de cada uno de los estadios del ciclo de vida al tiempo t
obtienen las abundancias relativas de estas mismas categorias al tiempo t+1
(Caswell 1989). Suponiendo que los elementos a; de la matriz A permanecen
constanies, la matriz se puede multiplicar reiteradamente (i.e. iterar) por cada
uno de los vectores resultantes (my) cuantas veces se quiera:

M= Ay

Ni+2= AN 1a)
Ni+3= AN 142

N= Al (€C.3.2)
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3.3.3 Tasa de crecimiento poblacional (4).

Si se repite el proceso de iteracion de la matriz un nOmero de veces suficiente
la poblacion llegard a cambiar en el tiempo a una tasa de crecimiento
constante y las abundancias relativas por estadio se mantienen constantes, es
decir, la poblacién adquiere una estructura estable de categorias o estadios.
La tasa de crecimiento poblacional (A) es un valor escalar que se define como
el valor propio dominante de la matriz A. El tamafo de la poblacion (N) al
tiempo t+1 es igual a su tamano inicial multiplicado por la tasa de crecimiento

poblacional:

Niet = & Niciosscincin[€C.3.3).

Esto permite reconocer si la poblacién esta creciendo ( . > 1), disminuyendo en
tamano ( » < 1) o bien, si se encuentra en equilibrio ( » = 1). Una matriz
cuadrada (m x m) tiene un conjunto de m valores propios; entre ellos que
hemos llamado dominante o A4. El seé;undo valor propio en magnitud absoluta
también es relevante demogrdficamente, pues se utiiza para definir el

cociente de amortiguamiento:

donde .; es el valor propio dominante y A2 el segundo valor propio. El cociente
de amortiguamiento determina la tasa a la que la poblacion converge hacia
la estructura estable de categorias. El comportamiento transitorio de A estd
relacionado con la convergencia a la estructura estable de estadios, es decir,
el nimero de iteraciones necesarias para llegar a la estabilidad tanto de i

como de la estructura poblacional (Caswell 1989).

&
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3.3.4 Estructura estable de estadios y valor reproductivo.

Algunas de las propiedades asociadas a A son el vector propio derecho (w) y

el vector propio izquierdo (v).

El vector propio derecho (w) esta asociado a A y representa la estructura
estable, es decir, corresponde a la proporcién relativa de individuos en cada
categoria cuando la poblacion este creciendo a una tasa de crecimiento

poblacional constante (1). Este vector tiene la siguiente propiedad:
AWwW=)LW.........lec.3.5)

es decir, existe un vector tal que resulta lo mismo multiplicar la matriz por ese

vector que el vector por un escalar, que en este caso es i.

El vector propio izquierdo (v) representa la distribucion del valor reproductivo.
Este vector presenta la siguiente propiedad:

VA=Lv........lec. 3.4

donde V' indica el vector v franspuesto. El valor reproductivo por categoria se
interpreta como el valor presente de la progenie futura de un individuo
promedio de esa categoria (van Groenendael et al. 1988; Caswell 1989).

3.4 Estructura poblacional.

3.4.1 Eleccidn de la variable de estado,

Para construir las matrices de proyeccion poblacional fue necesario subdividir
a la poblacién en categorias para poder estimar las pobabilidades de
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transicién entre estas y cuantificar la fecundidad promedio de los individuos
de cada de ellas. A continuacion se describe el criterio que se utilizé para
definir las categorias:

La variable de estado que se eligio fue el volumen de los individuos. Este se
obtuvé como el volumen de un cono circular recto, utilizando las medidas de
cobertura y altura de la siguiente forma:

V= 13m0 €C 3.7)

donde V es el volumen del cono, r es el radio y h es la altura. En la ecuacién
3.1 el drea del circulo (ar?) y la altura (h) son equivalentes a la medida de
cobertura y altura respectivamente de un individuo de Sedum oxypetalum. Al
sustituir en el lado derecho de la ecuacion 3.1 el area del circulo por la
medida de cobertura se tiene que el volumen de un individuo de Sedum

oxypetalum se obtiene de la siguiente manera:
V=l/ach...................[eC.3.8)

donde c es la cobertura y h es la altura.

El supuesto en el que se basa esta eleccién es que el volumen, interpretado
como indicador de la biomasa de todo el individuo, es el resultado del
crecimiento, y en ese sentido es una medida de su "éxito" en la deteccién, la
captura y el aprovechamiento de recursos (Hutchings 1986). Por lo tanto, el
volumen de los individuos tiene una interpretacion bioldgica y pueden utilizarse
para descirbir el comportamiento demogrdfico de una poblacién (Harper
1977; Solbrig 1981).
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3.4.2 Definicién de los estadios.

Es importante aclarar que existen dos métodos andliticos para la obtencion del
numero y amplitud de las categorias de tamano (Vandermeer 1978; Moloney
1986). Estos métodos disminuyen dos fuentes de emor que son inevitables al
establecer el nUmero y la amplitud de las categorias de tamano; es decir, la
probabilidad de fransicion de un estadio a otro puede ser sobre o subestimada
dependiendo del tamano y del nUmero de categorias. En primer lugar, si el
numero de estadios es pequefio, la amplitud de cada categoria sera grande,
por lo que la distribucién de los individuos dentro de una categoria puede estar
sesgada y afectar las probabilidades de transicion entre estadios ("baja
resolucion demogrdfica”). En segundo lugar, si el nimero de categorias es
grande, la amplitud de cada categoria serd pequena, por lo que surge un
error relativo al muestreo: si el tamano de la muestra es pequefio o sesgado es
posible obtener categorias con muy pocos individuos (van Groenendael et al.
1988).

Los métodos de Vandermeer (1978) y Moloney (1986) no fueron utilizados en
este trabajo, ya que, el nimero y la amplitud de las categorias de tamafo de
los individuos reproductivos de Sedum oxypetalum se establecieron con base
en el conocimiento del ciclo de vida de la especie obtenido en el campo. Es
importante mencionar que se llegé a la clasificaciéon que a continuacién se
describe después de proponer ofras diferentes en cuanto al nimero y amplitud
de las categorias. La clasificacion propuesta en este trabagjo nos permitid
analizar de manera clara y efectiva el comportamiento demografico de las
poblaciones en los dos matomales. Los individuos de la poblacion fueron
clasificados inicialmente en no reproductivos y reproductivos. Los individuos no

reproductivos se clasificaron en estadios con base a su fase de desamollo
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como semilla, plantula y juvenil (tabla 3.1; Gatsuk et al. 1980). Se establecieron
cuatro categorias de tamainio, las dos primeras con intervalos menores que
agrupan a individuos de menor volumen. Una tercera categoria con un
intervalo relativamente mayor que agrupa individuos con un volumen
intermedio; y por Ultimo una categoria con un intervalo abierto que agrupd a
los individuos de mayor volumen (Tabla 3.1).

Tabla 3.1 Estadios reproductivos y no reproductivos.

Estadios (no r fiv Caracteristica

semilla

plantula presencia de hojas cofiledonarias
juvenil entre 2y 15 cm de altura,

sin ramificacion y no reprductivo

Categorias {r fiv int vol m3
A 200-2000

B 2001-4000

[ & 4001-10000

D >10001

3.5 Construccion de la matriz poblacional de Sedum oxypetalum.

Con el objetivo de describir como se construyeron las matrices de transicién, en
esta seccion se presenta un ejemplo detallado de los calculos de las
probabilidades de permanencia, de transicion, de clonacién y la estimacion
de la fecundidad con los datos del matomral conservado para el periodo 1993-
1994.

La construccion de la matriz se basé en la grafica del ciclo de vida de Sedum

oxypetalum para ese periodo y matomal (Fig. 3.3). Los datos demogrdficos
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obtenidos se incorporaron @ un modelo matricial del tipo Lefkovitch que
permite realizar andilisis de poblaciones estructuradas por categorias de

tamaiio (Tabla 3.2).

Tabla 3.2 Matiz de transicion tipo Lefkovitch basada en la figura 3.2 . Pj = probabilidad de
permanencia en la misma categoria, Cr; = probabilidad de transicién de la categoriajalay,
CL = j = probabilidad de clonacién o contribucién de ramets de la categoria j a la, R; =
probabilidad de refroceder de la categoria j a la y F; = confribucién reproductiva de Ia
categoriajalai.

Categorigs en t
Categorig en t+1 Semilla Plantula Juvenil A B C D
Semilla P 0 0 CRu CRis CRis  CRy
Pigntula CRai 0 0 0 0 0 0
Juvenil 0 CRa Px 0 0 0] 0
A 0 0 CRa P 0 Clas Cla
B 0 0 0 CRsa Pss Rss 0

0
(=
o
(=}
(@)
2
2

CRss Pes Rez

o
o
[=]
o

CR CR7s CRrs P77

3.5.1 Permanencia y crecimiento de los individuos de las categorias
reproductivas.

El destino de los individuos reproductivos se obtuvo a través de una tabla de
frecuencias, que se construye tomando en cuenta el estado de cada planta
en ty su destino en t+1 (Tabla 3.3).
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Tabla 3.3 Frecuencias de los individuos reproductivos.

Categoria inicial

Desfino t +1 A B (& D
A 45 0 0 0
B 18 27 3 0
% 3 39 51 0
D 3 3 51 96
muerte 15 1 9 0
N() 84 70 114 96

Posteriormente, a partir de la tabla de frecuencias se obtuvo la matriz de
probabilidades de transicion y la mortalidad por categoria. Para esto se
calculé la proporcion de los individuos de cada estadio que compartieron un
mismo destino respecto al total de esa misma categoria (Tabla 3.4). En este
caso ningun individuo del estadio D murié o pasé a un estadio disitinto. Al
incorporar esto en la matriz los individuos parecen inmortales. Para evitar lo
anterior y partir de una base mas realista, se considerd que los individuos de la
categoria D tenian una mortalidad del 0.05 por lo que su probabilidad de

permanencia fue de 0.95.

3.5.2 Fecundidad.

La estimacion de la fecundidad se obtuvo a través del calculo del nimero de
semillas producidas por individuo promedio de cada categoria. Se utilizd un
enfoque determinista para estimar la fecundidad, el cual consiste en analizar

especificamente cada uno de los procesos involucrados en la fecundidad
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como la formacion de flores, la produccién de frutos, la produccién de semillas

y los patrones de germinacién (Alvarez-Buylla 1986; Mengues 1990).

Tabla 3.4 Matriz de probabilidad de fransicion de los individuos reproductivos.

