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RESUMEN 

Se estudió la dinámica poblacional de Tillandsia brachycaulos, una especie 
epífita- de forma arrosetada que presenta propagación vegetativa mediante la 
generación de hijuelos. El estudio se realizó durante un lapso de tres años en una 
selva baja caducifolia del norte de la Península de Yucatán . La población muestra! 
la constituyeron los individuos de T. brachycaulos que se encontraban posados 
sobre nueve árboles de Gymnopodium f/oribundum, localizados dentro del Parque 
Nacional de Dzibilchaltun. En el presente trabajo se decidió considerar como 
individuo demográfico a cada una de las rosetas, las cuales fueron clasificadas­
según su origen (sexual o vegetativo) y agrupadas en estadios definidos por 
caracteres morfológicos. 

A fin de estimar la importancia del fenómeno de dispersión y el proceso de 
germinación en la dinámica poblacinal de esta especie, se montaron experimentos 
de dispersión y germinación de semillas en campo y en laboratorio. Se observó 
que la dispersión de las semillas de T. brachycaulos se ve influenciada por la 
altura a la cual son liberadas y que la mayoría de ellas se depositan a corta 
distancia de la planta madre. Sin embargo, algunas son transportadas a más de 
15 m. El porcentaje de germinación en campo (2 .4, 3.1 y 4.2 % para 1997,1998 y 
1999 respectivamente) no mostró diferencias significativas entre años siendo en 
general inferior al reportado en laboratorio. 

Las tasas de fecundidad , sobrevivencia, crecimiento y propagación 
vegetativa de los diferentes estadios fueron estimadas mediante censos 
periódicos. Las tasas de mortalidad en los estadios originados por semilla y 
propagación vegetativa fueron similares, siendo la pudrición de meristemos y la 
caída de rosetas las principales causas de muerte. Sin embargo, las rosetas 
originadas por propagación vegetativa presentaron tasas de crecimiento y 
fecundidad (tanto sexual como asexualmente) superiores a las rosetas originadas 
por semillas. También se determinó que la contribución demográfica de las rosetas 
una vez que caen al suelo es nula. 

La tasa finita de incremento poblacional (A.) fue calculada utilizando matrices 
tipo Lefkovitch , mientras que la contribución de las entradas de la matriz al 
comportamiento de lambda, se determinó por medio de análisis de sensibilidad y 
elasticidad derivados de las matrices de proyección. Los valores calculados de 
A. mostraron un comportamiento demográfico variable entre años (0.75, 0.8 y 1.08 
para 1997,1998 y 1999 respectivamente) . Al incorporar la variabilidad temporal en 
el cálculo del valor de A., mediante la utilización de una matriz periódica , se 
observó que la población se encontraba decreciendo (0.85). 

Los análisis de sensibilidad y elasticidad mostraron que el estadio de 
hijuelos es el que, en general , tiene más influencia en el comportamiento de A. . 



Cuando se sumaron las entradas de elasticidad por proceso demográfico 
(crecimiento, fecundidad vía semillas, fecundidad vía hijuelos, y permanencia) en 
función del origen de los individuos, se observó que el crecimiento de los 
individuos originados por propagación vegetativa posee los valores más altos. 

A pesar de los bajos valores de elasticidad presentados por las rosetas 
originadas vía semilla comparados con los valores de las rosetas originadas por 
propagación vegetativa, el gran número de genets presentes en la población, así 
como las altas probabilidades de caída por parte de las rosetas, sugieren que la 
colonización de nuevos sitios mediante la dispersión de semillas vágiles es de 
gran importancia para el mantenimiento de estas poblaciones. 



ABSTRACT 

Population dynamics of Tillandsía brachycaulos, an epiphytic bromeliad that 
reproduces both sexually and asexually, was followed for three years in a dry 
tropical forest of the Yucatan Peninsula. Study population included all rosettes 
encountered on nine trees of Gymnopodíum floríbundum. Individual rosettes were 
classified as belonging to one of el~ven life stages based on their origin (sexual or 
asexual) and morphological characteristics. Censuses were conducted bimonthly 
from December 1996 to December 1999 when rosette height, number of capsules, 
ramets produced, and death of each individual was recorded . Asexual stages had 
higher annual growth and fecundity rates than sexual stages, while mortality rates 
were similar. The main cause of mortality in the population was the necrosis of the 
apical meristem and the dislodgment and subsequent fall of individuals to the 
ground; individuals that fell to the ground died within 12 months. Seed dispersa! in 
the field depended on the height of the seed source, however most seeds traveled 
only a short distance from the source. The rate of seed germination in the 
laboratory was 98%, while field germination was ~ss: 2.4, 3.1, and 4.2% for 
1997,1998, and 1999, respectively. Lefkovicht matrices 'were used to estimate the 
finite rate of increase of population (A.) which varied fro~' 0.75 in 1997 to 1.08 in 
1999. A periodic matrix used to incorporate temporal variability indicated that 
population size is decreasing (A-=0.85). Each matrix celrs contribution to A. was 
estimated by sensibility and elasticity analyses. The smallest asexual lite stage had 
the greatest influence on A. and the growth rate of asexual individuals had the 
highest elasticity value. Because of the high probability of falling of individuals, 
recruitment of new individuals by seed appears very important for this species. 





INTRODUCCIÓN 

Considerado como la última frontera biótica entre el cielo y la tierra, el dosel 
de las selvas tropicales es una de las comunidades con mayor biodiversidad sobre 
la tierra. Se estima que cerca de 30 millones de especies de insectos (Erwin 
1983} , poco más de 2 500 especies de plantas epífitas (Benzing 1990) y otras 
muchas especies animales y vegetales forman parte de esta comunidad. 

Uno de los componentes más conspicuos en el dosel de las selvas son las 
plantas epífitas. Las cuales, se definen como aquellas que pasan al menos parte 
de su ciclo de vida posadas sobre otras plantas, pero sin tomar recursos 
directamente de ellas (Benzing 1990). Este tipo de plantas pueden llegar a 
representar más de un tercio de las especies vegetales que conforman la 
comunidad , incrementando considerablemente la diversidad de estos ecosistemas 
tropicales (Gentry & Dodson 1987). Asimismo, las plantas epífitas ocupan un lugar 
importante dentro del ciclo de nutrimentos de los ecosistemas tropicales, dada su 
posición dentro de las rutas primarias de los mismos (Nadkarni 1984), así como 
por sus inusuales formas de adquirirlos (Virzo de Santo et al. 1976, Benzing 1990, 
Nadkarni & Matelson 1991), además de su capacidad para almacenar agua 
(Venekalass et al. 1990). No sólo son importantes desde un punto de vista 
nutricional, sino que también llegan a jugar un papel importante en el 
funcionamiento del ecosistema, debido a la cantidad de interacciones que 
establecen con organismos animales (Beutelspacher 1971, Ackerman et al. 1996}, 
vegetales (Strong 1977, Montaña et al. 1997) y microorganismos (Bermudes & 
Benzing 1991 , Janos 1993). 

No existen características umcas que definan al ámbito epífito, ni 
características distintivas de los miembros que lo conforman (Madison 1977, 
Benzing 1990). Sin embargo, se considera que en general en el ámbito epífito 
existe una baja disponibilidad de agua y nutrimentos, cambios bruscos de 
temperatura, altas velocidades de viento, distribución aparchonada del hábitat 
colonizable e inestabilidad del substrato (Benzing 1981 , 1990, Nadkarni 1984, 
Bennett 1991 ). Se sugiere que estas características del ambiente imponen 
presiones selectivas que han llevado a numerosas adaptaciones de las plantas 
epífitas que les permite sobrevivir dentro de este ambiente (Benzing 1981 , 1990, 
Richards 1996). Una de las adaptaciones desarrolladas es la extraordinaria 
capacidad reproductiva que muchas de estas especies presentan , la cual consiste 
en un esfuerzo sexual destinado a producir propágulos móviles para la conquista 
permanente de nuevos hábitats, así como un esfuerzo asexual para la producción 
de ramets que aseguren la permanencia a largo plazo en los sitios colonizados 
(Benzing 1981). 

La producción de ramets, entendida como la generación de individuos 
geneticamente iguales y potencialmente independientes a partir de los meristemos 
vegetativos de una planta (Harper 1977), ha demostrado ser una estrategia muy 

. exitosa en la naturaleza (Cook 1983). El éxito de este tipo de especies radica en 



los beneficios que otorga la propagación vegetativa como son: la capacidad de 
acaparar eficientemente el espacio, establecer nuevos individuos cuando las 
condiciones para la germinación 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) señalan que en aquellas especies de plantas que 
presentan propagación vegetativa el comportamiento poblacional puede ser 
analizado en dos niveles: el de la población de genets y el de la población de 
ramets. En plantas clonales dada la dificultad de diferenciar los genets que 
conforman una población, diversós estudios de dinámica poblacional se han 
avocado al estudio de la dinámica de los ramets, tomando la dinámica de éstos 
como una medida indirecta de la dinámica de genets, ya que el destino de los 
genets está 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 sólo afectan el tamaño y por tanto la adecuación del genet, mientras 
que las tasas de mortalidad y natalidad de los genets influencian directamente el 
tamaño efectivo de las poblaciones, teniendo importantes repercusiones 
ecológicas y evolutivas (Cook 1983, Mendoza 1994). 

Los estudios de dinámica poblacional están enfocados al análisis del 
tamaño 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 bióticos, 
abióticos y genéticos, la respuesta de dichas tasas al ambiente determina la 
dinámica de la población en un tiempo ecológico (Silvertown & Lovett-Doust 1993) 
y la evolución de historias de vida en un tiempo evolutivo (Caswell 1989). 

El análisis de la dinámica de las poblaciones nos permite conocer 
características acerca de la biología básica de las especies a través de la 
descripción de su ciclo de vida, el cual constituye la unidad fundamental de 
descripción de un organismo (Caswell 1989). Además, a través de este tipo de 
estudios es posible conocer cuáles son los factores que están regulando el 
tamaño de las poblaciones (Harper 1977, Solbrig 1981). De igual modo, nos 
permiten hacer inferencias acerca del posible efecto de las tasas vitales en la 
distribución de los genotipos y más aún en la distribución de la especie (Silvertown 
& Lovctt-Doust 1993). 

Los estudios de dinámica poblacional nos permiten además proyectar el 
tamaño de las poblaciones hacia el futuro, utilizando para ello modelos matriciales 
mediante los cuales es posible estimar la tasa finita de incremento de la población 
(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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1988, Caswell 1989). Uno de los supuestos de estos modelos es que el 
comportamiento de los individuos no cambia a través del tiempo -ni del espacio, no 
obstante que numerosos estudios han demostrado que el comportamiento 
poblacional se ve alterado por variaciones espaciales y temporales (Bierzychudek 
1982, Moloney 1988, Durán 1992, Horvitz & Schemske 1995). Por ello, se 
recomienda estudiar a las especies en diferentes lugares y por varios años, a fin 
de tener una medida más realista del comportamiento de sus poblaciones. 

Dado que las características de historia de vida son una respuesta 
demográfica a un ambiente determinado, la tasa finita de crecimiento de las 
poblaciones (A.) ha sido considerada como una medida de la adecuación de éstas. 
En tanto que el cambio de A. en función de algún cambio en los parámetros 
demográficos, se considera como una medida de la presión selectiva que sobre 
dicho parámetro se está ejerciendo (Lande & Arnold 1983, Caswell 198~) . 

Desde el punto de vista demográfico. las epifitas representan un interesante 
campo de estudio dado el ambiente en que se desarrollan , el cual puede llegar a 
ser extremadamente distinto al terrestre, lo que plantea la oportunidad de explorar 
acerca de cuáles han sido las características demográficas que les han permitido 
sobrevivir en ese tipo de ambiente, así como cuáles han sido las posibles 
presiones selectivas que han modelado sus historias de vida. Además , la 
capacidad de propagarse vegetativamente que muchas especies epifitas 
presentan, les confiere otro punto de interés dentro del campo de los estudios 
poblacionales, ya que son pocos los estudios que han cuantificado la contribución 
relativa de la reproducción sexual y asexual en el crecimiento y mantenimiento de 
las poblaciones que presentan ambas formas de propagación (Sarukhán & Gadgil 
1974, McFadden 1991 , Mendoza 1994) 

Con base en los puntos expuestos, se planteó desarrollar el estud io de la 
dinámica poblacional de Tillandsia brachycaulos, una bromelia epifita , durante un 
lapso de tres años utilizando matrices de transición del tipo Leftkovich . Para ello, 
se plantearon las siguientes preguntas: ¿Cómo es el ciclo de vida de T. 
brachycau/os? ¿Qué repercusiones tiene el conjunto de tasas vita les que presenta 
esta especie en el tamaño de sus poblaciones? ¿Qué papel juega la propagación' 
vegetativa en el mantenimiento de la población dentro del parque? ¿Presentan 
patrones demográficos distintos los individuos originados por semilla de aquellos 
que se orig inan vegetativamente? ¿Cuáles son los estadios y procesos que 
determinan el comportamiento de la población? ¿Cuál es la variabilidad tempora l y 
espacial del comportamiento demográfico de esta especie? Con las respuestas a 
dichas preguntas se pretende contribuir a enriquecer el conocimiento de la 
ecología de poblaciones, no sólo de las plantas epifitas, sino de las especies 
clonales en general. 

Un aspecto adicional es el hecho de que este estudio podría ser utilizado 
como base para el desarrollo de un plan de manejo y conservación de esta 
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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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CAPITULO 1 

ANTECEDENTES 

PLANTAS EPÍFITAS 

Aunque las especies epifitas son características de las comunidades 
tropicales , alcanzando su mayor diversidad y abundancia en los bosques nubosos 
de montaña (Gentry & Dodson 1987a), también se encuentran en otros tipos de 
vegetación como son selvas secas, manglares y desiertos entre otros (Gentry & 
Dodson 1987b, lbisch 1996, Olmsted & Gómez-Juárez 1996), pero en menor 
diversidad y abundancia. 

La comunidad epifita puede llegar a jugar un papel preponderante en el 
funcionamiento de los ecosistemas tropicales, dada su capacidad de capturar y 
almacenar nutrimentos de la atmósfera , de formar humus y de concentrar 
recursos orgánicos e inorgánicos que de otra forma se perderían por lavado 
(Nadkarni 1984, 1986, Nadkarni & Longino 1990, Nadkarni & Matelson 1991 , 
1992, Lugo & Scatena 1992, Clark et al. 1998). 

Las especies epifitas , definidas como aquellas cuyos individuos pasan al 
menos una parte de su vida posados sobre otras plantas sin tomar nutrimentos 
directamente de su hospedero (Benzing 1990), se encuentran ampliamente 
distribuidas taxonómicamente en 83 familias de plantas vasculares (Gentry & 
Dodson 1987b). Sin embargo, son pocas las familias que han podido diversificarse 
en este medio, siendo las familias Orchidaceae, Araceae y Bromeliaceae las que 
cuentan con un mayor número de taxa epifitos entre las plantas vasculares 
(Madison 1977, Benzing 1990). 

Las epifitas no sólo son parte importante de la flora , sino que también 
tienen una fuerte influencia sobre parte de la fauna. Muchas de ellas, sobre todo 
las epifitas pertenecientes a la familia Bromeliaceae, proveen de hábitats a 
numerosos organismos como son insectos, ácaros, crustáceos , moluscos y en 
algunos casos a pequeños anfibios y batracios (Zaragosa 197 4, Privat 1979~ 
Richardson 1999). 

Son muchas las restricciones ambientales que deben enfrentar las epifitas, 
lo que ha favorecido el desarrollo de adaptaciones que les permitan sobrevivir en 
este ambiente (Benzing 1990). Por una parte, su máxima expectativa de vida 
muchas veces está regida por la permanencia del árbol huésped o más bien , de la 
parte del árbol sobre la cual se encuentran . Asimismo, las epifitas están sometidas 
a serias deficiencias nutricionales e hídricas, quizás más fuertes que las que 
enfrentan la mayoría de las plantas terrestres (Benzing 1978, Nadkarni & Matelson 
1991 , 1992). Estas carencias junto con las perturbaciones y la naturaleza 
aparchonada o fragmentada de s11 hábitat, han requerido el desarrollo de una 
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considerable capacidad regenerativa por parte de estas plantas, entre muchas 
otras adaptaciones igualmente interesantes (Benzing 1981a). Dos estrategias 
reproductivas están involucradas en dicha capacidad: a) un esfuerzo asexual 
(entendido como la producción de ramets) dirigido a asegurar el éxito a corto plazo 
incrementando la explotación de micrositios seguros ya probados y b) la 
producción de semillas con alto potencial de dispersión necesarias para colonizar 
nuevos hábitats (Benzing 1981 a) . 

Aunque durante la última década se incrementó considerablemente el 
conocimiento del dosel de los bosques tropicales y de las especies que en él 
habitan (Nadkarni 1992, Lowman et al. 1995, Lowman & Wittman 1996), aún no se 
ha subsanado la falta de información sobre la ecología de poblaciones epifitas 
(Benzing 1981a, b, Hernández-Apolinar 1992, Hietz 1997, Tremblay 1997, Zotz 
1998). Como lo mencionan diversos autores, el conocimiento de la ecología de 
poblaciones de este gremio ecológico es aún incipiente (Bennet 1991 , Silvertown 
et al. 1993, Martínez-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 más estudiadas (Zotz & Andrade en prensa, Benzing 1994, 2000). 
Dichos estudios han sido realizados desde diferentes puntos de vista , cubriendo 
aspectos fisiológicos (Medina 1990, Martín 1994, Martín et al. 1999), evolutivos 
(Gilmartin 1983, Brown & Palací 1997, Terry et al. 1997), interacciones con 
animales (Fragoso & Rojas-Fernández 1996, Richardson 1999) y de distribución 
(García-Franco & Peters 1987, Zotz 1997) entre otros. 

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

Las características generales que distinguen a los miembros de esta familia 
son la forma arrosetada, flores hermafroditas, presencia de tricomas peltados y 
cuerpos de sílice en las células epidérmicas de las hojas. Los rasgos generales de 
las tres subfamilas que la conforman son: hojas con bordes aserrados, flores 
hipóginas, frutos capsulares, semillas anemocoras aladas y hábito terrestre para la 
subfamilia Pitcarnioideae; hojas con bordes aserrados, flores epíginas, frutos 
carnosos, semillas zoocoras sin apéndices y hábito predominantemente epifito 
para la subfamilia Bromelioideae; y hojas con bordes lisos, flores hipóginas 
raramente casi epíginas, frutos capsulares, semillas anemocoras con apéndices 
plumosos y hábito epifito o terrestre en la subfamilia Tillandsiodeae (Smit & Downs 
1974). 
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Son varias las características que han permitido que casi la mitad de los 
miembros de esta familia sean epifitos (Kress 1986). Entre estas están la 
reducción de órganos, como el caso del sistema radicular, la presencia de 
tricomas peltados, mecanismo fotosintético tipo CAM o C3, la presencia de 
antocianinas, la presencia de heterofilia , y algunas características anatómicas 
como cuerpos de sílice y capas de hipodermis lignificada (Benzing & Fridman 
1981 , Benzing & Ott 1981 , Adams & Martin 1986, Benzing 1990, Occhi & Neves 
1996). Estas características permiten un uso eficiente del agua y nutrimentos, 
disminuyendo la pérdida de agua y la desecación. 

Las subfamilias con más miembros epifitos son la Bromelioideae y la 
Tillandsioideae. Los miembros epifitos de está última son los que presentan la 
distribución más amplia y quienes han conquistado las condiciones más extremas 
dentro del ámbito epifito. En la conquista del ámbito epifito son dos las estrategias 
que han adoptado las bromelias (Pittendrigh 1948), aunque existe toda una gama 
de formas intermedias entre estos dos tipos de estrategias: 

1) Tipo tanque: la base de las hojas está ensanchada, traslapándose unas 
con otras, de tal manera que se forman cámaras donde se acumulan agua y 
detritos. El agua y los nutrimentos liberados dentro de la cámara son absorbidos 
por los tricomas que se encuentran en la base de las hojas. Generalmente 
presentan mecanismo fotosintético tipo C3 o de forma facultativa el tipo CAM. Las 
especies con este tipo de estrategia crecen generalmente en las selvas más 
húmedas o en las zonas internas del dosel donde la humedad relativa es mayor y 
la intensidad lumínica menor. 

