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Cuando se sumaron las entradas de elasticidad por proceso demografico
{crecimiento, fecundidad via semillas, fecundidad via hijuelos, y permanencia) en
funcién del origen de los individuos, se observd que el crecimiento de los
individuos originados por propagacién vegetativa posee los valores mas altos.

A pesar de los bajos valores de elasticidad presentados por las rosetas
originadas via semilla comparados con los valores de las rosetas originadas por
propagacion vegetativa, el gran nimer e genets presentes en la poblacién, asi
como las altas probabilidades de caida por parte de las rosetas, sugieren que la
colonizacion de nuevos sitios mediante la dispersidn de semillas vagiles es de
gran importancia para el mantenimiento de estas poblaciones.












los beneficios que otorga la propagacion vegetativa como son: la capacidad de
acaparar eficientemente el espacio, establecer nuevos individuos cuando las
condiciones para la germinacién y/o establecimiento de plantas son desfavorables
y repartir el riesgo de muerte entre los ramets del mismo genet (Cook 1983,
Mendoza 1994, Garcia-Franco & Rico-Gray 1995, Mandujano et al. 1998). Se
considera como genet a un individuo o conjunto de individuos que poseen el
mismo genotipo, de tal modo que pueden ser considerados como unidades
genéticas.

Harper y White (1974) sefalan que en aquellas especies de plantas que
presentan propagacion vegetativa el comportamiento pobiacional puede ser
analizado en dos niveles: el de la poblacién de genets y el de la poblacién de
ramets. En plantas clonales dada la dificultad de diferenciar los genets que
conforman una poblacion, diversos estudios de dinamica poblacional se han
avocado al estudio de la dinamica de los ramets, tomando la dinamica de éstos
como una medida indirecta de la dinamica de genets, ya que el destino de los
genets esta directamente relacionado con el destino de los ramets que lo
conforman (Cook 1983, Silvertown & Lovett-Doust 1993). Sin embargo, dichos
estudios deben tomarse con cuidado ya que las tasas de natalidad y de mortalidad
de los ramets so6lo afectan el tamafio y por tanto la adecuacién del genet, mientras
que las tasas de mortalidad y natalidad de los genets influencian directamente el
tamafo efectivo de las poblaciones, teniendo importantes repercusiones
ecoldgicas y evolutivas (Cook 1983, Mendoza 1994).

Los estudios de dinamica poblacional estan enfocados al analisis del
tamano de las poblaciones y sus fluctuaciones, lo cual es el resultado de las tasas
vitales de natalidad, crecimiento, desarrollo y mortalidad del conjunto de individuos
que las conforman (Begon & Mortimer 1981). Reguladas por factores biéticos,
abibticos y genéticos, la respuesta de dichas tasas al ambiente determina la
dinamica de la poblacion en un tiempo ecolégico (Silvertown & Lovett-Doust 1993)
y la evolucion de historias de vida en un tiempo evolutivo (Caswell 1989).

El analisis de la dinamica de las poblaciones nos permite conocer
caracteristicas acerca de la biologia basica de las especies a {ravés de la
descripcién de su ciclo de vida, el cual constituye la unidad fundamental de
descripcion de un organismo (Caswell 1989). Ademas, a fravés de este tipo de
estudios es posible conocer cudles son los factores que estan regulando el
tamafno de las poblaciones (Harper 1977, Solbrig 1981). De igual modo, nos
permiten hacer inferencias acerca del posible efecto de las tasas vitales en la
distribucién de los genotipos y mas atin en la distribucion de la especie (Silvertown
& Lovett-Doust 1993).

Los estudios de dinamica poblacional nos permiten ademas proyectar el
tamafio de las poblaciones hacia el futuro, utilizando para ello modelos matriciales
mediante los cuales es posible estimar la tasa finita de incremento de la poblacién
(A), la estructura estable de edades y el valor reproductivo de los diferentes
estadios que conforman el ciclo de vida de la especie (Van Groenendael et al.
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especie, que hasta ahora ha sido fuertemente explotada sin considerar los riesgos
de pérdida sus de poblaciones naturales.
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considerable capacidad regenerativa por parte de estas plantas, entre muchas
otras adaptaciones igualmente interesantes (Benzing 1981a). Dos estrategias
reproductivas estan involucradas en dicha capacidad: a) un esfuerzo asexual
(entendido como la produccién de ramets) dirigido a asegurar el éxito a corto plazo
incrementando la explotacién de micrositios seguros ya probados y b) la
produccion de semillas con alto potencial de dispersiéon necesarias para colonizar
nuevos habitats (Benzing 1981a).

Aunque durante la Ultima década se incrementé considerablemente el
conocimiento del dosel de los bosques tropicales y de las especies que en él
habitan (Nadkarni 1992, Lowman ef al. 1995, Lowman & Wittman 1996), alin no se
ha subsanado la faita de informacién sobre la ecoclogia de poblaciones epifitas
(Benzing 1981a, b, Hernandez-Apolinar 1992, Hietz 1997, Tremblay 1997, Zotz
1998). Como [o mencionan diversos autores, el conocimiento de la ecologia de
poblaciones de este gremio ecolbgico es aldn incipiente (Bennet 1991, Silvertown
et al. 1993, Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995, Hiezt 1997, Zotz 1998).

FAMILIA BROMELIACEAE

De las familias de plantas epifitas con flores, la familia Bromeliaceae ha
sido de las mas estudiadas (Zotz & Andrade en prensa, Benzing 1994, 2000).
Dichos estudios han sido realizados desde diferentes puntos de vista, cubriendo
aspectos fisiolégicos (Medina 1990, Martin 1994, Martin et al. 1999), evolutivos
{Gilmartin 1983, Brown & Palaci 1997, Terry et al. 1997), interacciones con
animales (Fragoso & Rojas-Fernandez 1996, Richardson 1999) y de distribucién
{Garcia-Franco & Peters 1987, Zotz 1997) entre otros.

Aproximadamente dos mil quinientas especies conforman la familia
Bromeliaceae (Kress 1986), la cual presenta una distribuciéon netamente
neotropical, a excepcion de una especie en el oeste de Africa, Pifcairnia feficiana
(Chevalier) Harms & Mildbraed (Benzing 1990). México cuenta con 326 especies
repartidas en 22 géneros, incluyendo un género endémico (Ursulea), en tanto que
los generos Tillandsia (175 spp), Hechtia (48 spp) y Pitcairnia (46) son los mejor
representados (Espejo & Lopez-Ferrati 1998).

Las caracteristicas generales que distinguen a los miembros de esta familia
son la forma arrosetada, flores hermafroditas, presencia de tricomas peltados y
cuerpos de silice en las células epidérmicas de las hojas. Los rasgos generales de
las tres subfamilas que la conforman son: hojas con bordes aserrados, flores
hipoginas, frutos capsulares, semillas anemocoras aladas y habito terrestre para la
subfamilia Pitcarnioideae; hojas con bordes aserrados, flores epiginas, frutos
carnosos, semillas zoocoras sin apéndices y habito predominantemente epifito
para fa subfamilia Bromelicideae; y hojas con bordes lisos, flores hipdginas
raramente casi epiginas, frutos capsulares, semillas anemocoras con apéndices
plumosos y habito epifito o terrestre en la subfamilia Tillandsiodeae (Smit & Downs
1974).






meristemo, es uno de los resultados de la naturaleza modular de las plantas
(Harper 1977). Las plantas, a difer¢ :ia de la mayoria de los animales, son
organismos modulares, es decir, estan constituidas por un numero indefinido de
unidades llamadas maédulos, los cuales son generalmente constantes en forma y
tamafio dentro de una especie (Harper 1977, Maillette 1985). Un mddulo esta
formado por una hoja, una yema axilar y el entrenudo que las acompana (White
1984). En algunas especies dichos moédulos tienen la capacidad de generar su
propio sistema radicular y ser potencialmente independientes dando lugar a io que
se conoce como ramets, los cuales poseen la misma informacion genética que ta
planta madre (Harper 1977). El conjunto de ramets originados a partir de una
planta madre se conoce como genet (Kays & Harper 1974).

Demograficamente las especies especies clonales pueden ser estudiadas a
dos niveles: 1) a nivel de genets, en donde la generacion de nuevos ramets es
considerada como un proceso de crecimiento del genet (Harper 1977, De Kroon &
van Groenendael 1997) y 2) a nivel de ramets, en donde la generacion de nuevos
ramets, se considera un proceso de generacion de nuevos individuos, por lo que
varios autores lo denominan un proceso de propagacion o reproduccion vegetativa
{Mandujano et al. 1998, Piguot et al. 1998). En el presente trabajo se decidid
seguir la dinamica de los ramets de T. brachycaulos, considerando como individuo
demografico a cada una de las rosetas que conformaban los genets. Dado que se
esperaba que las tasas vitales del conjunto de rosetas originadas sexualmente
(via semilla), serian diferentes de aquellas presentadas por rosetas originadas por
propagacién vegetativa, dado el posible aporte nutrimental por parte de la roseta
madre, se considero de primordial importancia el indicar sefialar el origen de cada
una de las rosetas a fin de tener un mejor entendimiento de la dinamica de la
poblacién de la especie estudiada.