Categoria inicial t

Destino t +1 A B & D

A 0.54 0.0 0.0 0.0
B 0.22 0.39 003 0.0
c 0.04 0.56 0.45 0.0
D 0.04 0.04 0.45 0.95
Qx 0.16 0.01 0.07 0.05
X 1.0 1.0 1.0 1.0

Para calcular la fecundidad por categoria se tomaron en cuenta cuatro
aspectos: el nUmero promedio de inflorescencias por individuo, el nUmero
promedio de frutos por inflorescencia, el nUmero promedio de semillas
producidas por un fruto y el porcentaje de semillas viables a través de una
prueba de germinacién. En primer lugar y dada la gran dificultad de contar
todas las flores en cada individuo, se eligié al azar un cuarto de cobertura por
cada individuo marcado. La eleccién de esta fraccion de la cobertura se
realizé utilizando ndmeros al azar entre 0 y 360°; una vez elegido el nUmero en
cuestién se sumaban 90° para definir la parte de la cobertura en la que se
redlizaric el conteo de las inflorescencias. Se conté el nUmero de
inflorescencias en esa fraccién y se multiplicé por cuatro para estimar el
nUmero total de inflorescencias por individuo. Las poblaciones de Sedum
oxypetalum florecen de junio a agosto, por lo que el conteo de flores se realizd

una vez al ano.
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En cuanto al niUmero promedio de frutos por infrutescencia, se colecté una
muestra de 30 infrutescencias en cinco individuos diferentes de cada estadio,
es decir, 150 infrutescencias por estadio. Tanto las infrutescencias como los
individuos se eligierion al azar fuera de los sitios de estudio. Finalmente se tomo
una muestra al azar de 25 frutos por estadio, se conté el nimero de semillas y

se obtuvo un promedio del nimero de semillas por fruto.

Posteriormente se realizé una prueba de germinacion, con las mismas semillas
colectadas para estimar la fecundidad, con objetivo de evaluar qué
proporcion de las semillas producidas eran viables. Se tomaron 1000 semillas
que fueron almacenadas en bolsas de papel durante un periodo de dos
meses (de diciembre de 1993 a enero de 1994). Las semillas se separaron en
grupos de 50 y se colocaron en 20 cajas de Petri que contenian un medio de
cultivo de agar-agar al 10%. Las condiciones en las cdmaras de germinacion
fueron de 25°C de temperatura con un fotoperiodo de 12 horas luz/12 horas
obscuridad. Las semillas se revisaron dos veces a la semana durante un mes
para contar el nUmero de semillas germinadas. Se considerd a la aparicion de
la radicula como criterio de germinacién. Durante estas pruebas se observé la
morfologia de la plantula, lo que permitié reconocerla de manera mas precisa

en el campo.

Al final del experimento no fue posible aplicar ninguna prueba de viabilidad
(v.gr., flotacion o tetrazolium) a las semillas que no germinaron debido a su
minUsculo tamano. En su lugar, se realizé una inspeccion de las semillas con el
microscopio estereoscopico. Se consideraron semillas inviables aquellas que
presentaban algin dano fisico. Algunas de las semillas que no germinaron
presentaban una testa de textura rugosa, eran sumamente delgadas y de

color café claro. Se realizé una diseccién de estas semillas y se observé que no
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presentaban cotiledones ni embrion y por lo tanto se consideraron inviables. La
fraccion restante de semillas se considerd viable, con posibilidad posterior de

germinar y formar una plantula.

Los porcentajes de la prueba de germinacién fueron los siguientes: 10% las
semillas que germinaron, 47% las semillas viables aunque no hayan germinado
y 43% las no viables. Experimentos de germinacién realizados por la Dra.
Orozco del Instituto de Ecologia de la UNAM (com.per) confirman este
resultado, donde gran parte de las semillas producidas por Sedum oxypetalum
son inviables. Por lo tanto,al estimar la fecundidad por categoria se supone
que solo el 57% de las semillas viables (10% de las semillas que germinaron +

47% de las semillas viables).

La fecundidad de Sedum oxypetalum por cada categoria se estimo a partir de

la siguiente ecuacion:

F= (No promedio de inflorescencias) x (No promedio de frutos por
infrutescencia) x (No promedio de semillas por fruto).x (pocentaje de semillas
viables).(e.c. 3.9)

De esta manera, se obtuvo el nUmero promedio de semillas producidas para
cada categoria (Tabla 3.5). El cdlculo de la fecundidad se realizdé para las

poblaciones de los dos matorrales y en los dos anos de estudio.
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Tabla 3.5 Cdlculo de la fecundidad promedio de los individuos de las cuatro categorias para la
poblacion del matomral conservado 1993-1994 (emor estandar).

Categoria
Variables consideradas A B L D

No promedio de inflorescencias 12(1.93) 92(1.75) 263(1.59) 855(1.84)
No promedio de frutos por infrutescencia 15(1.09) 12(1.48) 20(1.18) 27(1.33)
No promedio de semillas por fruto 75(1.89) 81(1.45) 79(1.94) 77(1.64)
Toﬁ]l de semillas producidas 13500 89424 415540 1777545
Porcentaje de viabilidad 0.57 para todas las categorias

Fecundidad 7695 50971 236858 1013200

3.5.3 Banco de semillas y establecimiento de plantulas.

Una fraccién de las semillas de Sedum oxypetalum no germina debido a una
latencia profunda (Dra. Orozco com. per) y es muy posible que esta fraccion se
integre al banco de semillas. La matriz de transicion incluye la probabilidad de
permanencia en el estadio de semilla (banco de semillas) (Tabla 3.2).

Un segundo supuesto que se tomé en cuenta para la construccién de la matriz
fue que la probabilidad de permanencia en la categoria de semiilla es de 25%
segun pruebas de germinacién redlizadas por la Dra. Orozco (com.per). Esta
probabilidad se considerd6 como constante para las cuatro matrices
construidas.

Por lo tanto, el tercer supuesto en el que se basa este modelo, es que el 75% de
las semillas producidas germinan de t a t+1 y tienen probabilidades de

establecerse como plantulas. La probabilidad de transicion de semilla a
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plantula se determind como el cociente del nimero total de plantulas
censadas en el campo en julio de 1994 entre la fraccién de semillas viables
que no quedan en el banco de semillas. Un ejemplo de este cdlculo para el
matorral conservado durante el periodo 1993-1994 se presenta a continuacion:

Total de semillas producidas por los individuos marcados en los cuadros
permanentes en 1993: 75,608,000.

Fraccion de semillas viables:75,608,000 x 0.57 = 43,096,560

Fracciéon de semiillas viables que germinardn en 1994: 43,096,560 x 0.75=
32,322,420.

Total de plantulas censcdc; en los cuadros permanentes en julio de 1994:
192.

Probabilidad de transitar de semilla a plantula: 192/32,322,420 = 0.00000594

Es posible que este valor se encuentre sobre o subestimado debido a que los
porcentajes de germinacion en campo seguramente son diferentes de los
obtenidos en las cdmaras de ambiente controlado y a la germinacion de

semillas de anos posteriores que se encontraban en el banco.

Oftro aspecto que se tomo en cuenta en el establecimiento de plantulas es la
posibilidad de que algunas semillas germinaran ese ano y no formaran parte
del banco. Esta transicion se calculd a paritir del nimero de semillas viables
producidas por estadio reproductivo multiplicado por la probabilidad de
transicién de semillas a plantula. Un ejemplo para el cdlculo de la transicion del

numero de semillas pormedio porducidas por categoria reproductiva a
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plantula para la poblacién del matorral conservado 1993-1994 se presenta a

continuacion:

Estadio A 7695 * 0.00000594 = 0.045.
Estadio B 50971 * 0.00000594 = 0.308.
Estadio C 236,858 * 0.00000594 = 1.406.
Estadio D 1013200 * 0.000005%4 = 6.018.

3.5.4 Crecimiento del estadio plantula.

Foster y Gifford (1974) definen a una plantula comeo un individuo que conserva
sus cofiledones. En el caso de Sedum oxypetalum las semillas miden
aproximadamente entre 3 y 5 mm de largo y las pldntulas en el PECM miden al
menos aproximadamente 1 cm de altura cuando se les puede identificar en el
campo. Es importante mencionar que los cotiledones de Sedum oxypetalum se
consumen antes de que sea posible identfificar a las plantulas en el campo. Al
realizar las pruebas de germinacion fue posible observar que los cotiledones se
colapsan inmediatamente después de la germinacion. Sin embargo el primer
par de hojas es morfologicamente diferente de las hojas de individuos juveniles
o adultos, por lo que su forma fue la caracteristica principal que nos permitié
identificar a las plantulas recién emergidas en el campo.

A finales de julio de 1993 se llevé a cabo un conteo del nUmero de plantulas
emergidas dentro de los cuadros permanentes en los dos matomrales. Para
estimar la sobrevivencia de las plantulas sélo se marcaron y siguieron las que se
encontraron en un cuarto de cuadro permanente elegido al azar. Lo anterior

se debid a que en ocasiones en un solo cuadro emergian madas de 300
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plantulas, lo que dificultaba su marcaje y seguimiento. Se intentd marcar las
cohortes de los meses siguientes, sin embargo esto no fue posible debido a su
diminuto tamafo. Ademds, una vez avanzada la época de luvias fue
sumamente complicado distinguirlas con certeza entre la vegetacion e
identificarlas como plantulas de Sedum oxypetalum. Por lo tanto, sélo fue
posible evaluar la sobrevivencia de las cohortes del mes de julio de 1993 y de
julio de1994.

Mensuadimente se evalué la sobrevivencia y la altura de las plantulas
marcadas. Se visitaban los cuadros permanentes en los dos matorrales y se
contaba el nimero de plantulas vivas y muertas. Los criterios para evaluar si
una plantula estaba viva fueron que las raices se encontraran firmemente
afianzadas al sustrato y que el tallo no estuviera seco. Cabe senalar que en
algunos casos las plantulas no se volvian a encontrar de un mes a oftro, por lo

tanto se consideraron como individiuos muertos.

En este trabajo se considera que los plantulas que sobrevivieron un afio
ingresaron al estadio juvenil. La probabilidad de permanencia en el estadio de
plantula es 0. La probabilidad de crecimiento de plantula a juvenil equivale a
la sobrevivencia de las plantulas durante el periodo en cuestién. Esta transicion

se calculd para nuestro ejemplo 1993-1994, de la siguiente manera:

NUmero de plantulas marcadas en un cuarto de los cuadros permanentes
en julio de 1993 = 75.

NUmero de plantulas marcadas en un cuarto de los cuadros permanentes
que sobrevivieron hasta junio de 1994 = 23.

Probabilidad de transicion de platula a juvenil en un aio(23/75)= 0.306
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3.5.5 Permanencia y crecimiento del estadio juvenil.

El estadio juvenil fue representado por individuos no ramificados que ain no
presentaban estructuras reproductivas. El crecimiento de estos individuos fue
sumamente lento y su altura varié entre 2 y 15 cm. En la matriz, estos individuos
no pueden ubicarse en las categorias definidas por el volumen, debido a que
al no estar ramificados, no tienen medida de cobertura; por lo tanto, estos
individuos se consideraron como un estadio por si mismo, al igual que las
plantulas (Gatsuk et al. 1980).

