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RESUMEN

Este trabajo tiene como finalidad de caracterizar las comunidades vegetales e
identificar los factores que determinan la distribucion de las especies vegetales y los
mecanismos que regulan su organizacion y ensamblaje en un gradiente ambiental en el
Altiplano Mexicano. Se seleccionaron cinco sitios ubicados en el gradiente y se muestrearon
seis parcelas por localidad. Dos de los sitios se localizan en la region mas extrema en clima del
gradiente (La Mesa y Santiago), con afios muy secos 0 pocos muy humedos, con predominio
de los secos. El otro extremo del gradiente es Jalostotitlan, con mayor humedad y menor
variacion climatica. Las dos localidades de la parte intermedia (EI Ojuelo y Las Huertitas), son
colindantes entre si y con tiempo diferente de barbecho. Los patrones de la variacion espacial
de las especies en cada sitio y en el gradiente, fueron evaluados con el andlisis de
correspondencia rectificado (DCA) 6 con el analisis de componentes principales (PCA). Para
complementar la interpretacion de la estructura y patron de los estadios seriales se elaboraron
las curvas de rango-abundancia de los sitios del gradiente.

La estructura de tamafios de las plantas lefiosas y suculentas, se utiliz6 como una
herramienta de analisis de los estadios seriales y estructura de las comunidades estudiadas. Las
especies tempranas (por ejemplo Acacia farnesiana) en intermedias, presentaron distribucién
de tamafios en forma de campana con poco o nulo establecimiento, relacionada con factores
estocasticos como la variacion climatica o en algunos casos por depredacion de semillas. Al
contrario de las anteriores las especies tardias (por ejemplo Opuntia lasiacantha), presentaron
alto establecimiento, su distribucion de tamarios fue en fue en forma de “J” invertida, lo que
indica que hay suficientes micro sitios para su establecimiento. Se evidenciaron interacciones

de facilitacion y competencia en varios sitios. La abundancia de las especies indicé la entrada



XVii

de las especies a las comunidades a la escala de manchones aqui estudiada. La ordenacion de
especies Yy sitios en el gradiente permitié de manera indirecta inferir un gradiente de humedad.

Las curvas de rango-abundancia por sitio interpretadas juntas, revelaron que
Jalostotitlan y EI Ojuelo, se encuentran en la fase climax de la sucesion, mientras que Las
Huertitas, La Mesa y Santiago estan en el estadio serial intermedio de la sucesion. Los factores
abioticos involucrados en interacciones de facilitacion en plantulas de lefiosas y suculentas
fueron evaluados simulando el entorno de nodrizaje en condiciones de invernadero. Para cada
sitio extremo en el gradiente estudiado, se seleccionaron una especie lefiosa y una especie
suculenta, ademas una tercera especie lefiosa que se encontrd6 en ambos sitios. Los
tratamientos aplicados fueron: luz, humedad y fertilidad, cada uno con dos niveles (alto y
bajo). Las variables de respuesta fueron: la tasa de crecimiento relativo (RGR) y sus
componentes: el cociente del area fotosintética (LAR), y la tasa de asimilacion neta (NAR). Se
analiz6 también la fluorescencia de la clorofila.

El modelo estadistico de andlisis original (parcelas sub-subdivididas) no fue posible
seguirlo debido a desapego de los datos a los supuestos del ANOVA, esto fue asi porque estos
factores tuvieron un efecto claro en las variables de respuesta. Por ello en el analisis
estadistico se consideraron varios niveles (en el gradiente completo, por sitios, por grupos
funcionales y por especie). Las suculentas tuvieron mayor crecimiento que las lefiosas. La
cantidad de luz fue un factor determinante en su crecimiento. El cociente del area fotosintética
(LAR) de las suculentas fue mayor en el nivel de luz baja, lo que significa que estan mejor
adaptadas a la sombra. Las lefiosas en contraste revelaron tasa de asimilacion neta (NAR)
mayor en el nivel de luz alto, lo que indica que estdn méas adaptadas a las condiciones de los
espacios soleados de la fase de pastizal. Las suculentas mostraron mayor eficiencia cuantica

actual, lo que indica que son mas eficientes en el uso de la energia; las lefiosas presentaron una



XViii

tasa de transporte de electrones mayor que las suculentas. Estas respuestas fisiologicas indican
que en efecto las suculentas presentan sindrome de plantas facilitadas y las lefiosas de especies
nodrizas.

Para complementar el experimento de simulacion de las condiciones de los micrositios
de facilitacion, se llevo a cabo un experimento de supervivencia de plantulas en condiciones
de campo con nodrizas y protegidas de los sitios extremos del gradiente estudiado:
(Jalostotitlan, sitio semiarido: SS y Santiago, sitio arido: SA). Se usaron plantulas de cuatro
especies de Opuntia spp. Dos especies son procedentes del SS (O. jaliscana y O. tomentosa), y
dos mas (O. streptacantha y O. leucotricha) del SA. En cada sitio se evaluaron dos micrositios
de especies lefiosas adultas y se les compard con el area abierta (pastizal). Durante el afio de
estudio (2009), hubo 19% menos lluvia en el SS, mientras que en el SA hubo 15% mas lluvia
que el promedio anual histérico respectivo.

En ambos sitios hubo alta supervivencia en la primera fecha de evaluacion (30 dias
después del trasplante). Sin embargo, en la segunda fecha (cinco meses después del
trasplante), dos protegidas disminuyeron significativamente su supervivencia como respuesta a
los micrositios, O. streptacantha en el SA bajo el dosel de A. schaffneri y O. jaliscana en el
area abierta. Las plantulas de Opuntia, crecieron mejor en el SA que en el SS, indicando su
mejor adaptacion a condiciones secas. Las plantulas del SS acumularon mayor acidez nocturna
debajo el dosel de las nodrizas, comparado con las del area abierta. Las diferencias entre
especies se pueden deber al proceso conocido como dormicién de semillas. Se evaluo el efecto
de la masa de las semillas, la dureza de la testa, la tasa de imbibicidn de las semillas, el tipo de
latencia y la presencia de poliembrionia en la germinacion de especies de Opuntia procedentes
de distintos habitats del gradiente estudiado. Los resultados indican que hay diferencias

interespecificas e intraespecificas en los atributos de las semillas. La latencia fue el principal
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factor que afectd la germinacion. Todas las semillas embebieron agua, evidenciando que no
tienen latencia fisica como lo aseguran otros autores. Sin embargo, la escarificacion mecanica
no rompidé la latencia, pero disminuyd el tiempo para la germinacion. Las semillas de
localidades menos aridas en el gradiente, mostraron mayor germinacion que las de localidades
mas aridas. Las semillas de areas mas aridas mostraron menor masa y mayor poliembrionia.