Dos aspectos importantes de la propagacion vegetativa son ei efecto
fisiolégico de la integracion entre las partes (ramets), y las consecuencias
demograficas, genéticas y evolutivas de producir multiples copias de un solo
genotipo (Schmid & Bazzaz 1987).

En la propagacién vegetativa existe una gran gama tanto del grado de
integracidn fisioldgica entre fos ramets, como del tiempo durante el cuatl
permanecen unidos (Cook 1983; Hartnett & Bazzaz 1983, Mendoza 1994, Klimes
et al. 1997). La integracién de los ramets (interdependencia fisica y/o fisioldgica)
puede ser particularmente benéfica en ambientes en donde los recursos son
escasos o estan distribuidos discontinuamente en el tiempo y en el espacio (Grime
1982; Lau & Young 1988). La interdependencia entre los ramets muchas veces ha
sido considerada como un tipo de cuidado materno, el cual afecta severamente el
crecimiento, la reproduccién y la sobrevivencia de dichas plantas (Hartnett &
Bazzaz 1983; Mendoza 1994).

Genéticamente 1a produccién de individuos idénticos podria tener
consecuencias, ya que por un lado el proceso de generacion de nuevos individuos
a través de un proceso de crecimiento en donde no se presenta una
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recombinaciéon genética, no contribuye a generar variabilidad genética, a
excepcion de la ocurrencia de variaciones somaclonales durante la generacion de
los ramets (Richards 1986), ésto aunado a que la multiplicacion de los ramets
podria estar aumentando las probabilidades de entrecruzamiento entre parientes y
por tanto disminuyendo la variabilidad de las poblaciones por efecto de
endogamia. Evolutivamente la generacion de ramets es considerada como un
punto ciego, es decir que no hay evolucion, sin embargo algunos autores (Richarts
1986) consideran que las mutaciones somaclonales podrian estar originando
suficiente variabilidad genética para dar cabida a la evolucién. Demeograficamente
son varias las implicaciones que la propagacion vegetativa confiere a las especies
que las presentan. Por un lado, el crecimiento modular de las plantas, en particular
el de las plantas clonales, hace que los individuos sean potencialmente inmortales
(Gardner & Mangel 1997); y por otro lado, este crecimiento les confiere ademas el
potencial de aumentar de tamano indefinidamente mediante la expansion lateral,
lo cual incrementa las capacidades competitivas y de adquisicion de nutrimentos
de los genets (Lovett-Doust 1981,1982, Birch & Hutchings 1994, De Kroon &
Hutchings 1995).

ESTUDIOS DE DINAMICA POBLACIONAL

A pesar de que las plantas, dada su sesilidad, podrian ser consideradas
como los sujetos perfectos para la realizacion de estudios demograficos, su
analisis mediante la incorporacion de técnicas demograficas se empezo a llevar a
cabo veintisiete anos mas tarde que con animales (Franco & Silvertown 1990). Los
estudios en demografia de plantas se ven formalizados a partir del trabajo
realizado por Harper y White en 1974. Segun estos autores, la reticencia de los
ecologos para abordar el analisis demografico de especies vegetales puede ser
atribuida a la naturaleza modular de las plantas, ya que mucha de la teoria y de
los meétodos fueron desarrollados pensando en organismos unitarios y en los que
es facil determinar la edad.

A partir de entonces se han desarrollado un gran cimulo de estudios
demograficos en especies de plantas (Franco & Silvertown 1990, Silvertown et al.
1993, Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995, Alvarez-Buylla et al. 1996). Sin
embargo, no todos los gremios de plantas han sido igualmente estudiados, las
herbaceas anuales, las palmas y los arboles han sido de los mas estudiados, en
tanto que gremios como las epifitas, epifilas, lianas y especies de plantas que
cambian de sexo son de los menos estudiados (Bierzychudek 1982, Martinez-
Ramos & Alvarez-Buylia 1995, Hietz 1997).

De los pocos estudios demograficos que sobre plantas epifitas existen, la
mayoria se ha hecho en especies de orquideas o bromelias, dos de las familias
con mas miembros epifitos. Asimismo, gran parte de estos estudios abarcan sélo
una fase del ciclo de vida de las especies como es el éxito reproductivo (Ackerman
et al. 1996), la germinacion (Benzing 1978), el crecimiento (Zotz 1995), o la
estructura poblacional (Bennet 1990), y sélo unos pocos han abarcado la dinamica
del ciclo de vida completo de la especie analizada (Benzing 1981, Hernandez-
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Apolinar 1992, Larson 1992, Tremblay 1997, Hietz 1997, Zotz 1998), de éstos
tnicamente Larson (1992) y Hernandez-Apolinar (1992) utilizan analisis
matriciales para modelar el comportamiento de las poblaciones.

Los analisis matriciales han sido una herramienta muy importante en el
modelaje de la dinamica poblacional de especies animales y vegetales, dado que
con ellos es posible estimar tres componentes demograficos de una poblacion: la
tasa intrinseca de crecimiento de la poblacién (1), la estructura estable de
tamafios y el valor reproductiv. e sus miembros (Van Groenendael et al. 1988,
Caswell 1989), lo que hace posible utilizar esta herramienta en el estudin de la
evolucién de la historias de vida de las especies (Morris & Doak 1998, Van
Tienderen 2000), asi como en el desarrollo de planes de manejo y conservacién
de especies (Peters 1991, Pinard & Putz 1992, Oyama 1993, Duran & Franco
1995, Martinez y Alvarez-Buylla 1995, Silvertown et al. 1996). Schemske et al.
(1994) reconocen que a través de los andlisis matriciales es posible responder a
dos de las preguntas basicas para el desarrollo planes de planes de manejo y
conservacién de especies que son: ;Cual es la tasa de crecimiento de la
poblacion? y ¢ Cudl o cudles son los estadios mas vulnerables en el ciclo de vida
de la especie?.

Las especies epifitas, al igual que muchas otras especies vegetales, han
experimentado una dramatica disminucion de sus habitats durante las ultimas
décadas, debido al creciente impacto de las actividades del hombre sabre las
comunidades naturales (Ehrlich 1988, Raven 1988, Southgate 1998). Esto
aunado al saguec masivo de individuos que se realiza en algunas poblaciones
naturales, ha puesto en peligro de extincidon a muchas de ellas (Hernandez-
Apolinar 1992, Nadkarni 1992, Rauh 1992). Estas circunstancias hacen imperiosa
la necesidad de generar un mayor cumulo de conocimientos acerca de estas
especies, que facilite la implementacion de planes de manejo y conservacién de
especies.

En este contexto se planted desarrollar un estudio de dinamica poblacional
de Tillandsia brachycaulos Schiecht., especie epifita de la familia Bromeliaceae,
con los siguientes objetivos:

OBJETIVO GENERAL

Describir la dindmica poblacional de Tillandsia brachycaulos, una planta epifita,
en la selva baja caducifolia del Parque Nacional de Dzibilchaltun, a fin de entender
jos procesos que determinan el tamafo de sus poblaciones y sus cambios
numéricos en el tiempo.

Con el fin de cumplir dicho objetivo, se plante¢ desarrollar los siguientes
objetivos particulares:

¢ Describir el ciclo de vida de la especie.
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Figufa 1.1 Genet de Tillandsia brachyaculos, conformado por dos rosetas y el resto de la
inflorescencia de una tercera roseta.

Tillandsia brachycaulos presenta metabolismo fotosintético tipo acido
crasulaceo (CAM) (Martin 1994), ef cual junto con las condiciones oligotréficas del
ambito epifito determinan lentas tasas de crecimiento. Su morfologia podria ser
clasificada como intermedia entre las (iflandsias tipo tanque y las tillandsias
atmosféricas (Pittendrigh 1948). Es una planta herbacea de forma arrosetada de
10 a 15 cm de altura en la madurez, con capacidad de generar nuevos individuos
tanto por semilla como por propagacién vegetativa (Figura 1.1). Sus rosetas son
monocarpicas, es decir, mueren después del evento reproductivo; observaciones
en el campo permiten sugerir que dicho proceso tarda aproximadamente un afio o
afioc y medio. Las plantas de esta especie son acaules, con hojas deigado
triangulares, pubescentes, ligeramente ensanchadas en la base, que llegan a
medir de 12 a 16 cm de largo por 8 a 15 mm de ancho, de color verde plata a
malva, tornandose a un color rojo cereza al momento de florecer, con raices
fibrosas cafés que le permiten adherirse al forofito. La inflorescencia es una
panicula que generalmente no emerge de la roseta, aunque algunas veces el
escapo se elonga algunos centimetros por encima de ésta; las bracteas de la
inflorescencia muchas veces se confunden con las hojas dando la apariencia de
que la roseta tiene flores simples. Las flores son tubulares de 3 a 4 ¢cm de largo,
con pétalos de color morado, con pistilo y estambres exsertos (Utley 1994). Segun
el estudio realizado por Gardner (1986), acerca de los tipos de polinizacidon
presentes en la familia Bromeliaceae con base en la morfologia floral de las
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SITIO DE ESTUDIO

El Parque Nacional de Dzibilchaltin, decretado como tal en el afio 1987
(Chavez 1995), esta ubicado en la parte septentrional del Estado de Yucatan, a
21°05° latitud norte y 89°03" longitud oeste, a 15 km al norte de la ciudad de
Mérida y 20 km al sur del Puerto de Progreso. Con una extension de 539 has, el
parque se encuentra sobre suelos jovenes y poco profundos, con numerosos
afloramientos rocosos calcareos. El parque presenta una topografia plana sin
cambios bruscos en el relieve, alterada sélo por la presencia de un cenote.