En junio de 1993 se redlizé un conteo del nOmero de juveniles en los cuadros. En
aquellos cuadros donde se encontraron individuos juveniles, se eligieron al azar
el 30% y se marcaron para su posterior evaluacion. La sobrevivencia se evalué
mensuaimente y el crecimiento en altura anualmente. En cuanto a la
sobrevivencia, se visitaba cada cuadro y se contaba el nOmero de juveniles
marcados vivos. Los criterios para evaluar si un juvenil estaba vivo fueron que
las raices se encontraran frmemente afianzadas al sustrato y que el tallo no
estuviera seco. Por ofro lado, para evaluar el crecimiento se midié la altura en
junio de 1993 y posteriormente en julio de 1994,

Ninguno de los individuos del estadio juvenil transitdé a categorias clasificadas
por volumen (Le. individuos ramificados) durante los dos afos del estudio, y la
probabilidad de transicién de juvenil a la categoria A fue de 0. Cabe sefalar
que tener un 0 en una entrada de la subdiagonal principal de una matriz de
proyeccién tiene implicaciones tanto conceptuales como metodologicas.
Conceptualmente, lo anterior implica que a partir de ese estadio no se
presentan reclutamientos a la categoria inmediata superior, por lo que la
poblacion no crece. Demogrdficamente tener un cero en alguna de las
caisillas de la subdiagonal principal de la matriz, significa que la poblacion no
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alcanzard el equilibrio (Caswell 1989). En este trabgjo el cdlculo de las
probabilidades de transicién del estadio juvenil a la categoria A se realizdé a
partir del incremento anual en altura, la sobrevivencia y el limite superior de
altura donde se observan individuos ramificados y reproductivos. Esta transicion

se calculd, para nuestro ejemplo, de la siguiente manera:

NUmero de juveniles marcados en los cuadros permanentes en junio de
1993: 96.

NOmero de juveniles marcados que sobrevivieron en los cuadros

permanentes hasta junio de 1994: 91.
Sobrevivencia de juveniles de junio de 1993 a junio de 1994 = (91/96) =0.95.

Altura promedio de los individuos juveniles marcados en los cuadros

permanentes en junio de 1993= 4.5 cm.

Altura promedio de los individuos juveniles marcados que sobrevivieron
hasta junio de 1994= 6.0 cm.

Altura promedio de ramificacién= 15 cm.
Diferencia de altura promedio entre 1993 y 1994= 1.5cm.

Diferencia entre la altura de ramificacion y la altura promedio en junio de
1994 (15-6)=9 cm.
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Se estimo el tiempo promedio que tardaria un individuo juvenil en transitar a la
primera categoria reproductiva (Mendoza 1994):

1 ano——1.5cm
X anhos——% cm
1 afio x 9 cm/ 1.5 cm= 6 anos,

por lo tanto, 1/é de los individuos juveniles, en promedio, pasarian a la siguiente

categoria cada afo.
1/6=0.16

Se supuso que la distribucién de los individuos juveniles en el estadio era
homogénea, por lo que la probabilidad de pasar a la categoria A es la misma
para todos. Esta probabilidad, multiplicada por la sobrevivencia para ese
periodo, nos dio la probabilidad de transicion del estadio juvenil a la categoria
A.

0.16*0.95=0.16.

Finalmente la probilidad de permanencia en el estadio juvenil fue calculada
como la diferencia de la sobrevivencia menos la probabilidad de transicion de
juvenil a plantula:

0.95-0.16=0.79

Se realizaron calculos similares para cada zona y en cada afio.
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3.5.6 Clonacién (formacion de ramets).

Las ramas fragmentadas de Sedum oxypetalum tienen la capacidad de
producir raices adventicias, lo que pemnite el estableciemiento de un individuo
fisiologicamente independiente o un ramet. Con el objetivo de evaluar la
probabilidad de formacién de ramets, en junio de 1993 se conté el nUmero de
ramas de todos los individuos por categoriq, se sefald cada rama con un
numero temporal y se eligieron al azar el 20% de éstas. Cada rama elegida se
marcé y mensualmente se revisd para determinar si se habia fragmentado o
seguia unida al individuo. En el caso de haberse fragmentado se observd la
rama mensualmente y se registrd si habia o no formacién de raices adventicas.
Se considerd que se habia formado un ramet cuando se observd la formacién
de raices adventicias y su permanencia en la siguiente temporada de lluvias.
La formacién de ramets se evalué durante dos afos, de junio de 1993 a junio
de 1994 y de junio de 1994 a junio de 1995. Como el niUmero de ramets
observados sélo representd el 20% de las ramas de los individuos de cada
categoria, se multiplicé por 5 para tener un nimero estimado de ramets
formados por categoria. La formacién de un ramet implica la contribucion de
individuos fisiologicamente independientes a una categoria de menor
volumen, por lo que, todos los ramets formados fueron incorporados a la
categoria A.

Se incorpord la posibilidad de formaciéon de ramets en el modelo matricial y se
le denominé como clonacién. Se calculd el valor de la clonacién como el
nUmero estimado de ramets formados por categoria dividido entre el nimero

total de individuos de esa categoria (Tabla 3.4).
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Tabla 3.6 Estimacion de la proporcion de ramets establecidos en el matomral conservado

1993-1994
NUmero de ramets NUmero de ramets Probabilidad de
Categorias establecidos estimados formacionde

clones

A 0 0 0

B 0 0 0
C 16 B0 0.70
D 16 80 0.83

357 Ejemplo: matriz de proyeccion poblacional del matomral
conservado para el periodo 1993-1994

Como se senald en las secciones anteriores con las probabilidades obtenidas,
se construyd la matriz de transicion del matoral conservado para el periodo
1993-1994 (Tabla 3.7). Con los mismos criterios se construyeron las ofras tres
matrices y se obtuvo un total de cuatro matrices de transicion comespondientes
a los dos sitios, el matomral perturbado y el matorral conservado y a los dos
intervalos de tiempo, 1993-1994 y 1994-1995.

A partir de las matrices de transicion construidas se obtuvieron las tasas de
crecimento poblacional, las estructuras estables de estadios y los valores
reproductivos por estadio, utilizando el programa de la Dra. Elena Alvare-Buylia.
El valor propio subdominante (i2) de la matriz de proyeccion se obtuvo con el
programa MATLAB.

@‘2
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Tabla 3.7 Matriz de transiciones del matomral conservadopara el periodo 1993-1994.

at ias(199
Categorio[1994] Semilla  Plantula  Juvenil A B C D
Semilla 0.25 0 0 7695 50971 236858 1013200
Plantula 594x105 0 0] 0.04 0.30 1.40 6.01
Juvenil 0 0.30 0.79 0 0 0 0
A 0 0 Q.16 0.54 0 0.7 0.83
B 0 0 0’ 0.22 0.37 0.03 0
Cc 0 0 0 0.04 0.56 0.45 0
D 0 0 0 0.04 0.04 0.45 0.95

3.6 Andlisis de sensibilidad y elasticidad.

3.6.1 Andlisis de sensibilidad.

Dado que A es una funcién de todas las entradas, g de la matriz de
proyeccién A, un cambio en cualquiera de las entradas produciria un cambio
en i. La sensibilidad de A a cambios en las a; es proprocional al producto del i-
ésimo elemento del valor reproductivo por el j-ésimo elemento del vector de la
estructura estable de estadios. Generalizando para todas las entradas de la
matriz, tenemos que la matriz de sensibilidades ($) tiene sus elementos definidos

por:
$i= Viwi/ <wv>............[e.c. 3.10).

donde wj; son los elementos j del vector derecho (w) de la matriz A, vi son los
elementos i del vector izquierdo (v) de la matriz A y <wv> denota un producto

_
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escalar. Estas sensibilidades miden el efecto sobre A de un cambio infinitesimal
en la transicién aj relativas a cambios de igual magnitud en otros elementos de
A (de Kroon et al. 1986). El indice de sensibilidad (1.8) mide la sensibilidad de A a
cambios en el ciclo de vida completo de la planta. El indice de sensibilidad se
obtiene como la raiz cuadrada de la suma de los valores de las entradas de la
matriz de sensibilidad (Caswell 1989).

Los cambios en las entradas de la matriz puden interpretarse como cambios en
el ciclo de vida del organismo y por lo tanto el andlisis de sensibilidad permite
evaluar las diversas presiones de seleccion natural sobre las caracteristicas de
historias de vida del organismo. Estos cambios pueden tener una repercusion
de tipo evolutivo o ecoldgico. A través del andlisis de sensibilidad es posible
evaluar las tasas de seleccion natural o cuantificar la importancia de cierto

paradmetro demografico en el crecimiento poblacional (Caswell 1989).

3.6.2 Andlisis de elasticidad.

Las sensibilidades (s;) miden la sensibilidad absoluta de A a cambios absolutos
de cada entrada g; de la matriz. Sin embargo, debido a que los valores de
fecundidad y sobreviencia de la matriz de proyeccion son medidas dadas en
diferentes escalas, no es posible efectuar comparaciones directas entre las
sensibiidades de las distintas entradas de la matriz. o entre diferentes
poblaciones (de Kroon, et al. 1986). Por lo anterior, se propuso una medida de
la aportacion relativa de cada uno de los valores de de la matriz A, conocida
como la elasticidad. La elasticidad es una medida andlitica de sensibilidad
proporcional, de tal manera que la suma de las elasticidades de todos los
elementos de la matriz sea igual a 1. Asi, la elasticidad del elemento a; es :

&= (G 1) (8§) cerrrrerronen (e.c.3.11)
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La elosticidad mide la contribucion proporcional de a; a A y es una
heramienta para comparar los patrones demogrdficos de distintas
poblaciones. Mediante un andlisis de los valores de elasticidad se puede
evaluar la contribucion relativa de cada elemento de la matriz A a A | de
Kroon ef al. 1986; Caswell 1989).

Tanto las matrices de sensibilidad ($) como las de elasticidad (E) se obtuvieron
a través del programa elaborado por la Alvarez-Buylla.

3.6.3 Tridngulo demogrdafico.

Los valores de elasticidad permiten evaluar, qué parGmetros demograficos del
ciclo de vida de un organismo contribuyen mas a . Es posible agrupar los
pardmetros demogrdficos en fres componentes principales que son
crecimiento, la permanencia y fecundidad. El pardmetro de crecimiento
compuesto por los valores de elasticidad de crecimiento y clonalidad
(CR=CR+CL). El paradmetro de permanencia esta compuesto por los valores de
permanencia y retrogresion (P=P+R). El parametro de fecundidad esta
compuesto por los valores de fecundidad y de reclutamiento plantulas
(F=F+PL) (Franco y Silvertown 1996). Con estos componentes demogrdficos es
posible construir un espacio triangular (el fiangulo demogrdfico), que permite
comparar el comportamiento demografico y los patrones de historias de vida

entre poblaciones de la misma especie o entre especies diferentes.

En este trabgjo la matriz de elasticidad se dividié en tres regiones
comespondientes a los pardmetros de crecimiento (CR=CR+CL), de
permanencia (P=P+R) y de fecundidad (F=F) y se construyd el triGngulo
demogrdfico para graficar y poder comparar a las poblaciones de Sedum
oxypetalum de los dos matormrales y con otras especies (Fig. 3.4).
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Figura 3.4. Triangulo demografico (eCr= elasticidad
del crecimiento, eP= elasticidad de la permanencia y
eF = elasticidad de la fecundidad).