En general se puede concluir que factores de no-equilibrio actdan en la conformacion
de las comunidades del gradiente en estudio. La falta de establecimiento en las especies
pioneras e intermedias, podria poner en peligro las interacciones entre estas especies y las del
estadio serial siguiente (tardias) y como consecuencia el proceso sucesional de la region. Su
importancia radica en el hecho de que se comprobd que en las interacciones de facilitacion las
especies lefiosas funcionan como nodrizas de las suculentas estudiadas, ademas, se evidencio
la importancia de las lefiosas en el crecimiento y acumulacion de &cidos organicos de las
suculentas.

La conservacion de las poblaciones es esencial para que se mantenga el
funcionamiento de las comunidades estudiadas, en particular, las especies de Opuntia
estudiadas mostraron diferencias en los atributos de sus semillas y como consecuencia en su
capacidad de germinar por efecto de las diferencias ambientales en el gradiente. El
conocimiento de factores y mecanismos que intervienen en la distribucion y abundancia de las
especies, es esencial para comprender la evolucion de las comunidades del gradiente en

estudio y aplicar programas de conservacion o rehabilitacion.
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ABSTRACT

The present work has the purpose of characterizing plant communities and identifying
the factors which determinate the distribution of plant species and the mechanisms that
regulate there organization and assemblage in an environmental gradient of the Mexican
plateau. Five sites within the gradient were selected and six parcels per site were sampled.

Two of the sites are located in regions of the gradient that have the most extreme
climate conditions (La Mesa and Santiago), with very dry or hardly any humid years,
predominating the dry years. The opposite extreme condition, Jalostotitldn has greater
humidity and less climate variation.

The two sites from the midpoint (EI Ojuelo and Las Huertitas), are adjoining, and have
different fallow time. The spatial variation of the species in each site and in the gradient was
evaluated with the analysis of detrended correspondence analysis (DCA) or with principal
analysis component (PCA). To complement the interpretation of structure and pattern of the
serial stages range-abundance curves were elaborated from the sites of the gradient.

Size of woody and succulent plants was used as a tool to analysis the serial stages and
the structure of the studied communities. Early and intermediate species (for example Acacia
farnesiana) presented bell shaped size distribution with little or none establishment related to
stochastic factors such as climate variation or in some cases by seed predation. On the
contrary, late species (for example Opuntia lasiacantha) presented high establishment with
inverted “J” shape size distribution, which indicates there’s enough micro sites for their
establishment. Facilitation and competence interactions in various sites were evidenced. On

the “manchon” scale here studied the species abundance indicated which ones are incorporated
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to the communities. The ordination of species and sites in the gradient allowed to infer
indirectly on a humidity gradient.

The range-abundance curves per site were interpreted together; they revealed that
Jalostotitlan and EI Ojuelo and Las Huertitas have homogeneous distribution of resources,
while La Mesa and Santiago such resources are captured by few species leading to less
equitability. The abiotic factors involved in facilitation interactions among woody and
succulent seedling were evaluated simulating the nursery conditions in a greenhouse. One
woody and one succulent plant were selected for each extreme site in the studied gradient, as
well as a third woody plant found in both sites. The treatments applied were: light, humidity
and fertility; each with two levels (high and low). The response variables were: relative
growth rate (RGR) and its components: leaf area rate (LAR), and net assimilation rate (NAT).
Chlorophyll fluorescence was also analyzed.

The statistic model of the original analysis (sub-divided parcels) wasn’t possible to
continue because the collected data did not coincide with the supposed data from ANOVA;
this is such because these factors had a clear effect on the response variables. That’s why in
the statistical analysis several levels are regarded (on the complete gradient, by sites, by
functional groups and by species). Succulent plants had greater growth than woody plants. The
quantity of light was a determinant factor in their growth. The leaf area rate (LAR) of
succulents was greater at the low light level, which means they are better adapted to shade. In
contrast woody plants revealed higher net assimilation rate (NAR) at the high light level,
which indicates they are better adapted to the conditions of sunny areas in the meadow phase.
Succulents showed greater current quantic efficiency, which indicates they are more energy

efficient; woody plants showed greater electron transport rate then succulents. This
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physiological responses show that succulents, exhibit facilitated plant syndrome and woody
species act as nurse.

To complement the simulation experiment of facilitation micro sites conditions, a
seedling survival assay was conducted in the field with nurse and guarded plantsfrom the most
extreme sites studied in the gradient: (Jalostotitlan, semiarid site: SS and Santiago, arid site:
SA). Seedlings from four species of Opuntia spp. were used. Two species come from the SS
(O. jaliscana and O. tomentosa), the other two (O. streptacantha and O. leucotricha) come
from SA. In each site two micro sites of adult woody species were evaluated and compared to
the open areas (meadow). During the year of the experiment (2009), there was 19% less rain at
the SS, while in SA there was 15% more rain then the respective historic annual average.

In Both sites there was high survival at the first evaluation date (30 days after
transplant). How ever at the second date (five months after de trnsplant), as a response to
micro sites two guarded plants presented significant survival diminishment, At the meadow of
SA O. streptacantha under the canopy of A. schaffneri and O. jaliscana. The seedlings from
SS accumulated more acidity under de canopy of nurse plants compared to those at the
meadow. The differences between species can be result of a process known as seed dormancy.
The effect of the seeds mass, hardness of the testa, rate of seed inhibition, latency type and
presence of polyembryony over the germination of Opuntia species proceeding from different
habitats of the studied gradient was evaluated. The results show that there are interspecific and
intraspecific differences between the seeds’ attributes. Latency was the main factor affecting
germination. All seeds absorbed water, which is evidence that there’s no physical latency as
other authors assure. Nevertheless, mechanic scarification did not break latency but it

diminished germination time. Seed from lesser arid locations of the gradient showed increased
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germination then those from arid locations. Seeds from the most arid areas showed less mass
and increased polyembryony.