Figura 1.2. Localizacion del Parque nacional de Dzibilchalttin, en la Peninsula de Yucatan.

De acuerdo a la clasificacion de Garcia (1974), Dzibilchaltin corresponde a
un clima de tipo Awo (X') (i')g, es decir, un clima calido subhimedo con una
marcada estaciéon seca durante los meses de diciembre a mayo; la precipitacion
media es de 879 mm al afio y la temperatura promedio de 25.8 °C (Thien et al.
1982).

Dzibilchaltun presenta un tipo de vegetacion clasificado como selva baja
caducifolia (Campos-Rios & Duran 1991), caracterizada por la presencia de
arboles con cortezas rugosas o escamosas, muchas veces con espinas, de
apariencia grisacea o rojiza, con alturas maximas entre 6 y 8 m y cuyos troncos
raramente exceden los 30 cm de diametro a la altura del pecho (DAP) (Thien et al.
1982). La vegetacion del parque esta conformada por comunidades secundarias
que en conjunto forman un mosaico vegetal con parches en diversos estados
sucesionales (Thien et al. 1982).

El estrato arbéreo esta dominado por las leguminosas, siendo las especies

mas comunes Caesalpinia gaumeri Greenm, Acacia pennatula (Schkecht. &
Cham.) Benth., Acacia gaumeri Blake, Piscidia piscipula (L.) Benth. y Apoplanesia
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parecer, la hipdtesis del escape ha jugado un papel poco importante dentro del
ambito epifito, ya que el factor que mayormente opera en la mortalidad de
plantulas es la sequia, el cual muchas veces es un factor denso-independiente
(Benzing 1990, Larson 1992, Zozt 1998). Ademds, las constantes perturbaciones
que ocurren en el ambito epifito parecen favorecer la convivencia de especies con
requerimientos muy similares, independientemente de sus habilidades
competitivas (Benzing 1981b, Kernan & Fowler 1995).

Se reconoce la existencia de dos estrategias de dispersion en las especies
epifitas: dispersion anemécora y dispersion zoocora, predominando ampliamente
la primera en el 84 % de las especies epifitas (Madison 1977, Benzing 19890). Las
especies con dispersion anemoécora se clasifican en dos grupos: a) las que
presentan semillas tipo polvo y que carecen de apéndices, como es el caso de
orquideas y algunas Melastomataceas, Begoniaceas, Lentibulariaceas vy
Rapataceas; y b) aquéllas que se caracterizan por poseer semillas mas grandes
provistas de apéndices epidérmicos, como son alas o plumas. Dentro de estas se
presentan numerosas especies de las familias Bromeliaceae, Rapataceae,
Gesneriaceae y Rubiaceae (Madison 1977, Benzing 1990).

La regeneraciéon exitosa de una especie depende no sélo de que sus
semillas sean dispersadas, sinc de que sean dispersadas en zonas y épocas
donde germinen y se establezcan como plantulas (Fenner 1985, Clark ef al. 1989).
Al igual que en otro tipo de plantas el establecimiento y germinacién son fases
criticas en la dinamica de las poblaciones de epifitas (Benzing 1981).

Numerosos factores parecen estar involucrados en la germinacion y el
establecimiento de las semillas de especies epifitas. Entre éstos tenemos factores
relacionados con las caracteristicas del! forofito, como son el tipo y estabilidad de
la corteza, el angulo de inclinacién de las ramas, la posicion dentro de las ramas,
ta cantidad de liqguenes y musgos adheridos a la corteza y la producciéon de
sustancias alelopaticas, asi como caracteristicas relacionadas con el
microambiente al cual arriban las semillas, como son disponibilidad de luz, agua y
nutrimentos (Pittendrigh 1948; Johansson 1974, Benzing 1978, Yeaton &
Gladstone 1982, Dejean et al. 1995, Castro ef al. 1999). La importancia de estos
factores varia en funcion de la especie epifita analizada y el rango de variacién
que en ellos se presente.

Como se ha mencionado, Tillandsia brachycaulos es una especie capaz de
crecer en diferentes comunidades vegetales, como son selvas bajas, medianas y
altas. Dentro del parque de Dzibilchaltin, se le observa creciendo en diferentes
forofitos como son Gymnopodium floribundum, Phillostylon brasiliensis y Malpighia
glabra a los cuales coloniza desde la copa hasta el tronco a una altura de pocos
centimetros sobre el suelo. Al parecer, las semillas de T. brachycaulos presentan
una gran vagilidad y un amplio rango de condiciones para germinar. Sin embargo,
existen algunas interrogantes con respecto a la dinamica de dispersion y
germinacién que hace posible la colonizacién de los forofitos, como son: Es la
disper{sién de semillas a grandes distancias un evento frecuente?, ¢la posicion de
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Cada sublote fue dividido en tres grupos de 50 capsulas cada uno (7500
semillas/grupo), y a su vez las capsulas de cada grupo fueron insertadas al azar
en un cubo de malla metalica de 10 x 10 x 10 cm (Figura 2.1 b). Cada cubo fue
colocado dentro de una bolsa de papel estraza, las cuales fueron colocadas en
una secadora hasta que las capsulas se abrieron. Una vez abiertas las capsuias,
se procedié a colgar de una de las ramas mas altas de estos arboles un hilo del
que pendian cuatro cubos, cada uno con frutos de un color especifico
correspondientes a las alturas sefialadas. Doce trampas de captura fueron
colocadas alrededor de cada uno de los tres arboles, en direccion de los cuatro
puntos cardinales (tres por cada punto cardinal). Las trampas se colocaron a tres
diferentes rangos de distancia: 0.5-1.5 m, 3-5 m y 10-15 m. Se utilizaron como
trampas tiras de 30 cm de ancho por 6 m de altura de tela de mosquitero,
impregnadas con grasa a fin de favorecer la adhesion de las semillas (Figura
2.1c).

Las trampas y los cubos con semillas se dejaron en el campo durante cinco
dias (no fue posible dejarlas por mas tiempo debido a fenémenos meteoroldgicos),
después de los cuales las trampas fueron llevadas al iaboratorio, donde se conté
el nimero de semillas colectadas a diferentes alturas. De igual modo se procedid
a contar el nimero de semillas que permanecieron en 15 capsulas escogidas
aleatoriamente de entre todos los cubos de todas las alturas, para tener una
medida estimada de cuantas semillas no fueron dispersadas (esto ultimo sélo se
realizo durante 1999).
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zona de estudio, los cuales fueron almacenados en un lugar fresco y obscuro con
la finalidad de preservar la viabilidad de las semillas.

Laboratorio: Durante junio de 1897, se monté un experimento con el objeto de
evaluar la germinacién de las semillas en condiciones controladas. El experimento
contd con cuatro réplicas con 30 semillas cada una. A fin de realizar dicho
experimento, se tomaron 10 cépsulas las cuales fueron desinfectadas mediante un
lavado con detergente (dextran) y enjuagadas con agua destilada. Posteriormente,
dentro de una campana de flujo laminar, se sometieron a un bafio en agitacion con
hipoclorito de sodio al 40 % durante 5 min, seguidos de tres enjuagues con agua
destilada en agitacion. Las semillas fueron colocadas dentro de las cajas petri
esterilizadas, las cuales contenian un circulo de papel filtro humedecido con 3 mi
de agua destilada como substrato. Posteriormente las cajas fueron selladas para
evitar la pérdida de humedad por evaporacion y la entrada de patdgenos. Los lotes
fueron colocados en un cuarto de germinacién con un fotoperiodo de 12:12 h
temperatura constante de 25 °C. La germinacioén fue evaluada a los 7 y 15 dias.

Campo: Con el fin de determinar el porcentaje de germinacion en condiciones
naturales, se realizaron tres experimentos de germinacion de semillas durante
junio de 1897, 1998 y 1999 dentro del parque de Dzibilchaltin. El experimento
contemplé el efecto de un factor (altura de siembra de las semillas) con cuatro
niveles, con nueve réplicas por nivel durante 1997 y con 18 réplicas por nivel para
los aflos 1998 y 1999. Para ello, se eligieron aleatoriamente nueve y 18 arboles de
Gymnopodium floribundum tomando a cada uno de ellos como réplicas. En cada
arbol se colocaron cuatro lotes de 50 semillas, uno en cada una de las siguientes
alturas de 1, 2, 3 y 4m. Las semillas se adhirieron por medio de su apéndice
plumoso al tronco o ramas de los arboles con pegamento Tilly Tacker, el cual es
inocuo {Benzing 1978, Chi 1994). El porcentaje de germinacion fue evaluado a los
siete y 15 dias al igual que en el experimento en laboratorio. Las diferencias en el
porcentaje de germinacion fueron analizadas transformando los datos mediante la
funcién arcoseno de la raiz cuadrada de los datos, para posteriormente ensayar
un analisis de varianza ANOVA (Zar 1984).