L1



METoDo

3.7 Experimento de formacién de raices adventicias.

Se realizd un andlisis del efecto que tienen algunos factores sobre la formacion
y el establecimiento de ramets a partir de partes seccionadas de Sedum
oxypetalum lo que permitird definir la importancia que tienen los procesos de
clonacion y/o dispersion vegetativa en la ocupacion del espacio por parte de
esta especie. Para investigar este fendmeno, se efectuaron experimentos en el
invernadero, con el objetivo de reconocer las condiciones en las que una
parte fragmentada llega a producir raices adventicias que le permitan
establecerse.

Las raices adventicias son las que posibilitan el establecimiento de ramets de
Sedum oxypetalum, por lo que es importante caracterizar los factores
ambientales que favorecen su formacion. Segin algunas observaciones
preliminares de campo, la humedad es un factor importante para la formacion
de este sistema radicular. Asi mismo, la probabiidad de formacion y
establecimiento de raices adventicias debe estar afectado por el diametro de
la rama es cuestién, ya que involucra aspectos como biomasa (compuesto de
reserva: carbohidratos, proteinas y agua) y el drea de contacto del tallo para
la activacién de meristemos intercambiales formadores del sistema radicular

adventicio.

Por lo tanto, se disefid un experimento para conocer el efecto de la humedad
y el diametro de las ramas sobre la formacion de raices adventicias en
fragmentos de ramas de Sedum oxypetalum. En el experimento se propicio la
formacion de raices adventicias en el invernadero tratando de simular las

condiciones de campo con diferentes niveles de humedad en ramas de
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diferentes grosores. Las condiciones de humedad intentaron imitar la

temporalidad estacional ( de lluvias y secas ) que se presenta en esa zona.

El diseno experimentai se basd en nueve tratamientos, cada uno con 10
repeticiones, y una cosecha final. El disefio experimental consistid en un arreglo
factorial de 32 por agrupamiento simplé en bloques al azar (Cochran y Cox
1983; Montgomery 1991). Los factores fueron la humedad y el diametro de las
ramas, y cada factor contd con tres niveles diferentes. Los nueve tratamientos

se forman por la interaccion de los tres niveles y los dos factores (Tabla 3.8).

Tabla 3.8 Los nueve fratamientos para el experimento de formacion de raices
adventicias, creados por la interaccion de los tes niveles de tamaono de rama y
de régimen de lluvia.

Régimen de riego
grosor de ramas sin riego (s/rl régimen de secas (s réaimen de lluvias (I}
delgadas (d) s/r-d s-d I-d
meadianas {m) s/r-m s-m I-m
grandes (g) sfr-g 5-g g

Para el factor humedad se aplicaron fres niveles experimentales: uno sin
humedad y otros dos que simulan la temporadas de secas y la de lluvias. La
cantidad y la frecuencia de riego de agua destilada necesaria para crear las
condiciones de secas y lluvias se obtuvieron de los datos de precipitacién en el

suroeste del Distrito Federal (Alvarez 1992).

Para calcular el riego por estacién se dividio la cantidad de precipitacién de
lluvias y de secas enfre el nimero de dias de cada época y se obtuvo la

cantidad de lluvia diaria. Esta cantidad, dada en milimetros, se transformé a
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litros por cm?. A través de una regla de tres se obtuvo la tasa de precipitacion
por dia que cae en 176.7 cm? que es el area que tiene la entrada de una

bolsa para maceta (Tabla 3.9).

La frecuencia de riego se establecié un dia si y un dia no, es decir en dias
alternados y la cantidad de agua gue se aplicaba en cada riego era la tasa
de precipitacion acumulada del dia que no se aplico, es decir, 260 ml para la

época de lluvias y 40 ml para la época de secas.

Tabla 3.9 Cdlculo de la tasa de precipitacion diaria aplicada al tratamiento experimental.

1204 mm de precipitacion anual

Estacion de lluvias

212mm

de junio a septiembre= 120 dias
912 mm/ 120 dias= 7.6 mm/dia
Im2= 10000 cm?

7.6 mm de precipitacion = 7.6/ m2

176.7 cmé drea de una bolsa para maceta

e — 176.7 cm?

0.1311/ cm= 130 ml / cm? diarios

Estacion de secas
292mm
de octubre a mayo= 240 dias
291.7 mm/ 240 dias= 1.2 mm/dia
Im2= 10000 cm?

1.2 mm de precipitacion = 1.21 / m?

176.7 cm? drea de una bolsa para maceta

1.2 | -—— 10000 cm?

x| 176.7 cm?

0.0211 / cm2= 130 ml / cm? diarios

Con respecto al diadmetro de las ramas experimentales, se utilizaron fres
categorias que se definieron a partir de la posicidon de 'a rama en un individuo.
La primera categoria se formd con puntas de las ramas (0.6-1.5 cm de

didmetro). La categoria de ramas medianas se formd con fragmentos
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obtenidos de la parte intermedia (1.6-3.5 cm de didmetro). La tercera

categoria se intregré con fragmentos de la base de las ramas (>3.6 cm de
diametro). Una vez establecidas las fres categorias se realizd una colecta de
ramas en el campo. Para ello, se establecié un transecto de 50 m de longitud
en el matorral xeréfilo conservado y cada 5 m se toméd una muestra. De cada
punto de muestreo se tomaron 3 fragmentos de diferentes ramas para cada
una de las clases, es decir, nueve ramas por punto y diez puntos a traves del
trasecto hasta colectar 90 ramas en total (30 por clase). La longitud de cada

fragmento de rama fue entre de 10 a 15 centimetros.

El experiento se montd en las mesas del invernadero de la Facultad de
Ciencias, por agrupamiento simple en bloques al azar: se formaron diez grupos
(repeticiones) y en cada uno de ellos se ubicaron al azar los nueve
tratamientos. El objetivo de este diseno fue que los tratamientos se dividieran en
grupos, cada uno de los cuales consistio en una sola prueba o repeticion, de
tal manera que se disminuyera el emor experimental causado por la

heterogeneidad en las condiciones del invernadero.

Se utilizaron bolsas de pldstico negro de 1.5 kg, las cuales se llenaron con arena
de silica de tamario 20/30 (0.6-0.8 mm). La rama se colocd dentro de la bolsa
sobre la arena en posicidn horizontal y se regd con agua destilada. El
experimento fué montado el 23 de marzo y durd hasta finales del mes de junio
de 1994. Al final del experimento se realizé una cosecha donde se obtuvo el

peso seco de las raices adventicias, a 80 grados centigrados durante fres dias.
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3.8 Andlisis estadisticos.

3.8.1 Distribucién espacial.

Este andlisis permitid conocer el patrén de distribucion de los individuos de
Sedum oxypetalum en los dos tipos de matomrales. Los patrones de distribucion
espacial se analizaron a través de un indice de dispersion que se basa en la
distribucion de Poisson. Se compara la distribucion del nUmero promedio de
individuos esperado con el observado para cada cuadro y la hipdtesis nula es
que la distribucion es aleatoria; esto se realiza a través de una prueba de. El
patrén de distribucion puede ser agregado (varianza > media) o uniforme
(varianza < media) dado por el indice de dispersion (ID= varianza/media): si el
ID es mayor que la unidad el patron de distribucién es agregado, cuando es
menor que que la unidad, este es uniforme (Krebs 1989). El indice de dispersion

(1) se calcula de la siguiente manera
I=82/x (n-1)........(e.c. 3.12)

donde $? es la varianza y x es la media. Posteriormente se compara el indice
de dispersion con una prueba de x2 para obtener la significancia del patron

de distribucion.

3.8.2 Estructra poblacional.

Las diferencias entre las estructuras poblacionales, las observadas y las
predichas por el vector w fueron analizadas a través de una prueba de G, que
es una alternativa mucho mds robusta que la ¥2 para comparar distribuciones

(Zar 1996é). La G se calcula como:

G= 4.60517 [Z flog fi- £ filog f].....[e.c. 3.13)

n
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donde fi es la i-&sima frecuencia observada y i’ es la i—ésimq frecuencia
calculada. K es el nimero de estadios o categorias de la poblacion y K-1
grados de libertad. Las comparaciones que se realizaron entre las estructuras
poblacionales observadas fueron entre sitios (MC vs MP 93-94 y MC vs MP 94-95)
y enfre anos (93-94 vs 94-95 MC y 93-94 vs 94-95 MP). Ademds, se llevaron a
cabo comparaciones entre las estructuras poblacionales observadas vy
estables para cada sitio y ano.

3.8.3 Intervalos de confianza de lambda (A).

La estimacion andilitica de los intervalos de confianza para la tasa finita de
crecimiento poblacional se calculd a partir de la ecuacion definida por
Alvarez-Buylla y Slatkin (1991, 1994):

V(A)= Zij (5A/5 ay) 2V (qy) + Tijxj (SA/8 qy) (8A/8 ag) COV (aq.ay)............(e.c. 3.14)

La primera parte de la ecuacién es la propuesta por Lande (1988) y Caswell
(1988) para estimar la varianza de A. Coma q;j son probabilidades de trancision

y por lo tanto muestran una distribucion binomial, su varianza se calcula como:

Vigy)= gyl 1-gy) /.. (e.c.3.15)

La segunda parte de la ecuacién toma en cuenta las covarianzas entre pares
de probabilidades de transicibn de una misma categoria (o y ay). Estas

covarianzas se dsitibuyen de manera multinomial y se calculan como:
COV(g4.ax)= (-(g§ay))/n.........[e.c. 3.16)

Las comelaciones entre pares de probabilidades de transicion de una misma
categoria son negativas, debido a que, por ejemplo, si existe una
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sobreestimacién de la probabilidad de permanecer en una categoria, esto

conduce a una subestimacion de la probabilidad de transitar a otra.

El error o la desviacion estandar (o) de se calculé como la raiz cuadrada de la
varianza de A y los intervalos de confianza al 95% se estimaron como + 2 ¢. Las &
de dos poblaciones se consideran estadisticamente diferentes si una se
encuentra fuera del intervalo de confianza de otra (Caswell 1989; Alvarez-
Buylla y Slatkin 1991, 1993, 1994).

3.8.4 Andlisis de varianza multiple para el experimento factorial de

formacion de raices adventicias.

Para el experimento factorial se realizdé un andlisis de varianza multiple para
detectar si hubo un efecto significativo del diGmetro de la rama, la humedad
y la interaccion de ambos factores sobre la produccién de raices adventicias

(Montgomery 1991).

~
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4. Resultados.
4.1 Estimacién de densidad y patrones de distribucién.

La densidad de plantulas, juveniles y reproductivos fue mayor en el matomal
conservado que en el matomal perturbado en los dos anos. En julio de 1994 la
densidad de plantulas fue mucho mayor que en julio de 1993 en los dos
matorrales. La densidad de juveniles y reproductivos fue ligeramente mayor en
julio de 1994 que en julio de 1993. En el periodo 94-95 se presenté una
establecimiento 10 veces mayor de plantulas que en el periodo 93-94 (Tabla
4.1).
Tabla 4.1 Densidad (nUmero de individuos por un m?) de plantulas,

juveniles y reproductivos en julio de 1993 y 1994. MC = matomral
conservado y MP = matoiral perturbado.