In general | conclude that non-equilibrium factors act in the conformation of
communities in the studied gradient. The lack of early and midpoint species could endanger
the interactions between these species and those from the next serial stage (later species) as
also the regional succession process. This is particularly important since it’s prove that in
facilitation interactions woody species act as nurse plants of the succulents species studied,
furthermore the significance of woody species for growth and organic acid accumulation in
succulent plants has been evidenced.

In order to maintain the studied communities functioning the populations must be
conserved, in particular species from the studied Opuntia, which showed differences in the
seed’s attributes and as a consequence in the capacity to germinate as a result of
environmental differences in the gradient. Understanding the factors and mechanisms that
intervene in the distribution and abundance of the species is essential in order to comprehend
the evolution of the communities of the studied gradient, this knowledge is essential as well in

order to apply conservation and rehabilitation programs.



INTRODUCCION GENERAL

La distribucion de especies y su abundancia es variable en tiempo y espacio. El estudio
de los patrones en que ocurren estos cambios, y sobre todo sus causas, son un reto para los
ecblogos. Tiene importancia tedrica para la ecologia y practica para el manejo de los
componentes de los sistemas naturales. Desde la perspectiva tedrica es controversial la
existencia misma de patrones de especies discernibles en comunidades. Pero sobre todo, esto
radica en los métodos cuantitativos para documentar su existencia o las reglas mas o menos
repetibles de ensamble de las especies en comunidades. Por ello, el primer aspecto a estudiar
es el analisis de los patrones de especies dentro de sitios (diversidad alfa) y entre sitios
(diversidad beta). En esta tesis se involucré el estudio indirecto de cambios en las variables
abioticas asi como patrones de riqueza y abundancia de especies en cinco sitios distribuidos en
un gradiente ambiental. El estudio a detalle a escala de manchon de la composicion y
abundancia de especies en cada localidad del gradiente nos permite proponer esquemas de
reemplazo de especies, asumiendo que la estructura de los manchones refleja un balance de
interacciones de facilitacion y competencia. La hipotesis subyacente al método es que lo que
sucede a esta escala pequefia (manchdn) permite tener un buen enfoque de la substitucion del
espacio por el tiempo en el estudio de la sucesion. Para poyar este enfoque inferencial
hacemos uso diversas herramientas como la estructura de tamafos por especie, correlacion de
coberturas de pares de especies, curvas de rango-abundancia, etc. para complementar el
analisis de ordenacion con el método DCA. EI resto de los capitulos de esta tesis apoyan
también las inferencias sucesionales de los datos obtenidos en el estudio de campo.

Este trabajo se realizo en el Altiplano Mexicano, donde las condiciones climaticas y

la altitud constituyen un gradiente climatico. Lo iniciamos en el municipio de Villa de Arriaga,



San Luis Potosi, sitio caracterizado por un clima seco templado, y llega hasta el municipio de
Jalostotitlan en Jalisco, sitio con clima célido templado. ElI matorral xerofilo es el principal
tipo de vegetacion en el gradiente, presenta gran diversidad de especies debido a la variacion
de microambientes, derivados de la oscilacion térmica y de la escasa precipitacion. Estas
caracteristicas hacen del Altiplano Mexicano una de las areas mas interesantes de México
desde el punto de vista bioldgico. Su ubicacion es privilegiada debido a que esta en la zona de
contacto entre las regiones biogeograficas el neartico y el neotropical; la mayor riqueza de
especies del género Opuntia se encuentran precisamente en esta region (Reyes et al., 2005;
Esparza, 2010). México es considerado el mas importante centro mundial de riqueza de estas
especies (Bravo, 1978, Reyes et al., 2005; Guzman et al., 2007). Numerosos trabajos
mencionan a las suculentas como especies que con frecuencia integran interacciones bidticas
de facilitacion (Yeaton, 1978; Valiente-Banuet, 1991; Flores y Yeaton, 2000; Flores y Jurado,
2003; Martinez-Berdeja y Valverde, 2008) o de competencia (Flores y Yeaton, 2000). Sin
embargo, es notable la escasez de estudios al respecto.

Estos estudios han permitido resaltar la relevancia de las interacciones bioticas en la
organizacion de las comunidades en regiones aridas y semiaridas. Sin embargo, la sucesion
secundaria en el Altiplano Mexicano ha sido poco estudiada. Ademas de las variaciones
ambientales, en esta region hay un proceso de sucesion secundaria por actividades como la
ganaderia y en menor grado de fragmentacién por la agricultura. Ambos procesos han
conducido a un deterioro importante de la vegetacion natural, lo que afecta la abundancia y
distribucion de especies en las comunidades. Actualmente, se reconoce la importancia de las
interacciones en la estructura y el mantenimiento de la diversidad bioldgica de las

comunidades vegetales.



Con la finalidad de aumentar el conocimiento ecologico de las comunidades vegetales
del Altiplano Mexicano se plantearon las siguientes preguntas: ;Como es la estructura de las
poblaciones de especies que modulan la sucesion?, ;Que factores regulan la sucesion
secundaria en las comunidades del gradiente? ¢(Cual es su patron de distribucion espacial?,
¢Cuales son los factores abioticos que regulan las interacciones de facilitacion entre lefiosas y
suculentas? ¢Como afectan los micrositios la supervivencia y crecimiento de las plantulas en
interacciones de facilitacion y (Como influye la heterogeneidad ambiental en la germinacion
en la distribucion de especies de Opuntia?

Estudios anteriores (Yeaton, 1978; Flores y Yeaton, 2000), han propuesto que la
organizacion de las comunidades vegetales del sur del Desierto Chihuahuense se debe a la
existencia de mecanismos que controlan de forma predecible la respuesta de la vegetacion a
diferentes escalas. Asumimos que la dinamica y composicién sigue un esquema ciclico de
sustitucion de unas especies por otras, después de una perturbacion ocurre un reemplazo de
especies basado en las caracteristicas de las especies implicadas y de los micrositios de
establecimiento.

En el gradiente en estudio existen mecanismos subyacentes de ensamblaje que explican
la dindmica y composicion de las comunidades vegetales. Ahi se presentan diferencialmente
interacciones bidticas como la facilitacion y la competencia, que requieren ser estudiados con
mayor detalle.