2) Tipo atmosférico: en este caso las hojas son más suculentas, forradas 
todas ellas de tricomas, y generalmente presentan el mecanismo fotosintético tipo 
CAM. Esta estrategia se presenta mayormente en especies que crecen en zonas 
más secas o en la parte más expuesta del dosel. 

Como muchas monocoti ledoneas, la familia Bromeliaceae presenta una 
gran propensión a la propagación vegetativa. Diferentes formas son las que se 
presentan dentro de la familia para generar nuevos individuos asexualmente , la 
producción de rizomas (e.j:Aechmea aqueliga, Hohenbergia catigensi , Portea 
leptantha) , estolones (Cryptanthus burle-man<ii, Hechtia schottii, Neurolegia 
abendrothae), hijuelos en la base de la roseta (Tillandsia brachycaulos, T. 
fascicu/ata, T. ionantha) y en las inflorescencia (T. paucifolia, T. secunda) 
(Baracho 1989). Benzing (2000) clasifica en tres categorías a estos ramets en 
fu nción de su tamaño con respecto a la planta madre, el lugar de origen y el 
tiempo en el cual se producen. 

PLANTAS CLONALES 

El esfuerzo de propagación vegetativa, entendido como la capacidad de 
generar individuos potencialmente independientes a partir del crecimiento de un 
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meristemo, es uno de los resultados de la naturaleza modular de las plantas 
(Harper 1977). Las plantas, a diferencia de la mayoría de los animales, son 
organismos modulares, es decir, están constituidas por un número indefinido de 
unidades llamadas módulos, los cuales son generalmente constantes en forma y 
tamaño dentro de una especie (Harper 1977, Maillette 1985). Un módulo está 
formado por una hoja , una yema axilar y el entrenudo que las acompaña (White 
1984). En algunas especies dichos módulos tienen la capacidad de generar su 
propio sistema radicular y ser potencialmente independientes dando lugar a lo que 
se conoce como ramets, los cuales poseen la misma información genética que la 
planta madre (Harper 1977). El conjunto de ramets originados a partir de una 
planta madre se conoce como genet (Kays & Harper 1974). 

Demográficamente las especies especies clonales pueden ser estudiadas a 
dos niveles: 1) a nivel de genets, en donde la generación 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 generación de nuevos 
ramets , se considera un proceso de generación de nuevos individuos, por lo que 
varios autores lo denominan un proceso de propagación o reproducción vegetativa 
(Mandujano et al. 1998, Piquot et al. 1998). En el presente trabajo se decid ió 
seguir la dinámica de los ramets de T. brachycaulos, considerando como individuo 
demográfico a cada una de las rosetas que conformaban los genets. Dado que se 
esperaba que las tasas vitales del conjunto de rosetas originadas sexualmente 
(vía semilla), serían diferentes de aquellas presentadas por rosetas originadas por 
propagación vegetativa , dado el posible aporte nutrimental por parte de la roseta 
madre, se considero de primordial importancia el indicar señalar el origen de cada 
una de las rosetas a fin de tener un mejor entendimiento de la dinámica de la 
población de la especie estudiada. 

Dos aspectos importantes de la propagación vegetativa son el efecto 
fisiológico de la integración entre las partes (ramets) , y las consecuencias 
demográficas, genéticas y evolutivas de producir múltiples copias de un solo 
genotipo (Schmid & Bazzaz 1987). 

En la propagación vegetativa existe una gran gama tanto del grado de 
integración fisiológica entre los ramets, como del tiempo durante el cual 
permanecen unidos (Cook 1983; Hartnett & Bazzaz 1983; Mendoza 1994, Klimes 
et al. 1997). La integración de los ramets (interdependencia física y/o fisiológica) 
puede ser particularmente benéfica en ambientes en donde los recursos son 
escasos o están 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 reproducción y la sobrevivencia de dichas plantas (Hartnett & 
Bazzaz 1983; Mendoza 1994). 

Genéticamente la producción de individuos idénticos podría tener 
consecuencias, ya que por un lado el proceso de generación de nuevos individuos 
a través de un proceso de crecimiento en donde no se presenta una 
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recombinación genética, no contribuye a generar variabilidad genétIca, a 
excepción de la ocurrencia de variaciones somaclonales durante la generación de 
los ramets (Richards 1986), ésto aunado a que la multiplicación de los ramets 
podría estar aumentando las probabilidades de entrecruzamiento entre parientes y 
por tanto disminuyendo la variabilidad de las poblaciones por efecto de 
endogamia. Evolutivamente la generación de ramels es considerada como un 
punto ciego, es decir que no hay evoluCIón, sin embargo algunos autores (Richarts 
1986) consideran que las mutaciones somaclonales podrian estar originando 
suficiente variabilidad genética para dar cabida a la evolución. Demográficamente 
son varías las implicaciones que la propagación vegetativa confiere a las especies 
que las presentan. Por un lado, el crecimiento modular de las plantas, en particular 
el de las plantas clona les, hace que los individuos sean potencialmente inmortales 
(Gardner & Mangel 1997); y por otro lado, este crecimiento les confiere además el 
potencial de aumentar de tamaño indefinidamente mediante la expansión lateral, 
lo cual incrementa las capacidades competitivas y de adquisición de nutrimentos 
de los genets (Lovett-Doust 1981 ,1982, Birch & Hutchings 1994, De Kroon & 
Hutchings 1995). 

ESTUDIOS DE DINÁMICA POBLACIONAL 

A pesar de que las plantas, dada su sesilidad, podrian ser consideradas 
como los sujetos perfectos para la realización de estudios demográficos, su 
análisis mediante la incorporación de técnicas demográficas se empezó a llevar a 
cabo veintisiete años más 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. Según estos autores. la reticencia de los 
ecólogos para abordar el análisis demográfico de especies vegetales puede ser 
atribuida a la naturaleza modular de las plantas , ya que mucha de la teoria y de 
los métodos fueron desarrollados pensando en organismos unitarios y en los que 
es fácil determinar la edad. 

A partir de entonces se han desarrollado un gran cumulo de estudios 
demográficos en especies de plantas (Franco & Silvertown 1990, Silvertown el ar. 
1993, Martínez-Ramos & Alvarez-Buylla 1995, Alvarez-Buylla et al. 1996). Sin 
embargo, no lodos los gremios de plantas han sido igualmente estudiados. las 
herbáceas anuales, las palmas y los árboles han sido de los más estudiados, en 
tanto que gremios como las epifitas, epifilas. llanas y especies de plantas que 
cambian de sexo son de los menos estudiados (Bierzychudek 1982, Martinez­
Ramos & Alvarez-Buylla 1995, Hietz 1997). 

De los pocos estudios demográficos que sobre plantas epífitas existen, la 
mayoría se ha hecho en especies de orquídeas o bromelias , dos de las familias 
con más miembros epífitos. As imismo, gran parte de estos estudios "lbarcan sólo 
una fase del ciclo de vida de las especies como es el éxito reproductivo (Ackerman 
et al. 1996). la germinación (Benzing 1978), el crecimiento (Zotz 1995). o la 
estructura poblacional (Bennet 1990), y sólo unos pocos han abarcado la dinámica 
del ciclo de vida completo de la especie analizada {Benzing 1981 , Hernández-
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Apolinar 1992, Larson 1992, Tremblay 1997, Hietz 1997, Zotz 1998), de éstos 
únicamente Larson (1992) y Hernández-Apolinar (1992) utilizan análisis 
matriciales para modelar el comportamiento de las poblaciones. 

Los análisis matriciales han sido una herramienta muy importante en el 
modelaje de la dinámica poblacional de especies animales y vegetales, dado que 
con ellos es posible estimar tres componentes demográficos de una población: la 
tasa intrínseca de crecimiento de la población (A.), la estructura estable de 
tamaños y el valor reproductivo de sus miembros (Van Groenendael et al. 1988, 
Caswell 1989), lo que hace posible utilizar esta herramienta en el estudio de la 
evolución de la historias de vida de las especies (Morris & Doak 1998, Van 
Tienderen 2000), así como en el desarrollo de planes de manejo y conservación 
de especies (Peters 1991 , Pinard & Putz 1992, Oyama 1993, Durán & Franco 
1995, Martínez y Alvarez-Buylla 1995, Silvertown et al. 1996). Schemske et al. 
(1994) reconocen que a través de los análisis matriciales es posible responder a 
dos de las preguntas básicas para el desarrollo planes de planes de manejo y 
conservación de especies que son: ¿Cuál es la tasa de crecimiento de la 
población? y ¿Cuál o cuáles son los estadios más vulnerables en el ciclo de vida 
de la especie?. 

Las especies epifitas , al igual que muchas otras especies vegetales, han 
experimentado una dramática disminución de sus hábitats durante las últimas 
décadas, debido al creciente impacto de las actividades del hombre sobre las 
comunidades naturales (Ehrlich 1988, Raven 1988, Southgate 1998). Esto 
aunado al saqueo masivo de individuos que se realiza en algunas poblaciones 
naturales, ha puesto en peligro de extinción a muchas de ellas (Hernández­
Apolinar 1992, Nadkarni 1992, Rauh 1992). Estas circunstancias hacen imperiosa 
la necesidad de generar un mayor cúmulo de conocimientos acerca de estas 
especies, que facilite la implementación de planes de manejo y conservación de 
especies. 

En este contexto se planteó desarrollar un estudio de dinámica poblacional 
de Tillandsia brachycaulos Schlecht. , especie epifita de la familia Bromeliaceae, 
con los siguientes objetivos: 

OBJETIVO GENERAL 

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

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

• Describir el ciclo de vida de la especie . 
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• Estimar las tasas de crecimiento, fecundidad y mortalidad de los diferentes 
estadios del ciclo de vida , tanto en rosetas originadas por semilla como para 
aquéllas originadas por propagación vegetativa . 

• Elucidar cuales son los factores bióticos y abióticos que más impacto tienen en 
el desarrollo, supervivencia y fecundidad de los individuos. 

• Estimar la tasa intrínseca de crecimiento de la población , bajo las condiciones 
imperantes durante el estudio. 

• Determinar cuales son los estadios del ciclo de vida de mayor importancia en 
el comportamiento demográfico de la población . 

• Conocer la importancia relativa de la reproducción sexual y la propagación 
vegetativa en la dinámica de la población . 

• Estimar la variabilidad temporal y espacial en la dinámica poblacional de esta 
especie. 

LA ESPECIE 

Tillandsía brachycau/os Schltdl. se distribuye ampliamente en las selvas 
secas y desiertos de México y Centroamérica . Ha sido reportada para México en 
los estados de San Luis Potosí, Veracruz, Morelos, Oaxaca, Tabasco, Chiapas, 
Quintana Roo , Campeche y Yucatán. En Centro América se extiende a través de 
Belice, Guatemala, Honduras, El Salvador, Nicaragua, Costa Rica y Panamá (lsley 
111 1987). Aunque ha sido reportada para Venezuela (Ramírez & Carnevali 1994), 
la presencia de tricomas no ornamentados en estos ejemplares sugieren que 
podría tratarse de otra especie (Mondragón & Barredo 1997). Dentro de la 
Península de Yucatán es posible encontrarla en todos los tipos de vegetación 
selvática presentes, es decir selva baja, selva baja inundable, selva mediana 
subcaducifolia, selva mediana subperennifolia y selva alta perennifolia , siendo más 
abundante en las selvas bajas caducifolias (Oimsted y Gómez-Juárez 1996). 
Aunque generalmente se encuentran desarrollándose como epífitas, en algunas 
ocasiones es posible verlas desarrollándose como rupícolas (Utley 1994, obs. 
per.). 
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Figura 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 ácido 
crasulaceo (CAM) (Martin 1994), el cual junto con las condiciones oligotróficas del 
ámbito epífito determinan lentas tasas de crecimiento. Su morfología podría ser 
clasificada como intermedia entre las tillandsias tipo tanque y las tillandsias 
atmosféricas (Pittendrigh 1948). Es una planta herbácea de forma arrosetada de 
1 O a 15 cm de altura en la madurez, con capacidad de generar nuevos individuos 
tanto por semilla como por propagación vegetativa (Figura 1.1 ). Sus rosetas son 
monocárpicas, es decir, mueren después del evento reproductivo; observaciones 
en el campo permiten sugerir que dicho proceso tarda aproximadamente un año o 
año y medio. Las plantas de esta especie son acaules , con hojas delgado 
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, tornándose a un color rojo cereza al momento de florecer, con raíces 
fibrosas cafés que le permiten adherirse al forofito . La inflorescencia es una 
panícula que generalmente no emerge de la roseta , aunque algunas veces el 
escapo se elonga algunos centímetros por encima de ésta; las brácteas 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). Según 
el estudio realizado por Gardner (1986) , acerca de los tipos de polinización 
presentes en la familia Bromeliaceae con base en la morfología floral de las 
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especies, T. brachycau/os fue clasificada dentro del grupo que presenta una 
variada gama de adaptaciones para diferentes tipos de polinizadores. Dentro del 
parque nacional de Dzibilchaltún se observó que las rosetas de T.brachycau/os 
eran visitadas por colibríes. Sus frutos son cápsulas cilíndricas triloculadas, de 
color verde que en el proceso de maduración se tornan parduscas. Cuando 
maduras presentan dehisencia longitudinal , cada lóculo contiene 
aproximadamente 150 semillas pequeñas de 1 a 2.5 mm de largo, las cuales 
cuentan con un apéndice plumoso de color cremoso, de aproximadamente 1 a 1.5 
cm de largo. 

Observaciones de campo nos permitieron constatar que al inicio de la 
fructificación , en la base de algunas hojas de la roseta , empieza el desarrollo de 
hijuelos, hecho que puede estar relacionado con la transformación del meristemo 
apical hacia la formación de estructuras florales , lo que promovería la pérdida de 
la dominancia apical. Otro hecho que apoya esta idea, es que en ocasiones 
rosetas no reproductivas generan hijuelos al sufrir un daño en el meristemo apical. 

La arquitectura que presenta el conjunto de ramets que conforma cada 
genet de T. brachycaulos puede ser descrita como tipo "guerrilla", es decir. un 
macizo de ramets en donde el contacto entre ramets hermanos es mucho mayor 
que el contacto entre ramets de otros genets (Lovett-Doust 1981 ). 

Las plántulas provenientes de semilla nacen sin raíces, las cuales se 
desarrollan poco tiempo después; mientras tanto, las plántulas se adhieren al 
forofito mediante el apéndice plumoso con el que contaba la semilla. Las plántulas 
presentan tres hojas planas dispuestas en un mismo eje en forma de abanico, que 
posteriormente al ir creciendo y generándose más hojas, van conformando la 
roseta . 

Las observaciones realizadas en el sitio de estudio durante un período de 
tres años, permitieron describir la fenología que presenta la población de T. 
brachycaulos en el parque nacional de Dzibilchaltún , misma que se presenta en la 
Tabla 1.1. 

Tabla 1.1 Fenología de Tillandsia brachycaulos en el PND. 

MESES J J A S O N D E F M A M 

FENOLOGIA 

Crecimiento 

Floración 

Fructificación 

Dispersión 

Germinación - -
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SITIO DE ESTUDIO 

El Parque Nacional de Dzibilchaltún, decretado como tal en el año 1987 
(Chávez 1995), está ubicado en la parte septentrional del Estado de Yucatán , 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 extensión de 539 has, el 
parque se encuentra sobre suelos jóvenes y poco profundos, con numerosos 
afloramientos rocosos calcáreos. El parque presenta una topografía plana sin 
cambios bruscos en el relieve, alterada sólo por la presencia de un cenote. 

,l 

-, 

Figura 1.2. Localización del Parque nacional de Dzibilchaltún, en la Península de Yucatán . 

De acuerdo a la clasificación de García (1 974) , Dzibilchaltún corresponde a 
un clima de tipo Awo (X') (i')g, es decir, un clima cálido subhúmedo con una 
marcada estación seca durante los meses de diciembre a mayo; la precipitación 
media es de 879 mm al año y la temperatura promedio de 25.8 °C (Thien et al. 
1982). 

Dzibilchaltún presenta un tipo de vegetación clasificado como selva baja 
caducifolia (Campos-Ríos & Durán 1991 ), caracterizada por la presencia de 
árboles con cortezas rugosas o escamosas, muchas veces con espinas, de 
apariencia grisácea o rojiza, con alturas máximas entre 6 y 8 m y cuyos troncos 
raramente exceden los 30 cm de diámetro a la altura del pecho (DAP) (Thien et al. 
1982). La vegetación del parque está conformada por comunidades secundarias 
que en conjunto forman un mosaico vegetal con parches en diversos estados 
sucesionales (Thien et al. 1982). 

El estrato arbóreo está dominado por las leguminosas, siendo las especies 
más comunes Caesalpinia gaumeri Greenm, Acacia pennatula (Schkecht. & 
Cham.) Benth ., Acacia gaumeri Blake, Piscidia piscipula (L.) Benth . y Apoplanesia 
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paniculata Presl. Asimismo, son abundantes los árboles de Gymnopodium 
f/oribundum Rolfe (Polygonaceae}, Bursera simaruba (L.) Sarg . (Burseraceae}, 
Ceiba aesculifolia (H. B. & K.) Britton & Baker (Bombacaceae) y Phil/ostylon 
brasiliensis Capan. ex Benth & Hook. F. (Uimaceae) . Un conjunto de plantas muy 
característico de esta comunidad son las cactáceas columnares que cuentan con 
diversas especies como Stenocereus laevigatus (Salm-Dyck) Buxbaum, 
Pilosocereus gaumeri (Britton & Rose) Backeb. y Pterocereus gaumeri (Britt. & 
Rose) Mac Dougall & Miranda, además de algunas otras cactáceas de hábito 
postrado y trepador. 

La comunidad epifita del parque está formada por especies de las familias 
Cactaceae , Orchidaceae y Bromeliaceae, siendo esta última la que cuenta con la 
mayor diversidad y abundancia. Dentro de la familia Bromeliaceae, el género 
mejor representado en diversidad y abundancia tanto en el parque como en la 
Península de Yucatán es el género Tillandsia . Dentro del parque se cuenta con 
seis especies: T. paucifo/ia Baker, T. recurvata L. , T. schiedeana Steud., T. 
elongata var. subimbricata (Baker) L. B. Sm., T. fascicu/ata Swartz, T. balbisiana y 
T. brachycau/os, siendo ésta última la especie más abundante. 

HOSPEDERO 

T. brachycaulos crece sobre una gran variedad de árboles como son 
Phillostylon brasiliensis, Malpighia glabra, Bursera simaruba, Pithecellobium 
mangense, Randia spp. ,etc. e incluso sobre algunas cactaceas columnares, pero 
es sobre Gymnopodium floribundum donde alcanza su mayor abundancia dentro 
del parque (obs. per.) 

Gymnopodium floribundum es una de las especies arbóreas con mayor 
frecuencia y abundancia en la comunidad vegetal de la zona de estudio, la cual 
además sostiene un gran número de especies e individuos epifitos (Figura 1.3). Es 
una especie que mide entre 4 y 8 m de altura , en la selva baja de Dzibilchaltún . 
Presenta una corteza fisurada de color gris o café obscuro, con hojas papiráceas , 
alternas simples o fasciculadas. Produce hifuelos en la base del tallo principal, 
presentando tallos delgados de no más de 30 cm de diámetro , con ramas jóvenes 
divaricadas, flexuosas y retorcidas, sin formar una copa en forma de cúpula , sino 
más bien extendida. ,Se desarrolla comúnmente en las selvas bajas y medianas de 
la Península de Yucatán, así como en el matorral de dunas costeras (Ortiz 1994). 