Estod S i
gno MC  MP MC  MP MC  MP

1993 208 126 346 27 394 309
1994 280 2530 35 130 469 319

Para los dos afos y en los dos matomrales el patron de distribucion para las
plantulas fue agregado. El patrdn de distribucion tanto para individuos juveniles
como para reproductivos en junio de 1993 resulté ser agregado en los dos
matormrales (Tabla 4.2).
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En julio de 1994 no fue necesario analizar el patron de distibucion de los
individuos juveniles y reproductivos, ya que su posicion dentro de los cuadros
permanentes no varia sustancialmente de un afo a otro.

Tabla 4.2 Resultados del andlisis de los patrones de distribucion de individuos
de distintos estadios de Sedum oxypetalum en julio de 1993 y 1994.

Estadio Afo 12 p< $2/x Patrén
Matoral conservado

plantula 1993 89.32 0.05 4.06 agregado

plantula 1994 342.82 0.05 15.58 agregado

juvenil 1993 831.36 0.05 37.78 agregado

reproductivo 1993 123.15 0.05 5.59 agregado
Matomral pertutbado

plantula 1993 251.90 0.05 11.45 agregado

plantula 1994 1034.66 0.05 47.03 agregado

juvenil 1993 353.15 0.05 16.05 agregado

reproductivo 1993 70.73 0.05 3.21 agregado

4.2 Estructura poblacional observada.

El nUmero de individuos en cada estadio fue mayor en el matomral conservado
que en el matoral perturbado. En julio de 1995 el nimero de individuos por
estadio fue mayor que en julio de 1994 (Tabla 4.3). Las estructuras
poblacionales observadas fueron comparadas entre sitios y entre anos (Tabla
4.4). Se encontraron diferencias significativas en las estructuras poblacionales
observadas tanto entre matorrales como entre anos (Fig. 4.1).
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Tabla 4.3 NUmero de individuos en cada estadio.

Matomral conservado Matonral perfurbado
Estadio 1994 1995 1994 1995
Plantula 192 2100 16 491
Juvenil 319 325 17 120
A 84 144 105 9
B 70 48 63 54
c 114 87 69 72
D 96 53 48 72
N 875 2875 518 905

Tabla 4.4 Comparaciones entre las estructuras poblacionales
observadas. B valor crifico de con 5 gl es de 11.07

Comparaciones G B<

MP vs MC 93-94 21.03 0.05
MP vs MC 94-95 90.55 0.05
MP 93 vs 94 62.24 0.05
MC94 vs 95 135.75 005
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Figura 4.1. Estructuras poblacionales observadas y establesde
dos poblaciones de Sedum oxypetalum en el PECM.
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4.3 Modelos matriciales de proyeccion poblacional.

4.3.1 Matrices de proyeccion poblacional.

Se construyeron cuatro matrices de transicion comespondientes a los dos
matorrales y a los dos periodos analizados. En la tabla 4.5 se presentan estas

matrices junto con las tasas finitas de crecimiento (A ).

Tabla 4.5 Matrices de proyeccion poblacional. En el extremo superior izquierdo se presenta la A
resultante. NE = no estimado.

Matoral conservado 1993-1994

=132 Semila Plantula Juveni A B c D
Semilia 025 0 0 7695 50971 234858 1013200
Plantula 594x106 0 0 0.04 0.30 1.40 601
Juvenil 0 0.30 079 o 0 0 0

A ] 0 0.16 0.54 o 0.7 0.83

B 0 0 0 0.22 039 003 o]

c 0 0 0 004 0.56 0.45 0

D 0 ] 0 0.04 0.04 0.45 0.95

Qx N.E 070 0.05 0.16 0.01 0.07 0.05

Matorral pedurbado 19931994

A=1.21 Semilic Piantuia Juveni A B C D
Semilla 0.25 0 0 6681 93621 210262 765636
Plantula Bx10¢ 0 0 0.05 0.75 1.68 6,15
Juvenil 4] 0.22 0.79 0 0 0 [s]

A 0 0 o008 0.57 0 022 0.96

B 0 0 0 0.26 033 0 0

{ 2 1] 0 0 0 0.62 0.52 0

o] 0 0 0 0 0 0.39 0.95

Qx MN.E 0.78 0.13 0.7 0.05 0.09 0.05
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=131
Semilla
Plantula
Juvenil
A

0.25

8.6x10%

Matomal conservado 1994-1995
Piantula Juvenil A B C D
] 0 6840 43776 113902 544537
4] 0 0.58 377 2.81 45691
0.3 0.7 0 0 0 0
0 0.23 0.69 0 0.46 072
0 0 0.13 075 0.03 0
0 0 0 0.19 0.79 0.16
0 0 0 0 0.1 0.82
0.49 0.07 0.18 0.06 0.06 0.02
Matomral perurbodo 1994-1995
Piantula Juvenil A B c D
0 0 5623 22448 61494 213597
0 0 0.50 202 5.54 19.24
0.19 0.76 4] 0 0 0
0 0.1 0.58 0 0.35 132
0 "] 0.21 0.72 0.08 0
0 0 0 0.17 0.71 0.13
0 0 0 0.05 0.17 087
089 0.14 021 0.06 0.04 0

4.3.2 Tasa finita de crecimiento ( A ).

El valor de A en la poblacién del matomral conservado fue mas alta que en el

matormral perturbado para los dos periodos. La A fue mayor para el periodo 93-
94 que para el periodo 94-95 en los dos fipos de matomrales. Segin Alvarez-
Buylla y Slatkin (1993, 1994) Los valores de A de dos poblaciones son

estadisticamente diferentes si una se encuentra fuera del intervalo de

= 79
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confianza de la ofra. Se observaron diferencias significativas entre el valor de A
del matormral conservado y del matomral perturbado en los dos periodos. Los
valores de A para la poblacién del matoral conservado no difieren
significativamente entre los dos periodos, los mismo sucedid para la poblacion
del matorral perturbado (Fig. 4.2, Tabla 4.4).

Tabla 4.6. Intervalos de confianza de A,.c = emor estandar,

Li= limite inferior, LS = limite superior, MC = matomral
conservado y MP = matomal perturbado.

matorral y periodo A2 u 18}
MC 93-94 1.32+008 1.24 1.40
MP 93-94 1.21+0.08 1.13 1.29
MC 94-95 1.31 £0.06 1.25 1.37
INSTITUTO DE ECOLOGIA
MP 94-95 1.18+0.1 1.08 1.28 UNAM

El cociente de amortiguamiento (p) de A y de la estructura de estadios son
diferentes tanto enfre sitios como entre anos. La poblacién del matormral
perturbado presentd una convergencia mds rapida a la estabilidad que la
poblacién matomral conservado para los dos periodos. La convergencia a la
estabilidad fue mayor para el periodo 93-94 que para el periodo 94-95 en los
dos tipos de matomrales (Fig.4.3).

4.3.3 Estructuras estables vs observadas.

El estadio de semilla tuvo abundancias relativas del 9% en todos los casos, por
lo que no fue tomado en cuenta al redlizar las comparaciones, ya que esto no

permitia reconocer diferencias entre las categorias de los individuos
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P=1.69

25

0s

tasa de crecimiento poblacional

2

Mo® o o® n

25

W 1”7 owo%w w2

iteraciones

Figura 4.3. Comportamiento transitorio de las tasas de crecimiento
poblacional y su relacion con el cociente de amortiguamiento(P).El proceso
de iteracion se detuvo cuando el valor de lambda se estabilizé en tres

decimales.
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establecidos. Una vez hecho este gjuste, resultdé que la mayor parte de los
individuos se agruparon en los estadios de plantulas y juveniles, y los individuos
reproductivos formaron una fraccién de la poblacién mucho menor (Tabla 4.7).
Las estructuras observadas y estables fueron significativamente diferentes tanto
para el matorral conservado como para el perturabado en los dos periodos de
estudio (Fig. 4.1, Tabla 4.8).

Tabla 4.7. Estuctura estable de categorias. Las

abundancias relativas se gjustaron debido a que no se
tomo en cuenta la categoria de semilla.

Calegoria Matoral conservado  Matorral perturbado
9394 9495 9394 9495
Plantula 0.50 0.48 0.53 0.56
Juvenil 0.28 0.33 0.27 0.28
A 0.11 0.14 0.10 0.07
B 0.03 0.03 0.03 0.04
< 0.03 0.01 0.03 0.03
D 0.05 0.01 0.04 0.02

Tabla 4.8. Comparaciones enfre las estructuras
poblacionales observadas y estables. B valor critico de G
(95%) con 5g.l.esde 11.07.

Ti tomral periodo G B
Matomral conservado 93-94 65.08 0.05
Matorral perturbado 93-94 97.37 0.05
Matomral conservado 94-95 45.92 0.05
Matorral perturbado 94-95 48.98 0.05

mu
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4.3.4 Valor reproductivo.

El valor reproductivo aumenta con el tamano de las plantas (Fig 4.4). Los
valores reproductivos en cada uno de las categorias fueron mayores en el
periodo 93-94 que en el periodo 94-95 en las poblaciones de los dos matomrales,
con excepcion del estadio reproductivo D. En las categorias A y C se
presentan dos tendencias, por una parte los valores reproductivos fueron
mayores en matorral conservado que en el matoral perturbado para el
periodo 93-94, y por oftra parte, el matoral perturbado presentd valores
reproductivos mayores que el matorral conservado para el periodo 94-95. Los
valores reproductivos fueron mayores en el matoral perturbado que en el

matorral conservado para las categorias B y D en los dos periodos.

4.3.5 Mortalidad.

La mortalidad estd asociada con el tamario de la planta, ya que entre mayor
es el tamano menor es la probabilidad de muerte (Fig. 4.5). Las categorias de
pléntula, de juvenil y las reproductivas A, B, C presentaron probabilidades de
mortalidad mas altas en la poblacién del matoral perturbado que en la
poblacion del matomal conservado, con excepcion de la  categoria
reproductiva C en el periodo 94-95. En la categoria D, las probabilidades de
mortalidad son identicas para las poblaciones del matomral conservado vy
perturbado en el periodo 93-94. Las probabilidades de mortalidad fueron
mayores en el periodo 94-95 que en el periodo 93-94 para las poblaciones de

los dos matorrales, con excepcién de las categorias reproductivas C y la D.
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Figura 4.4.Valor reproductivo por categorias.
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Figura 4.5. Probabilidad de mortalidad por categorias.
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4.3.6 Andlisis de sensibilidad.

Las matrices de sensibilidad se presentan en la Tabla 4.9. En general, los valores
de sensibilidad en las cuatro matrices disminuyen de amiba hacia abagjo. En
otras palabras, el valor de sensibiidad disminuye conforme aumenta el
tamano de la planta. En todos los casos la entrada de la matriz con la
sensibiidad mas alta fue la transicion del banco de semilla a plantula. Los
valores mas altos fueron miles de veces mds grandes que cualquier otro valor
de la matiz de sensibiidades. Los valores intermedios de las matrices de
sensibiidad se encuentran asociados a la permanencia y el crecimiento,
concentrados principalmente en las categorias de juvenil y las reproductivas.
Los valores mas bajos comespondieron a las entradas de fecundidad, de
semilla a pldntula, de clonacion y de retrogresion. Los indices de sensibilidad
mas altos se ubicaron en el periddo 93-94 para los dos matorrales. El matorral
conservado tuvo un indice sensibilidad mayor que el matorral perturbado en

los dos periddos.