La dindmica de las comunidades vegetales se puede entender mediante el énfasis en
aquellas especies mas dominantes que modulan dichos procesos. Una forma de abordar esta
dinamica es a través del método del reemplazo espacial por el tiempo (Watt, 1947). Al
respecto, los primeros estudios en México fueron en el matorral xer6filo del sur del Desierto

Chihuahuense, donde se estudio el reemplazo a través del tiempo de lefiosa y suculentas en



una matriz de pastizal (Yeaton y Romero-Manzanares, 1986; Flores y Yeaton, 2000). En el
primer capitulo se aborda el estudio de la dinamica de las comunidades vegetales que se
ubican a lo largo del gradiente. El objetivo fue describir los patrones estructurales de las
especies que modulan la sucesion y su distribucion espacial, asi como establecer si los factores
deterministas, estocasticos 0 ambos estan involucrados en la formacion de las comunidades en
el gradiente.

Las interacciones de facilitacion son frecuentes en el gradiente en estudio, sin embargo,
no se conocen los factores abidticos mas importantes para su integracion y cuales son las
condiciones de micrositio que determina su distribucion en las comunidades. En los dos
siguientes capitulos se analizan las interacciones de facilitacion entre lefiosas y suculentas, las
primeras son especies tempranas en la sucesion que funcionan como nodrizas, mientras que las
segundas son especies tardias que funcionan como protegidas. En el segundo capitulo, el
enfoque fue estudiar simulando el entorno de nodrizaje en condiciones controladas, la
respuesta fisioldgica de lefiosas y suculentas a factores abioticos como la luz, la humedad y la
fertilidad, y la relacion con su desempefio como nodrizas y protegidas. El tercer capitulo
analiza en condiciones de campo, la importancia de los micrositios de establecimiento en la
supervivencia y crecimiento de las suculentas y la hipotesis del cambio en las interacciones de
facilitacion como dependencia del contexto. En el cuarto capitulo se evaluaron caracteristicas
de la masa de las semillas, la dureza de la testa, la tasa de imbibicidn de las semillas, el tipo de
latencia y la presencia de poliembrionia en la germinacion de especies de Opuntia procedentes
de distintos habitats del gradiente estudiado.

El territorio mexicano esta dividido en las siguientes regiones fisiograficas: Peninsula
de Baja California, Llanura Sonorense, Sierra Madre Occidental, Sierras y Llanuras del Norte,

Sierra Madre Oriental, Gran Llanura de Norteamérica, Llanura Costera del Pacifico, Llanura



Costera del Golfo Norte, Mesa el centro, Sistema Volcanico Transversal, Peninsula de
Yucatan, Sierra Madre del Sur, Llanura Costera del Golfo Sur, Sierras de Chiapas y
Guatemala, y Cordillera Centroamericana. El Altiplano Mexicano es la més alto del pais,
limita al norte con la Sierra Zacatecana, al sur con el Sistema Volcanico Transversal y hacia el
este y el oeste con las Sierras Madres Oriental y Occidental, respectivamente. En ella se
encuentran numerosos valles que estan separados entre si por algunas elevaciones, disminuye
su altitud de oriente a occidente. El clima templado y los suelos fértiles de esta regién han
favorecido el desarrollo de la agricultura y los asentamientos humanos, pues en esta zona se
encuentran algunas ciudades de las méas pobladas del pais, como Querétaro y Ledn, entre otras.
También pertenecen a esta region la parte noreste de Jalisco, parte de Aguascalientes, asi
como gran parte de Zacatecas, San Luis Potosi, Guanajuato y Querétaro

Se considera una gran cuenca con sedimentos marinos de los periodos Jurasico
Superior, Cretacico Inferior, Cretadcico Medio y Cretacico Superior (INEGI, 2002), el
volcanismo durante la época terciaria afectd la region, formando llanuras amplias que son
interrumpidas por sierras con rocas principalmente igneas 4cidas, aunque también
encontramos rocas calizas y metamorficas. La vegetacion predominante en el Altiplano
Mexicano es el matorral xerdfilo (Rzedowski, 1978). El clima en general es extremoso (con
promedio anual de oscilacion diurna hasta de 20°C), la insolacion es muy intensa, con
humedad atmosférica baja y en consecuencia la evaporacion y la transpiracion alcanzan altos
valores (Rzedowski, 1978).

Esta dentro de la region que Rzedowski (1978) denomina como Xxerofitica, la incluye
dentro del Reino Neotropical, caracterizada por su clima arido y semiarido. Predominan
numerosas cactaceas y los géneros Agave, Dalea, Dasylirion y Yucca. Este mismo autor

comenta que tipos de matorral xerdfilo muy distinto prospera en la Altiplanicie Mexicana



debido a diferencias en el sustrato geoldgico, particularmente entre suelos derivados de rocas
igneas y de tipo aluvial.

En este tipo de vegetacion se encuentra gran riqueza de especies y el mayor nimero de
endemismos de nuestro pais, debido a la enorme variacion de microambientes, derivados de la
oscilacion térmica y de la escasa precipitacion, se considera una de las regiones prioritarias
debido a las caracteristicas mencionadas (CONABIO, 1998). ElI cambio de uso de tierras
forestales para crear o expandir zonas agricolas, ganaderas, mineras, urbanas y redes de
comunicacion, son las principales amenazas y causas de la reduccion de este tipo de
vegetacion, lo que a su vez genera pérdida de biodiversidad en estas zonas (Flores y Yeaton,

2000).

Antecedentes

El estudio de las comunidades se enmarca en una importante controversia acerca de la
naturaleza de las mismas (Smith y Smith, 2001). En la basqueda de la estructura de las
comunidades el desacuerdo principal es ¢existen o no las comunidades? esta pregunta condujo
a una polémica internacional a principios del siglo XX. El debate comenz6 con Clements
(1916), quien argumentd que las comunidades son entidades bidticas discretas, ensamblajes de
especies repetibles que estan fuertemente integradas al funcionamiento de la comunidad como
un todo. Un punto de vista diferente al de Clements, fue el de Gleason (1926), quien sostuvo
que las especies que conforman a las unidades vegetales responden individualmente a las
variaciones de los factores ambientales, y como esos factores varian continuamente en el
espacio y tiempo, asi también lo hace la abundancia de especies. En su concepcion la relacién
entre especies que coexisten es el resultado de semejanzas en sus requerimientos y tolerancias,

y no de interacciones entre especies 6 de una historia evolutiva comun.