Las características de la corteza fisurada de esta especie, así como las de 
la superficie rugosa de sus hojas, permiten la adhesión de los apéndices plumosos 
de las semillas de Tillandsia brachycaulos, lo que favorece la colonización de este 
forófito . 
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Figura 1.3 Árbol de Gymnopodium floribundum. 
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CAPITULO 2 

DISPERSIÓN Y ESTABLECIMIENTO 

La dinámica poblacional de una especie está fuertemente influenciada por 
la capacidad de dispersión y establecimiento de sus individuos (Harper 1977, 
Nathan & Muller-Landau 2000). A grosso modo dicha dinámica puede ser 
explicada por la formula: 

Nt•1 = Nt+B-0+1-E (2 .1) 

Es decir, el número de individuos de una población a la siguiente generación 
(Nt+1 ), está dado por el número de individuos de la generación actual (N1) , más los 
individuos que nacen (B) , menos los individuos que mueren (D} , más los 
individuos que inmigran a la población (1} , menos aquéllos que emigran (E) . Sin 
embargo, generalmente se asume que el número de emigrantes es igual al 
número de inmigrantes, de tal modo que dichos procesos se compensen entre 
ellos, o bien que las poblaciones son cerradas, de tal modo que los procesos de 
inmigración y emigración pueden obviarse. Gran parte de la reticencia a incorporar 
los procesos migratorios en el análisis de la dinámica de las poblaciones se debe 
a la dificultad de contabilizarlos apropiadamente (Begon et al. 1996). 

La migración en plantas es llevada a cabo mediante la dispersión azarosa 
de unidades vágiles que generalmente. son los frutos y las semillas (Begon et al. 
1996), pero que en algunas ocasiones pueden ser los ramets (Richards 1986). 

La importancia de la dispersión en la adecuación de las poblaciones de 
plantas depende de la heterogeneidad temporal y espacial de su ambiente (Gadgil 
1971 , Howe & Smallwood 1982). Existen tres hipótesis acerca de los beneficios 
ecológicos que confiere la dispersión: 1) la "hipótesis del escape" se basa en el 
hecho que la dispersión puede reducir los procesos de mortalidad 
densodependientes de las semillas y las plántulas que ocurren cerca de la planta 
madre; 2) la "hipótesis de la colonización", sostiene que la dispersión permite 
llegar a colonizar nuevos ambientes abiertos y libres de competencia, los cuales 
muchas veces son efímeros; y 3) por último la "hipótesis de la dispersión dirigida\ 
asume que las adaptaciones de las unidades vágiles permiten que éstas arriben a 
micrositios altamente específicos propicios para su establecimiento (Howe & 
Smallwood 1982). Estas hipótesis, más que excluyentes, son complementarias. 

En las especies epifitas, dada las características de discontinuidad, 
heterogeneidad y fragilidad de su hábitat (Pittendrigh 1948, Bennet 1991 , Benzing 
1981 b, 1990, Freiberg 1997), la evolución de los mecanismos de dispersión 
parece estar fuertemente moldeada por la importancia de que las semillas arriben 
a nuevos micrositios adecuados para la germinación y establecimiento de las 
plántulas y de colonizar continuamente nuevos hospederos (Madison 1977, 
Benzing 1981a), Por lo que, las hipótesis de colonización y de dispersión dirigida 
son las que más beneficios aportarían en el ámbito epifito (Bennet. 1991 ). Al 

25 



parecer, la hipótesis del escape ha jugado un papel poco importante dentro del 
ámbito epifito, ya que el factor que mayormente opera en la mortalidad de 
plántulas es la sequía , el cual muchas veces es un factor denso-independiente 
(Benzing 1990, Larson 1992, Zozt 1998). Además, las constantes perturbaciones 
que ocurren en el ámbito 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 dispersión en las especies 
epifitas: dispersión anemócora y dispersión zoocora , predominando ampliamente 
la primera en el 84% de las especies epifitas (Madison 1977, Benzing 1990). Las 
especies con dispersión anemócora se clasifican en dos grupos: a) las que 
presentan semillas tipo polvo y que carecen de apéndices, como es el caso de 
orquídeas y algunas Melastomataceas, Begoniaceas, Lentibulariaceas y 
Rapataceas; y b) aquéllas que se caracterizan por poseer semillas más 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 regeneración exitosa de una especie depende no sólo de que sus 
semillas sean dispersadas, sino de que sean dispersadas en zonas y épocas 
donde germinen y se establezcan como plántulas (Fenner 1985, Clark et al. 1999). 
Al igual que en otro tipo de plantas el establecimiento y germinación son fases 
críticas en la dinámica de las poblaciones de epifitas (Benzing 1981 ). 

Numerosos factores parecen estar involucrados en la germinación y el 
establecimiento de las semillas de especies epifitas. Entre éstos tenemos factores 
relacionados con las características del forofito, como son el tipo y estabilidad de 
la corteza , el ángulo de inclinación de las ramas, la posición dentro de las ramas , 
la cantidad de líquenes y musgos adheridos a la corteza y la producción de 
sustancias alelopáticas, así como características 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 et al. 1999). La importancia de estos 
factores varía en función de la especie epifita analizada y el rango de variación 
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 Dzibilchaltún, s~ le observa creciendo en diferentes 
forofitos como son Gymnopodium floribundum, Phil/ostylon brasiliensis y Malpighia 
glabra a los cuales coloniza desde la copa hasta el tronco a una altura de pocos 
centímetros 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 dinámica de dispersión y 
germinación que hace posible la colonización de los forofitos, como son: ¿Es la 
disper{sión de semillas a grandes distancias un evento frecuente?, ¿la posición de 
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los individuos dentro del forofito afecta su contribución al reclutamiento de nuevos 
genets?, ¿qué tanto están los genets de un mismo árbol surtiendo de nuevos 
propágulos al mismo árbol? ¿se presentan iguales probabilidades de germinar a lo 
largo de todo el forofito? 

Con el propósito de contestar estas interrogantes y profundizar en el 
conocimiento de la capacidad de dispersión y germinación de las semillas de esta 
especie, se diseñaron diversos experimentos de dispersión y germinación de 
semillas en el parque de Dzibilchaltún. 

METODOLOGÍA 

Dispersión de semillas 

En abril de 1998 se llevó a cabo un experimento de dispersión a fin de 
evaluar el efecto de cuatro factores sobre la dispersión de las semillas de T. 
brachycaulos: 1) la altura de la fuente de dispersión de semillas, 2) la altura del 
área receptora de semillas, 3) la distancia de captura de las semillas y 4) la 
orientación de captura (Tabla 2.1 ). Dicho experimento fue repetido en abril de 
1999. 

Tabla 2.1 Rangos de las variables evaluadas durante el experimento de dispersión 
de semillas de T. brachycau/os durante abril de 1998 y 1999 en el PND. 

VARIABLES RANGOS 
Altura de 1.5m 2.5m 
Distancia de 0.5-1 .5m 3-5m 
Altura de 0-2m 2.1-4m 
Orientación Este Norte 

3.5m 
10-15m 
4.1-6m 
Oeste 

4.5m 

Sur 

Se decidió montar el experimento por triplicado, para lo cual se eligieron 
aleatoriamente tres árboles dentro del parque, separados entre sí por más de 150 
m, de tal forma que las probabilidades de que las semillas de una réplica pudieran 
arribar a las trampas de otra fueran nulas. Los árboles elegidos fueron Ceiba 
pentandra, Gymnopodium floribundum y Pithece/lobium dulce. 

Se recolectaron 600 frutos de T. brachycau/os (±.90,000 semillas, ya que 
cada fruto contiene en promedio 150 semillas) fuera de las parcelas 
experimentales, los cuales fueron divididos en cuatro lotes de 150 cápsulas cada 
uno. A cada cápsula se le hicieron seis perforaciones (dos por carpelo) utilizando 
una aguja de coser, para posteriormente sumergirlas por tres horas en una 
solución teñida por medio de colorantes vegetales (3/4 partes de colorante por % 
agua) . Con el fin de evaluar las diferentes alturás a las cuales las semillas serían 
dispersadas, cada lote fue teñido con un color específico de tal forma que las 
semillas provenientes de una misma altura tuvieran el mismo color y pudieran ser 
identificadas. Se usó color naranja para teñir las semillas que fueron dispersadas a 
una altura de 1.5 m, azul para aquellas colocadas a una altura de 2.5 m, verde 
para aquellas que fueron puestas a los 3.5 m de altura y rojo para aquéllas 
colocadas a 4.5 m de altura. 
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Cada sublote fue dividido en tres grupos de 50 cápsulas cada uno (7500 
semillas/grupo}, y a su vez las cápsulas de cada grupo fueron insertadas al azar 
en un cubo de malla metálica de 1 O x 1 O x 1 O 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 cápsulas se abrieron. Una vez abiertas las cápsulas, 
se procedió a colgar de una de las ramas más altas de estos árboles un hilo del 
que pendían cuatro cubos, cada uno con frutos de un color específico 
correspondientes a las alturas señaladas. Doce trampas de captura fueron 
colocadas alrededor de cada uno de los tres árboles, en dirección 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 adhesión de las semillas (Figura 
2.1c). 

Las trampas y los cubos con semillas se dejaron en el campo durante cinco 
días (no fue posible dejarlas por más tiempo debido a fenómenos meteorológicos), 
después de los cuales las trampas fueron llevadas al 1aboratorio, donde se contó 
el número de semillas colectadas a diferentes alturas. De igual modo se procedió 
a contar el número de semillas que permanecieron en 15 cápsulas escogidas 
aleatoriamente de entre todos los cubos de todas las alturas, para tener una 
medida estimada de cuántas semillas no fueron dispersadas (esto último sólo se 
realizó durante 1999). 
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Figura 2.1. Experimento de dispersión de semillas de T. brachycaulos en el PND durante abril de 
1998 y 1999. a) disposición de trampas de captura y cubos de dispersión en el árbol; b) 
cubo de dispersión con las cápsulas abiertas; e) trampa de captura. 

El porcentaje de dispersión de las semillas que arribaron a las trampas fue 
calculado dividiendo el número total de semillas capturadas entre el número total 
de semillas puestas a dispersar multiplicado por 1 OO. El porcentaje de semill¡¡¡s 
que no se dispersaron se calculó multiplicando él número promedio de semillas no 
dispersadas por cápsula por el número de total de cápsulas puestas en las rejillas, 
entre el número total de semillas puestas a dispersar. 

A fin de evaluar si existían diferencias estadísticamente significativas entre 
los factores evaluados se utilizaron modelos log-lineales, a partir de tablas de 
contingencia múltiple (Everitt 1992). 

Experimentos de germinación: 

Estos experimentos constaron de dos fases: una en el laboratorio y otra en 
el campo. Para ello, en abril de 1997 se colectaron 100 frutos maduros fuera de la 
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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 1997, se montó un experimento con el objeto de 
evaluar la germinación de las semillas en condiciones controladas. El experimento 
contó con cuatro réplicas con 30 semillas cada una. A fin de realizar dicho 
experimento, se tomaron 1 O cápsulas 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 baño en agitación con 
hipoclorito de sodio al 40 % durante 5 min, seguidos de tres enjuagues con agua 
destilada en agitación. Las semillas fueron colocadas dentro de las cajas petri 
esterilizadas, las cuales contenían un círculo de papel filtro humedecido con 3 mi 
de agua destilada como substrato. Posteriormente las cajas fueron selladas para 
evitar la pérdida de humedad por evaporación y la entrada de patógenos. Los lotes 
fueron colocados en un cuarto de germinación con un fotoperíodo de 12:12 h 
temperatura constante de 25 °C. La germinación fue evaluada a los 7 y 15 días. 

Campo: Con el fin de determinar el porcentaje de germinación en condiciones 
naturales, se realizaron tres experimentos de germinación de semillas durante 
junio de 1997, 1998 y 1999 dentro del parque de Dzibilchaltún. El experimento 
contempló 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 años 1998 y 1999. Para ello, se el igieron aleatoriamente nueve y 18 árboles de 
Gymnopodium floribundum tomando a cada uno de ellos como réplicas. En cada 
árbol 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 árboles con pegamento Tilly Tacker, el cual es 
inocuo (Benzing 1978, Ch i 1994). El porcentaje de germinación fue evaluado a los 
siete y 15 días al igual que en el experimento en laboratorio. Las diferencias en el 
porcentaje de germinación fueron analizadas transformando los datos mediante la 
función arcoseno de la raíz cuadrada de los datos, para posteriormente ensayar 
un análisis de varianza ANOVA (Zar 1984). 

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

RESULTADOS 

Experimento de dispersión 

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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446 durante 1998 y 379 durante 1999, lo que representa porcentajes de captura 
de 0.49 % y 0.42 % respectivamente. Dado el bajo número de semillas capturadas 
en todas las trampas se decidió sumar los datos de las tres repeticiones en cada 
uno de los años evaluados para realizar los cálculos y ver las tendencias. En la 
Tabla 2.2 se muestra el número total de semillas capturadas en todas las trampas, 
de acuerdo con cada uno de los niveles de las variables evaluadas. Existe una 
clara disminución del número de semillas capturadas conforme se aleja de la 
fuente , un incremento del número de semillas dispersadas conforme aumenta la 
altura de dispersión (con un máximo a los 3.5 metros del suelo) y un máximo de 
captura a una altura de 2.1- 4 metros. En el caso de la orientación no se observó 
un patrón evidente. 

Tabla 2.2. Número total de semillas capturadas en las tres repeticiones del experimento de 
dispersión de semillas de T. brachycaulos durante abril de 1998 (primer número) y abril 
de 1999 (segundo número) en los diferentes factores evaluados en el PND. 

FACTORES RANGOS 
Distancia de captura 0.5-1.5m 3-5m 10-15m 

237-302 128-44 81-30 
Altura de captura 0-2m 2.1-4m 4.1-Sm 

97-74 178-208 171-94 
Altura de dispersión 1.5m 2.5m 3.5m 4.5m 

16-63 17-38 324-197 89-78 
Orientación de las Este Norte Oeste Sur 
trampas 94-149 114-42 109-85 129-100 

La Figura 2.2 representa la lluvia de semillas capturadas para ambos años, 
donde se observa nuevamente la tendencia decreciente en el número promedio de 
semillas capturadas conforme se alejan de la "planta madre" (i.e. de la fuente de 
dispersión) . Esta tendencia es igual a la reportada para muchas especies 
anemócoras (Fenner 1985). 
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Figura 2.2. Lluvia de semillas de T. brachycau/os durante 1998 (e) y 1999 (• ) en el PND. Las barras 
indican .:t 2 ES. 

A fin de evaluar la independencia de los factores y su significancia 
estadística se realizó una tabla de contingencia múltiple de 5 factores, la cual fue 
anal izada 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 orientación (3), la altura de 
captura (4) y la altura a la cual son liberadas las semillas (5) , sobre su proceso de 
dispersión. Se muestran los modelos construidos, partiendo de la hipótesis nula de 
que todos los factores evaluados son independientes, para posteriormente ir 
agregando términos y ver el efecto que ello tiene sobre el valor de x2

. 
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Tabla 2.3 Continuación 
Modelo Efecto 
12, 13, 14, 15,23,24,25,34 
,35,45,245 

12, 13, 14, 15,23,24,25,34 
,35,45,345 

12, 13, 14, 15,23,24,25,34 
,35,45,145 

dist. x alt. cap. x alt. dis. 

ori. x alt. cap. x alt. dis. 

g.l x2 llx2 
217 419.51 

p 
<0.001 

12 30.81 0.002 
211 405.89 <0.001 

18 44.43 <0.001 
223 425.63 <0.001 

al'\o x alt. cap. x alt. dis. 6 24.69 <0.001 
TODAS LAS DE SEGUNDO ORDEN 132 191 .21 <0.001 

DE'~------------------------------------~-------

123,124,125,134,135,14 
5,234,235,245,345,1 235 

123,124,1 25,1 34,135,14 
5,234,235,245,345,1245 

123,124,125,1 34,135,14 
5,234,235,245,345,1345 

123,124,125,134,135,14 
5,234,235,245,345,2345 

al'\o x dist. x ori. x alt. cap. 

al'\o x dist. x ori. x alt. dis. 

arlo x dist. x alt. cap x alt. dis. 

al'\o x ori. x alt. cap. x alt. dis. 

dist. x ori. x alt. cap. x alt. dis. 
1234,1235,1245,1345,2 TODAS LAS DE TERCER ORDEN 
345 
12345 

120 150.91 0.029 

12 40.3 
114 169.01 

18 22.2 
120 180.00 

<0.001 
<0.001 

0.223 
<0.001 

12 11.21 0.511 
114 143.75 0.031 

18 47.46 <0.001 
96 147.72 <0.001 

36 43.49 0.182 
36 50.28 0.057 

o o 

Como se puede apreciar de las 1 O interacciones de primer orden 
solamente tres se comportan de manera independiente (la distancia de captura y 
la orientación; la orientación y la altura de captura; la distancia de captura y la 
altura de captura) evidenciando que todas las interacciones donde intervienen los 
factores año y altura a la cual son dispersadas las semillas son dependientes y 
estadísticamente significativas. Es decir, que para cada una de las variables 
evaluadas el patrón de dispersión de las semillas es dependiente del año y la 
altura de dispersión. 

Asimismo, se observa que solamente tres de las interacciones de segundo 
orden se comportan de una manera independiente y dos de las interacciones de 
tercer orden (1234 y 1345) son significativas. En estas se observa nuevamente 
que están involucrados el factor año y el factor altura de dispersión. Cuando las 
interacciones de tercer y cuarto orden se eliminan, el modelo pierde su nivel de 
ajuste. A partir de estos resultados podemos sostener que el patrón de dispersión 
de las semillas de Tillandsia brachyca/os es el resultado de la interacción de 
numerosos factores, en el que la altura a la cual son liberadas las semillas y la 
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variabilidad temporal tiene un papel preponderante en el destino final de las 
mismas. 

Del conteo de semillas no dispersadas, se obtuvo un valor promedio de 41 
% ± 1 O. Este alto porcentaje de permanencia de las semillas en las cápsulas es un 
fenómeno frecuentemente observado en condiciones naturales, donde un gran 
número de semillas no son liberadas o quedan adheridas a la inflorescencia y 
frecuentemente germinan ahí mismo durante la época de lluvias. No obstante , 
estas plántulas tienen un destino incierto, ya que poco tiempo después 
desaparecen debido a que caen al suelo por efecto de la lluvia y la gravedad. 

Experimento de germinación 

Del experimento de germinación montado en el laboratorio durante junio de 
1997, se obtuvo un porcentaje de germinación del 100 % a los 15 días. Contrario a 
esto, los experimentos de germinación en campo reportaron porcentajes de sólo 
2.4% ± 4.3, 3.1% ± 4.7 y 4.2% ± 4 para 1997, 1998 y 1999 respectivamente en el 
mismo período de tiempo. 

De los tres factores evaluados en los árboles sobre los cuales se pusieron 
las semillas a germinar (figura 2.3) , durante los dos días en los que se hicieron 
mediciones, se observa que las condiciones de humedad relativa y temperatura a 
las diferentes alturas son muy similares, contrario a lo que se observa para la 
radiación fotosintéticamente activa (PAR) , la cual muestra un claro patrón 
descendente conforme disminuye la altura. 
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Figura 2.3 Factores microambientales medidos a diferentes alturas sobre nueve árboles de G. 
floribundum (1m +, 2m • . 3m • y 4m x ), durante abril de 1997 en el PND. Las gráficas 
del lado izquierdo representan las condiciones promedio reportadas el 22 abril mientras 
que las de la derecha muestra las condiciones del 1 ro. de mayo, en el eje de las 
abscisas se representan las horas en que fueron tomadas las mediciones. Las barras 
representan~ 2ES. 
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Los porcentajes de germinación obtenidos a las diferentes alturas 
evaluadas durante los tres años analizados no muestran ningún patrón que 
pudiera ser relacionado con los factores evaluados (Figura 2.4) . En 1997 el 
porcentaje de germinación más elevado se obtuvo a un metro de altura , donde la 
cantidad de luz es menor, en tanto que en 1998 y 1999 los mayores porcentajes 
se presentaron a los tres metros de altura. 
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Figura 2.4. Porcentajes de germinación de semillas de T.brachycau/os en el PND durante 1997 (e), 
1998 (• ). 1999 (&). a)parcela 1, b)parcela 2 c)parcela 3. Las barras representan~ 2ES. 