A fin de determinar si existia algn gradiente ambiental que pudiese afectar
la germinacién, se tomaron lecturas de temperatura, humedad relativa y luz
fotosintéticamente activa en cada uno de los forofitos utilizados como soporte, los
dias 22 de abril y 1 mayo de 1997. Las lecturas fueron realizadas a las diferentes
alturas en ias que se colocaron las semillas y para ello se utilizd un porémetro
PPS system modelo AGA 002. Las lecturas se realizaron a las 7, 10, 13 y 16
horas.

RESULTADOS

Experimento de dispersion

De las 90 mil semillas que fueron puestas a dispersar (contenidas en los
600 frutos utilizados en el experimento), solamente se capturaron en las trampas
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Figura 2.2. Lluvia de semillas de T. brachycaulos durante 1998 (@) y 1999 (m) en el PND. Las barras
indican + 2 ES.

A fin de evaluar la independencia de los factores y su significancia
estadistica se realizé una tabla de contingencia mdiltiple de 5 factores, la cual fue
analizada mediante modelos log-lineales. La Tabla 3.3 muestra los diferentes
modelos que fueron construidos para evaluar la independencia entre la
variabilidad temporal (1), la distancia de captura (2), la orientacion (3), ia altura de
captura (4) y la altura a la cual son liberadas las semillas (5), sobre su proceso de
dispersidon. Se muestran los modelos construidos, partiendo de la hipétesis nula de
que todos los factores evaluados son independientes, para posteriormente ir
agregando términos y ver el efecto que ello tiene sobre el vaior de x2.

32


















Tabla 2.6. Resultados del ANOVA realizado a fin de comprobar si existian diferencias significativas
en los factores evaluados durante el experimento de germinacion de semillas de T.
brachycaulos durante 1997, 198 y 1999 en el PND. * diferencias significativas P< 0.05

TRATAMIENTO 9.l
Efecto F P

afo 1 1.567 0.214
parcela 2 6.956 0.002*

altura 3 2.484 0.066
afo*parcela 2 4.505 0.014*
afio*altura 3 2.869 0.041*
parcela*altura 6 2.309 0.041*

ano*parcela*altura 6 1.657 0.142

DISCUSION

La importancia de la dispersion de semillas en la dinamica poblacional de
una especie, esta fuertemente determinada por la variabilidad espacial y temporai
de su ambiente (Gadgil 1971). Dentro del ambito epifito, ambos aspectos resultan
relevantes: la variabilidad espacial esta dada no sélo por la diversidad de forofitos,
sino también por la diversidad de micrositios dentro de los mismos forofitos
(Benzing 1990, Zotz & Andrade en prensa); en tanto que la variabilidad temporal
esta determinada por varios factores como son el crecimiento natural del forofito,
la frecuente ruptura de sus ramas o la caida del mismo hospedero, la pérdida del
follaje del arbol, asi como la variabilidad en las condiciones climatolégicas (Chase
1987, Matelson ef al. 1993, Mondragon et al. 1999).

El sindrome de dispersidn mas comun dentro de las plantas epifitas es la
anemocoria. Asimismo, este sindrome es comin en especies cuyos frutos se
encuentran a grandes alturas, como son las epifitas, las lianas y los arboles del
dosel superior de las selvas (lbarra-Manriquez ef al. 1991). Esta convergencia
evolutiva puede deberse a que la dispersion por viento se ve fuertemente
favorecida entre mayor sea la altura a la cual las semillas son liberadas
(Augspurger 1986, Matlack 1987). T. brachycaulos es una especie anemocora
que, al igual que muchas especies de este tipo, libera sus semillas durante la
época seca cuando existe una menor obstruccién para la dispersién de las
mismas (tbarra-Manriquez ef al. 1991), que acorde con lo anterior presenta las
tasas de dispersion mas altas entre mas alto se encuentren las plantas madres
(Tabla 2.2).

Tillandsia brachycaulos presentd un porcentaje de dispersion de semillas
del 41 % y un porcentaje mas bajo de captura del 0.45 %. Dichos resultados son
inferiores a los reportado por Garcia-Franco (1990), quien monto un experimento
similar para semillas de T. deppeana Steudel en un bosque caducifolio. Este autor
reporta 2.1 % de captura a pesar de que el area de captura de sus trampas fue
tan solo de 3.4 m?, comparado con los 64.8 m? utilizados en nuestro experimento:
esta diferencia de captura pudo deberse a la combinacién de diferentes factores,
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significado si afecta aspectos claves de la historia de vida o el sistema genético.
Asimismo, la dispersion a larga distancia tiene un costo en la dinamica de las
poblaciones dada la alta probabilidad de muerte que esta involucrada durante este
proceso (Silvertown & Loveft 1993).

La dispersién de semillas niiede ser analizada en diferentes niveles; a nivel
de individuo, a nivel de poblacié 1 a nivel de metapoblacion (Silvertown & Lovett
1993). En el caso de T. brachycaulos a nivel de individuo se observa que la
mayoria de las semillas no son dispersadas y de las que se dispersan un gran
namero queda en el mismo forofito, lo cu¢ iarec jarantizar la permanencia de
los propagulos en sitios ya probados; a nivel de pooiacion la dispersion de semillas
podria tener un alto costo demografico dada la baja probabilidad de llegar a
nuevos micrositios seguros (0.0045 %), mientras que a nivel metapoblacional la
dispersion estaria jugando un papel clave en la colonizacién de nuevos sitios y por
tanto en el mantenimiento del sistema de subpoblaciones.

E! éxito de la dispersiéon no radica solo en el movimiento de las semillas,

sino en que éstas Heguen a los micrositios propicios para su germinacién y
establecimiento (Harper 1977). Los bajos porcentajes de germinacion o
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CAPITULO 3

DINAMICA POBLACIONAL DE Tillandsia brachycaulos EN EL
PARQUE NACIONAL DE DZIBILCHALTUN

A partir de la década de los 70’s se han llevado a cabo numerosos estudios
sabre la dinamica poblacional de plantas, los cuales se han desarrollado principaimente
en hierbas, arboles, arbustos y palmas (Silvertown et al. 1993). Sin embargo, existen
algunos grupos de plantas como son las epifitas y las epifilas, en donde la existencia
de este tipo de estudios es practicamente nula (Martinez-Ramos'& Alvarez-Bulla 1995).
El desarrolio de este tipo de estudios, en el caso de plantas epifitas, se ha visto
obstaculizado muchas veces por lo inaccesible de sus individuos, no obstante, el
desarrollo de nuevas tecnologias de escalamiento e infraestructura para trepar arboles
han permitido un mayor acercamiento a este tipo de plantas (Lowman & Wittman 1996).

De los pocos estudios demograficos que sobre plantas epifitas existen. se
pueden deducir varias de las caracteristicas de historias de vida que pueden ser
asociadas al ambiente epifito, como son bajas tasas de crecimiento (Benzing 1978,
Zozt 199%5), una elevada capacidad reproductiva expresada a través de la produccion
de semillas vagiles y la generaciéon de nuevos individuos a través de la propagaciéon
vegetativa (Benzing 1981, Bennett 1988), bajas tasas de germinacién en campo
(Benzing 1978, Hernandez-Apoiinar 1992), carencia de banco de semillas (Bennet
1988, Benzing 2000), una alta mortalidad en los estadios infantiles y una tasa de
mortalidad relativamente constante una vez superados dichos estadios (Benzing 1981,
Tremblay 1997, Hiezt 1997, Zozt 1998), altas tasas de moralidad relacionadas con ia
caida de individuos y poca mortalidad relacionada con dafio foliar generado por
herbivoria (Benzing 1981, Hiezt 1997, Zozt 1998).

Sin embargo, existen muy pocos trabajos publicados en los que se abarque el
ciclo de vida completo de alguna especie epifita (Benzing 1981, Hernandez-Apolinar
1992, Larson 1992, Tremblay 1997, Hietz 1997, Zotz 1998), de éstos Unicamente
Larson (1992) y Hernandez-Apolinar (1992) utilizan analisis matriciales para modelar el
comportamiento de las poblaciones. Los analisis matriciales han sido una herramienta
muy importante en el modelaje de la dindmica poblacional de especies animales y
vegetales, dado que con ellos es posible estimar tres componentes demograficos de
una poblacién: la tasa intrinseca de crecimiento de la poblacion, la estructura estable y
el valor reproductivo de sus miembros (Van Groenendael ef al. 1988, Caswell 1989).
Un complemento importante de los analisis matriciales son los analisis de sensibilidad y
elasticidad, los cuales son utilizados para estimar el cambio en los valores de L en
funcién de cambios en alguno de los parametros demograficos que comprenden el ciclo
de vida de la especie (De Kroon ef a/. 1986, Caswell 1989).