Todas las comunidades poseen ciertas caracteristicas que definen su estructura fisica y
bioldgica, las cuales difieren en el tiempo (sucesion) y en el espacio (fragmentacion) (Smith y
Smith, 2001). En una poblacion vegetal las edades, el tamafio de los individuos y los patrones
de dispersion se distribuyen de manera diferencial en el tiempo y en el espacio (Barbour, et
al., 1998). Los patrones estructurales se pueden analizar por clases de tamafios o fases de
crecimiento alcanzado por ejemplo, plantula, juvenil o adulto maduro, (Crawley, 1986).

Hutchings (1997) argumenta que: (a) la estructura poblacional es el resultado de
procesos bioticos y abidticos. (b) Estos procesos pueden haber actuado igualmente sobre los
ancestros y pueden afectar la estructura genética de la poblacion. (c) La estructura espacial es
un legado del arreglo espacial de los arboles parentales y sus interacciones ocurridas en el
pasado. (d) La estructura de edades reflejan oportunidades pasadas en el establecimiento y los
riesgos de mortalidad a que cada establecimiento a que fue expuesto.

La diferenciacion de los estadios seriales se hace con base en variables de desempefio
estructural, siendo las mas usadas las que indican tamafo (altura, cobertura, etc.). La
distribucion de tamarios de una misma especie puede variar entre diferentes localidades, en
funcién de la composicion de las especies (interacciones) y por la heterogeneidad del habitat
(Zagt y Werger, 1977).

Un gradiente ambiental se define como una variacion paulatina que implica una
disminucion o aumento del factor en cuestion (Allaby, 2010). Las diferencias entre
comunidades son mas evidentes cuando se abordan areas de estudio grandes, donde
condiciones contrastantes en el tipo de clima, la elevacion, la exposicion, entre otros, forman
gradientes ambientales. El clima es el principal factor que regula los procesos de no-equilibrio
en las comunidades, éste varia a diferentes escalas e influye de manera determinante sobre los

seres vivos y de manera particular sobre las plantas (Neilson, 1986). Los extremos de un



gradiente constituyen estados de equilibrio y de no-equilibrio sobrepuestos (Wiens, 1984), sin
embargo, la predominancia de uno u otro estado, esta determinada por la frecuencia e
intensidad de los disturbios o la resistencia de la comunidad a los mismos. Este equilibrio
dindmico es muy importante para mantener la diversidad de las comunidades (Hastings, 1980).

El analisis de gradiente es el estudio de los patrones espaciales de la vegetacion
(Whittaker, 1967). Los patrones de distribucion espacial sirven para conocer la similitud o
diferencias en la composicion floristica entre los sitios de un gradiente ambiental, por otra
parte, sirven para inferir interacciones entre especies (Brooker, 2006). El analisis de gradiente
indirecto, es un conjunto de técnicas que se utilizan cuando no se cuenta con informacion de
variables ambientales (Kent y Coker, 1992). Dentro de este, el analisis de correspondencia
rectificado (DCA), ha sido usado para estimar las tasas de sucesion (Hill y Gauch, 1980), se
basa en que los cambios floristicos pueden ser usados para comparar diferentes estados
sucesionales.

Las curvas rango-abundancia o curva de dominancia-diversidad, analizan la
distribucion de las abundancias entre las diferentes formas de vida (Whittaker, 1970). Una
ventaja de este metodo es que contrasta patrones de riqueza entre comunidades, ademas, es
efectivo para describir los cambios a través de la sucesion.

La abundancia es un atributo esencial para tratar de definir las reglas de ensamblaje
entre las especies de una comunidad. Esta sustentada en que las especies interactlian unas con
otras, lo que provoca la diminucién o el incremento en la abundancia de las especies y
confiere estructuras distintivas (Wilson et al., 2000). Las interacciones de facilitacion y
competencia son fuerzas importantes que afectan la estructura y dindmica de las comunidades

(Callaway, 1995).



La competencia ocurre cuando las plantas utilizan la misma fuente de recursos
(Tilman, 1982). Mientras que la facilitacion también llamada interaccion “nurse-protege”
(Cody, 1993), se establece cuando plantas adultas (nodrizas) modifican o0 mejoran las
condiciones de su entorno, con lo que aumenta la germinacion, la supervivencia y el
crecimiento de plantulas (protegidas), (Callaway, 1995). Las interacciones de facilitacion son
mas comunes en ambientes con estrés severo como en zonas aridas y semiaridas (Flores y
Jurado, 2003).

Las interacciones son mas evidentes en los gradientes ambientales, donde la
heterogeneidad propicia el surgimiento de micrositios de establecimiento de especies tardias
bajo el dosel de lefiosas pioneras e intermedias. En las zonas aridas y semiaridas de nuestro
pais, numerosos estudios han comprobado que bajo el dosel de lefiosas se establecen plantulas
de suculentas (Yeaton, 1978; Yeaton y Romero-Manzanares, 1986; Valiente-Banuet et al.,
2001; Flores y Yeaton, 2000; Martinez-Berdeja y Valverde, 2008).

En el Altiplano Mexicano, la regeneracion de suculentas presenta un patrén espacial
asociado a especies lefiosas ya establecidas. Este patrén sugiere la existencia de un balance
neto positivo entre las interacciones bioticas, propiciado por el estrés ambiental que favorece
la dispersion bajo la cobertura de especies pre-establecidas. Hasta el momento, apenas hay
resultados que demuestren la existencia de la competencia en esta region (Yeaton, 1978;
Yeaton y Romero-Manzanares, 1986; Flores y Yeaton, 2000). En este contexto, la presencia
de especies pioneras y de etapas intermedias, capaces de modificar el ambiente para la entrada
de especies de la siguiente fase es clave para poner en marcha el proceso sucesional hacia su
conservacion o rehabilitacion.

Los factores ambientales mas importantes implicados en el mecanismo de facilitacion

son la radiacion solar, la humedad y la fertilidad. Entre los beneficios que reciben las plantulas
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bajo la sombra estan, la amortiguacion de temperaturas extremas, en las areas abiertas puede
haber hasta 11°C mas. La reduccion de la cantidad de luz, disminuye el riesgo de foto
inhibicion por exceso de luz solar a plantulas expuestas en areas abiertas, pero al mismo
tiempo limita la fotosintesis para las plantulas (Griffiths, 1989; Adams and Demming, 1996;
Littge, 2004). Las nodrizas (principalmente leguminosas) forman un mantillo rico materia
organica, lo que incrementa el crecimiento relativo de las protegidas (Garcia-Moya y McKell
1970; Pugnaire et al, 1996a; Tirado y Pugnaire 2003). Ademas la sombra disminuye la
evaporacion del suelo (Franco y Nobel, 1989; Domingo et al., 1999) con lo que se reduce la
transpiracion de la las plantulas (Nobel, 1988; Moro et al., 1997).