Los análisis estadísticos (Tabla 2.6) muestran que no existe una interacción 
entre la variabilidad temporal (año), la variabilidad espacial (parcela) y altura a la 
cual germinan las semillas. Sin embargo, se observa que la germinación se ve 
afectada por la interacción que se establece entre altura a la cual germinan y la 
variabilidad temporal , así como por la interacción de la altura con la variabilidad 
espacial. 
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Tabla 2.6. Resultados del ANOVA real izado a fin de comprobar si existían diferencias significativas 
en los factores evaluados durante el experimento de germinación de semillas de T. 

brachycaulos durante 1997, 198 y 1999 en el PND. * diferencias significativas Ps; 0.05 

TRATAMIENTO g.l 

año 
parcela 
altura 

año*parcela 
año*altura 

parcela*altura 
año*parcela*altura 

Efecto 
1 
2 
3 
2 
3 
6 
6 

DISCUSIÓN 

F 
1.567 
6.956 
2.484 
4.505 
2.869 
2.309 
1.657 

p 
0.214 
0.002* 
0.066 
0.014* 
0.041 * 
0.041* 
0.142 

La importancia de la dispersión de semillas en la dinámica poblacional de 
una especie, está fuertemente determinada por la variabilidad espacial y temporal 
de su ambiente (Gadgil 1971 ). Dentro del ámbito epifito, ambos aspectos resultan 
relevantes: la variabilidad espacial está dada no sólo 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 
está determinada por varios factores como son el crecimiento natural del forofito , 
la frecuente ruptura de sus ramas o la caída del mismo hospedero, la pérdida del 
follaje del árbol , así como la variabilidad en las condiciones climatológicas (Chase 
1987, Matelson et al. 1993, Mondragón et al. 1999). 

El síndrome de dispersión más común dentro de las plantas epifitas es la 
anemocoria. Asimismo, este síndrome es común en especies cuyos frutos se 
encuentran a grandes alturas, como son las epifitas, las lianas y los árboles del 
dosel superior de las selvas (lbarra-Manríquez et al. 1991 ). Esta convergencia 
evolutiva puede deberse a que la dispersión 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 anemócora 
que, al igual que muchas especies de este tipo, libera sus semillas durante la 
época seca cuando existe una menor obstrucción para la dispersión de las 
mismas (lbarra-Manríquez et al. 1991 ), que acorde con lo anterior presenta las 
tasas de dispersión más altas entre más alto se encuentren las plantas madres 
(Tabla 2.2). 

Tillandsia brachycaulos presentó un porcentaje de dispersión de semillas 
del 41 % y un porcentaje más bajo de captura del 0.45 %. Dichos resultados son 
inferiores a los reportado por García-Franco (1990), quien montó 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 área de captura de sus trampas fue 
tan solo de 3.4 m2, comparado con los 64.8 m2 utilizados en nuestro experimento; 
esta diferencia de captura pudo deberse a la combinación de diferentes factores, 
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como son el hecho de que García-Franco haya montado su experimento en un 
lugar más o menos despejado de vegetación aledaña, el que haya colocado la 
fuente de dispersión a una sola altura (6.9 m), el que haya orientado sus trampas 
en dirección de los vientos, el que haya utilizado semillas libres dispuestas en una 
charola, junto con los fuertes vientos que reportados para la zona (Xalapa Ver.). El 
mismo autor reporta un 55% de dispersión de semillas, comparado con el 41% 
encontrado durante el experimento montado en 1999. Nuevamente los fuertes 
vientos de la zona durante la época de dispersión y la altura a la cual fueron 
colocadas las charolas para que se dispersaran las semillas , pudieron ser los 
responsables de la diferencia. 

El patrón de dispersión de semillas de T. brachycaulos, al igual que el de la 
mayoría de las plantas vasculares, está fuertemente influenciado por la 
distribución espacial de los individuos reproductores, por la cantidad de semillas 
producidas y por la lluvia de semillas (Nathan y Muller-Landau 2000). La 
agregación de los individuos adultos, junto con el patrón de lluvia de semillas, 
muestra que la mayoría de los propágulos son depositados a cortas distancias de 
la planta madre, y que los eventos de dispersión a larga distancia sólo ocurren 
ocasionalmente (Figura 2.2). Este patrón de dispersión coincide fuertemente con 
lo reportado por otros autores que han trabajado con diferentes especies de 
Tillandsia (García- Franco1990, Harvey 1996). 

La dispersión de las semillas de T. brachycau/os parece verse afectada por 
el hecho de que las semillas tienden a viajar en grupo, ya que frecuentemente sus 
apéndices plumosos se enredan entre sí , lo que provoca una menor dispersión 
dado que se aumenta el peso de la masa transportada. Además, es frecuente 
observar en el campo que la mayoría de las semillas de las cápsulas no son 
dispersadas y quedan adheridas a la planta madre como una cascada de semillas , 
o quedan adheridas a la corteza de las ramas cercanas a la planta madre como si 
fuesen una telaraña de semillas unidas por su apéndice plumoso. 

Este fenómeno de dispersión a corta distancia aunado a la dispersión en 
grupo de las semillas provenientes del mismo genet , la aportación se semillas del 
mismo genet en varios eventos reproductivos (ramets), así como la adecuaclón 
diferencial de los genets ubicados a distintas alturas podría tener importantes 
repercusiones en la estructura genética de este tipo de poblaciones, ya que todos 
los factores mencionados incrementan la probabilidad de entrecruzamiento entre 
parientes cercanos, dando como resultado una disminución en la diversidad 
genética de la población debido a procesos de endogamia. 

Por otra parte, los eventos de dispersión a gran distancia que se presentan 
en esta especie, aunque poco frecuentes, podrían tener un importante impacto en 
la diversidad genética de las poblaciones, dado que la llegada de una especie a 
lugares donde anteriormente no se encontraba puede estar acompañada de 
cambios evolutivos significativos (Eckert et al. 2000), debido a un muestreo atípico 
de la población fuente simplemente como producto de cuestiones azarosas (efecto 
fundador) . El cambio evolutivo durante la colonización puede ser de particular 
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significado si afecta aspectos claves de la historia de vida o el sistema genético. 
Asimismo, la dispersión a larga distancia tiene un costo en la dinámica de las 
poblaciones dada la alta probabilidad de muerte que está involucrada durante este 
proceso (Silvertown & Lovett 1993). 

La dispersión de semillas puede ser analizada en diferentes niveles; a nivel 
de individuo, a nivel de población o a nivel de metapoblacion (Silvertown & Lovett 
1993). En el caso de T. brachycaulos a nivel de individuo se observa que la 
mayoría de las semillas no son dispersadas y de las que se dispersan un gran 
número queda en el mismo forofito, lo cual parece garantizar la permanencia de 
los propágulos en sitios ya probados; a nivel de población la aispersión de semillas 
podría tener un alto costo demográfico dada la baja probabilidad de llegar a 
nuevos micrositios seguros (0.0045 %), mientras que a nivel metapoblacional la 
dispersión estaría jugando un papel clave en la colonización de nuevos sitios y por 
tanto en el mantenimiento del sistema de subpoblaciones. 

El éxito de la dispersión no radica sólo en el movimiento de las semillas, 
sino en que éstas lleguen a los micrositios propicios para su germinación y 
establecimiento (Harper 1977). Los bajos porcentajes de germinación o 
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CAPITULO 3 

DINÁMICA POBLACIONAL DE Tillandsia brachycau/os EN EL 
PARQUE NACIONAL DE DZIBILCHAL TÚ 

A partir de la década de los 70 's se han llevado a cabo numerosos estudios 
sobre la dinámica poblacional de plantas, los cuales se han desarrollado principalmente 
en hierbas, árboles, arbustos y palmas (Silvertown et al. 1993). Sin embargo, existen 
algunos grupos de plantas como son las epifitas y las epifílas , en donde la existenciá 
de este tipo de estudios es prácticamente nula (Martínez-Ramos· & Alvarez-Bulla 1995). 
El desarrollo 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 tecnologías de escalamiento e infraestructura para trepar árboles 
han permitido un mayor acercamiento a este tipo de plantas (Lowman & Wittman 1996). 

De los pocos estudios demográficos que sobre plantas epifitas existen, se 
pueden deducir varías de las características de historias de vida que pueden ser 
asociadas al ambiente epifito, como son bajas tasas de crecimiento (Benzing 1978, 
Zozt 1995), una elevada capacidad reproductiva expresada a través de la producción 
de semillas vágiles y la generación de nuevos individuos a través de la propagación 
vegetativa (Benzing 1981, Bennett 1988), bajas tasas de germinación en campo 
(Benzing 1978, Hernández-Apolinar 1992), carencia de banco de semillas (Bennet 
1988, Benzing 2000), una alta mortalidad en los estad ios 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 la 
caída de individuos y poca mortalidad relacionada con daño foliar generado por 
herbivoría (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 , Hernández-Apolinar 
1992, Larson 1992, Tremblay 1997, Hietz 1997, Zotz 1998), de éstos únicamente 
Larson (1992) y Hernandez-Apolinar (1 992) utilizan análisis matriciales para modelar el 
comportamiento de las poblaciones. Los análisis matriciales han sido una herramienta 
muy importante en el modelaje de la dinámica poblacional de especies animales y 
vegetales, dado que con ellos es posible estimar tres componentes demográficos de 
una población: la tasa intrínseca de crecimiento de la población, la estructura estable y 
el valor reproductivo de sus miembros (Van Groenendael et al. 1988, Caswell 1989). 
Un complemento importante de los análisis matriciales son los análisis de sensibilidad y 
elasticidad, los cuales son utilizados para estimar el cambio en los valores de A. en 
función de cambios en alguno de los parámetros demográficos que comprenden el ciclo 
de vida de la especie (De Kroon et al.1986, Caswell 1989). 

Los análisis matriciales, junto con los análisis sensibilidad y elasticidad, forman 
parte de las herramientas básicas empleadas en el estudio de la dinámica poblacional 
de especies silvestres (Duran 1992, Horvitz & Schemske 1995) así como en el estud io 
de las características y evolución de historias de vida (Stern 1992, Byres & Meagher 
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1997, Barot et al. 2000, Benton & Grant 2000) y en el desarrollo de planes de manejo y 
conservación de especies (Peters 1991, Pinard & Putz 1992, Durán & Franco 1995, 
Martínez y Alvarez-Buylla 1995, Silvertown et al. 1996) 

Durante las últimas décadas la pérdida acelerada del hábitat ha puesto en 
peligro de extinción a muchas especies animales y vegetales (Ehrlich 1988), 
especialmente a las especies epífitas, ya que éstas requieren de la presencia de 
hospederos para poder desarrollarse, por lo que cuando una zona es perturbada es 
necesario que primero se establezca el estrato arbóreo para que tiempo después se 
desarrolle la comunidad epífita. Además, debido a sus inusuales hábitos de crecimiento 
y su belleza, muchas especies epífitas han sido saqueadas extinguiendo muchas de 
sus poblaciones naturales; ejemplo de ello son las 12 especies epífitas de Tillandsia 
reportadas en el CITES (Rauh 1992). 

Ante este panorama, resulta de vital importancia generar información que ayude 
a entender el comportamiento demográfico de este tipo de especies que han logrado 
conquistar el dosel de las selvas tropicales y quienes llegan a jugar un papel importante 
en el funcionamiento y riqueza de este tipo de comunidades. 

A fin de incrementar el conocimiento sobre la dinámica poblacional de especies 
epifitas , así como el papel que está jugando la propagación vegetativa en el 
mantenimiento de este tipo de especies, se planteó desarrollar el estudio demográfico 
de T. brachycaulos, en una selva baja caducifolia, utilizando para ello matrices de 
transición del tipo Lefkovitch. 

METODOLOGÍA 

Muestreo de la población 

Con el fin de estudiar el comportamiento demográfico de Tillandsia brachycaulos 
dentro del parque de Dzibilchaltún, en octubre de 1996 se seleccionaron 
aleatoriamente tres sitios de estudio, separados entre sí aproximadamente de 100 a 
200 m, ésto con la finalidad de abarcar la variabilidad espacial dentro del parque. En 
cada sitio se eligieron tres árboles de Gymnopodium f/oribundum, tratando de escoger 
aquellos árboles que presentaban un gran número de individuos epifitos. Se consideró 
como individuo cada una de las rosetas de T. brachyculos. Las rosetas de T. 
brachycaulos localizados por debajo de los 3.8 m de altura fueron etiquetadas y 
numeradas, utilizando para ello una escalera. El marcaje se realizó colocando una 
etiqueta de dymo en una de las hojas más exteriores de la roseta, o en la rama en que 
se sostenían cuando los individuos eran muy pequeños. 

Las tasas demográficas (natalidad, mortalidad y crecimiento) fueron calculadas a 
partir de censos bimensuales a fin de detectar los eventos estacionales en los 
individuos marcados. El periodo total de observación y seguimiento de los individuos 
fue de noviembre de 1996 a diciembre de 1999, abarcando tres ciclos anuales. Durante 
cada censo se midió la altura de las rosetas (desde su base hasta la punta de la hoja 
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más alta) y se contó el número de frutos e hijuelos de cada una de ellas. De igual modo 
se reportó en cada fecha de observación la muerte o caída de los individuos. Dada la 
naturaleza monocárpica de las rosetas de T. brachycaulos se les consideró 
demográficamente muertas una vez que habían florecido. Para estimar las tasas 
demográficas se realizaron análisis para cada uno de los años evaluados, juntando los 
datos de los individuos posados sobre los nueve árboles estudiados. 
Desafortunadamente no fue posible realizar un análisis para cada uno de los sitios de 
muestreo dado el bajo número de individuos que en cada uno de ellos existía, de tal 
modo que nos permitiera tener una idea precisa de la variabilidad espacial de la 
dinámica que se sabe se presenta en las poblaciones naturales (Moloney 1988, Durán 
1992, Horvitz & Schemske 1995), no obstante, la distribución de los árboles 
muestreados a lo largo del parque permitió incorporar la variabilidad espacial existente 
dentro del parque. 

La elección de G. floribundum como árbol hospedero se basó en que ésta es 
una especie típica de las selvas bajas caducifolias de la Península de Yucatán, cuya 
arquitectura y poca altura facilitan las mediciones. Además , se observó que en el 
parque ésta es una especie frecuentemente y ampliamente colonizada por los 
individuos de T. brachycaulos. 

Análisis Matriciales 

El .modelo 

Dentro de los estudios de dinámica poblacional, los análisis matriciales han sido 
una poderosa herramienta matemática para la determinación de las tasas de 
crecimiento de las poblaciones. Son dos los tipos de matrices más frecuentemente 
utilizados: las matrices tipo Leslie ( 1945) generalmente son utilizadas en organismos 
unitarios donde las tasas vitales están regidas principalmente por la edad de los 
individuos, dada la estrecha relación tamaño-edad que en ellos se presenta. En los 
organismos modulares, donde existe una gran plasticidad en el crecimiento y donde la 
relación tamaño-edad está pobremente expresada, las matrices tipo Lefkovitch (1965) 
son las más empleadas, ya que en ellas las tasas vitales están relacionadas con el 
tamaño de los individuos, más que con sus edades (De Kroon et a/.1986, Caswell 
1989). 

Las matrices de tipo Lefkovitch , al igual que las de Leslie, son matrices 
cuadradas, es decir, que poseen el mismo número de renglones que de columnas. 
Cada entrada de la matriz representa la contribución de un estadio dado hacia otro 
estadio, durante un lapso determinado (de t a t+1 ), que en general es un periodo de un 
año. En cada matriz, el primer renglón 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 
último en las subdiagonales se ubican las probabilidades de transición 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 subíndice de cada entrada indica el estadio 
de procedencia de los individuos, mientras que la primera letra subíndice indica el 

46 



estadio destino y la letra principal indica el proceso que está involucrado. Por ejemplo , 
la entrada Fij indica que se trata de una fecundidad, en donde el estadio j está 
aportando nuevos individuos al estadio i (Caswell1989) . 

Tabla 3.1 Ejemplo de matriz hipotética, en donde se ejemplifican los posibles 
procesos demográficos y los estadios involucrados en ellos. 

E
¡ jFij ~ik 

j Pü T¡k 
k T k¡ P kk __:"'-.._ _ ___J 

A diferencia de las matrices de Leslie, en donde sólo hay valores diferentes de 
cero para el primer renglón (fecundidad) y en la primera subdiagonal (crecimiento) , las 
matrices de tipo Lefkovitch son aplicables a organismos con ciclos de vida más 
complejos (Caswell 1986, van Groenendael et al. 1988), en los cuales pueden existir 
valores diferentes de cero en diversas entradas de la matriz. En muchas especies de 
plantas es posible incluir valores en más de una subdiagonal (Huenneke & Marks 1987, 
Moloney 1988, Damman & Cain 1998); dichos valores indicarían la capacidad de los 
individuos para decrecer, o crecer lo suficientemente rápido para transitar más de una 
categoría en el período de tiempo que incluye la proyeccción , o bien permanecer en la 
misma categoría. Del mismo modo, se pueden incorporar valores a ciertas entradas de 
la matriz que representen la propagación vegetativa de los individuos (McFadden 1986, 
Caswell1989, Mendoza 1994, Mendoza & Franco 1998). 

Matemáticamente, cuando una matriz es multiplicada por un vector, y esta 
multiplicación es repetida una y otra vez con los vectores que van resultando, se 
obtienen tres parámetros a los cuales es posible asociar un significado biológico: 

a) Auto-valores: definidos como las raíces propias de la matriz. Existe uno por 
cada categoría empleada en la matriz y son denominados lambda (A.). El auto­
valor dominante (i.e., de mayor valor) denominado lambda uno, puede ser 
interpretado como la tasa intrínseca de crecimiento de la población representada 
por la matriz. Existe una relación directa entre el parámetro maltusiano y A. (r= 
lnA.). Se dice que una población está creciendo cuando el valor de A. es m~yor 
que uno, que está decreciendo si es menor a uno y que se encuentra estable 
cuando es igual a uno. El cociente entre el primer auto valor y el segundo nos 
proporciona la tasa de amortiguamiento (dampig ratio), misma que puede ser 
interpretado como el período de oscilación de A. antes de que alcance la 
estabilidad. Entre mayor sea la diferencia entre los autovalores mencionados, 
mayor será el tiempo requerido para alcanzar dicha estabilidad (Caswell 1989). 

b) Auto-vectores: existe el mismo número de auto-vectores que de auto-valores, 
sin embargo, es el auto-vector derecho que corresponde al auto-valor 
dominante, al que se le puede atribuir un significado biológico. El denominado 
auto-vector derecho (w) representa la estructura poblacional al alcanzar el 
equilibrio, ya que sus valores pueden ser interpretados como la . proporción de 
individuos de la población dentro de cada uno de los estadios que la componen. 
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Una de las características 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 proporción de individuos que contiene cada uno de los 
elementos de este vector se mantiene constante. Cuando esto ocurre se dice 
que la población ha alcanzado su estructura estable (w) y es en este momento 
que el valor de A. adquiere sentido para explicar el comportamiento en 
crecimiento de la población . 

e) 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 biológico. Este vector representa el valor 
reproductivo de los individuos de los diferentes estadios (de Kroon et al. 1986, 
Caswel 1989). Dicho valor proporciona una evaluación del valor presente que 
tienen los individuos de cada estadio, en términos de su probable aportación a la 
población en las futuras generaciones, mediante la sumatoria de la multiplicación 
de las probabilidades de sobrevivencia y la fecundidad promedio de los estadios 
por los cuales va transitando . 

Las matrices de transición nos permiten proyectar el tamaño de la población a 
corto, mediano y largo plazo, para lo cual , una vez creada la matriz, se multiplica por el 
vector conformado por el número de individuos que existen en cada estadio de la 
población . Dicha multiplicación puede ser representada por la ecuación : 

(3.1) 

Donde n1+ 1 es el vector que contiene el número de individuos de cada estadio al tiempo 
t+1, A es la matriz de transición y n1 es un vector que representa la estructura actual de 
la población . 

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

• Las categorías de tamaño y/o edad elegidas describen apropiadamente a la 
población. 

• Los valores de las entradas de la matriz de transición no cambian en el tiempo. 
• No se presentan fenómenos denso-dependientes. 
• Todos los individuos dentro de una misma clase experimentan las mismas 

probabilidades de supervivencia , reproducción 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 mayoría de los supuestos , no se debe olvidar que 
estos modelos matriciales son una herramienta de proyección y no de predicción . 
Además , es importante considerar que bajo ciertas circunstancias, algunos de estos 
supuestos son violados (ver Caswell 1989). 
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En el presente estudio se decidió utilizar matrices tipo Lefkovitch, ya que permiten la 
incorporación de diferentes estrategias reproductivas (T. brachycau/os produce semillas 
e hijuelos vegetativos), la posibilidad de que los individuos permanezcan en el mismo 
estadio, así como el tránsito a más de una categoría durante el lapso de un año. 