Los analisis matriciales, junto con los analisis sensibilidad y elasticidad, forman
parte de las herramientas basicas empleadas en el estudio de la dinamica poblacional
de especies silvestres (Duran 1992, Horvitz & Schemske 1995) asi como en el estudio
de las caracteristicas y evolucién de historias de vida (Stern 1992, Byres & Meagher
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mas alta) y se contd el nimero de frutos e hijuelos de cada una de ellas. De igual modo
se reporté en cada fecha de observacion la muerte o caida de los individuos. Dada la
naturaleza monocarpica de las rosetas de 7. brachycaulos se fes considero
demograficamente muertas una vez que habian florecido. Para estimar las tasas
demograficas se realizaron analisis para cada uno de los afos evaluados, juntando los
datos de Jos individuos posados sobre los nueve arboles estudiados.
Desafortunadamente no fue posible realizar un andlisis para cada uno de los sitios de
muestreo dado el bajo nimero de individuos que en cada uno de elios existia, de tal
modo que nos permitiera tener una idea precisa de la variabilidad espacial de la
dinamica que se sabe se presenta en las poblaciones naturales (Moloney 1988, Duran
1992, Horvitz & Schemske 1995), no obstante, la distribucion de los arboles
muestreados a lo largo del parque permitié incorporar la variabilidad espacial existente
dentro del parque.

La eleccién de G. floribundum como arbol hospedero se basé en que ésta es
una especie tipica de las selvas bajas caducifolias de la Peninsula de Yucatan, cuya
arquitectura y poca altura facilitan fas mediciones. Ademas, se observé que en el
parque ésta es una especie frecuentemente y ampliamente colonizada por los
individuos de T. brachycaulos.

Analisis Matriciales
El modelo

Dentro de los estudios de dinamica poblacional, los analisis matriciales han sido
una poderosa herramienta matematica para la determinacién de las tasas de
crecimiento de las poblaciones. Son dos ios tipos de matrices mas frecuentemente
utilizados: las matrices tipo Leslie (1945) generalmente son utilizadas en organismos
unitarios donde las tasas vitales estan regidas principalmente por la edad de los
individuos, dada la estrecha relacion tamafo-edad que en ellos se presenta. En los
organismos modulares, donde existe una gran piasticidad en el crecimiento y donde la
relacion tamano-edad esta pobremente expresada, las matrices tipo Lefkovitch (1965)
son las mas empleadas, ya que en ellas las tasas vitales estan relacionadas con el
tamano de los individuos, mas que con sus edades (De Kroon et al.1986, Caswell
1989).

Las matrices de tipo Lefkovitch, al igual que las de Leslie, son matrices
cuadradas, es decir, que poseen el mismo nimero de renglones que de columnas.
Cada entrada de la matriz representa la contribucién de un estadio dado hacia otro
estadio, durante un lapso determinado (de t a t+1), que en general es un periodo de un
afo. En cada matriz, el primer renglon corresponde a la fecundidad de los individuos de
cada estadio (F), mientras que en la diagonal principal se representan los valores de
permanencia P (probabilidad de sobrevivir y permanecer en el mismo estadio) y por
altimo en las subdiagonales se ubican las probabilidades de transicién T (probabilidad
de crecer o decrecer y pasar a otro estadio). La Tabla 3.1 muestra un esquema de una
matriz hipotética, en donde la segunda letra subindice de cada entrada indica el estadio
de procedencia de los individuos, mientras que la primera letra subindice indica el
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Una de las caracteristicas de las matrices cuadradas e irreductibles es la
ergodicidad, es decir, que cuando una matriz es iterada en numerosas ocasiones
al final del proceso la proporcion de individuos que contiene cada uno de los
elementos de este vector se mantiene constante. Cuando esto ocurre se dice
que la poblacion ha alcanzado su estructura estable (w) y es en este momento
qgque el valor de ) adquiere sentido para explicar el comportamiento en
crecimiento de la poblacién.

c) Auto-vector izquierdo (v): al igual que en al caso del auto-vector derecho, el
auto vector izquierdo perteneciente al auto-valor dominante es al que se le
puede atribuir un significado bioldgico. Este vector representa el valor
reproductivo de los individuos de los diferentes estadios (de Kroon ef al. 1986,
Caswel 1989). Dicho valor proporciona una evaluacion del valor presente que
tienen los individuos de cada estadio, en términos de su probable aportacion a fa
poblacién en las futuras generaciones, mediante la sumatoria de la multiplicaciéon
de las probabilidades de sobrevivencia y la fecundidad promedio de los estadios
por los cuales va transitando.

Las matrices de transicidn nos permiten proyectar el tamafo de ta poblacién a
corto, mediano y largo plazo, para lo cual, una vez creada la matriz, se mulitiplica por el
vector conformado por el nuimero de individuos que existen en cada estadio de la
poblacion. Dicha multiplicacidn puede ser representada por la ecuacién:

N1 =AM, (3.1)

Donde ny. es el vector que contiene el nimero de individuos de cada estadio al tiempo
t+1. A es la matriz de transicion y n, es un vector que representa la estructura actual de
la poblacion.

Cabe mencionar que como tedo modelo, los analisis matriciales trabajan bajo
ciertos supuestos (Caswell 1989, Pinart & Putz 1992), los cuales son:

¢ Las categorias de tamano y/o edad elegidas describen apropiadamente a la
poblacion.

¢ Los valores de tas entradas de la matriz de transicion no cambian en el tiempo.

No se presentan fenémenos denso-dependientes.

¢ Todos los individuos dentro de una misma clase experimentan las mismas
probabilidades de supervivencia, reproduccién y crecimiento.

+ El destino de los individuos es Markoviano, es decir, no se ve influenciado por su
historia (Bierzychudek 1982).

*

Dada la falta de realidad de la mayoria de los supuestos, no se debe olvidar que
estos modelos matriciales son una herramienta de proyeccién y no de prediccion.
Ademas, es importante considerar que bajo ciertas circunstancias, algunos de estos
supuestos son violados (ver Caswell 1989).
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Individuos originados de semiiila:

*

*
*

Plantulas (p): individuos menores de 0.5 cm de altura, con hojas de apariencia
aplanada generaimente dispuestas en forma de un abanico desplegado.

infantiles (i): individuos pequefios, entre 0.5 a 2.4 cm de altura, donde es posible
distinguir la forma arrosetada. Es una roseta compacta formada por hojas
generalmente carnosas y erguidas.

Juveniles (j): individuos de 2.5 a 4.9 cm de altura, cuyas hojas empiezan a perder
carnosidad, a tomar mas la forma triangular y a curvarse un poco. lnicia la apertura
de la roseta.

Adultos 1 (a1): individuos de 5 a 7.9 cm de altura, con hojas curvas de forma
triangular plana perfectamente distinguible, en los cuales existe la posibilidad de
reproducirce.

Adultos 2 (a2): plantas de 8 a 11.4 cm de altura.

Adultos 3 (a3): plantas mayores de 11.5 cm de aitura.

individuos originadas por propagacion vegetativa

*

Hijuelos (h). individuos entre 0.5-2.4 cm de altura, generalmente aplanados, con
hojas totalmente compactadas, las cuales empiezan a sobresalir ligeramente de la
base de [a hoja.

Juveniles clonales (jc): individuos de 2.5 a 4.9 cm, con hojas muy gruesas y
carnosas.

Adultos clonales 1 (ac1): plantas de 5 a 7.9 cm de altura, con hojas triangulares
planas. lLa roseta es perfectamente distinguible y posee la posibilidad de
reproducirce.

Adultos clonales 2 (ac2): plantas de 8 a 11.4 cm de altura.

Adultos clonales 3 (ac3): plantas con una altura mayor de 11.5 cm.

A partir de las categorias establecidas, las observaciones en campo sobre el

comportamiento de los individuos y el conocimiento de la naturaleza monocarpica de
las rosetas, se elaboré un esquema del ciclo de vida de Tillandsia brachycaulos (Figura
3.1) Las flechas representan los posibles destinos que pueden tener los individuos
dentro de cada estadio entre un afio y otro: crecer lo suficiente para cambiar de estadio

().

sobrevivir sin transitar al siguiente estadio (p)., reproducirse a través de la

produccion de plantulas (F) o de hijuelos (f).
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afio cuatro pasaron al estadio de j y 10 murieron. Una vez liena la tabla de frecuencias,
se procedid a dividir cada celda de cada columna, la cual representa un estadio, entre
el numero de individuos reportados para dicho estadio al inicio del afio evaluado (n).
Con los resuitados se procedio a lienar las matrices de transicion.

Las fecundidades fueron estimadas con base en el numero de plantulas
promedio que cada individuo de un estadio produce durante un afo, ya que, como lo
menciona Caswell (1989), el integrar la categoria de semillas en ef ciclo de vida de
especies que carecen de banco de semillas implica un error de un afio de retraso en el
ciclo de vida. Dado el bajo nimero de plantulas encontradas en el campo, ya sea
porque habia muy pocas o porque no pudieron ser detectadas (debido a su tamario
pequeno, a que se pierden entre el foliaje y a que es facil confundirlas con plantulas de
otras especies de Tillandsia) se decidi6 montar un experimento de germinacién
(capitulo 2), para tener una estimacion mas precisa del reclutamiento. La fecundidad
por estadio con base en el numero de plantulas per capita por estadio (formula 3.2) se
calculd con la férmuta:

Fi= c*s*g" d (3.2)

Es decir, se conté el numero total de capsulas producidas por los individuos del
estadio analizado, dicho nimero fue muiltiplicado por el nimero promedio de semillas
producidas por capsula (150), por fa probabilidad de germinacion (2.4%, 3.1%y 42 %
para 1997, 1998 y 19Q4) y por la probabilidad de dispersién exitosa (0.0045), estimados
a partir de los pro. dios de experimentos de dispersion montados en el campo,
(capitulo 2); por ultimo el valor obtenido fue dividido entre el numero total de individuos
dentro de la categoria. Para saber cuantas semillas se producen en cada capsula, se
contd el namero de semillas de 50 capsulas, las cuales se colectaron al azar fuera de
las parcelas experimentales.