El efecto mas evidente en las interacciones de facilitacion entre plantas, ademas del
incremento en la supervivencia, es el aumento en el crecimiento de las plantulas. Este ultimo
puede ser medido a través de la tasa de crecimiento relativo (RGR) y sus componentes, el
cociente del area fotosintética (LAR), relacionada con caracteristicas morfoldgicas en las
especies adaptadas a la sombra y la tasa de asimilacion neta (NAR) con caracteristicas
fisioldgicas en las especies adaptadas a ambientes soleados (Poorter y Garnier, 1999). Las
nodrizas generalmente son especies pioneras de la fase temprana de la sucesion y tolerantes al
estrés que se establecen en areas abiertas o soleadas, al crecer modifican su entorno, por lo que
ya no es posible su auto-reemplazamiento. Sin embargo, facilitan el establecimiento de
plantulas de especies de sucesion tardia mas adaptadas a condiciones de sombra (Yeaton,
1978; Flores y Yeaton, 2000).

La fluorescencia de la clorofila es otra herramienta que nos puede ayudar a conocer la
respuesta fisiologica de nodrizas y protegidas a los factores antes sefialados, debido a que las
especies pioneras y tardias muestran demandas de luz especificas (Cavender-Bares y Bazzaz,

2004). Las reacciones fotoquimicas de la fotosintesis son sensibles a condiciones de luz alta,
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disminuyendo la eficiencia cuantica potencial del fotosistema Il (PSII) (Osmond, 1994). Estos
eventos disminuyen el flujo de electrones y por lo tanto, la reduccion en la fijacion de CO,. De
acuerdo con Cavender-Bares y Bazzaz (2004), la disminucion en la eficiencia cuantica
potencial (F,/Fr"), es indicador de fotoinhibicion.

El patron espacial de distribucion y la densidad de una poblacion estan directamente
relacionados con la existencia de gradientes ambientales, que contempla micro habitats dnicos
con condiciones Optimas requeridas para la supervivencia y crecimiento de las plantulas. En
las zonas aridas y semiaridas, en la conformacion de las interacciones de facilitacion son muy
importantes los micrositios para el establecimiento de plantulas de cactaceas, que
generalmente restringen su establecimiento a micrositios protegidos como la sombra de
lefiosas adultas (Yeaton, 1978; Valiente-Banuet et al., 1991; Flores y Jurado, 2003). De
manera contraria, en los espacios abiertos es raro encontrarlas (Smith y Nowak, 1990;
Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Mandujano et al., 2002; Flores y Jurado, 2003).

Como ya se mencion0 anteriormente, las interacciones de facilitacion son mas
frecuentes en sitios con estrés severo. Sin embargo, el aumento en la disponibilidad de
recursos, al presentarse afios méas lluviosos que lo normal en ambientes aridos, o afios mas
secos que el promedio en comunidades con mayor humedad, cambia el contexto en que se
desarrollan las especies y puede cambiar también la importancia de las interacciones (Greenlee
y Callaway, 1996; Tielborger y Kadmon, 1997; Kitzberger et al., 2000).

La calidad de los micrositios de establecimiento influye de manera directa en la
supervivencia y crecimiento de las plantulas. Entre los micrositios disponibles estan las
especies de nodrizas. Estas muestran variaciones fenoldgicas estacionales que pueden afectar
la cantidad de densidad flujo de fotones para la fotosintesis que reciben las plantulas que

crecen debajo de su dosel, lo que puede influir en el establecimiento, la capacidad de
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supervivencia y crecimiento de las plantulas (Grubb, 1977; Harper, 1977; Reader, 1991;
Leishman, 1999).

La cantidad de luz que reciben las plantulas que se establecen bajo las nodrizas influye
en su eficiencia fotosintética (Nobel et al., 1991). Por ejemplo, un follaje denso limita la
absorcion de CO, por disminucion de la densidad de flujo de fotones (DFFF) para la
fotosintesis, y un follaje muy abierto no las protegeria de las altas temperaturas externas
(Miquelajauregui y Valverde, 2010). Sin embargo, dichas caracteristicas cambian con las
estaciones y el dosel mas abierto e inclusive las areas abiertas pueden ser mejores micrositios
en la época de lluvias, cuando se incrementa la disponibilidad de humedad.

Los micrositios pueden ser determinantes en el desempefio fotosintético, en particular
para las especies de Opuntia, debido a que la cantidad de luz que reciben las plantas CAM
afecta considerablemente el balance entre la cantidad de CO, fijado y la acumulacién de
acidos organicos (Nobel, 1988; Nobel y Hartsock, 1983; Lttge, 2004). Hernandez-Gonzalez y
Briones (2007) observaron que en plantulas de Myrtillocactus geometrizans bajo sombra,
presentaron la acidez més alta. Sin embargo, dicha condicion varia con la especie.

El banco de semillas es crucial para la sucesion secundaria, porque influye en la
composicion inicial de la comunidad. Sin embargo, antes de que germinen, las semillas deben
pasar por una serie de filtros bioticos y abioticos selectivos impuestos por el proceso de
dispersion, la supervivencia a depredadores, la germinacion, el establecimiento y la
culminacion como adultos reproductivos (Jordano et al., 2004; Wang y Smith, 2002). La
disminucion de la probabilidad de supervivencia, en cualquiera de estas etapas, a valores
proximos a cero podria causar cuellos de botella demograficos que disminuyen la regeneracién

natural (Jordano et al., 2004).
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Los regimenes de disturbio muy frecuentes, también pueden conducir a cambios en las
poblaciones como la reduccion en sus propagulos (Foster y Hubbell, 2002). A su vez la
escasez de semillas puede limitar la sucesion, por lo que la existencia de semillas viables en el
suelo, es un factor muy importante para la distribucion de las especies (Venable y Brown,
1988). En las zonas aridas y semiaridas las condiciones ambientales pueden ser una limitante
para el establecimiento exitoso de muchas especies. Una de estas limitantes son los
mecanismos de latencia, que impiden que las semillas germinen inapropiadamente y solo
permiten la germinacion durante condiciones ambientales favorables (Baskin y Baskin, 2004).
En un gradiente de recursos la variacion de micrositios entre puntos extremos puede ser
grande, el establecimiento de las plantulas esta limitado por la cantidad y calidad de
micrositios disponibles, pero ademas, por la capacidad de las semillas para germinar (Harper,
1977), la cual depende de que existan condiciones favorables en el habitat (Rojas-Arechiga y
Vazquez-Yaries, 2000).