Clasificación de los individuos 

Como lo mencionan los supuestos uno y cuatro, es muy importante tratar de 
elegir categorías o estadios que representen adecuadamente a los individuos que 
tienen diferentes destinos demográficos dentro de la población. Se reconoce que 
existen dos tipos de error al hacer las categorías que constituyen la población: un error 
asociado al tamaño de la muestra, es decir, que a menor tamaño muestra! mayores 
posibilidades de error en las estimaciones; y un segundo error asociado con las 
probabilidades de tránsito de los individuos, lo cual puede estar relacionado con la 
amplitud del intervalo de tamaños considerado y puede provocar que dentro de un 
mismo estadio se incluyan individuos con características demográficas diferentes 
(Vandermeer 1978, Moloney 1986). Además, la permanencia de los individuos dentro 
de cada estadio se vería incrementada si el intervalo de tamaños es muy amplio, o por 
el contrario, el tránsito de individuos de un estadio hacia el siguiente se incrementaría si 
el intervalo fuera demasiado estrecho (Moloney 1986). Aún cuando Moloney (1986) y 
Vandermeer (1978) proponen métodos· estadísticos para establecer categorías en las 
cuales se procura reducir ambos tipos de error, en general los investigadores prefieren 
categorizar a los individuos de acuerdo con el conocimiento de la especie en el campo, 
tratando de que dichas categorías reflejen de mejor forma la biología ·de la especie y 
asegurándose de tener tamaños de muestra que permitan estimaciones robustas de las 
probabilidades de transición (Durán 1985, Mendoza 1994, Valverde 1995). 

En el presente trabajo se decidió clasificar a los individuos por estadios en 
función de su altura y algunas características fenológicas, para lo cual se realizó un 
muestreo preliminar con el fin de conocer los diferentes parámetros morfológicos y sus 
rangos de variación. Para ello, cincuenta individuos de diferentes tamaños y origen 
fueron colectados, a los cuales se les medió la altura y se estimó su cobertura, a la par 
que se observaron caracteres arquitectónicos y morfológicos que permitieran clasificar 
a los individuos. 

Dado que se esperaban diferentes tasas de crecimiento, reproducción y 
sobrevivencia de los individuos provenientes de semillas en comparación con aquellos 
originados asexualmente, se procedió a hacer categorías paralelas para los individuos 
de diferente origen. Es decir, se utilizaron los mismos intervalos para crear los estadios 
con el fin de hacer comparaciones entre categorías similares, por ejemplo, entre 
infantiles e hijuelos. 

A partir de los análisis anteriores 11 categorías fueron propuestas, seis para los 
individuos originados por semilla y cinco para los individuos originados por propagación 
vegetativa. 
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Individuos originados de semilla: 
• Plántulas (p): individuos menores de 0.5 cm de altura , con hojas de apariencia 

aplanada generalmente dispuestas en forma de un abanico desplegado. 
• Infantiles (i): individuos pequeños, 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 Ü): individuos de 2.5 a 4.9 cm de altura , cuyas hojas empiezan a perder 
carnosidad , a tomar más la forma triangular y a curvarse un poco. Inicia 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 altura. 

Individuos originados por propagación 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 la hoja. 

• Juveniles clonales Oc) : 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. La 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 categorías establecidas, las observaciones en campo sobre el 
comportamiento de los individuos y el conocimiento de la naturaleza monocárpica de 
las rosetas, se elaboró 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 año y otro: crecer lo suficiente para cambiar de estadio 
(e), sobrevivir sin transitar al siguiente estadio (p), reproducirse a través de la 
producción de plántulas (F) o de hijuelos (f) . 
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FIGURA 3.1 . Esquema del ciclo de vida de Tillandsia brachycaulos dentro del PND. Las flechas indican 
la dirección de la aportación de un estadio a otro . 

Cálculo de las tasas demográficas 

Con los datos obtenidos a lo largo de los censos periódicos, se procedió a 
calcular los valores anuales de fecundidad, permanencia y transición de los diferentes 
estadios, para lo cual los datos fueron agrupados en tres periodos anuales: el primer 
periodo comprendió de diciembre de 1996 a diciembre de 1997, el segundo de 
diciembre de 1997 a diciembre de 1998, y el último de diciembre de 1998 a diciembre 
de 1999. 

Los valores de transición de los distintos estadios se estimaron de acuerdo a la 
proporción de individuos de cada categoría que, a lo largo de un año, alcanzó la altura 
suficiente para pasar a otra categoría o que decreció lo suficiente para entrar dentro del 
intervalo de alturas de un estadio inferior. Las tasas de permanencia fueron calculadas 
en función de la proporción de individuos de cada categoría que sobrevivieron pero que 
no alcanzaron la altura suficiente para cambiar de estadio durante ese año. 

Las proporciones tanto de tránsito como de permanencia se calcularon utilizando 
tablas de frecuencias, las cuales, a diferencia de las matrices de transición, cuentan 
con más renglones que columnas, ya que integran a la muerte como un posible destino 
(estadio) de los individuos. Para crear este tipo de tablas se coloca el número de 
individuos que empezaron en un estadio y terminaron en otro a lo largo de un año. Por 
ejemplo, utilizando la matriz hipotética de la Tabla 3.1 , vemos que en el estadio i se 
reportaron catorce individuos durante el primer censo, de los cuales a lo largo de un 
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año cuatro pasaron al estadio de j y 1 O murieron. Una vez llena la tabla de frecuencias, 
se procedió a dividir cada celda de cada columna, la cual representa un estadio, entre 
el número de individuos reportados para dicho estadio al inicio del año evaluado (n). 
Con los resultados se procedió a llenar las matrices de transición . 

Las fecundidades fueron estimadas con base en el número de plántulas 
promedio que cada individuo de un estadio produce durante un año, ya que, como lo 
menciona Caswell (1989), el integrar la categoría de semillas en el ciclo de vida de 
especies que carecen de banco de semillas implica un error de un año de retraso en el 
ciclo de vida. Dado el bajo número de plántulas encontradas en el campo, ya sea 
porque había muy pocas o porque no pudieron ser detectadas (debido a su tamaño 
pequeño, a que se pierden entre el follaje y a que es fácil confundirlas con plántulas de 
otras especies de Tillandsia) se decidió montar un experimento de germinación 
(capítulo 2), para tener una estimación más precisa del reclutamiento. La fecundidad 
por estadio con base en el número de plántulas per capita por estadio (formula 3.2) se 
calculó con la fórmula: 

(3.2) 

Es decir, se contó el número total de cápsulas producidas por los individuos del 
estadio analizado, dicho número fue multiplicado por el número promedio de semillas 
producidas por cápsula (150), por la probabilidad de germinación (2 .4%, 3.1% y 4.2 % 
para 1997, 1998 y 1999) y por la probabilidad de dispersión exitosa (0.0045) , estimados 
a partir de los promedios de experimentos de dispersión montados en el campo, 
(capítulo 2) ; por último el valor obtenido fue dividido entre el número total de individuos 
dentro de la categoría . Para saber cuántas semillas se producen en cada cápsula, se 
contó el número de semillas de 50 cápsulas, las cuales se colectaron al azar fuera de 
las parcelas experimentales. 

Para estimar la propagación vegetativa per capita (fórmula 3.3) por estadio, se 
determinó el número total de hijuelos producidos por los individuos de cada categoría , 
para posteriormente dividir esta cantidad entre el número total de individuos 
pertenecientes a dicha categoría. 

f ;¡= h/ind (3 .3) 

Matrices de transición 

Las probabilidades de tránsito, de permanencia, los valores de fecundidad, y de 
propagación vegetativa se vaciaron en matric~s de transición de tipo Lefkovicht, las 
cuales fueron iteradas utilizando el programa desarrollado por Argaez 1, para estimar la 
tasa de crecimiento de la población (A.), así 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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Intervalos de confianza de lambda 

Dado que el valor de lambda es calculado con base en las tasas demográficas 
de la población estudiada (supervivencia, fecundidad y crecimiento) , es conveniente 
establecer intervalos de confianza para dicho valor (Caswell 1989, Alvarez-Buylla & 
Slatkin 1991). 

Existen diferentes métodos para calcular los intervalos de confianza de lambda. 
Alvarez-Buylla y Slatkin (1991 , 1993, 1994) mencionan que la selección del método 
dependerá de la clase de datos disponible, de la magnitud y correlación de la estructura 
de los errores de estimación. Por ello, estos autores recomiendan utilizar simulaciones 
de Montecarlo cuando los coeficientes de variación de las entradas de la matriz 
(CV=cr/a;(1 00) son mayores del cincuenta por ciento; sin embargo, sugieren utilizar el 
método analítico para tener una aproximación de los intervalos cuando no se cuenta 
con el equipo para realizar las simulaciones de Montecarlo. En el presente trabajo, en 
muchas de las entradas los coeficientes de variación fueron mayores del 50 %, por lo 
que los intervalos de confianza estimados son poco finos , no obstante nos sirven para 
tener una idea de la variación en las estimaciones. 

Mediante el método analítico los límites de confianza se estiman a través de la 
suma de los productos de las varianzas y las sensibilidades de cada entrada, lo que 
permite estimar la varianza asociada a lambda asumiendo una distribución normal de 
los errores estándar (Caswell 1989). En algunas ocasiones la estimación del valor de 
una entrada afecta la estimación de otra (e.g. si se sobreestima la permanencia de un 
estadio, se estará subestimando la transición de éste a otro estadio), por lo que 
Alvarez-Buylla y Slatkin (1991) proponen incorporar a la ecuación la covarianza en un 
segundo término, lo cual se representa como sigue: 

V(A.)= L;,¡ V(a;¡) s(a;¡)2 + L i,j=k,i Cov (a;¡,ak¡)* s(a;¡)*s(ak¡) (3.4) 

donde V(A.) es la varianza de lambda, V(a;¡) es la varianza asociada a dicha entrada, s 
representa el valor de sensibilidad de la entrada y Cov (a;¡,ak¡) es la covarianza que 
existe entre cada par de entradas localizadas en una misma columna. 

El valor de las varianzas asociadas a las entradas de fecundidad se obtiene 
directamente de la variación observada en los datos de campo, mientras que el cálculo 
de las varianzas asociadas a las entradas de permanencia y transición, al ser estas 
proporciones , se realiza asumiendo una distribución de tipo binomial en los valores de 
estas entradas, para lo cual se utiliza la siguiente fórmula : 

V(a;¡)= a;¡* (1-a;¡)/n (3.5) 

donde n es el número total de individuos dentro del estadio de la entrada analizada. 

De la misma forma, el valor de las covarianza es estimado con la siguiente 
fórmula: 
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Cov (a;¡,ak¡) = (-(a;¡)(ak¡))/n (3.6) 

Para obtener los límites de confianza de la lambda con un 95 % de confianza, es 
necesario estimar la desviación estándar de A., para lo cual se calcula la raíz cuadrada 
de la varianza; una vez hecho lo anterior, los límites se establecerán sumando o 
restando dos veces el error estándar al valor de A. (A. ± 2 a) (Zar 1984) 

Comparación de las estructuras poblacionales 

Con el fin de determinar si existen diferencias estadísticamente significativas 
entre las estructuras poblacionales encontradas al inicio de cada período y las 
estructuras estables predichas por el modelo (Tabla 3.2), se procedió a realizar 
pruebas de X2 (Zar 1984), utilizando el programa estadístico Statistica. 

Tabla 3.2 Pruebas de X2 apl icadas para comparar entre las estructuras poblacionales de T. 
brachycaulos encontradas en los diferentes período en el PND y las estructuras estables 
predichas por las matrices de transición 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 lndice de disimilitud de Keyfitz (fórmula 3.7)(Mendoza 1994), el cual indica 
qué tan diferentes son las estructuras evaluadas. Para dicho cálculo se resta el valor de 
la categoría de la estructura encontrada del valor de la misma categoría estimada en la 
estructura estable (w); la sumatoria de las diferencias que resulten positivas en cada 
categoría es el valor del índice. 

t:,= ¿ (est. obs - w) , sólo cuando dichas diferencias sean positivas. (3.7) 

Análisis de sensibilidad y elasticidad 

Los análisis de sensibilidad y de elasticidad son un complemento importante de 
los análisis matriciales. Por medio de ellos se evalúa cómo 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 1989, De Kroon et al. 1986). La diferencia 
matemática entre el análisis de sensibilidad (Formula 3.8) y el análisis de elasticidad 
(Formula 3.9) radica en que mientras en el primero se evalúa el cambio absoluto del 
valor de la entrada sobre el valor de A., en el segundo se evalúa el cambio proporcional 
de dicha entrada sobre A. (Caswell 1989, De Kroon et al. 1986). 

s;¡= (8A./8a;¡) 

e;¡= (8A./8a;¡) * (a;/A.) ó s;((a;/A.) ó <w, V>/ <W,V> 
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Donde w, v son el valor de la estructura estable y del valor reproductivo de la entrada 
analizada y W,V son la sumatoria de las estructuras estables y los valores 
reproductivos de los diferentes estadios que conforman el ciclo de vida de la especie 
analizada. 

La sensibilidad refleja el potencial demográfico para que la selección actúe sobre 
un carácter que afecta una transición particular (Horvitz & Schemske 1995) por lo que 
los valores de sensibilidad han sido utilizados como un vector de la presión selectiva en 
los estudios de evolución de historias de vida (Emlen 1970, Stern 1992). Asimismo, los 
valores de sensibilidad son utilizados en el cálculo de otros parámetros, como son los 
valores de elasticidad y los intervalos de confianza asociados al valor de A. (Horvitz & 
Schemske 1995). 

Dado que la suma de las entradas de la matriz de elasticidad es uno, Silvertown 
et al. (1993) postulan que es posible sumar diferentes regiones de la matriz de 
elasticidades, las cuales representen diferentes procesos demográficos del ciclo de 
vida (crecimiento, supervivencia, reproducción y propagación) , o estadios, con el fin de 
determinar la importancia de estos procesos y/o estadios sobre el comportamiento de 
la tasa finita de incremento. Para ello, se procedió a sumar el valor de elasticidad por 
estadio y por proceso a fin de determinar cuál es el estadio que mayor influencia tiene 
en el comportamiento de lambda, así como cuál es el proceso que funge como el más 
importante. 

Las matrices de elasticidad para los tres años del estudio de la dinámica 
poblacional de T. brachycaulos, fueron obtenidas directamente al correr ias matrices de 
transición , mientras que las matrices de sensibilidad fueron obtenidas manualmente 
para lo cual se despejó el valor de Sij de la fórmula 3.9. 

Comparación de matrices 

Con el fin de evaluar las diferencias observadas entre las matrices de transición 
calculadas para cada año, se utilizaron modelos log lineares. Este tipo de modelos ha 
sido sugerido por Caswell (1987) para comparar entre matrices de diferentes hábitats, 
diferentes años o sujetos a diferentes tratamientos experimentales. 

Los modelos lag lineares, están basados en modelos lineares, los cuales 
relacionan los logaritmos de las entradas de tablas de contingencia con las variables 
categóricas que definen dicha tabla. Con este tipo de análisis se prueba la bondad de 
ajuste de diferentes modelos, en los cuales se incorporan algunas de las variables y las 
interacciones entre ellas, para describir la tabla de contingencia. La bondad de ajuste 
de los diferentes modelos es comparada mediante pruebas de X2 (Everitt ·1992, Zar 
1984). 

Los modelos utilizados fueron: ED-A, EA-D, EA-DA, EA-DE-DA y EAD, con los 
cuales se evaluó el efecto del año (A) y del estadio inicial (E) en el destino final de los 
individuos (D). Para esto, se procedió a realizar tablas de contingencia de tres vías, las 
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cuales se construyeron utilizando las tablas de frecuencias previamente obtenidas. Los 
modelos lag lineares fueron realizados utilizando el programa estadístico Statistica. 

Variabilidad temporal 

Uno de los supuestos bajo los que trabajan los análisis matriciales es que las 
condiciones no varían a través del tiempo, a pesar de que es bien sabido que las 
condiciones ambientales que afectan las tasas demográficas varían temporalmente 
(Bierzychudek 1982, Moloney 1988, Horvitz & Schemske 1995). A raíz de esto, se han 
desarrollado diferentes métodos tratando de incorporar eventos,estocásticos dentro del 
modelaje de la dinámica de las poblaciones (Bierzychudek 1982, Foster & Marks 1987, 
Caswell1989, Silva et al. 1991 , Caswell & Trevisan 1994). 

Dentro de este trabajo se utilizó 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 año (A(h}, h=1,2 ... m, donde A= matriz anual, h= año analizado, m= 

último año analizado) para crear una serie de matrices periódicas (A'). Las matrices 
periódicas asumen que las condiciones que imperaron durante el período evaluado se 
repiten cíclicamente y representan todas las posibles transiciones que ocurrirían con 
las condiciones evaluadas. Aunque no se puede asegurar que las condiciones se 
repitan cíclicamente, se decidió utilizar dicho procedimiento a fin de modelar el 
comportamiento de la dinámica de la población involucrando fluctuaciones en las 

condiciones del medio. El número de matrices A' va estar en función del número de 
combinaciones posibles según el orden en que sean multiplicadas las matices anuales 
analizadas (A<h>), las cuales a su vez son multiplicadas por un vector al tiempo t. 

(3 .1 O) 

Dependiendo del orden en que se multipliquen las matrices se obtendrá una 
matriz A' diferente; sin embargo, los valores de lambda obtenidos de todas las matrices 
A' serán iguales. 

Al iterar la matriz A' hasta alcanzar la estructura estable, obtenemos la tasa de 
crecimiento de la población {A.) , sólo que en este caso se ha incorporado ya la 
variabilidad temporal en el comportamiento demográfico de la especie. 

RESULTADOS 

Las matrices de transición obtenidas durante los tres períodos evaluados (Tabla 
3.3) muestran una clara tendencia creciente en los valores de fecundidad, tanto por 
plántulas como por hijuelos, conforme aumenta el tamaño de los individuos. Asimismo, 
se observa que los individuos originados por propagación vegetativa presentan un 
mayor número de transiciones, es decir que pueden transitar más de una categoría en 
el lapso de un año, producto de un crecimiento más acelerado que el de plantas que 
provienen de semillas. 
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Desafortunadamente las matrices de los dos últimos periodos cuentan con muy 
pocos individuos en algunas de los estadios (a2 y a3 durante 1998 o p, i, j, a1,a2 y a3 
durante 1999), lo cual determina que el cálculo de las transiciones correspondientes 
sea poco robusto, ya que como lo mencionan Vandermeer (1978) y Moloney (1986), un 
bajo número de individuos puede provocar errores de estimación debido a errores de 
muestreo. Sin embargo, a pesar de que los valores de transición obtenidos pueden ser 
el resultado de un comportamiento azaroso de los individuos o el comportamiento 
inusual de los mismos, nos permiten tener una idea del posible comportamiento de los 
individuos pertenecientes a dichos estadios. 

Tabla 3.3 Matrices de transición de T. brachycau/os en el PND. En el primer renglón se muestran los 
valores de fecundidad vra plántula, en la diagonal principal los valores de permanencia y en 
las subdiagonales las probabilidades de transitar a otros estadios. El renglón correspondiente 
al estadio de hijuelos, muestra la fecundidad vra hijuelos. n es el número de individuos 
utilizados para el análisis. qx es la tasa de mortalidad (muertos/ind.) 