Tabla 4.9. Matrices de sensibilidad. En negritas se presenta la sensibilidad mas altas y subrayadas

las mas bajas.

Matomral conservado 1993-1994.1.5=75.11

Semila Piantuia Juvenil A B e D
Sernilla 0.03 [¢] 0 2.AQx108 1.80x10% 1.48x10% 2.70x10%
Plantula 5438.00 0 0 001 3.25x103 2.69x103 5.02x10?
Juvenil 0 023 013 0 0 0 0
0 0 0.47 021 0 0.04 0.07
B 0 o] 0 0.46 0.1 Q.09 o
c 0 0 0 0.68 0.16 0.14 o
D 0 0 0 088 0.21 0.18 033

e



RESULTADOS

Matool pertuibado 1993-199. 1.§= 50.054

Semila Plantuka Juvenil A B c D
Semila 002 0 0 520x108  1.50x108 1.40x10% 2020%
Piantuka 2502.65 0 0 6.26x103 1.84x103 L64x103 4210

Juvenil 0 0.18 0.0% 0 0 0 0
A 0 0 0.49 0.18 0 Q.04 0.07

B 0 0 0 0.45 0.13 0 0

C 0 4] 1] o] 0.18 0.16 ]
D 4] 1] 0 1] 0 025 037

| 1

Semilla Piantula Juvenil A B C [}
Semila 005 0 0 L50x10¢  3.60x107 140x107 290x10%
Piantula 675.22 0 0 0.02 4, 102 1 102 10+

Juvenil 0 0.39 0.20 a 0 0 0
A 0 a 0.52 021 0 0.02 001

8 0 4] 1] 0.84 0.20 0.08 0
C 4] o 0 0 0.42 0.16 003
D 0 0 0 0 0.40 0.08

Matoral perturbado 1994-1995 1§ = 21,96

Semilia Piantula Juvenil A B 23 D
Semila 001 0 0 £.602108 320108 1.50x10% 1.30x102
Plantula 477.99 1] 0 4212103 302103 1400103 1.21x10°
Juvenil o 0.24 0.11 4] 0 0 0
A 0 0 0.45 017 0 0.04 Q.03

B 0 0 0 0.47 0.23 on o
&) 0 0 0 h] 0.38 0.18 0.15
D 0 1] 0 0 0.69 032 0.28

4.3.7 Andlisis de elasticidad.

Las matrices de elasticidad se presentan en la tabla 4.10. En general los valores

de elasticidad mas altos en las cuatre matrices se presentaron en la region de

la permanencia. En particular, para las matrices de elasticidad de las

87
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poblaciones del matorral conservado y perturbado del periodo 93-94 y de la
poblacién del matoral perturbado 94-95, los valores mas altos se encuentran
en la region de la permanencia de la categoria reproductiva D, los valores de
elasticidad medios se encuentran en las entradas de permanencia y
crecimiento C y los valores bajos se encuentran en las entradas de
fecundidad, de clonalidad y de retrogresion. Para la matriz de elasticidad de
la poblacién del matoral conservado 94-95, los valores altos se encuentran en
la regién de la permanencia distribuidos entre las categorias de juvenil y las
reproductivas A, B y C, los valores de elasticidad medios se encuentran en la
region del crecimemiento desde la categoria de semilla hasta la categoria
reproductiva C, y los valores bajos se encuentran en las entradas de
fecundidad, de transicion de semilla a plantula, de clonalidad y de

retrogresion (Tabla 4.10).

Tabla 4.10. Matrices de elasticidad. En negritas se presenta la sensibilidad mas alta y subrayadas

las mas bajas.

Matomral conservado 1993-1994

semila Pidntula Juveni A B € D

Semila 287x103 ] 0 430104 £.81x104 276x102 002
Pidntulc 003 0 0 460104 Z32I04  297x103 002
Juveni 0 0.05 008 0 0 0 0
A 0 0 005 009 0 002 005

B 0 0 0 008 003 208x103 0

€ 0 0 002 007 0.05 0

D 0 0 0 003 £41X103 0.0 024
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Semilia Piantula Juvenil A B [ D
Semilia 429103 0 0 2.80x10+ L18xi03 2.37x107 001
Plantuka 0.02 0 0 2.70x104 1.14x103 2.28x10° Q.01
Juveni 0 0.03 0.06 0 0 0 0
A 0 0 0,03 0.09 0 72103 0,06
B 0 0 0.10 0.04 0 0
= - 0 0 0 0.10 0.07 0
o] 0 - 0 0 0 0.08 0.29
Matoral conservado 1994-1995
Semilia Piantula Juveni A B c D
Semilla 001 o 0 8.00x103 001 001 001
Plantula 0.04 0 0 837103 001 001 001
Juvenil 0 009 0.10 0 0 0 4]
A 0 0 0.09 on 0 6.85x103 18x103
B 0 0 0 0.08 R]] 178x102 0
E 0 o] 0 0.06 0.10 4.05x107
D 0 0 0 0 0.03 0.05
4-199.
Semila Piantuia Juveni A B [ 5]
Semila 1.O7x103 0 0 2.10x104 £.10x104 Z27x104 2.33x103
Piantuia 401x103 0 0 2.64x103 5.13x103 6.93x10° 002
Juvenil 0 0.04 0.07 0 0 ] 0
A 0 0 0.04 0.08 0 001 0.04
B 0 o 0 0.08 0.14 2090103 0
= 0 0 0.05 011 0.02
2] Q 0 0 0 0.03 0.05 0.21

La importancia relativa de los diferentes componentes demogrdficos sobre la
tasa de crecimiento poblacional (1) obtenida como la suma de los valores de
elasticidad comespondientes se presenta en la figura 4.6. La permanencia

presentd una contribucion relativa a A mayor que el crecimiento y que
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elasticidad

0.6

0.5

0.4

0.3

0.2

0.1

Crecimiento Permanencia Fecundidad Retrogresién Clonalidad

parametros demograficos.

B MC 93-94 EIMP 93-94 [ IMC 94-05 N MP 94-95

Figura 4.6. Elaticidad de los parametros demograficos de
dos poblaciones de Sedum oxypetalum en el PECM.
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cualquier otro componente los dos tipos de matormrales para los dos periodos. El
crecimiento tuvo una elasticidad mayor en el matomral conservado que en el
perturbado para los dos periodos. En el matoral conservado la fecundidad
presentd una elasticidad mayor que en el matorral perturbado para los
periodos. La clondlidad la retrogresion y la fecundidad contribuyeron de
manera menos importante que los demds parametros a lo determinacion del

valor de A en los dos tipos de matorrales para los dos periédos.

La parte de la grdfica triangular en la que se locdlizaron estas poblaciones fue
en el centro y a la derecha, sin embargo la ubicacién especifica difiere tanto
entre sitios como entre anos (Fig 4.7). El matorral conservado presentdé una i de
mayor magnitud, por lo que los valores de elasticidad de la fecundidad y del
crecimiento son relativamente mds altos. El matoral perturbado presentd
valores de A mas bagjos y esto se relaciona con valores de elasticidad
relativamente altos en la permanencia, es decir existe una relacién entre la
ubicacién de la poblacion en el espacio triangular, la magnitud de A y la

contribucién relativa de los diferentes componentes demograficos a A.

En la figura 4.8 se presentan las elasticidades para cada componente
demogrdfico por categorias del ciclo de vida. En general, los valores de
elasticidad del crecimiento aumentaron conforme aumenté el tamano de la
categoria. Con respecto a la permanencia y la retrogesion los valores mds
altos de elasticidad se presentaron en la categoria reproductiva D. En general,
los valores de elasticidad de la fecundidad crecen conforme aumenta el
tamano de la planta y los mismo sucede para los valores de elasticidad de la

clonalidad.




RESULTADOS

./
/ 0.5 +
f/l /\ MP 93
0.4 d 0.6

r

/, \

0.3 O.é

F s

°F

Figura 4.7. Ubicacion de las poblaciones de Sedum
oxypetalum estudiadas en los dos periodos en la gréfica
triangular de elasticidad;entre paréntesis en valor de lambda
(eCr=elasticidad del crecimiento, eF= elasticidad de la
fecundidad y eP= elasticidad de la permanencia).
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Figura 4.8. Elasticidades de los parametros demograficos por
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4.4 Experimento de formacién de raices adventicias.

Los resultados del experimento de formacion de raices adventicias se
presentan en la tabla 4.11. En general, la probabilidad de formacién de raices
adventicias se relacioné con el aumento de la humedad y el grosor de la
rama. En el tratamiento sin humedad y con las ramas delgadas no se formaron

raices adventicias.

Tabla 4.11 Peso (g) de las raices adventicias formadas en Sedum oxypetalum (e.e).

lomafo delasramas ~ Snhumedad ecas luvias
delgadas 0 0 0.041 (0.035) 0.06% {0.065)
medianas 007  (0007) 0066 (0.061) 0205  (0.179)
grandes 0.016 [(0.001) 0.213 (0.188) 0.194 (0.169)

Las variables humedad y grosor de la rama tuvieron de manera
independiente, un efecto significativo sobre la produccidon de raices
adventicias. La interaccion de estos factores tuvo también un efecto
altamente significativo en la formacién de raices adventicias. Las ramas de
grosor grande con régimen de riego de secas produjeron mayor cantidad de
raices adventicias que las ramas de grosor medio y grande con régimen de

riego de lluvias (Tabla 4.12).
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Tabla 4.12 Andilisis de varianza multiple para el experimento de raices adventicias. El valor crifico
dela Fo (99%) para el grosor de la rama y la humedad con 2.81 g.l. es de 4.98. H valor critico de
Fo (99%) para la interaccion con 4.81 g.l. es de 3.65

Fuentes de variacién  suma de cuadros  grados de liberfad  cuadro medio Fo p<
diametro 0.194 2 0.097 15.114 001
humedad 0.336 2 0.168 26099 0.0]

interaccion 2.783 4 0.695 108.09 0.01
emor 0.521 81 0.006
total 2793 90
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5. Discusién.

5.1 Demografia descripfiva.

La densidad de plantulas fue diferente tanto entre sitios como entre arios,
siendo mayor en el matorral conservado que en el perturbado en los dos anos
(Tabla 4.1). Este resultado sugiere que existe un mayor nimero de "sitios seguros”
(sensu Harper 1977; Hutchings 1986; Aguilera y Lauenroth 1995) para la
germinacion, establecimiento y crecimiento de plantulas en el matomal
conservado que en el matorral perturbado. Al parecer la probabilidades de
formacion de microambientes favorables para la germinacion y
establecimiento fueron menores en el matorral perturbado, quiza debido a los
efectos de la perturbacion ocumida hace anos en esta zona (i.e. la remocion

de suelo y eliminacién de la cobertura vegetal del matomral xerdfiio).