En estas regiones, las fluctuaciones temporales de recursos limitan la persistencia de
las poblaciones en las comunidades, sin embargo, las especies muestran adaptaciones para
responder a los pulsos de recursos (Eriksson, 1993; Mandujano, et al, 1997; Jurado y Flores,
2005;). Durante éstos, las especies que presentan semillas con tasa de germinacién mas alta
podrian establecer plantulas méas pronto y evitar la competencia (Orozco-Segovia et al., 2007;
de la Barrera y Nobel, 2003). Las cactaceas son especies que se desarrollan principalmente en
zonas aridas y semiaridas, estudios muestran que sus semillas tienen periodos prolongados de
latencia (Rojas-Arechiga y Vazquez-Yafies, 2000; Flores et al., 2005, 2006, 2008, 2010).

Particularmente en muchas especies de Opuntia, un género de esta familia, se han
encontrado diferentes tipos de latencia (Olvera-Carrillo et al., 2003; Reyes et al., 2005). Esta

condicion podria estar asociada a la capacidad de germinacion y caracteristicas propias de las
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semillas como la dureza, la imbibicion, el peso de las semillas y la poliploidia, influidas por
adaptaciones a diferentes habitats (Giménez-Benavides et al., 2005; 2007; Luzuriaga et al.,
2005; Romo et al., 2010). Sin embargo, existen pocos trabajos al respecto (Orozco-Segovia et
al., 2007). En México, las especies de Opuntia son componentes predominantes del matorral
xerofilo (Rzedowski, 1978), este tipo de vegetacion es comudn en el Altiplano Mexicano,
donde las condiciones climaticas y la altitud forman gradientes de aridez, que afectan la
composicion y funcion bioldgicas de las plantas (Flores y Yeaton, 2000), a pesar de que es uno
de los principales centros de diversidad del género Opuntia, pocos estudios han explorado
diferencias en la germinacion de estas especies y/o sus poblaciones causada por la variacién en

del habitat.

Hipotesis y Objetivos

H1: El gradiente ambiental en estudio propicia diferencias en los patrones de
distribucion de las especies, que son explicados por el balance entre facilitacion y
competencia. La facilitacion es mas importante en el extremo de menor humedad, y la
competencia sera mas intensa cuando la humedad sea mayor.

H2: La humedad, luz y los nutrimentos en el suelo, son los factores que explican el
proceso de facilitacion en las comunidades vegetales a estudiar.

El objetivo general de este trabajo fue caracterizar las comunidades vegetales e
identificar los factores que determinan la distribucion de las especies vegetales y los
mecanismos que regulan su organizacion y ensamblaje en un gradiente ambiental en el

Altiplano Mexicano
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Capitulo 1
Analisis multivariable de la vegetacion de un gradiente ambiental del Altiplano

Mexicano

Resumen

En este trabajo se analizan aspectos de la estructura poblacional: densidad, patron de
distribucion por clases de dominancia y el patron de distribucion espacial de especies, en cinco
sitios ubicados a lo largo de un gradiente climatico en el Altiplano Mexicano. Dos sitios se
localizan en la regién méas extrema del gradiente, La Mesa, en Lagos de Moreno, Jal., y
Santiago en Villa de Arriaga, San Luis Potosi, con afios muy secos 6 muy humedos. El sitio
opuesto a los anteriores es Jalostotitlan, Jalisco, con mayor humedad y menor variacion
climatica. En la parte intermedia del gradiente se localizaron los sitios, EI Ojuelo y Las
Huertitas, en Lagos de Moreno, Jal., estos son colindantes entre si y tienen diferente tiempo de
barbecho. Se muestrearon 30 parcelas de 20 m x 20 m (seis por sitio), subdivididas en parcelas
de 10 x 10 m, que en total sumaron 1.2 ha.

En cada sitio se hizo un inventario de especies y se midio la cobertura por especie y
por manchon. Se cuantificaron variables como la densidad y diversidad alfa (Shannon-
Weaver) por sitios y diversidad beta (coeficiente de comunidad de S6rensen) entre sitios. Para
conocer la estructura de las poblaciones de las especies que moldean la sucesion, se uso la
escala de clases abundancia-dominancia de Braun-Blanquet. Las clases fueron formadas
utilizando la cobertura como medida de dominancia y tamafio (edad). Se analizaron datos de
48 afios de estaciones cercanas a los sitios. Los patrones de la variacion espacial de las
especies en cada sitio y a nivel de gradiente fueron evaluados con mediante el DCA (analisis

de correspondencia rectificado) 6 PCA (andlisis de componentes principales).
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Para conocer el estadio serial en que se encuentran las comunidades se construyeron
histogramas de abundancia-dominancia por sitio. El predominio de las especies indicé el
orden de su incorporacion en las comunidades. Las especies tempranas evidenciaron
distribucion en forma de campana con patrones de establecimiento aleatorio. Las especies
tardias como O. lasiacantha y O. streptacantha, mostraron estructura de tamarios en forma de
“J” invertida con alta incorporacion de plantulas. La ordenacidon de especies y sitios en el
gradiente permitid de manera indirecta inferir un gradiente de humedad con dos zonas, la
primera con mayor humedad formada por los sitios Jalostotitlan, El Ojuelo y Las Huertitas.
Ademas, en El Ojuelo, se encontraron especies de la selva baja mezcladas con el matorral
xerofilo, por lo que podria tratarse de un ecotono. La segunda zona mas seca esta integrada
por los sitios La Mesa y Santiago. Con la diversidad beta también se distinguieron dos
comunidades: la primera formada por los tres primeros sitios (EI Ojuelo, Las Huertitas y
Jalostotitlan), con alta semejanza en la riqueza de especies. La segunda: integrada por los
sitios La Mesa y Santiago semejantes entre si. Las curvas de rango-abundancia por sitio
revelaron que Jalostotitlan y EI Ojuelo se encuentran en la fase madura, mientras que Las
Huertitas, La Mesa y Santiago estan en la fase temprana.