Para estimar la propagacion vegetativa per capita (formula 3.3) por estadio, se
determiné el numero total de hijuelos producidos por los individuos de cada categoria,
para posteriormente dividir esta cantidad entre el numero total de individuos
pertenecientes a dicha categoria.

f = hfind (3.3)
Matrices de transicion

Las probabilidades de transito, de permanencia, los valores de fecundidad, y de
propagacién vegetativa se vaciaron en matrices de transiciéon de tipo Lefkovicht, las
cuales fueron iteradas utilizando el programa desarrollado por Argaez', para estimar la
tasa de crecimiento de la poblacién (A), asi como la estructura estable y el valor
reproductivo (Caswell 1989).

1 Programa inedito desarrollado por el MC. Jorge Argaez en 1996.
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Cov (aj,ag) = (-(aj)(ak))/n (3.8)

Para obtener los limites de confianza de la lambda con un 95 % de confianza, es
necesario estimar la desviacion estandar de 1, para lo cual se calcula la raiz cuadrada
de la varianza; una vez hecho lo anterior, los limites se estableceran sumando o
restando dos veces el error estandar al valor de 2 (A + 2 o) (Zar 1984)

Comparacién de las estructuras poblacionales

Con el fin de determinar si existen diferencias estadisticamente significativas
entre las estructuras poblacionales encontradas al inicio de cada periodo y las
estructuras estables predichas por el modelo (Tabla 3.2), se procedié a realizar
pruebas de X? ( Zar 1984), utilizando el programa estadistico Statistica.

Tabla 3.2 Pruebas de X aplicadas para comparar entre las estructuras poblacionales de T.
brachycaulos encontradas en los diferentes periodo en el PND y las estructuras estables
predichas por las matrices de transicién de los diferentes periodos evaluados.

Estructura Observada Estructura Estable (w)
1997 w 1997
1998 w 1998
1999 w 1999

Otra forma de calcular las diferencias entre estructuras poblacionales es
utilizando el Indice de disimilitud de Keyfitz (féormula 3.7)(Mendoza 1994), el cual indica
qué tan diferentes son las estructuras evaluadas. Para dicho caiculo se resta el valor de
la categoria de |a estructura encontrada def valor de la misma categoria estimada en la
estructura estable (w); la sumatoria de las diferencias que resulten positivas en cada
categoria es el valor del indice.

A= X (est. obs - w), s6lo cuando dichas diferencias sean positivas. (3.7)
Andlisis de sensibilidad y elasticidad

Los analisis de sensibilidad y de elasticidad son un complemento importante de
fos analisis matriciales. Por medio de ellos se evalia cémo cambia el valor de A cuando
se cambia el valor de alguna de las entradas de la matriz y el resto de las entradas
permanecen constantes (Caswell 1983, De Kroon et al. 1986). La diferencia
matematica entre el analisis de sensibilidad (Formula 3.8) y el andlisis de elasticidad
(Formula 3.9) radica en gue mientras en el primero se evalia el cambio absoluto del
valor de la entrada sobre el valor de %, en el segundo se evaltia el cambio proporcional
de dicha entrada sobre A (Caswell 1989, De Kroon et al. 1986).

Sii= (51/53“') (3.8)

e;= (5M/day) ™ (aifr) 6 si™(a@yfh) 6 <w,v>/ <W,V> (3.9)
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cuales se construyeron utilizando las tablas de frecuencias previamente obtenidas. Los
modelos log lineares fueron realizados utilizando el programa estadistico Statistica.

Variabilidad temporal

Uno de los supuestos bajo los que trabajan los analisis matriciales es que las
condiciones no varian a través del tiempo, a pesar de que es bien sabido que fas
condiciones ambientales que afectan las tasas demograficas varian temporalmente
(Bierzychudek 1982, Moloney 1988, Horvitz & Schemske 1995). A raiz de esto, se han
desarrollado diferentes métodos tratando de incorporar eventos estocasticos dentro del
modelaje de la dinamica de las poblaciones (Bierzychudek 1982, Foster & Marks 1987,
Caswell 1989, Silva et al. 1991, Caswell & Trevisan 1994).

Dentro de este trabajo se utilizd el método aplicado por Caswell y Trevisan
(1994), Silva et al. (1991) y Foster y Marks (1987), el cual consiste en multiplicar las
matrices de cada afio (A™ h=1,2..m, donde A= matriz anual, h= afio analizado, m=

altimo afio analizado) para crear una serie de matrices periddicas (A’). Las matrices
periédicas asumen que las condiciones que imperaron durante el periodo evaluado se
repiten ciclicamente y representan todas las posibles transiciones que ocurririan con
Jas condiciones evaluadas. Aunque no se puede asegurar que las condiciones se
repitan ciclicamente, se decidié utilizar dicho procedimiento a fin de modelar el
comportamiento de la dinamica de fa poblaciéon involucrando fluctuaciones en las

condiciones del medio. El nimero de matrices A" va estar en funcion del nimero de
combinaciones posibies segun el orden en que sean multiplicadas las matices anuales
analizadas (A"™), las cuales a su vez son multiplicadas por un vector al tiempo t.

Nie m= [ AYAG  A™] nt) = A'ng, (3.10)

Dependiendo del orden en que se muiltipliquen las matrices se obtendra una
matriz A" diferente; sin embargo, los valores de lambda obtenidos de todas las matrices
A’ seran iguales.

Al iterar la matriz A" hasta alcanzar la estructura estable, obtenemos la tasa de
crecimiento de la poblacién (1), sélo que en este caso se ha incorporado ya la
variabilidad temporal en el comportamiento demografico de la especie.

RESULTADOS

Las matrices de transicién obtenidas durante los tres periodos evaluados (Tabla
3.3) muestran una clara tendencia creciente en los valores de fecundidad, tanto por
plantulas como por hijuelos, conforme aumenta el tamafio de los individuos. Asimismo,
se observa que los individuos originados por propagacion vegetativa presentan un
mayor nimero de transiciones, es decir que pueden transitar mas de una categoria en
el lapso de un afio, producto de un crecimiento mas acelerado que el de plantas que
provienen de semillas.
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Figura 3.6 Suma de elasticidad por origen de T. brachycaulos dentro del PNDdurante los tres periodos
evaluados. Individuos originados por semilia (m), individuos generados por propagacién
vegetativa (O).

Cuando se suman los valores de elasticidad por proceso (Figura 3.5) y por
origen (Figura 3.6), se observa nuevamente que los valores de A durante los tres afnos
estan fuertemente determinados por el comportamiento de los individuos originados por
propagacion vegetativa. Sin embargo, es importante destacar que durante el periodo
1999, los valores de elasticidad de los individuos producidos por semilla se incrementd
considerablemente, como resultado del incremento de fecundidad y sobrevivencia que
durante ese periodo presentaron los individuos generados por esta via. No obstante
dichos resultados deben ser tomados con cautela ya que los calculos de las
probabilidades de transicién se calcularon con base en muy pocos individuos (menos
de 15).

Los resultados del andlisis de los modelos log-linear sobre las matrices de
transicion (Tabla 3.10) muestran que el destino de los individuos es dependiente del
estadio inicial asi como del afio y que la interaccion afio*estadio en el destino de los
individuos no es estadisticamente significativa.
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semillas es relativamente escaso (MacFeadan 1985; Garcia-Franco 1990; Mendoza
1994), en T. brachycaulos la presencia de numerosos genets de diferentes tamarios,
los valores de fecundidad via plantula registrados durante el estudio y el nimero de
plantulas encontradas en el campo, sugieren que el reclutamiento de plantulas es un
evento continuo en esta poblacion. Estos eventos frecuentes pero de bajo
reclutamiento han sido reportados para otras especies de epifitas (Hernandez-Apolinar
1992, Larson 1992, Tremblay 1997, Zotz 1998). El aumento en la fecundidad durante el
periodo 1999, sugiere la ocurrencia de afios con un elevado reclutamiento de
individuos via piantula, como ocurre en especie con otra formas de vida en donde el
reclutamiento de individuos se da por pulsos (Martinez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995).