1997 
p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o 0.007 0.017 0.036 o 0.001 0.011 0.024 0.035 
0.286 0.167 o o o o o o o o o 

o 0.330 0.189 o o o o o o o o 
a1 o 0.103 0.378 0.134 o o o o o o o 
a2 o o 0.081 0.179 0.066 o o o o o o 
a3 o o 0.014 o 0.082 o o o o o o 
h o 0.039 0.108 0.448 0.754 0.940 o 0.300 0.507 0.985 1.243 
jc o o o o o o 0.033 0.57 o o o 

ac1 o o o o o o 0.148 0.183 0.035 o o 
ac2 o o o o o o 0.180 0.207 0.193 0.037 o 
ac3 o o o o o o 0.115 0.126 0.175 0.066 o 

14 78 74 67 61 18 61 87 171 213 76 
0.714 0.397 0.338 0.687 0.852 1.000 0.525 0.425 0.596 0.897 1.000 

p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 
p o o o o 0.008 0.05 0.002 0.006 0.014 0.041 0.035 

0.222 0.31 o o o o o o o o o 
0.56 0.23 0.286 0.187 o o o o o o o 

a1 o o 0.286 0.343 o o o o o o o 
a2 o o o 0.062 0.5 o o o o o o 
a3 o o o o 0.06 o o o o o b 
h o o o 0.244 0.5 1 o 0.245 0.573 0.586 0.793 
jc o o o o o o 0.22 0.161 0.063 o o 

ac1 o o o o o o 0.148 0.225 0.101 0.098 o 
.ac2 o o o o o o 0.032 o 0.24 0.279 o 
ac3 o o o o o o o 0.664 0.087 0.311 o 

n 18 26 14 32 10 2 27 31 79 61 74 
qx 0.722 0.462 0.429 0.406 0.500 1.000 0.593 0.548 0.506 0.311 1.000 
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Tabla 3.3 Continuación 

1999 
p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o 0.375 0.714 2 o 0.245 0.220 1.345 2.35 
0.667 o o o o o o o o o o 

o 0.375 0.273 o o o o o o o o 
a1 o 0.25 0.454 0.235 o 0.167 o o o o o 
a2 o o o 0.294 0.428 o o o o o o 
a3 o o o o 0.143 o o o o o o 
h o 0.375 0.182 0.421 0.571 0.667 o 0.326 0.341 1 1.157 
jc o o o o o o 0.333 0.041 0.015 0.011 o 

ac1 o o o o o o 0.111 0.204 0.118 0.034 0.025 
ac2 o o o o o o o 0.204 0.412 0.310 0.225 
ac3 o o o o o o o 0.143 0.176 0.322 o 

n 3 8 11 17 7 6 9 49 68 87 40 
qx 0.333 0.375 0.273 0.471 0.429 0.833 0.556 0.408 0.279 0.322 0.750 

Al comparar los valores de lambda tomando en cuenta sus intervalos de 
confianza, se observa que no existen diferencias entre ellos, excepto al comparar el 
período 1997 con el del período 1999 (Tabla 3.4). Se observa que los valores de 
lambda para los períodos de 1997 y 1998 son inferiores a uno lo que indica que la 
población se encuentra decreciendo, pero es durante realmente durante 1997 que A. 
alcanza su valor más bajo, el cual aun con los limites de confianza no alcanza el valor 
de uno; mientras que al incluir los intervalos de confianza el valor de A. para el período 
1998 se eleva hasta 1.09 indicando que la población estaría creciendo ligeramente, al 
igual que durante el período 1999. 

Tabla 3.4 Valores de lambda obtenidos a partir de las matrices anuales de la población de T. 
brachycaulos en el PND. Se presenta, además, los intervalos de confianza, calculados a 
partir del método propuesto por Caswell (1989) en el primer renglón y por el método 
sugerido por Alvarez-Buylla y Slatkin (1 991 ) en el segundo renglón. 

1997 1998 1999 
0.75 _:t0 .208 0.8 _:t0.300 1.08.:!: 0.215 
0.75 +0.208 0.8 +0.293 1.08 +0.205 

Las dife~encias observadas en los valores de lambda durante los años 
evaluados pueden ser atribuidas principalmente a las diferencias en las tasas de 
mortalidad (Figura 3.2) y fecundidad vía plántulas (Tabla 3.3) que se presentaron a lo 
largo de los tres años. El alto valor de A. del período 1999 fue el resultado de bajas 
tasas de mortalidad, así como las tasas más altas de fecundidad vía semilla, mientras 
que· el bajo valor de A. para el periodo 1997 podría ser explicado por los altos valores de 
mortalidad que se prP.sentaron así como por los bajos valores de fecundidad reportados 
para ese año. 
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Figura 3.2. Tasas de mortalidad de los diferentes estadios del ciclo de vida de T. brachycaulos 
durante 1997{0 ), 1998(• ) y 1999(• ) en el PND. 

Las Figuras 3.3 muestra las estructuras reportadas al inicio de cada período y 
las estructuras estables predichas por el modelo. Estas últimas presentan, en general, 
un mayor número de individuos en la categoría de hijuelos; este resultado se repite 
cuando se aplica el índice de Keyfitz (Tabla 3.5) , el cual indica que un mayor número 
de hijuelos debiera estar presente. La falta de hijuelos en las estructuras iniciales 
puede atribuirse a la fecha del primer censo de cada periodo, el cual se llevó a cabo en 
diciembre, es decir, entre cuatro y seis meses después de la época de producción de 
hijuelos Uulio a septiembre), dando como resultado que al momento de censar muchos 
hijuelos se encontrasen ya en categorías superiores. No obstante, no se debe olvidar 
que la estructura estable es calculada bajo el supuesto de que las condiciones 
permanecen constantes, lo cual rarame11te ocurre en la naturaleza, por lo que 'las 
diferencias encontradas tal vez sean el resultado de un efecto combinado de lo 
mencionado con anterioridad y el cambio de las condiciones en las cuales se desarrolla 
la población. 

Del mismo modo, el elevado número de individuos esperados dentro de las 
categorías de individuos originados por semilla para el período 1999, pudo ser el 
resultado de los altos valores de fecundidad vla semilla para ese año. 
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Figura 3.3. Estructuras poblacionales de T. brachycaulos encontradas en los diferentes perfodos 
evaluados en el PND (• ) y estructuras estables (w) predichas por las matrices de 
transición (O). 

60 



Tabla 3.5, lndice de disimilitud de Keyfitz, utilizado para comparar las estructuras poblacionales 
observadas de T. brachycau/os en el PND contra las estructuras estables predichas por las 
matrices 

Estadio w97 vs 97 w88 vs 98 w99 vs 99 
p 0.86 21 .82 

11.48 
2.89 

a1 
a2 
a3 
h 45.80 36.24 20.65 
jc 3.76 

ac1 
ac2 
ac3 

Total 45.8 40.85 56.84 

Las pruebas de X2 (Tabla 3.6) corroboran las diferencias observadas en las 
Figura 3.3, mostrando que existen diferencias significativas para la mayoría de las 
comparaciones, a excepción de las estructuras encontradas durante 1998 y 1999 las 
cuales no difieren estadísticamente. 

Tabla 3.6. Prueba de X2 para la comparación de estructuras poblacionales. *diferencias significativas P.::, 
0.05. 

1997 VS W 1997 
1998 vs w 1998 
1999 VS W 1999 

g.l. 
10 
10 
10 

X 
188.2 
136.4 
196.5 

p 

<0 .001 * 
<0.001 * 
<0.001 * 

Con respecto al auto-vector izquierdo resultante de la iteración de las matrices, 
se observa que en general los individuos originados por propagación vegetativa 
presentan valores reproductivos superiores a los individuos originados por semilla 
(Tabla 3.7). 

Tabla 3.7 Valores reproductivos (v) predichos por las matrices de transición escalados a uno, de la 
población de T. brachycaulos en el PND durante los diferentes periodos evaluados. 

Estadio Matriz 1997 Matriz 1998 Matriz 1999 
p 0.026 0.009 0.030 

0.068 0.021 0.048 
0.085 0.044 0.048 

a1 0.082 0.078 0.068 
a2 0.094 0.146 0.093 
a3 0.094 0.095 0.094 
h 0.074 0.075 0.045 
jc 0.119 0.157 0.104 

ac1 0.115 0.14 0.131 
ac2 0.115 0.158 0.183 
ac3 0.124 0.075 0.155 
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Dado que los coeficientes de sensibilidad se ven afectados por la escala de los 
valores demográficos, en general los valores las estradas de fecundidad poseen 
valores elevados de sensibilidad, sin embargo, en este estudio dado los bajos valores 
de las celdas de fecundidad , los valores de sensibilidad de dichas entradas fueron 
bajos (Tabla 3.8) . 

Tabla 3.8. Matrices de sensibilidad de T. brachycaulos en el PND. Solo se presentan valores positivos 
para las entradas de la matriz. Los números en negritas representan los tres valores más 
altos de sensibilidad dentro de cada una de las matrices. 

199 
p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o o o o o o 0.034 0.047 0.034 
0.010 0.004 o o o o o o o o o 

o 0.006 0.004 o o o o o o o o 
a1 o 0.006 0.003 0.003 o o o o o o o 
a2 o o 0.004 0.003 0.001 o o o o o o 
a3 o o 0.005 o o o o o o o o 
h o 0.006 0.003 0.003 0.001 o o 0.020 0.093 0.138 0.102 
jc o o o o o o 0.680 0.003 o o o 

ac1 o o o o o o 0.652 0.031 0.144 o o 
ac2 o o o o o o 0.655 0.031 0.143 0.215 o 
a~ o o o o o o 0.708 0.033 0.155 0.228 o 

1998 
p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o o o o 0.040 0.013 0.011 0.008 0.016 
0.003 0.002 o o o o o o o o o 
0.007 0.003 0.003 0.002 o o o o o o o 

a1 o o 0.005 0.003 o o o o o o o 
a2 o o o 0.006 0.001 o o o o o o 
a3 o o o o 0.001 o o o o o o 
h o o o 0.003 0.001 o o 0.111 0.167 0.072 0.139 
jc o o o o o o 0.598 0.231 0.222 o o 

ac1 o o o o o o 0.539 0.206 0.198 0.125 o 
ac2 o o o o o o 0.608 o 0.223 0.141 o 
ac3 o o o o o o o 0.111 0.107 0.067 o 

1999 
p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o 0.035 0.016 0.002 o 0.035 . 0.020 0.025 0.015 
0.167 o o o o o o o o o o 

o 0.103 0.048 o o o o o o o o 
a1 o 0.145 0.067 0.080 o 0.005 o o o o o 
a2 o o o 0.109 0.049 o o o o o o 
a3 o o o o 0.050 o o o o o o 
h o 0.097 0.045 0.053 0.024 0.003 o 0.053 0.032 0.038 0.023 
jc o o o o o o 0.373 0.121 0.072 0.088 o 

ac1 o o o o o o 0.467 0.154 0.092 0.108 0.069 
ac2 o o o o o o o 0.213 0.128 0.153 0.095 
a~ o o o o o o o 0.181 0.109 0.129 o 

Los valores de sensibilidad más altos se concentraron en el crecimiento de los 
individuos originados por propagación vegetativa, sobre todo en el estadio de hijuelos. 
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Los valores de elasticidad mostraron un comportamiento más variable, aunque 
en general las categorías de individuos originados por semilla presentaron los valores 
más bajos, a excepción de la entrada de transición de plántulas a infantiles la cual 
alcanza el segundo valor más alto de toda la matriz de elasticidad para periodo 1999. 
Las categorías de individuos originados por propagación vegetativa presentan los 
mayores valores (Tabla 3.9). 

Esta tendencia se observa más claramente en la Figura 3.4, que muestra la 
suma de elasticidades por estadio, donde se ve que el estadio de hijuelos es el que 
posee los valores más altos en los ·tres años evaluados. No obstante, durante el 
período 1999 la transición de plántula a infantil alcanza un alto valor como resultado del 
aumento en la fecundidad vía un aumento en el porcentaje de germinación durante 
dicho periodo, lo que generó que el valor de estructura estable del estadio de plántulas 
se incrementara, junto con un ligero incremento en su valor reproductivo. 

Tabla 3.9. Matrices de elasticidad de T. brachycau/os dentrl del PND. Los números en negritas 
representan los tres valores más altos de sensibilidad dentro de cada una de las matrices. 

19 
p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o o o o o o 0.001 0.002 0.002 
0.004 0.001 o o o o o o o o o 

o 0.003 0.001 o o o o o o o o 
a1 o 0.001 0.002 0.001 o o o o o o o 
a2 o o o 0.001 o o o o o o o 
a3 o o o o o o o o o o o 
h o o o 0.002 0.001 o o 0.008 0.063 0.181 0.169 
jc o o o o o o 0.030 0.002 o o o 

ac1 o o o o o o 0.129 0.008 0.007 o o 
ac2 o o o o o o 0.157 0.009 0.037 0.011 o 
ac3 o o o o o o 0.109 0.006 0.036 0.020 o 

1998 
p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o o o o o o o o 0.001 
0.001 0.001 o o o o o o o o 
0.001 0.001 0.001 o o o o o o o o 

a1 o o 0.002 0.001 o o o o o o o 
a2 o o o 0.001 0.001 o o o o o o 
a3 o o o o o o o o o o o 
h o o o 0.001 o o ::¡ 0.034 0.077 0.049 0.129 
jc o o o o o o 0.166 0.047 0.018 o o 

ac1 o o o o o o 0.100 0.058 0.025 0.015 o 
ac2 o o o o o o 0.024 o 0.067 0.049 o 
.ac3 o o o o o o o 0.092 0.012 0.026 o 
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Tabla 3.9. Continuación 

1999 
p i j a, a2 a3 h jc ac1 ac2 ac3 

p o o o 0.012 0.010 0.004 o 0.008 0.004 0.031 0.034 
0.103 o o o o o o o o o o 

o 0.036 0.012 o o o o o o o o 
a, o 0.034 0.028 0.017 o 0.001 o o o o o 
a2 o o o 0.030 0.019 o o o o o o 
a3 o o o o 0.007 o o o o o o 
h o 0.034 0.008 0.021 0.013 0.002 o 0.016 0.010 0.035 0.025 
jc o o o o o o 0.115 0.005 0.001 0.001 o 

ac1 o o o o o o 0.048 0.029 0.010 0.003 0.002 
ac2 o o o o o o o 0.040 0.049 0.044 0.020 
ac3 o o o o o o o 0.024 0.018 0.039 o 
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Figura 3.4 Suma de los valores de elasticidad de los diferentes estadios del ciclo de vida de T. 

brachycau/os en el PND. 1997(-}, 1998 (•). 1999 (Á) 

La Figura 3.5 muestra la suma de elasticidades por proceso demográfico, la cual 
fue calculada sumando las elasticidades de cada uno de los procesos, pero 
separándolas por origen, de tal modo que se pudiese establecer la importancia de 
diferentes procesos en función del origen de los individuos. Se observa que a diferencia 
del comportamiento en los períodos 1997 y 1998, donde el valor de A: depende casi por 
completo de la producción de hijuelos a partir de los individuos originados por 
propagación vegetativa, en el periodo 1999 los valores de elasticioades de los 
individuos originados por semilla se ve incrementada en todos los procesos evaluados. 
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Figura 3.5 Suma de elasticidad por proceso de T. brachycaulos durante 1997(0 }, 1998(•) y 1999( ) en el 
PND. 

La figura ~ .6 muestra la suma de elasticidades en función del origen de los 
individuos, pudié~dose observar claramente que A. está regida en su mayoría por el 
destino de los individuos originados a través de la propagación vegetativa. No obstante, 
el periodo 1999 presenta un patrón muy diferente, donde el valor de los individuos 
originados por semilla se incrementa considerablemente. Este cambio en el 
comportamiento de los valores de elasticidad podría ser atribuido a al aumento en los 
valores de fecundidad vía semilla aunado con una disminución en las tasas de 
mortalidad de los individuos originados por esta vía. 
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Figura 3.6 Suma de elasticidad por origen de T. brachycau/os dentro del PNDdurante los tres periodos 
evaluados. Individuos originados por semilla (•). individuos generados por propagación 
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 años 
están fuertemente determinados por el comportamiento de los individuos originados por 
propagación vegetativa . Sin embargo, es importante destacar que durante el periodo 
1999, los valores de elasticidad de los individuos producidos por semilla se incrementó 
considerablemente, como resultado del incremento de fecundidad y sobrevivencia que 
durante ese periodo presentaron los individuos generados por esta vía. No obstante 
dichos resultados deben ser tomados con cautela ya que los cálculos de las 
probabilidades de' transición se calcularon con base en muy pocos individuos (menos 
de 15). 

Los resultados del análisis de los modelos log-linear sobre las matrices de 
transición (Tabla 3, 10) muestran que el destino de los individuos es dependiente del 
estadio inicial así como del año y que la interacción año*estadio en el destino de los 
individuos no es estadísticamente significativa. 
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Tabla 3.1 O Resultados de los análisis lag-linear para la comparación de las diferentes matrices de 
transición de la población de T. brachycaulos localizada en el PND, durante los periodos 
evaluados. E= estadio inicial, A= perfodo, O= estadio final. 

Modelo Efecto g.l X2 !J.X2 

EA,D 352 1236.52 
EA,DA 330 1074.00 

EA, DE 

EA,DE,DA 

EAD 

año 22 

estadio 

año 
estadio 

242 
11 o 
220 
22 
11 o 
o 

año*estadio 220 

363.37 

187.25 

o 

162.52 

873.15 

176.10 
886.90 

187.25 

p 
<0.001 
<0.001 
<0.001 
<0.001 
<0.001 
0.9462 
<0.001 
<0.001 
1.0000 
0.9462 

Al incorporar la variabilidad temporal dentro de la dinámica poblacional de T. 
brachycaulos se obtuvo un valor para A. de 0.85, el cual sugiere que bajo condiciones 
similares a las de estos tres años de estudio, la población de T. brachycaulos tendería 
a decrecer paulatinamente. Aunque en la matriz resultante (Tabla 3.11) aparecen 
transiciones que al parecer no tienen un significado biológico, esto es por efecto de la 
forma en que son multiplicadas las matrices, sin embargo, como lo mencionan los 
autores (Foster & Marks 1987, Silva et al. 1991 , Caswell & Trevisan 1994) que 
proponen dicho método, el valor de A. refleja el comportamiento de la población bajo 
condiciones cambiantes. 

Tabla 3.12. Matriz periódica de T. brachycaulos en el PNDbajo el método sugerido por Caswell & 
Trevisan (1994) 

p i j a1 a2 a3 h jc ac1 ac2 aCJ 
p 0.000 0.003 0.003 0.005 0.006 0.002 0.010 0.008 0.010 0.009 0.007 

0.035 0.000 0.000 0.015 0.030 0.075 0.001 0.014 0.015 0.057 0.091 
0.097 0.029 0.031 0.075 0.128 0.364 0.000 0.044 0.039 0.241 0.421 

a1 0.079 0.084 0.093 0.115 0.167 0.489 0.000 0.057 0.052 0.315 0.551 
a2 0.012 0.048 0.057 0.046 0.047 0.104 0.000 0.011 0.010 0.061 0.107 
a3 0.002 0.003 0.005 0.017 0.023 0.017 0.000 0.002 0.002 0.011 0.018 
h 0.025 0.179 0.175 0.278 0.333 0.290 0.375 0.343 0.431 0.511 0,532 
jc 0.000 0.049 0.026 0.060 0.083 0.085 0.039 0.064 0.063 0.143 0.151 
ac1 0.000 0.026 0.025 0.049 0.079 0.036 0.036 0.073 0.086 0.115 0.075 
ac2 0.000 0.039 0.034 0.068 0.107 0.058 0.056 0.107 0.125 0.169 0.121 
ac3 0.000 0.028 0.023 0.047 0.073 0.042 0.041 0.078 0.091 0.122 0.090 

DISCUSIÓN 

La población de Tillandsia brachycau/os en el Parque Nacional de Dzibilchaltún, 
está constituida en su gran mayoría por individuos originados a través de la 
propagación vegetativa de las rosetas. No obstante, a diferencia de otras especies 
capaces de multiplicarse clonalmente, en las que el reclutamiento de individuos vía 
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semillas es relativamente escaso (MacFeadan 1985; García-Franco 1990; Mendoza 
1994}, en T. brachycau/os la presencia de numerosos genets de diferentes tamaños, 
los valores de fecundidad vía plántula registrados durante el estudio y el número de 
plántulas encontradas en el campo, sugieren que el reclutamiento de plántulas es un 
everito continuo en esta población. Estos eventos frecuentes pero de bajo 
reclutamiento han sido reportados para otras especies de epífitas (Hernández-Apolinar 
1992, Larson 1992, Tremblay 1997, Zotz 1998). El aumento en la fecundidad durante el 
período 1999, sugiere la ocurrencia de años con un elevado reclutamiento de 
individuos vía plántula , 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 presentó tasas elevadas de mortalidad en los primeros 
estadios provenientes por semilla; este comportamiento parece ser un evento común 
dentro de las especies de epífitas, al igual que en especies con otras formas de vida . 
Zotz (1998) reporta una mortalidad del 50% de los individuos infantiles de la orquídea 
Dimerandra emerginata, en tanto que Tremblay (1997) estudiando otra orquídea 
(Lepanthes caritensis), reporta mortalidades del 28.9% en individuos juveniles. Por su 
parte, Hietz (1997) registró el 33 % de mortalidad en individuos menores de 2 cm en 
diferentes especies del género Tillandsia. Til/andsia circinnata, Lae/ia speciosa y 
Encyc/ia tampensis presentan igualmente altas tasas de mortalidad en estadios 
infantiles (Benzing 1981 , Hernández-Apolinar 1992, Larson 1992). 