Las observaciones de Ruiz-Amaro (1996) v las mias propias permiten suponer
que la cobertura de Sedum oxypetalum genera microambientes favorables
para el establecimiento de plantulas de esta misma especie y de un nUmero
considable de otras especies. Por lo tanto se sugiere que la variacién en la
densidad de plantulas entre sitios puede estar relacionada con lka mayor
cobertura de individuos de Sedum oxypefa!}.:m en el matomral conservado que
en el matomal perturbado, que permiten la formacion de microambientes
favorables para el establecimiento (Hutchings 1986; Aguilera y Lauenroth 1995;
Burslem et. al 1995).

En el periodo 94-95 se presento un establecimiento de plantulas mayor que en
el periodo 93-94 en los dos sitios. Este resultado se debe probablemente a que
el periddo 94-95 fue mds lluvioso (945 mm) que el periodo 93-24 (700 mm),
segun los datos de la estacion metereoldgica de Ciudad Universitaria por lo
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gue las semillas se encontraron en condiciones mas favorables para germinar y

permitir el establecimiento de un numero mayor de plantulas.

La densidad de individuos establecidos (juveniles y reproductivos) varid
espacialmente; el matomral conservado presenté una mayor densidad que el
matomral perturbado (Tabla 4.1). Bazzaz (1983) menciona que el cambio en la
densidad de individuos es una de las respuestas de una poblacion ante un
evento de perturbacién. Uno de los efectos de la peturbacion en este caso fue
la eliminacion de la cobertura vegetal; por lo que se sugiere, que la variaciéon
en la densidad de individuos establecidos entre los dos matorrales se debe
probablemente a la remocién de individuos de Sedum oxypetalum del
matorral xerdfilo. La densidad de los individuos establecidos presenté muy
poca variacion entre anos para los dos matormrales. Lo anterior se debe a que la
probabilidad de muerte es baja en estas categorias.

La distribucion de las plantulos fue agregado tanto en la poblacion del
matomral conservado como en la poblacion del matoral perturbado para los
dos periodos (Tabla 4.2). La distribucion de plantulas no es al azar, por lo que se
sugiere la existencia de sitios con condiciones microambieniales mas
favorables que ofros para e! establecimiento de plantulas. El matoral
perturbado presentd un indice de dispersion mucho mayor que el matormral
conservado en los dos anos. Esto significa que en el matoral perturbado se
presentaron sélo unos cuantos cuadros con condiciones microambientales
favorables donde se concentraron la mayoria de las pldntulas, mientras que en
el matomal conservado se presentd un mayor niUmero de cuadros con
condiciones favorables para el establecimiento de pldantulas. El indice de
dispersion de plantulas fue mayor para el periodo 94-95 que para el periodo

93-94 para los dos sitios, es decir, en el periodo 94-95 se presentd un mayor
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nUmero de cuadros con condiciones favorables para el establecimiento de
plantulas que en el periodo 93-94. El resultado anterior puede tener su
explicacion en el hecho de que el periodo 94-95 fue mds humedo que el
periodo 93-94.

Harper (1977) y Hutchings (1986) plantean que las causas que determinan los
patrones de distribucion de las plantulas son la dispersion de semillas, la
ubicacién espacial de micrositios favorables y la sobrevivencia diferencial. Por
otro lado, Bazzaz (1983) propone que una de las consecuencias de una
perturbacién es la modificacion en la densidad y los patrones de distribucidn
de los individuos de una poblacién. La densidad y el patron de distribuciéon de
plantulas se encuentran estrechamente relacionados con la condicion de
perturbacién en este estudio. Se sugiere que la perturbacion modificd las
condiciones abidticas y bidticas del matomral xerdfilo y por lo tanto alterd
negativamente la posibiidad de encontrar microambientes favorables o sitios

seguros para la germinacion de semiillas y el establecimiento de plantulas.

Las estructuras poblacionales observadas difieren tanto entre sitios como entre
anos (Tabla4.4.). Las variaciones en los procesos demogrdficos se encuentran
afectadas tanto por factores extrinsecos (i.e. condiciones fisicas del medio y
disponibilidad de recursos), como por factores intinsecos de la poblacion
(densidad e interacciones intra e interespecificas; Franco 1990; Silvertown vy
Lovett-Doust 1993). Las diferencias en las estructuras poblacionales entre sitios
para los dos anos se deben posiblemente a las modificaciones que origind la
perturbacion, es decir, se afectd la proporcion relativa de individuos de Sedum
oxypetalum. Las alteraciones en los estadios del ciclo de vida después de un
evento de perturbacion pueden causar modificaciones en las estructuras

poblacionales, reflejo de la modificacién en la densidad, en la sobrevivencia y
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en el crecimiento de las plantas. (Bazzaz 1983; Pickett et al. 1989; Silverfown vy
Lovett-Doust 1993; Mandujano 1995).

5.2. Modelos de proyeccion matricial.

La A de la poblacién del matoral conservado fue significativamente mayor
que la del matorral perturbado en los dos periodos (Tabla 4.6). Al parecer, la
perturbacion se tradujo en una reduccion de la tasa de crecimiento de la
poblacion de Sedum oxypetalum en el matomral xerdfilo. Al comparar las
matrices de transicién tanto del matomral conservado como del perturbado, se
observan diferencias cudlitativas en las entradas de las matrices a través de los
distintos estadios del ciclo de vida de Sedum oxypetalum (Tabla 4.5). En el
matormral perturbado se obtuvo una A menor en que el matorral conservado
debido a un menor establecimiento de plantulas, (transicion de semila a
plantula), a la mortalidad y a la produccién de semillas. Sin embargo, la
poblacién del sitio perturbado presentd una A > de 1 en los dos anos, es decir,
la poblacién estd creciendo a pesar del evento de perturbacién. Lo anterior
sugiere que la poblacién del sitio perturbado se encuentra en una fase de
recuperacion después de la perturbacion. Las consecuencias demograficas
en las poblaciones que enfrentan un evento de perturbacion dependen de la
especie, del habitat y de la frecuencia e intensidad de la perturbacion, asi
como de los procesos de regeneracion natural de una comunidad de la que
forman parte (Bazzaz 1983; Pickett et al. 1989; Sivertown y Franco 1993; Busing
1995; Mc Intyre et al. 1995, Qostermeijier et al. 1996).

El matorral perturbado presenté un cociente de amortiguamiento mayor que
el matorral conservado en los dos afos, es decir, fue necesario iterar la matriz

99



DISCUSION

un numero menor veces para llegar a la estabilizacién de A y a la estructura
estable de categorias (Fig 4.3). Sin embargo, las diferencias entre los cocientes
de amortiguamiento no son tan acentuadas, el nUmero de iteraciones entre el
matorral conservado y el perturbado son dos. Esta situacion no concuerda con
la literatura, ya que se supone que una poblacién conservada deberia llegar a
la estabilizacion mas rapidamente que una poblacion perturbada. Los
resultados anteriores no concuerdan con lo observado por Larson (1992), quien
encontrd que el cociente de amortiguamiento se relaciona con la magnitud
de A y explica adecuadamente el nUmero de iteraciones para llegar a la
estabilizacion en poblaciones de Echeveria gibbiflora en sitios del Pedregal de

San Angel con diferente grado de perturbacion.

Las estructuras observadas y estables fueron significativamente diferentes para
cada sitio y ano (Tabla 4.8). Las poblaciones de ambos sitios no han alcanzado
una estructura estable y una tasa constante de crecimento poblacional. La
gran mayoria de las poblaciones en condiciones naturales no se encuentran
en equilibrio. El concepto de equilibio en los modelos matriciales de
proyeccion poblacional se basa en la suposicion de que el ambiente y por lo
tanto los par+tametros demogrdficos se mantiene constante; sin embargo, las
condiciones naturales son sumamente heterogéneas tanto en el tiempo como
en el espacio (Caswell 1989). Es posible que las poblaciones de Sedum
oxypetalum no se encuentren en el equilibrio debido a la perturbacion y a la
dinamica de los procesos sucesionales (Falinska 1995; Mcintyre et al. 1995;
Qostermeijer et al. 1996; Silvertown et al. 1994).

El valor reproductivo de Sedum oxypetalum aumenta conforme aumenta su
tamano (Fig 4.4). Este resullado concuerda con muchos ofros trabagjos de

demografia vegetal donde se concluye que el valor reproductivo se
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encuentra relacionado con el tamano de los individuos (Gatsuk et al. 1980;
Solbrig 1981; Larson 1992; Bierzychudek 1982; Hara et al. 1993; Valverde 1995).

En general, los valores reproductivos de las categorias son mayores en el
matorral perturbado que en el conservado (Fig 4.4). Este resultado sugiere que
la perturbacion se tradujo en un aumento de los valores reproductivos en los
diferentes estadios del ciclo de vida de Sedum oxypetalum. Este resultado
coincide con diferentes estudios donde un evento de perturbacion o una fase
seral inicial favorece el valor reproductivo en ciertas poblaciones de plantas.
Menges (1990) redlizdé un estudio demografico de Pedicularis furbishiae y
demostré que los eventos de pertubaciéon de intensidad y frecuencia
intermedia favorecen el crecimiento de las poblaciones. Valverde (1995)
encontré que en poblaciones de Primula vulgaris los valores reproductivos altos
estaban asociados a la apertura de claros, y OQostermeijer et. al. (1996)
encontraron que poblaciones de Gentania pneumonanthe con tasas de
crecimiento poblacional > 1 y establecidas en zonas donde la vegetacion se
encontraba en un estado sucesional inicial presentaban valores reproductivos
altos.

No se observaron danos por herbivoros en individuos de Sedum oxypetalum
durante el estudio y por lo tanto esto no parece ser una causa de mortalidad
importante en las poblaciones estudiadas. En plantas del género Sedum se ha
detectado presencia de células productoras de taninos, por lo que se sugiere
que la ausencia de herbivoria en estas especies se debe a la presencia de

estos compuestos (Esau 1977; Clausen ef al. 1992).

Las probabilidades de mortalidad de los individuos de las diferentes categorias

fueron mayores en el matomral perturbado que en el matoral conservado (Fig
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4.5). Es posible gue la perturbaciéon haya modificado las condiciones abidticas
del matorral xerdfilo, por lo que la probabilidad de sobrevivir se vié afectada
negativamente, en particular para los estadios de menor tamano: las plantulas.
Al parecer se presentd un efecto negativo en los patrones de sobrevivencia de
los individuos de Sedum oxypetalum después de la perturbaciéon del matorral
xeréfilo. En algunos ofros trabajos demogrdficos se ha reportado que los
patrones de sobrevivencia y mortalidad son afectados positiva o
negativamente dependiendo de la frecuencia e intensidad de una
perturbacién y de la especie (Bazzaz 1983; Bierzychudek 1982; Pickett et al.
1989; Larson 1992; Herndndez 1992; Martinez Balleste 1995).

En general para las cuatro matrices de sensibilidad las entradas aumentan
conforme disminuye el tamano del estadio (Tabla 4.9). El valor mas alto se
ubica en la fransicion de semilla a plantula y los valores mds bajos
corresponden a las entradas de fecundidad, clonacién y retrogresion. Este
patrén coincide con lo reportado en la literatura donde las sensibilidades mas
altas se relacionan con las entradas que corresponden a la permanencia y
crecimiento de los estadios mas pequenios, y las sensibiidades mdas bajas
coresponden a los estadios de mayor tamano y a la fecundidad
(Bierzychudek 1982; Pifiero et al. 1984; Hemndandez 1992; Larson 1992; Martinez
Ballesté 1995; Valverde 1995).