Tillandsia brachycaulos presenté tasas elevadas de mortalidad en los primeros
estadios provenientes por semilla; este comportamiento parece ser un evento comun
dentro de las especies de epifitas, al igual que en especies con otras formas de vida.
Zotz (1998) reporta una mortalidad del 50% de los individuos infantiles de la orquidea
Dimerandra emerginata, en tantc que Tremblay (1997) estudiando otra orquidea
(Lepanthes cantensis), reporta mortalidades del 28.9% en individuos juveniles. Por su
parte, Hietz (1997) registré el 33 % de mortalidad en individuos menores de 2 cm en
diferentes especies del género Tillandsia. Tillandsia circinnata, Laelia speciosa y
Encyclia tampensis presentan igualmente altas tasas de mortalidad en estadios
infantiles (Benzing 1981, Hernandez-Apolinar 1992, Larson 1992).

Estos autores mencionan que la muerte por sequia es la principal causa de
pérdida de individuos en los estadios infantiles, sin embargo, en T. brachycaulos la
principal causa de muerte fue la caida de plantas por ruptura de las ramas, seguida de
la muerte por sequia. Este hecho podria ser atribuido a que la mayoria de los
individuos infantiles provenientes de semilla se posan en las ramas mas externas y
delgadas de los arboles, las cuales son mas susceptibles de romperse. Hietz (1997)
sefala que las probabilidades de muerte por caida disminuyen conforme aumenta el
diametro de la rama soporte.

Una vez que se ha superado la fase critica de plantula, la tasa de mortalidad es
relativamente constante para el resto de los estadios, hasta la muerte al momento de
reproducirse. Benzing (bromelias) (1981), Hietz (bromelias) (1997) y Zotz (orquideas)
(1998) también han sefialado a la caida del hospedero como uno de las causas mas
frecuentes de la pérdida de individuos de estadios superiores. Ademas de la pérdida de
individuos por ruptura o el desprendimiento de la corteza del arbol hospedero, en T.
brachycaulos se presenta una elevada tasa de mortalidad debida a la pudricién del
meristemo apical de las rosetas, ocasionado posiblemente por la larva de un
curculibnido (observacion personat).

La disminucién en el numero de individuos de T. brachycaulos a lo largo del
estudio, asi como los bajos valores de A encontrados durante los dos primeros
periodos sugieren que la poblacion se encuentra decreciendo. Dicho supuesto es
corroborado cuando se simula el comportamiento de la poblacion incorporando la
variabilidad temporal asumiendo un comportamiento ciclico de los tres periodos
evaluados.
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encontraban posados en el suelo, los cuales presentaban una apariencia saludable y al
parecer sobrevivian por largos periodos de tiempos. Ante este hecho surgieron varias
preguntas: ;Cuédl es el porcentaje anual de caida de los individuos de T.
brachycaulos?, jposeen todos los individuos iguales probabilidades de caer al suelo?,
¢qué pasa con estos individuos una vez que han caido?, ;son las causas de muerte
las mismas que para los individuos epifitos?, ;contribuyen de alguna manera al
mantenimiento de las poblaciones epifitas?

METODOLOGIA

E! porcentaje anual de caida de individuos de T. brachycaulos en cada uno de
los sitios de muestreo se calculé con base en los datos generados durante los censos
bimensuales de las poblaciones epifitas, de noviembre de 1996 a diciembre de 1997,
de acuerdo con la férmula siguiente:

% Caida = (ind caidos/ ind) * 100 (4.1)

A fin de evaluar si todos los individuos tienen ia misma probabilidad de caer, se
parti6 de los siguientes supuestos: primero, dado que la probabilidad de caida esta
intimamente ligada a la estabilidad del substrato, es factible esperar que los individuos
posados sobre las ramas mas delgadas presenten las tasas de caidas mas elevadas.
Por ello, se procedié a registrar la posicion de cada una de las rosetas dentro del
forofito, el cual se dividié en cinco zonas: la zona del tronco (Tr), la de las ramas
primarias (R1), secundarias (R2), terciarias (R3) y cuaternarias (R4). Esta division se
realiz6 segun el patrén natural de bifurcacion de las ramas de Gymnopodium
floribundum (Figura 4.1). Para comprobar dicho supuesto se estim6 el porcentaje de
caida por zona en cada uno de los sitios.

Segundo, dado que la estabilidad del substrato se ve afectada por el peso de los
individuos, es de esperar que los individuos (genets o ramets) mas grandes y pesados
presenten tasas de caida mayores. Por esta razén se procedi6 a calcular el porcentaje
de caida para cada estadio en cada uno de los sitios.

Los porcentajes de caida tanto por estadio como por posicion fueron
comparados utilizando pruebas de comparacién de proporciones utilizando el
estadistico de la prueba de X* (Zar 1984), a fin de determinar si existian diferencias
significativas.

El destino de las rosetas caidas de 7. brachycaulos se determind mediante el
seguimiento del comportamiento de trescientas rosetas previamente posadas sobre el
suelo, 100 en cada una de los sitios de estudio. Para ello, en abril de 1997 se
seleccionaron aleatoriamente trescientas rosetas caidas de T. brachycaulos. Se tuvo
cuidado de seleccionar solamente aquellas que presentaran una apariencia saludable,
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Figura 4.1 Porcentaje de individuos marcados de T. brachycaulos pertenecientes a los diferentes estadios
del ciclo de vida de esta especie, posados sobre nueve arboles deG. floribundum en el PND.

La distribucion de las rosetas de 7. brachycaulos sobre G. floribundum no es
uniforme, tanto en nimero como en representantes de cada estadio (Figura 4.1).
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asi sus posibilidades de romperse; b) la mayoria de los individuos clonales se
encuentran localizados en las ramas primarias y secundarias las cuales son mas
fuertes que las ramas terciarias y cuaternarias (Grafica 4.1). Contrario a lo esperado, el
estadio de plantulas, es decir, el de menor peso, fue el que presenté las probabilidades
de eaida mas alta. Al parecer son dos los factores que estan determinando este hecho:
a) la falta de raices durante los estadios tempranos de desarrolio, en donde las
plantulas quedan sujetas al forofito mediante el apéndice plumoso de la semilla hasta
que su sistema radicular se desarrolla, lo que facilita que se desprendan del hospedero;
b) el alto porcentaje de plantulas que se localizan sobre ramas terciarias y cuaternarias
las cuales son mas susceptibles de romperse (Figura 4.1).

TABLA 4.2. Porcentaje anual de caida por sitio con base al estadio. n es el numero de individuos
utilizados para hacer el cdlculo.

Parcela 1 Parcela 2 Parcela 3
Estadio n Tasa de caida n Tasadecaida n Tasa de caida
(%) (%) (%)
p 5 60.80 4 68.90 5 70.00
i 23 27.27 34 25.71 20 53.13
j 38 15.00 22 29.17 13 21.43
a, 32 13.88 17 13.64 18 5.56
a, 28 3.45 19 2.86 14 0.00
a, 7 0.00 3 0.00 8 0.00
h 20 8.33 31 26.09 10 14.28
ic 36 4.44 30 29.17 21 7.69
ac, 33 12.96 130 13.04 8 0.00
ac, 130 5.88 50 0.00 33 0.00
ac, 40 577 6 0.00 30 0.00

De los 300 individuos caidos que se siguieron evaluados en el suelo, sélo seis
sobrevivieron mas de 16 meses, obteniéndose una tasa anual de mortalidad del 98%.
Las causas de muerte reportadas fueron pudricidén del meristemo (9%) y muerte por
causas desconocidas (91%) en las que los individuos presentaban una apariencia
completamente seca. No se reportaron muertes provocadas por herbivoria (en el
sentido de pérdida de area foliar) para ninguno de los dos ambientes (epifito y
terrestre). Para el ambito epifito tres causas de pérdida de rosetas fueron reportadas:
pudricién de meristemo (50%), caida del hospedero (19%) y muerte por causas
desconocidas (31%).

Al relacionar los factores ambientales con las tasas de mortalidad de los
individuos caidos, se observa una fuerte relacién entre la mortalidad y el
comportamiento de la temperatura y la precipitacion (Gréfica 4.2). El valor de r* al
realizar una regresién multiple (transformando la tasa de mortalidad con la fusion del
arcoseno de la raiz cuadrada) considerando estas dos variables fue altamente
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DISCUSION

La caida de individuos de las pobiaciones epifitas es un evento cotidiano
(Benzing 1981a, Matelson ef al. 1993, Hietz 1997). En el parque de Dzibilchaitun poco
mas del 11 % de ia poblaciébn muestral epifita de T. brachycaulos se perdi6 por este
medio en el transcurso de un afo (noviembre 96- diciembre97). Hietz (1997), en su
estudio de la dindmica poblacional de diferentes especies de epifitas, reporta que las
probabilidades de caida de individuos epifitos disminuyen conforme se aumenta el
grosor de la rama sobre la cual se encuentran posadas, las tasas de caida de
individuos en Dzibilchaltin apoyan esta idea. Este fendmeno sin duda afecta la
contribucién reproductiva de los individuos localizados en diferentes zonas del forofito,
ya que por un lado los individuos localizados en las ramas primarias y secundarias
tienen mayores probabilidades de permanecer en el arboi y por tanto tienen la
oportunidad de contribuir por mas tiempo a la poblacién, tanto en la producciéon de
semillas como en la generacién de hijuelos. Asimismo, es sabido que el tamarfio de los
genets esta directamente relacionado con la fecundidad de los mismos (Oyama 1990,
Mendoza & Franco 1998), y dado que son los genets de las ramas primarias y
secundarias, quienes en general presentan los tamafos mas grandes (numero de
ramets), estarian contribuyendo con una mayor produccién de nuevos individuos.