Estos autores mencionan que la muerte por sequía es la principal causa de 
pérdida de individuos en los estadios infantiles, sin embargo, en T. brachycau/os la 
principal causa de muerte fue la caída de plantas por ruptura de las ramas, seguida de 
la muerte por sequía. Este hecho podría ser atribuido a que la mayoría de los 
individuos infantiles provenientes de semilla se posan en las ramas más externas y 
delgadas de los árboles, las cuales son más susceptibles de romperse. Hietz (1997) 
señala que las probabilidades de muerte por caída disminuyen conforme aumenta el 
diámetro de la rama soporte. 

Una vez que se ha superado la fase crítica de plántula, la tasa de mortalidad es 
relativamente constante para el resto de los estadios, hasta la muerte al momento de 
reproducirse. Benzing (brornelias) (1981), Hietz (bromelias) (1997) y Zotz (orquídeas) 
(1998) también han señalado a la caída del hospedero como uno de las causas más 
frecuentes de la pérdida de individuos de estadios superiores. Además de la pérdida de 
individuos por ruptura o el desprendimiento de la corteza del árbol hospedero, en T. 
brachycaulos se presenta una elevada tasa de mortalidad debida a la pudrición del 
meristemo apical de las rosetas, ocasionado posiblemente por la larva de un 
curculiónido (observación personal). 

La disminución en el número de individuos de T. brachycaulos a lo largo del 
estudio, así como los bajos valores de A. encontrados durante los dos primeros 
períodos sugieren que la población se encuentra decreciendo. Dicho supuesto es 
corroborado cuando se simula el comportamiento de la población incorporando la 
variabilidad temporal asumiendo un comportamiento cíclico de los tres periodos 
evaluados. 
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Los valores de A encontrados para T. brachycau/os son ligeramente inferiores a 
los valores reportados para otras especies de epífitas (a excepción del tercer período). 
Tremblay (1997) reporta para dos poblaciones de Lepanthes caritensis valores de 
0.995. y 0.99, mientras que Hernández-Apolinar (1992) reporta una A de 1.17 para 
Laelia speciosa. Estos valores de A son semejantes a los reportados para especies 
longevas donde, en términos generales, el valor de A es cercano a la unidad, contrario 
a lo reportado para las especies herbáceas, las cuales generalmente muestran valores 
de A superiores a uno (Silvertown et al. 1993). 

Los análisis de sensibilidad y elasticidad muestran que el comportamiento de la 
población está regido principalmente por el destino de los individuos originados a través 
de la propagación vegetativa. Este dominio por parte de los individuos clonales podría 
estar relacionado con el hecho de que los hijuelos permanecen unidos a la roseta 
madre por largos períodos, lo que podría estar favoreciendo la translocación acropétala 
de nutrimentos (de la roseta madre hacia los hijuelos). Existen numerosos estudios 
sobre la translocación de nutrimentos entre rametos que se mantienen interconectados 
(Callaghan 1984, Hartnett & Bazzaz 1985, Mendoza & Franco 1998, Price & Hutchings 
1996). Este suplemento alimenticio por parte de la madre, dadas las condiciones 
oligotróficas del ambiente epífito, podría ser la clave para el predominio de los 
individuos originados vegetativamente, ya que con ello se evita el riesgo de la 
dispersión, así como las altas mortalidades durante el establecimiento en individuos 
originados vía semilla. La presencia del cuidado materno se manifiesta a lo largo de 
toda la vida de los rametos, ya que a diferencia de los individuos originados vía semilla, 
quienes tardan aproximadamente cinco años en llegar a la madurez, la mayoría de los 
rametos la alcanza en el lapso de un año. No obstante este predominio por parte de los 
individuos originados por propagación vegetativa, no se debe olvidar que su generación 
es la perpetuación de los genets que lograron superar las primeras fases críticas del 
establecimiento, los cuales a través de la generación de ramets con altas 
probabilidades de sobrevivencia y reproducción continúan aportando nuevos individuos 
a la población. 

A pesar de los bajos valores de elasticidad que en general se presentan para la 
fecundidad vía semillas, se observa que un aumento en la fecundidad a través de un 
aumento en el porcentaje en el porcentaje de gerJTlinación (4.8% en germinación para 
1999) puede afectar significativamente el comportamiento de la población. Pero más 
que el efecto que podrían tener en el mantenimiento de la población, la producción de 
semillas vágiles en esta especie parece estar destinada a la constante colonización de 
nuevos hospederos, tanto a corto como a largo alcance. 
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CAPITUL04 

DINÁMICA DE CAÍDA DE INDIVIDUOS DE Tillandsia brachycau/os Y 
SU POSTERIOR SOBREVIVENCIA EN EL SUELO. 

El hábitat epifito, que se caracteriza por una limitada disponibilidad de agua y 
nutrimentos, cambios bruscos de temperatura, altas velocidades de viento, hábitat 
discontinuo e inestabilidad del substrato (Benzing 1981 a, 1981 b, 1990, Nadkarni 1984, 
Bennett 1991), ha impuesto numerosas presiones selectivas sobre sus miembros. 
Dichas presiones han ocasionado la evolución de numerosas adaptaciones que les 
permiten sobrevivir a tan rigurosas condiciones (Benzing 1981a, 1981b, 1990, Dressler 
1990, Richards 1996). Sin embargo, dichas adaptaciones son un obstáculo para las 
especies que las presentan para sobrevivir en otro tipo de hábitats ya que, como senala 
Kress (1986), el 84 % de las epifitas sólo pueden completar su ciclo de vida en el dosel. 

A pesar de la poca distancia que separa el ámbito epifito del terrestre (de una 
decena de metros a unos cuantos centímetros), la diferencia entre estos hábitats puede 
ser enorme (Matelson et al. 1993). El ámbito terrestre, en general cuenta con una 
mayor capacidad almacenadora de agua y nutrimentos, con menores fluctuaciones 
tanto de humedad como de temperatura y menores intensidades lumínicas a nivel del 
sotobosque (Chazdon & Fetcher 1984). Además, cuenta con fuentes de nutrimentos y· 
microfauna diferentes a las del ambiente epifito (Nadkarni 1986, Nadkarni & Longino 
1990, Vanee & Nadkarni 1990). 

La caída de individuos epifitos al suelo es un evento comun en las comunidades 
epifitas, debido a varios factores como: la ruptura de las ramas que los sostienen, la 
caída de los árboles hospederos, la acción del viento o la acción de animales (Strong 
1977, Benzing 1981b, Nadkarni & Matelson 1992, Matelson et al. 1993). Por lo general, 
se a~ume que los individuos que caen al suelo mueren rápidamente (Benzing 1981a, 
1981b, Matelson et al. 1993). Sin embargo, en ambientes rocosos algunas especies 
epifitas crecen como saxicolas (Johansson 1974, Bennett 1988, Utley 1994), sobre 
todo en ambientes secos o con una estación seca muy marcada. Johansson (197-4) 
senala que existe una relación positiva entre el grado de aridez y la posibilidad de 
encontrar especies epifitas creciendo como saxícolas. Bennet (1991) por su parte, 
senala que existen numerosas similitudes entre el ámbito litófilo y el epifito, como son la 
poca capacidad de retención de agua y nutrientes y la falta de competidores, aunque 
se presentan diferencias sobre todo en la estabilidad y continuidad del ambiente· 
mismo. 

Durante la realización del estudio de dinámica poblacional de Tillandsia 
brachycaulos, se observó que numerosos individuos caldos de dicha especie se 
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encontraban posados en el suelo, los cuales presentaban una apariencia saludable y al 
parecer sobrevivían por largos períodos de tiempos. Ante este hecho surgieron varias 
preguntas: ¿Cuál es el porcentaje anual de caída de los individuos de T. 
brachycau/os?, ¿poseen todos los individuos iguales probabilidades de caer al suelo?, 
¿qué pasa con estos individuos una vez que han caído?, ¿son las causas de muerte 
las mismas que para los individuos epifitos?, ¿contribuyen de alguna manera al 
mantenimiento de las poblaciones epifitas? 

METODOLOGÍA 

El porcentaje anual de caída de individuos de T. brachycaulos en cada uno de 
los sitios de muestreo se calculó 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 fórmula siguiente: 

% Caída = (ind caídos/ ind) * 100 (4.1) 

A fin de evaluar si todos los individuos tienen la misma probabilidad de caer, se 
partió de los siguientes supuestos: primero, dado que la probabilidad de caída está 
íntimamente ligada a la estabilidad del substrato, es factible esperar que los individuos 
posados sobre las ramas más delgadas presenten las tasas de caídas más elevadas. 
Por ello, se procedió a registrar la posición de cada una de las rosetas dentro del 
forofito , el cual se dividió en cinco zonas: la zona del tronco (Tr), la de lé;is ramas 
primarias (R1), secundarias (R2), terciarias (R3) y cuaternarias (R4). Esta división se 
realizó según el patrón natural de bifurcación de las ramas de Gymnopodium 
f/oribundum (Figura 4.1 ). Para comprobar dicho supuesto se estimó el porcentaje de 
caída 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) más grandes y pesados 
presenten tasas de caída mayores. Por esta razón se procedió a calcular el porcentaje 
de caída para cada estadio en cada uno de los sitios. 

Los porcentajes de caída tanto por estadio como por posición fueron 
comparados utilizando pruebas de comparación de proporciones utilizando el 
estadístico de la prueba de X2 (Zar 1984), a fin de determinar si existían diferencias 
significativas. 

El destino de las rosetas caídas de T. brachycaulos se determinó mediante el 
seg.uimiento 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 caídas de T. brachycaulos. Se tuvo 
cuidado de seleccionar solamente aquellas que presentaran una apariencia saludable, 
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sin embargo, no fue posible determinar el tiempo que llevaban en el suelo. Las rosetas 
fueron etiquetadas y numeradas, su localización fue marcada en un mapa de 
coordenadas con el fin de hacer más fácil su posterior localización. Cada dos meses se 
reg istraron las mismas mediciones que las realizadas a la población epifita, es decir, se 
midió la altura de los individuos, se documentó si los individuos presentaron frutos o 
hijuelos y si seguían vivos. Dichos censos fueron realizados por un periodo de 18 
meses que fue cuando todas las rosetas marcadas ya habían muerto. Con la 
información generada a través de los censos se estimaron las tasas de crecimiento, 
fecundidad y supervivencia de las rosetas caídas. 

Benzing (1981 a) reporta que las epifitas ca idas mueren rápidamente dada su 
intolerancia a las condiciones más húmedas que prevalecen en el suelo. Basándose en 
esto, se planteó la hipótesis de que la mortalidad de las rosetas caídas se vería 
incrementadas durante la época de lluvias, por lo que se obtuvieron algunos valores 
climatológicos. Los valores de precipitación y temperatura durante el tiempo del 
experimento se obtuvieron de la estación meteorológica del Centro de Investigación 
Científica de Yucatán, por ser el más cercano al área de estudio. Para obtener la 
temperatura por período, se promedió la temperatura entre el mes en que se realizaba 
el censo y el mes que lo precedía, mientras que la precipitación se obtuvo sumando los 
datos de precipitación acumulada de dichos meses. La relación entre el valor promedio 
de los factores abióticos por período y las tasas de mortalidad encontradas se analizó 
mediante un análisis de regresión (Zar 1984). 
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Figura 4.1 Porcentaje de individuos marcados de T. bracbycaulos pertenecientes a los diferentes estadios 
del ciclo de vida de esta especie, posados sobre nueve árboles deG. floribundum en el PND. 

La distribución de las rosetas de T. brachycaulos sobre G. floribundum no es 
uniforme, tanto en número como en representantes de cada estadio (Figura 4.1 ). 
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Claramente se observa que el mayor número de individuos se concentra en las ramas 
primarias y secundarías del árbol, y es en esta misma zona donde se concentran un 
mayor número de rosetas originadas a través de la propagación vegetativa. En las 
ramas superiores se incrementa ligeramente el número de individuos originados por 
semillas, sobre todo aquellos pertenecientes a los estadios iniciales. 

El porcentaje de individuos caídos anualmente fue de 9.37, 8.43 y 0.39% para la 
parcela uno, 14.9, 7.96, 1.05% para la parcela dos y de 10.32,10.49 y 7.95% para la 
parcela tres, para los años 1997, 1998 y 1999 respectivamente. Al realizar el análisis 
estadístico para 1997, que fue el año en que se evaluó el destino de los individuos 
caídos, no se encontraron diferencias significativas entre parcelas (X2

2 005= 4.56), por lo 
que se procedió a promediar los tres porcentajes, dando como resultado una tasa anual 
de caída de individuos de T. brachycaulos de 11.53 % .± 2.95,. 

El porcentaje de caída varió en función de la posición de los individuos sobre el 
hospedero (X\ 0_05=35.95). Como era de esperarse, los mayores porcentajes de caída 
se presentaron en las ramas más delgadas (R3 y R4) , las cuales son más susceptibles 
de romperse (Tabla 4.1). En la zona del tronco se presentó una elevada probabilidad 
de caída, lo cual podría ser el resultado de la pérdida de corteza por parte del 
hospedero, ya que el forofito es una especie con corteza exfoliante, lo cual se 
manifiesta principalmente en la corteza de la zona del tronco. 

TABLA 4.1. Porcentaje de carda de individuos epffitos de T. brachycaulos en función de su posición 
dentro del árbol hospedero (G. floribundum) en los tres sitios evaluados dentro del PND. El 
cálculo fue hecho con base en el número de individuos localizados en cada una de las 
posiciones. 

Posición n Parcela 1 n Parcela 2 n Parcela 3 
Tasa de caída Tasa de caída Tasa de caída(%) 

(%) (%) 
Tr 79 13.00 22 0.00 21 5.88 
R1 122 0.93 65 0.00 56 2.17 
R2 104 10.99 210 13.46 70 3.51 
R3 58 1.09 20 20.00 17 28.57 
R4 30 23.08 26 30.77 20 43.75 

Las tasas de caída en función del estadio (Tabla 4.2), también presentaron 
diferencias estadísticamente significativas entre estadios (X2

g110=84.8 p=0.05). Se 
observa, en general, que los estadios provenientes de semilla presentan mayores tasas 
de caída que los individuos originados por propagación vegetativa. Dos factores, uno 
dependiente del otro, podrían ser los responsable de este hecho: a) en general es sólo 
hasta que florecen cuando los individuos que se originan por semilla producen su 
primer hijuelo, por lo que durante el tiempo de su desarrollo las ramas sobre las que se 
encontraban posados al mismo tiempo han ido creciendo y engrosando, disminuyendo 
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así sus posibilidades de romperse; b) la mayoría de los individuos clonales se 
encuentran localizados en las ramas primarias y secundarias las cuales son más 
fuertes que las ramas terciarias y cuaternarias (Gráfica 4.1 ). Contrario a lo esperado, el 
estadio de plántulas, es decir, el de menor peso, fue el que presentó las probabilidades 
de caída más alta. Al parecer son dos los factores que están determinando este hecho: 
a) la falta de raíces durante los estadios tempranos de desarrollo, en donde las 
plántulas 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 plántulas que se localizan sobre ramas terciarias y cuaternarias 
las cuales son más susceptibles de romperse (Figura 4.1 ). 

TABl-A 4.2. Porcentaje anual de calda por sitio con base al estadio. n es el número de individuos 
utilizados para hacer el cálculo. 

Parcela 1 Parcela 2 Parcela 3 
Estadio n Tasa de caída n Tasa de caída n Tasa de caída 

(%) (%) (%) 
p 5 60.80 4 68.90 5 70.00 

23 27.27 34 25.71 20 53.13 
38 15.00 22 29.17 13 21.43 

a1 32 13.88 17 13.64 18 5.56 
a2 28 3.45 19 2.86 14 0.00 
a3 7 0.00 3 0.00 8 0.00 
h 20 8.33 31 26.09 10 14.28 
jc 36 4.44 30 29.17 21 7.69 

ac1 33 12.96 130 13.04 8 0.00 
ac2 130 5.88 50 0.00 33 0.00 
ac3 40 5.77 6 0.00 30 0.00 

De los 300 individuos caídos que se siguieron evaluados en el suelo, sólo seis 
sobrevivieron más de 16 meses, obteniéndose una tasa anual de mortalidad del 98%. 
Las causas de muerte reportadas fueron pudrición 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 herbivoría (en el 
sentido de pérdida de área foliar) para ninguno de los dos ambientes (epífito y 
terrestre). Para el ámbito epífito tres causas de pérdida de roseta~ fueron reportadas: 
pudrición de meristemo (50%) , caída del hospedero (19%) y muerte por causas 
desconocidas (31%). 

Al relacionar los factores ambientales. con las tasas de mortalidad de los 
individuos caídos, se observa una fuerte relación entre la mortalidad y el 
comportamiento de la temperatura y la precipitación (Gráfica 4.2). El valor de r2 al 
realizar una regresión múltiple (transformando la tasa de mortalidad con la fusión del 
arcoseno de la · raíz cuadrada) considerando estas dos variables fue altamente 
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significativo (f = 0.890, n=6). No obstante, al hacer una regresión simple utilizando a 
estas variables por separado se obtienen bajos valores de ajuste (f =0.360 para la 
temperatura (T), n=6 y f=0.042 para la precipitación (pp) n=6). La ecuación resultante 
de la. regresión múltiple para el cálculo de la tasa de mortalidad fue: 

Arcoseno ..Jqx = -5.70 + ( 0.261 *T.) - ( 0.00406 * pp) (4.2) 

En ninguna de las rosetas caídas en las que se siguió su destino demográfico, 
se encontraron cápsulas durante el periodo de evaluación, sin embargo durante el 
censo de agosto del 98 se encontraron dos rosetas con inflorescencias incipientes. La 
fecundidades por hijuelos de las rosetas caídas fue de 0.018 hijuelos/roseta. No fue 
posible determinar las tasas anuales de crecimiento por estadio de las rosetas, ya que 
sólo seis individuos pertenecientes a diferentes estadios sobrevivieron por más de 12 
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Gráfica 4.2.Condiciones ambientales previ:llecientes en los periodos evaluados junto con las tasas de 
mortalidad. pp (columnas), Tem. (e) y qx (D). Las letras utilizadas en el eje de las abscisas indican las 
iniciales de los meses evalüados durante cada periodo. 
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DISCUSIÓN 

La caída de individuos de las poblaciones epifitas es un evento cotidiano 
(Benzing 1981a, Matelson et al. 1993, Hietz 1997). En el parque de Dzibilchaltun poco 
más del 11 % de la población muestra! epifita de T. brachycaulos se perdió por este 
medio en el transcurso de un año (noviembre 96- diciembre97). Hietz (1997), en su 
estudio de la dinámica poblacional de diferentes especies de epifitas, reporta que las 
probabilidades de caída de individuos epifitos disminuyen conforme se aumenta el 
grosor de la rama sobre la cual se encuentran posadas, las tasas de caída de 
individuos en Dzibilchaltún apoyan esta idea. Este fenómeno sin duda afecta la 
contribución 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 árbol y por tanto tienen la 
oportunidad de contribuir por más tiempo a la población, tanto en la producción de 
semillas como en la generación de hijuelos. Asimismo, es sabido que el tamaño de los 
genets está 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 tamaños más grandes (número de 
ramets), estarían contribuyendo con una mayor producción de nuevos individuos. 

En general, se asume que cuando un individuo cae al suelo muere rápidamente 
(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 patógenos, herbívoros y simbiontes que entre ambientes pudiera existir; otra 
se refiere a la disminución de la tasa fotosintética, dadas las diferencias 
microambientales entre el suelo y el dosel ; y por ultimo, mencionan la acumulación de 
hojarasca sobre los individuos como una posible causa de muerte, ya que esto 
obstruiría el paso de la luz aumentando así la humedad relativa la cual favorece la 
incidencia de patógenos. 