En cuanto a los indices de sensibilidad (Tabla 4.9), que se interpretan como la
sensibiidad de A a cambios en el ciclo de vida de Sedum oxypetalum, fueron
mdés altos en el matormral conservado que en el matorral perturbado (Tabla 4.9).
Este resultado concuerda con lo encontrado por Larson (1992}, i.e el indice de
sensibilidad en un sitio conservado fue mayor que un sitio perturbado para
poblaciones de Echeveria gibbiflora. Por su parte, Valverde (1995) reporta que
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el indice de sensibilidad en poblaciones de Primula vulgaris fue mayor en el
sotobosque que en sitios abiertos, al menos para uno de sus periodos
estudiados. En el caso de Sedum oxypetalum estas diferencias se deben
posiblemente a que el valor de sensibiidad de la fransicion de semilla a
plantula en el sitio conservado es mayor que en el sitio perturbado, por lo que
un cambio, por minimo que seaq, en las probabilidades de germinacion de las
semillas y el establecimiento de las plantulas tendra un efecto importante en

cuanto al aumento o disminucién de A.

En las cuatro matrices de elasticidad se observa que, las entradas de
elasticidad con los valores mas altos se ubican en las regiones de permanencia
y crecimiento. Las entradas de las matrices con los valores de elasticidad
menores se encuentran en las regiones de la fecundidad, la clonacién y la
retrogresién (Tabla 4.10). Los andlisis de elasticidad muestran que existen
diferencias en la importancia relativa de los distinfos componentes
demograficos en relacién con el tipo de matoral estudiado. El valor de
elasticidad de la permanencia fue mayor en el matorral perturbado que en el
conservado. Este resultado sugiere que los cambios en los cambios en la
importancia de los componentes demograficos se encuentran relacionados
con eventos de perturbacion o con las diferentes fases de un proceso
sucesional (Bazzaz 1983; Alvarez-Buylla y Garcia-Barios 1991; Silvertown vy
Franco 1993; Bullock et al. 1994; Falinska 1995; Valverde 1995).

Sedum oxypetalum se encuentra en la region de la grdfica triangular donde se
ubican las plantas herbaceas perennes de hdabitats cemados, las herbaceas
perennes de hdbitats abiertos y los arbustos (Silvertown et al. 1993; Silvertown y
Franco 1993; Silverfown et al. 1994). Se presentaron diferencias en cuanto a la

ubicacion particular de cada poblacion tanto entre afos como ente sitios (Fig.
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Fig 4.7). Silvertown y Franco (1993) encontraron que en hdbitats abiertos los
valores de elasticidad mdas importantes suelen comesponder al crecimiento y a
la fecundidad, mientras que en hdbitats conservados la permanencia es el
componente que contribuye de manera mds importante al valor de . Sin
embargo el comportamiento demogrdfico de las poblaciones del matorral
conservado y del matorral perturbado no concuerda con esta tendencia. Las
poblaciones del matorral perturbado se encuentra por debagjo de las
poblaciones del matorral conservado en la grafica triangular de elasticidad,
cuando se esperaria lo contrario. Es importante tomar en cuenta que
dependiendo de la especie y del habitat una perturbacién o una determinada
etapa seral pueden tener un efecto positivo o negativo en una poblacion que
se puede traducir en un aumento en la tasa de crecimiento poblacional o en
un proceso de extincion de ésta (Silvertown y Franco 1993; Bullock ef al. 1994;
Falinska 1995; Valverde 1995; ).

5.3 Formacién de raices adventicias.

La humedad, el grosor de la rama y la interaccidon de estos dos factores
afectaron la formacion de raices adventicias en las ramas de Sedum
oxypetalum. La humedad es un factor fundamental en la formacion y
establecimiento de sistemas radiculares principales o adventicios (Mcintyre
1976; Salzman 1985; Harper 1991, Martinez Romero 1992). Por otra parte, se ha
reportado que la longitud de un entrenodo o el grosor de una rama son
factores que también influyen en la formacién de raices adventicias y en el
establecimiento de un ramet (Harmis y Lovell 1980; de Kroon y Knops 1990;
Harper et al. 1991). La formacién de un sistema radicular adventicio depende
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de la plasticidad morfolégica de la planta y de la exitencia de condiciones
ambientales que permitan su establecimiento (Barlow 1986).

El establecimiento de un sistema radicular adventicio fisiologicamente
independiente del sistema radicular principal es condicion necesaria para el
establecimiento de un ramet (Fitter 1987, Fitteret al. 1988; Harper et al. 1991). En
Sedum oxypetalum la formacion de ramets depende de tres aspectos: el
primero la probabilidad de que una rama se fragmente a causa de un dafo
mecanico; el segundo, que el fragmento se localice en un micrositio favorable;
y el tercero, que se produzcan y establezcan raices adventicias. En Veronica
filiformis (Harris y Lovell 1980), en Viola spp. (Schellner et al. 1982), y en
Canavalia rosea e lpomoea pes-caprae (Martinez Romero 1992) la formacion
de raices adventicias depende de la capacidad de fragmentacion de las
ramas, de la longitud del entrenodo y de las condiciones abidticas del
micrositio donde se establece el fragmento, por ejemplo, el grado de
humedad o la concentracion de nutrientes. Por lo tanto, es probable que en €l
campo la formacién de ramets en Sedum oxypetalum esté limitada
principalmente por la ocupacion de micrositios favorables que permitan la

formacion y el establecimiento de raices adventicias.

En los andlisis demogrdficos, la formacion de ramets o clonacién tuvo un valor
de elasticidad pequeno en comparacion con el de la fecundidad en los dos
matorrales para los dos periodos, es decir, en poblaciones establecidas la
reproduccion sexual contribuye de manera mas importante a L que la
dispersion vegetativa. Sin embargo, la manipulacién de las poblaciones de
Sedum oxypetalum para la restauracion ecologica es sumamente mas sencilla
cuando se trabgja con fragmentos vegetativos. En zonas perturbadas donde

no hay una cubierta vegetal, se observé el establecimiento de fragmentos de
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Sedum oxypetalum, por lo que es posible que este método de propagacion

sea un elemento importante en la rehabilitaciéon del matomal perturbado.

5.4 Sucesion ecoldgica y demografia.

La mayoria de las especies del género Sedum presentan el metabolismo dcido
crasulaceo (MAC) y son colonizadoras de hdbitats abiertos en fases serales
iniciales en climas templados (Clausen 1959, 1975; Manfred y Ting 1978; Sharitz y
McCormick 1973, Grime et al. 1989, Mazzoleni y Ricciardi 1993, Baur et al. 1995).
Los resultados de este estudio demogrdfico sugieren que Sedum oxypetalum se
comporta demograficamente como un arbusto colonizador de habitats
abiertos y cemrados (Silvertown et al. 1993) y es posible que las perturbaciones
pequenas y frecuentes favorezcan la permanencia de estas poblaciones
(Silvertown y Franco 1993). La informacion obtenida de la literatura y los
resultados demogrdaficos permiten sugerir que Sedum oxypetalum es una
especie colonizadora en la sucesion primaria en del derrame volcdnico del
Xitle. Ruiz Amaro (1996) estudié el papel facilitador de la microsucesion de
Sedum oxypetalum vy Buddleio cordata en diferentes regimenes de
perturbacién en el PECM. Buddleia cordata no limitd, pero tampoco favorecioé
el establecimiento de especies perennes. En el caso de Sedum oxypetalum, se
observé que favorecio el establecimiento de especies perennes caracteristicas
de estadios serales mas avanzados, lo que indica su papel facilitador o

nucleador en la microsucesion.

En este momento surge la pregunta 3 cudl es el papel de Sedum oxypetalum
en el proceso sucesional de la zona?. El comportamiento demografico de
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Sedum oxypetalum se encuentra fuertemente influenciado por el estado seral
de la vegetacion de la que forma parte. Es posible que Sedum oxypetalum sea
una especie abundante durante el proceso sucesional primario y actie como
facilitadora en el establecimiento de plantas anuales y perennes, generando
mosaicos de ocupacion del espacio. Por lo tanto posiblemente el matorral
xerdfilo estudiado sea una comunidad intermedia entre un estado sucesional
inical y uno mds avanzado. Cano-Santana y Meave (1996) proponen un patrén
sucesional hipotético en el demame del Xitle en funcidon del gradiente
altitudinal y la humedad, donde el matoral xerdfilo es una fase seral
intermedia entre una comunidad inicial de helechos liquenes y musgos y un
bosque de encinos o pinos.

Se han realizado diferentes estudios sobre la dindmica de los ecosistemas y su
relacion con poblaciones colonizadoras; por ejemplo Vitousek (1990), estudié el
efecto de Myrica faya en la sucesidén primaria sobre ecosistemas de origen
volcdnico de la isla de Hawaii . La presencia de esta especie alteré los
patrones de adquisicion y uso de recursos, la estuctura trofica y el régimen de
disturbio (intensidad y frecuencia). Finaimente se puede sugiere que las
perturbaciones frecuentes y pequenas en esta zona podridn estar deteniendo
el proceso sucesional y consecuentemente favoreciendo la permanencia del

matorral xerdfilo y de las poblaciones de Sedum oxypefalum.
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6. Conclusiones.

1) La densidad de plantulas, juveniles y reproductivos de Sedum oxypetalum
fue mayor en el matomral conservado que en el matoral perturbado. Se
presentaron diferencias en las estructuras poblacionales observadas tanto
entre sitios como entre anos. El pafron de distribucion fue agregado en

ambos sitios y anos.

2) La tasa de crecimiento poblacional (i) fue significativamente mayor en el
matorral conservado que en el matomal perturbado en los dos periodos. Se
encontraron diferencias en las estructuras poblacionales observadas y las
estables tanto entre sitios éomo entre anos, con excepcion del matorral
conservado en el periodo 94-95. La fecundidad aumenté conforme
aumentd el tamano de la planta. El valor reproductivo aumenté al
aumentar el tamaro de la categoria. Los valores reproductivos por estadio
fueron mayores en el matorral perfurbado que en el matorral conservado..
Los valores de mortalidad por estadio fueron mayores en el matorral
perturbado que en el conservado. La probabilidad de muerte disminuye
conforme aumenta el tamarnio del estadio.

3) La transiciéon de semilla a plantula resulté ser la parte del ciclo de vida mas
sensible de Sedum oxypetalum. El matomral conservado presentd un indice
de sensibilidad mayor que el matomral perturbado para los dos periodos. En
la mayoria de los casos los valores de sensiblidad disminuyeron conforme
aumenté el tamano de la planta. Los componentes demogrdficos que
contribuyeron al valor de A en el matomral conservado fueron la fecundidad
y el crecimiento, mientras que en el matomral perturbado fue la
permanencia.
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4) En condiciones de invernadero la humedad, el grosor de la rama y

la

interaccion de estos factores afectaron la formacién de raices adventicias

en las ramas de Sedum oxypetalum.
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