En general, se asume que cuando un individuo cae al suelo muere rapidamente
(Benzing 1981a). Matelson et al. (1993) sugieren tres causas principales de muerte en
este tipo de individuos en un bosque de niebla: una relacionada con la diferencia en
cuanto a patdégenos, herbivoros y simbiontes que entre ambientes pudiera existir; otra
se refiere a la disminucién de la tasa fotosintética, dadas las diferencias
microambientales entre el suelo y el dosel; y por ultimo, mencionan la acumulacién de
hojarasca sobre los individuos como una posible causa de muerte, ya que esto
obstruiria el paso de la luz aumentando asi la humedad relativa la cual favorece la
incidencia de patbégenos.

Al parecer, en nuestro estudio los factores mencionados por Matelson et al.
(1993) no son los causantes de la elevada mortalidad de los individuos caidos. Por una
parte, no se reportaron muertes por herbivoros, y por otra, se observaron individuos
epifitos creciendo sin problema a alturas de 15 cm sobre el suelo, por lo que se
esperaria que el ambiente luminico a esa altura fuera similar que al ras del suelo. Esto
parece indicar que el gradiente de luz en la escala vertical que se presenta en estas
selvas no es tan contrastante como el reportado para otros tipos de selvas (Chazon &
Fetcher 1984), o bien que T. brachycaulos es una especie con tolerancia a la sombra.

Benzing (1981a) reporta que las epifitas que caen al suelo mueren rapidamente
por su intolerancia al aumento de la humedad en el medio, lo cual provoca que las alas
de los tricomas, en las bromelias, se flexionen formando una ligera pelicula de agua
sobre los estomas, dificultando el intercambio gaseoso originando asi la muerte de los
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DISCUSION GENERAL

El presente trabajo es uno de los estudios de la dindmica poblacional mas
completos que se hayan realizado para una especie de planta epifita, ya que a
diferencia de otros estudios, en este se evaluaron por un periodo de tres aros
diversos aspectos relacionados on el crecimiento, la sobrevivencia y la
reproduccién de los individuos, acgeméas de la germinacion y dispersion de las
semillas. A partir de la utilizacion de técniras matriciales fue posible estimar la tasa
intrinseca de crecimiento de la poblacié \) durante los tres afos de estudio. La
variabilidad temporal en el comportamiento gliobal de la poblacién fue explorada
por medio de una matriz periédica. Mediante analisis de sensibilidad y elasticidad
se estimo la importancia de las tasas vitales (fecundidad, propagacion, crecimiento
y sobrevivencia) de los diferentes estadios en el mantenimiento de la poblacién.
Con estos mismos andlisis y considerando el numero de genets que conforman la
poblacién, se evalud la importancia relativa de la reproduccién sexual versus la
propagacién vegetativa en la dindmica de esta poblacién. Asimismo, se abordd en
detalle el proceso de dispersibn de semillas, un proceso que por su dificil
evaluacion ha sido poco estudiado en la mayoria de los trabajos con un enfoque
poblacional. Finaimente, se explord el destino de individuos caidos de Tillandsia
brachycaulos y su posible contribucién dentro de la dindmica de la poblacion
epifita.

En el presente capitulo se pretende integrar y discutir todos estos
resultados y poner en perspectiva el comportamiento demografico de T.
brachycaulos con respecto al de otras especies epifitas y de otras especies que
poseen la capacidad de propagarse vegetativamente.

Tillandsia brachycaulos presenta dos estrategias “reproductivas” que
pueden ser conceptualizadas como alternativas en la colonizacion y
aprovechamiento de espacies y recursos disponibles en el habitat. La generacion
de semillas vagiles permite la colonizacion de nuevos ambientes, en tanto que la
generacion de hijuelos favorece el mantenimiento y explotacién de los micrositios.
Los individuos originados por cada una de estas vias manifiestan distintos
comportamientos segun su origen, ya que presentan tasas de sobrevivencia,
crecimiento y reproduccién diferentes entre plantulas e hijuelos. Por lo que el
destino y la contribucién demogréfica de éstos es diferente y con ello, su
importancia en el comportamiento de la poblacion.

Al parecer, la dindmica poblacional de T. brachycaulos esta modelada
fuertemente por la produccion de hijuelos, asi como por los procesos que sobre
ellos estan operando, tanto en su crecimiento y su fecundidad, como en las
causas de mortalidad. Este comportamiento acerca del predominio de los ramets
en el mantenimiento de la poblacion ya ha sido documentado e numerosas
especies clonales (Lovett-Doustt 1981, Cook 1983).
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epifitas, ante dos de los compromisos mas reconocidos en la evolucién de
historias de vida, como son el de sobrevivir (y/o crecer) y reproducirse, asi como
el numero de eventos reproductivos se presentan a lo largo del ciclo de vida de la
especie (Stearns 1992, Crawley 1997). Es decir, se reconoce en general que
ambientes impredecibles y con baja supervivencia de infantiles favorecen que las
especies sean perennes y policarpicas (Stern 1992, Morris & Doak 1998), por lo
que se esperaria que la especies epifitas presentasen estos sindromes. No
obstante, dos caracteristicas del ambito epifito, la oligotrofia (poca disponibilidad
de nutrimentos y agua para crecer y reproducirse) y las perturbaciones frecuentes
(lo que provoca la caida de individuos), parecen limitar esto.

Numerosas especies epifitas parecen haber resuelto este conflicto
mediante la generacioén de ramets monocarpicos que por un lado eviten los gastos
energéticos de la supervivencia post-reproductiva, asegurando de este modo mas
recursos a la reproduccién (tanto sexual como asexual) y por otro lado constituyan
una forma de perennacion del genotipo (genet), confiriéndole asi la probabilidad
de varios eventos reproductivos (policarpia).

Sin embargo, a pesar de los bajos porcentajes de germinacion,
establecimiento y sobrevivencia de los individuos originados via semilla, el
reclutamiento de nuevos individuos por la propagacion vegetativa parece ser de
gran importancia para la poblacién de T. brachycaulos. Aproximadamente el 26%
de los individuos que conformaban la poblacion muestral durante los tres afios de
estudio, corresponden a individuos originados por semilla, y del 74% restante, la
mayoria (46 %) estaba conformada por genets no mayores de tres ramets. Esto
nos da una medida de la frecuencia de establecimiento de nuevos genets.
Ademas, aunque los valores de elasticidad de los individuos originados por
semilla fueron bajos (menos del 2%), durante el periodo 99-00, estos se
incrementaron considerablemente (38%), mostrando que existe una fuerte
variacion temporal en el proceso de germinacién y establecimiento de nuevos
individuos y en los procesos gque sobre estos genets operan, lo cual puede llegar a
tener relevancia en el comportamiento de la poblacion.

Finalmente, como ya se menciond, una de las principales causas de muerte
es la caida de los genets, por lo que la generacién de semillas vagiles que
constantemente estén colonizando nuevos substratos es clave en el
mantenimiento de la poblacién a largo plazo.

A pesar de que la poblacion de T. brachyacaulos dentro del parque
nacional de Dzibilchaltin es sumamente abundante comparada con las
poblaciones de las otras especies de epifitas que habitan el parque, lo que
sugeriria que es una poblacién que se encuentra creciendo o al menos en
equilibrio, los resultados del presente trabajo sugieren lo contrario. La considerable
disminucién en el nimero de individuos que conformaban la poblacién muestral,
junto con los valores de A calculados con las tasas vitales presentes durante los
afos evaluados, sugieren que la poblacion se encuentra decreciendo.
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y la generacion de nuevos individuos a través de la propagacion vegetativa (Piquot
et al. 1998), como sucede con T. brachycaulos.

El presente trabajo aport6 valiosa informacién en el incipiente campo de la
demografia de plantas epifitas, asi como al campo de la demografia de plantas
clonales. Se mostrd, en contraste con otros estudio demograficos de plantas
clonales, que el comportamiento demografico de los individuos originados por
propagacién vegetativa es distinto al de los individuos originados por semilla a lo
largo de los distintos estadios del ciclo de vida (Foster & Marks 1987, Mendoza
1994, Damman & Cain 1998). Se corrobord lo expuesto por Benzing (1981) en
cuanto a que la produccion de hijuelos estd jugando un papel clave en el
mantenimiento de los micrositios colonizados, manteniendo Ja poblacién a corto y
mediano plazo, mientras que la produccién de semillas vagiles (a pesar de que la
gran mayoria de ellas se queda dentro del mismo forofito) es primordial para la
colonizacién a iarga distancia y en el mantenimiento a largo plazo de la poblacién
(o metapoblacion), ya que de otro modo la expectativa de vida maxima de la
poblacion seria el tiempo de permanencia del forofito. Asimismo, se mostré que
existe una marcada variabilidad temporal en los valores de la tasa intrinseca de
crecimiento de la poblacién, similar a los reportado en otras especies no epifitas
(Bierzychudek 1982, Moloney 1988, Horvitz & Schemske 1995).
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