Al parecer, en nuestro estudio los factores mencionp.dos por fv'latelson et al. 
(1993) no son los causantes de la elevada mortalidad de los individuos caldos. Por una 
parte, no se reportaron muertes por herbívoros, y por otra, se observaron individuos 
epifitos creciendo sin problema a alturas de 15 cm sobre el suelo, por lo que se 
esperaría que el ambiente lumínico 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 (1961a) reporta que las epifitas que caen al suelo mueren rápidamente 
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 película de agua 
sobre los estomas, dificultando el intercambio gaseoso originando así la muerte de los 
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individuos (Benzing & Renfrow 1971, Benzing 1976). Dos factores relacionados con la 
posición de los tricomas son los que al parecer determinan el grado en el cual se abate 
el intercambio gaseoso. Uno de ellos tiene que ver con las características anatómicas 
de las paredes de algunas de las células del tricoma, las cuales determinan el grado de 
movilidad de las alas y el otro con la variación de la superposición de los tricomas sobre 
los estomas (Benzing et al. 1978). En el caso de T. brachycau/os, nuestros resultados 
muestra que contraríoa lo esperado tasa de mortalidad disminuyó conforme la 
precipitación se incrementó. Sin embargo, es necesario evaluar la humedad relativa a 
nivel del suelo para poder asegurar este hecho, ya que a pesar de que no existen 
reportes acerca de la movilidad de las alas de los tricomas de esta especie, su gran 
número y la complejidad que presentan (Mondragón & Barreda 1997) permite suponer 
que si permaneciesen húmedos por largos períodos, podrían disminuir sensiblemente 
el intercambio gaseoso, causando la muerte de los individuos. 

Otra causa de muerte de los individuos caídos pudiera ser un desbalance 
energético ocasionado por un aumento de temperatura de las hójas durante el día. 
Varios factores podrían estar participando en el aumento de temperatura de las rosetas 
caídas, como son las bajas velocidades del viento que en general se reportan a nivel 
del suelo, la superficie calcárea del suelo, lo cual aumentaría la energía reflejada por el 
mismo (Nobel 1991 , Nilsen & Orcutt 1996), la forma arrosetada de las plantas, lo que 
las hace particularmente susceptibles al calor radiado por el suelo (Nilsen & Orcutt 
1996) y la posible disminución en el intercambio gaseoso ocasionado por los tricomas. 
Sin embargo, es necesario hacer mediciones de la temperatura de las hojas y del 
medio ambiente, pérdida de agua, radiación total , humedad relativa del aire, entre otros 
factores, para calcular el balance energético de las plantas a fin de sustentar esta 
hipótesis. 

A pesar de que algunas especies epífitas del género Ti/landsia han sido 
reportadas creciendo como saxícolas (Johanssor) 1974, Bennett 1990, Utley 1994), el 
resultado de nuestro estudio muestra que a pesar de los numerosos afloramientos 
rocosos con que cuenta el parque, el destino de las rosetas de T. brachycau/os una vez 
que caen al suelo es la muerte. Podemos entonces sostener que la contribución de las 
rosetas caídas de T. brachycaulos en el mantenimiento de las poblacic;mes de esta 
especie es despreciable, ya que su aportación de nuevos individuos a la población, ya 
sea por semillas o por propagación vegetativa, es prácticamente nula. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

El presente trabajo es uno de los estudios de la dinámica poblacional más 
completos que se hayan realizado para una especie de planta epífita, ya que a 
diferencia de otros estudios, en este se evaluaron por un período de tres años 
diversos aspectos relacionados con el crecimiento, la sobrevivencia y la 
reproducción de los individuos, además de la germinación y dispersión de las 
semillas. A partir de la utilización de técnicas matriciales fue posible estimar la tasa 
intrínseca de crecimiento de l.a población (A.) durante los tres años de estudio. La 
variabilidad temporal en el comportamiento global de la población fue explorada 
por medio de una matriz periódica. Mediante análisis de sensibilidad y elasticidad 
se estimó la importancia de las tasas vitales (fecundidad, propagación, crecimiento 
y sobrevivencia) de los diferentes estadios en el mantenimiento de la población. 
Con estos mismos análisis y considerando el número de genets que conforman la 
población, se evaluó la importancia relativa de la reproducción sexual versus la 
propagación vegetativa en la dinámica de esta población. Asimismo, se abordó en 
detalle el proceso de dispersión de semillas, un proceso que por su difícil 
evaluación ha sido poco estudiado en la mayoría de los trabajos con un enfoque 
poblacional. Finalmente, se exploró el destino de individuos caídos de Tíllandsia 
brachycaulos y su posible contribución dentro de la dinámica de la población 
epífita. 

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

Tíllandsia brachycau/os presenta dos estrategias "reproductivas" que 
pueden ser conceptualizadas como alternativas en la colonización y 
aprovechamiento de espacies y recursos disponibles en el hábitat. La generación 
de semillas vágiles permite la colonización de nuevos ambientes, en tanto que la 
generación de hijuelos favorece el mantenimiento y explotación de los micrositios. 
Los individuos originados por cada una de estas vías manifiestan distintos 
comportamientos según su origen, ya que presentan tasas de sobrevivencia, 
crecimiento y reproducción diferentes entre plántulas e hijuelos. Por lo que el 
destino y la contribución demográfica de éstos es diferente y con ello, su 
importancia en el comportamiento de la población. 

Al parecer, la dinámica poblacional de T. brachycaulos está modelada 
fuertemente por la producción de hijuelos, así como por los procesos que sobre 
ellos están operé\ndo, tanto en su crecimiento y su fecundidad, como en las 
causas de mortalidad. Este comportamiento acerca del predominio de los ramets 
en el mé;lntenimiento de la población ya ha sido documentado e numerosas 
especies clonales (Lovett-Doustt 1981, Cook 1983). 
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Diferentes ventajas adaptativas han sido relacionadas con la generación de 
nuevos individuos a través de la propagación vegetativa. Una de ellas es la 
repartición de los riesgos de muerte entre los diferentes ramets que conforman un 
genet (Cook 1983, Mendoza 1994). En el caso de T. brachycau/os esta ventaja 
podría no ser tan importante como en otras especies con propagación vegetativa, 
ya que uno de los principales factores de muerte es la caída de genets, de tal 
modo que el destino de todos los rametos que conforman a dichos genets es la 
muerte. Sin embargo, cuando la causa de muerte del ramet es otra, como la 
pudrición del meristemo, la presencia de ramets es una forma de perennación del 
genet, que permite al mismo participar durante varios eventos reproductivos a lo 
largo de la vida. 

La translocación de agua y/o nutrimentos entre ramets que están 
físicamente interconectados, ha sido tomada como otra de las ventajas 
relacionadas con la propagación vegetativa. Dicha translocación_ permite reciclar y 
conservar los nutrimentos adquiridos previamente, aumentando así la 
disponibilidad de recursos para los hijuelos (Callahan 1988);.esta disponibilidad de 
recursos puede ser particularmente benéfica en ambientes oligotróficos (Harnet y 
Bazzaz 1983, Callahan 1988, Lau & Young 1988). El ambiente epífito en que se 
desarrolla T. brachycau/os, se caracteriza, en general, por una baja disponibilidad 
de agua y nutrimentos (Benzing 1981 , 1990, Nadkarni & Matelson 1992), por lo 
que la presencia de ramets físicamente interconectados puede ser de gran 
beneficio para la subsistencia de los individuos. El grado de integración física entre 
la roseta madre y los hijuelos en T. brachycaulos, así como la superioridad en las 
tasas de crecimiento y sobrevivencia de estos últimos con respecto a la de 
individuos generados a partir de semilla, sugieren la existencia de procesos de 
translocación de nutrimentos entre la planta madre y los ramets, los cuales se 
prolongan al parecer de un año a año y medio, que es aproximadamente el tiempo 
requerido para que la roseta madre muera fisiológicamente, sin embargo, es 
necesario realizar estudios específicos tanto en campo como en laboratorio para 
confirmar esta hipótesis. 

La germinación y establecimiento de semillas, reportados como fases 
críticas dentro del ciclo de vida de muchas especies de plantas, son superados en 
parte mediante la propagación vegetativa ya que los individuos originados por este 
medio cuentan con el suplemento de nutrimentos provenientes de los otros ramets 
que conforman el genet (Cook 1983, Callaghan 1988, Mandujano et al. 1998). T. 
brachycau/os, al igual que muchas especies epífitas, presenta bajas tasas de 
germinación y establecimiento de plántulas en el campo (Benzing 1978, 
Hernández-Apolinar 1992, Larson 1992, Tremblay 1997, Hietz 1997, Zotz 1998), 
por lo que la producción de hijuelos que presentan altas probabilidades de 
sobrevivencia juega un papel muy importante en el tamaño y mantenimiento de las 
poblaciones, como lo demuestran los elevados valores de elasticidad para la 
propagación vegetativa. 

La propagación vegetativa y los beneficios que ésta representa, parecen 
haber sido la respuesta de T. brachycaulos, y el de muchas otras especies 
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epifitas, ante dos de los compromisos más reconocidos en la evolución de 
historias de vida, como son el de sobrevivir (y/o crecer) y reproducirse, así como 
el número 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 policárpicas (Stern 1992, Morris & Doak 1998), por lo 
que se esperaría que la especies epifitas presentasen estos síndromes. No 
obstante, dos características del ámbito epífito, la oligotrofia (poca disponibilidad 
de nutrimentos y agua para crecer y reproducirse) y las perturbaciones frecuentes 
(lo que provoca la caída de individuos) , parecen limitar esto. 

Numerosas especies epífitas parecen haber resuelto este conflicto 
mediante la generación de ramets monocárpicos que por un lado eviten los gastos 
energéticos de la supervivencia post-reproductiva, asegurando de este modo más 
recursos a la reproducción (tanto sexual como asexual) y por otro lado constituyan 
una forma de perennación del genotipo (genet), confiriéndole así la probabilidad 
de varios eventos reproductivos (policarpía). 

Sin embargo, a pesar de los bajos porcentajes de germinación, 
establecimiento y sobrevivencia de los individuos originados vía semilla, el 
reclutamiento de nuevos individuos por la propagación vegetativa parece ser de 
gran importancia para la población de T. brachycau/os. Aproximadamente el 26% 
de los individuos que conformaban la población muestra! durante los tres años de 
estudio, corresponden a individuos originados por semilla, y del 74% restante, la 
mayoría (46 %) estaba conformada por genets no mayores de tres ramets. Esto 
nos da una medida de la frecuencia de establecimiento de nuevos genets. 
Además, aunque los valores de elasticidad de los individuos originados por 
semilla fueron bajos (menos del 2%), durante el período 99-00, estos se 
incrementaron considerablemente (38%), mostrando que existe una fuerte 
variación temporal en el proceso de germinación y establecimiento de nuevos 
individuos y en los procesos que sobre estos genets operan, lo cual puede llegar a 
tener relevancia en el comportamiento de la población. 

Finalmente, como-ya se mencionó, una de las principales causas de muerte 
es la caída de los genets, por lo que la generación de semillas vágiles que 
constantemente estén colonizando nuevos substratos es. clave en el 
mantenimiento de la población a largo plazo. 

A pesar de que la población de T. brachyacau/os dentro del parque 
nacional de Dzibilchaltún es sumament~ abundante comparada con las 
poblaciones de las otras especies de epífitas que habitan el parque, lo que 
sugeriría que es una población que se encuentra creciendo o al menos en 
equilibrio, los resultados del presente trabajo sugieren lo contrario. La considerable 
disminución eri el número de individuos que conformaban la población muestra!, 
junto con los valores de A. calculados con las tasas vitales presentes durante los 
años evaluados, sugieren que la población se encuentra decreciendo. 
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Este proceso de decrecimiento poblacional podría verse atenuado por las 
fluctuaciones temporales, como se detectó en nuestro estudio, en el cual se 
presentaron años con tasas decrecientes y un año con valor de A. superior a uno. 
Es claro que la caída de genets y el éxito en el establecimiento de nuevos 
individuos a la población determinan en qué medida la población disminuye o 
incrementa sus números. El bajo valor de la lambda reportada durante el primer 
año de estudio es producto de la elevada mortalidad de individuos, asi como de 
los bajos valores de fecund idad que durante ese ano se presentaron. Dicho 
comportamiento se puede atribuir a la pronunciada sequía que se presentó en 
ese ano. Contrario a esto, el valor de A. superior a uno reportado para el último año 
de estudio es producto del incremento en la fecundidad , la propagación vegetativa 
y la sobrevivencia de los individuos, lo cual podría estar asociado al incremE;!nto en 
precipitación que se reportó durante ese año. 

Esta aparente discrepancia entre las bajas tasas de crecimiento poblacional 
con la abundancia de esta especie dentro del parque, podría ser interpretado 
como un problema de escala. T. brachycaulos, al igual que muchas especies 
epifitas, presenta una distribución espacial en parches (Hietz & Wolf 1996), es 
decir, se observa un conjunto de forofitos abundantemente colonizados, rodeados 
por árboles con pocos individuos epifitos, para posteriormente encontrar otro 
manchón de forofitos muy colonizados. Al inicio del presente trabajo, se eligieron 
los parches más colonizados a fin de contar con un número importante de 
individuos y evitar de este modo los posibles errores de muestreo; dado que el 
destino de los individuos localizados en los distintos parches muestreados fue 
analizado en conjunto, se podría decir que el comportamiento demográfico 
observado en este estudio es el de los parches más colonizados. Sin embargo, es 
factible pensar que la población de T. brachycaulos dentro del parque esté 
funcionando como un sistema de subpoblaciones (metapoblación) unidas entre si 
por el flujo de semillas. Bajo este enfoque es razonable suponer que las 
subpoblaciones más viejas y abundantemente pobladas puedan llegar a tal nivel 
de saturación del habitat que entren en un proceso de disminución poblacional 
(como ocurrió en este estudio) o incluso de extinción local, mientras que otras 
subpoblaciones están apenas en proceso de colonización de nuevos forofitos, 
manteniendo así la abundancia global de la población dentro del parque en un 
estado de equilibrio o de crecimiento. No obst~nte , es necesario llevar a cabo un 
estudio desde el punto de vista metapoblacional para sustentar dicha suposición. 

Como mencionan diversos autores (e.g. Benzing 1981 , Piquot et al. 1998) la 
propagación vegetativa es de vital importancia para el mantenimiento de las 
poblaciones una vez que un propágulo ha conquistado un nuevo habitat. Sin 
embargo, dado que la dispersión de semill~s es el único medio natural de 
dispersión a larga distancia, la selección podría estar operando a dos niveles, 
seleccionando la propagación vegetativa a nivel de población, mientras que a nivel 
metapoblacional estaría favoreciendo la producción de semillas (Piquot et al. 
1998). Esta discrepancia entre presiones selectivas en diferentes escalas podría 
favorecer el mantenimiento de un sistema mixto de producción de semillas vágiles 
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y la generación de nuevos individuos a través de la propagación vegetativa (Piquot 
et al. 1998), como sucede con T. brachycaulos. 

El presente trabajo aportó valiosa información en el incipiente campo de la 
demografía de plantas epifitas, así como al campo de la demografía de plantas 
clonales. Se mostró, en contraste con otros estudio demográficos de plantas 
clonales, que el comportamiento demográfico de los individuos originados por 
propagación 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 & Ca in 1998). Se corroboró lo expuesto por Benzing (1981) en 
cuanto a. que la producción de hijuelos está jugando un papel clave en el 
mantenimiento de los micrositios colonizados, manteniendo la población a corto y 
mediano plazo, mientras que la producción de semillas vágiles (a pesar de que la 
gran mayoría de ellas se queda dentro del mismo forofito) es primordial para la 
colonización a larga distancia y en el mantenimiento a largo plazo de la población 
(o metapoblación), ya que de otro modo la expectativa de vida máxima de la 
población sería el tiempo de permanencia del forofito . Asimismo, se mostró que 
existe una marcada variabilidad temporal en los valores de la tasa intrínseca de 
crecimiento de la población, similar a los reportado en otras especies no epifitas 
(Bierzychudek 1982, Moloney 1988, Horvitz & Schemske 1995). 
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CONCLUSIONES 

• La población de T. brachycaulos está constituida en gran parte por individuos 
originados por propagación vegetativa, los cuales presentan tasas de 
crecimiento, fecundidad y sobrevivencia superiores a las de los individuos 
generados vía semillas. Asimismo, dichos individuos presentan un patrón de 
distribución dentro del forofito ligeramente diferente al de los individuos 
originados por semilla, concentrándose principalmente sobre las ramas 
primarias y secundarias del árbol. 

+ La dispersión y germinación de las semillas de T. brachycau/os parecen ser 
procesos· que limitan fuertemente el ingreso de nuevos individuos a . la 
población. La dispersión parece estar dominada por eventos de dispersión a 
corta distancia con presencia esporádica de eventos de dispersión a larga 
distancia. Los experimentos revelaron que la dispersión se ve afectada por la 
interacción de numerosos factores, entre los cuales la altura a la cual son 
liberadas las semillas juega un papel clave en el destino final de las mismas. 
Por otro lado aunque las semillas poseen una elevada capacidad de 
germinación en el laboratorio, en campo dicha capacidad se ve fuertemente 
disminuida. El porcentaje de germinación varió considerablemente entre anos. 

+ Lás matrices de transición mostraron que existe variabilidad temporal en la 
tasa finita de crecimiento de la población. Dos de los anos evaluados 
presentaron valores de A. inferiores a uno indicando que la población se 
encontraba ligeramente decreciendo, mientras que el último periodo evaluado 
presentó un valor de A. mayor a uno. 

• Los análisis de sensibilidad y elasticidad muestran que el destino de la 
población está fuertemente determinado por el comportamiento de los 
individuos originados a través de la propagación vegetativa, siendo 
principalmente el destino de los hijuelos como estadio y el crecimiento de los 
individuos clonales como proceso, los que están moldeando la dinámica de la 
población. 

+ Los análisis de elasticidad revelaron que existe variabilidad temporal en cuanto 
al efecto de las diferentes entradas de la matriz sobre A. . Existen anos en 
donde el efecto del comportamiento de los individuos originados por semilla sa 
incrementa fuertemente sobre el valor de A.. 

• La contribución demográfica de los individuos epifitos que caen del forofito al 
suelo es nula. 
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PERSPECTIVAS 

La translocación de nutrimentos entre ramets ha sido considerada como un 
tipo de cuidado materno. En T. brachycau/os, las tasas superiores de fecundidad, 
crecimiento y sobrevivencia por parte de los individuos originados por propagación 
vegetativa, sugieren la presencia de dicho proceso. El desarrollo de estudios para 
entender la translocación de nutrimentos entre ramets de T. brachycaulos, 
permitirían establecer los mecanismos a través de los cuales estas especies dan 
respuesta ante las condiciones oligotróficas del ámbito epífito,. así como establecer 
un posible vínculo entre las respuestas ecofisiológicas a las presiones 
demográficas que sufren los individuos originados por semilla. 

Existe una gran diversidad en las condiciones del ambiente epífito, sin 
embargo, la mayoría de las especies epífitas sólo pueden crecer en dicho 
ambiente. T. brachycau/os demostró ser una epífita obligada dentro del parque. El 
desarrollo de estudios ecofisiológicos para establecer las causas de muerte de lo.s 
individuos que caen del forofito, sería de gran utilidad para elucidar los posibles 
factores que limitan la sobrevivencia de especies epífitas en otros ambientes, así 
como en el entendimiento de los posibles orígenes del epifitismo. 

La especies epífitas presentan condiciones ideales para desarrollar estudios 
de metapoblacionales. La distribución aparchonada y la presencia de los forofitos 
en los que se posan, permiten delimitar naturalmente a las poblaciones. El flujo de 
individuos mediante semillas vágiles en T. brachycau/os, representa el proceso de 
migración de individuos entre poblaciones, requisito necesario para la existencia 
de un sistema metapoblacional. Los estudios metapoblacionales permiten abordar 
la dinámica de las poblaciones a una escala espacial y temporal superior a la que 
se desarrolla cuando sólo se estudia una población. Las tasas de colonización y 
extinción locales analizadas en este tipo de estudios, podría ser fundamental para 
el entendimiento de las poblaciones epífitas, que dado la naturaleza efímera de los 
forofitos sobre los que se desarrollan, hace necesaria la constante colonización de 
nuevos forofitos para la subsistencia a largo plazo. 
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