En general se concluye que la zona esta constituida por los sitios con mayor humedad
(Jalostotitlan y El Ojuelo); en éstas los cambios estructurales estan sujetos a factores no-
equilibrio, este ultimo evidenciado en la incorporacién aleatoria y la variabilidad climética.
Sin embargo, presentan una distribucion méas homogénea con respecto al ndmero de
individuos por especie, debido a la alta disponibilidad de recursos es un factor clave para
mantener la diversidad alta, lo que se refleja en la madurez de ambas comunidades.

En Las Huertitas, La Mesa y Santiago, Las diferencias en la estructura de las

poblaciones estan relacionadas a las variaciones climaticas, la incorporacion esporadica. Sin
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embargo, se encontraron con distribucion con mayor heterogeneidad debido a que tienen
menores recursos, pocas especies mantienen la dominancia y baja la diversidad. Estas
comunidades estan en las etapas tempranas. Se demostro falta de incorporacion de plantulas en
las especies pioneras e intermedias, lo que podria poner en peligro las interacciones de
facilitacion entre estas especies y las de la estadio serial sucesional siguiente (tardias) y como
consecuencia el proceso sucesional de la region. A escala regional, la variacion en el
reemplazo de especies en el gradiente se observd con mayor claridad en el analisis de
ordenacion, donde se muestra que la abundancia de especies difiere entre los sitios extremos,

lo que corrobora que la humedad es el factor principal de variacion entre las comunidades.

Palabras clave: Sucesion, zonacion, analisis de gradiente, diversidad, Altiplano.

Introduccion

Las comunidades vegetales estan formadas por poblaciones de especies de plantas que
crecen juntas (Kent y Coker, 1992). Smith y Smith (2001) definen a la comunidad vegetal
como una coleccion de organismos que interaccionan directa e indirectamente. Este es un
concepto abstracto ya que los limites de tal entidad biolégica generalmente no estan
claramente determinados. Lo mas pertinente es definir a la comunidad como un conjunto de
especies que convergen en zonas donde se mezclan sus poblaciones de dichas especies
(Crawley, 1986).

En la busqueda de la estructura de las comunidades el desacuerdo principal es acerca

de la existencia de las comunidades. Esta inquietud condujo a una polémica importante entre
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los ecoOlogos a principios del siglo XX. El debate comenzé con Clements (1916), quien
argumento que las comunidades son entidades bioticas discretas, ensamblajes repetibles de
especies que estan fuertemente integradas al funcionamiento de la comunidad como un todo, a
manera de un stper organismo (comunidad vegetal) el cual no funciona adecuadamente si una
de las partes que lo constituye no se encuentra presente. Un punto de vista diferente al de
Clements, fue el de Gleason (1926). Este autor sostuvo que las especies que conforman a las
unidades vegetales responden individualmente a las variaciones de los factores ambientales, y
como esos factores varian continuamente en el espacio y tiempo, asi lo hacen también las
especies y su abundancia. Como resultado de ello, la combinacion de especies que
encontramos en una region determinada es una combinacién unica, la cual es considerada
como un concepto individualista. En su concepcidn la relacion entre especies que coexisten es
el resultado de similitudes en sus requerimientos 6ptimos y tolerancias, y no de interacciones
entre especies o de una historia evolutiva comun. En todo caso, esta controversia en torno a la
existencia 0 no de las comunidades estd relacionada con las herramientas metodologicas y
cuantitativas para evidenciar su existencia.

Whittaker (1967), menciona en su teoria de gradientes que las poblaciones no forman
una unidad concreta de vegetacion, sino que varian y cambian en forma continua a través
gradientes ambientales, o que permite observar zonas de traslape en la distribucion de las
especies, aunque sus puntos de dominancia no coincidan. Esta variacion se vera reflejada en la
composicion y estructura de las comunidades bioldgicas, de tal manera que los sitios mas
alejados geograficamente y con mayor diferencia en las condiciones ambientales seran mas
desemejantes en su composicion de especies.

Actualmente, la mayoria de los ecélogos estan de acuerdo en la existencia de las

comunidades de plantas como unidades que se repiten en el mismo espacio; de algin modo
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este punto de vista conecta ambas posiciones extremas (Kent y Coker, 1992), aceptando el
concepto individualista, en el que las especies evolucionan bajo mecanismos de seleccién
natural, y las comunidades pueden agruparse al azar. También admiten que los atributos de la
estructura y funcion de las comunidades emergen de interacciones entre las especies que la
integran y entre éstas con su medio abidtico.

La vision moderna y mas realista de las comunidades vegetales es la teoria de la unidad
de comunidades y la idea de que la vegetacion de una region particular se distribuye como un
mosaico (Whittaker y Levin, 1977). Este nuevo paradigma reconoce a los sistemas naturales
como abiertos y no cerrados, donde puede haber méas de un estado de equilibrio o estabilidad y
son muy importantes las discontinuidades o fragmentos provocados por disturbios (Lortie et
al., 2004).

En una poblacion vegetal las edades, el tamafio de los individuos y los patrones de
dispersion se distribuyen de manera diferencial en el tiempo y en el espacio (Barbour, et al.,
1998). Dansereau (1957) define la estructura vegetal como la organizacion espacial de
individuos que forman tipos de asociaciones particulares, reconocibles por su apariencia o
fisonomia y sometidas a cambios graduales a través del tiempo. Segun Kershaw y Looney
(1985) los componentes en la estructura de la vegetacion son: a) densidad: numero de
individuos por unidad de area, b) distribucion (desempefio) de los individuos de acuerdo a su
edad, tamafio, o cualquier otro caracter fenotipico, y c) dispersion o patrones de distribucién
espacial.

El andlisis de gradientes se enfoca al estudio de los patrones espaciales de la
vegetacion en tres niveles: 1) factores ambientales, 2) poblaciones de especies y 3)
caracteristicas de las comunidades. La estructura de las poblaciones se mide a través de la

densidad y coberturas individuales de las especies. La distribucion de las especies es en un
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continuo de curvas de abundancia en forma de campana, las cuales presentan un pico de
frecuencia méxima y disminuye gradualmente hacia sus limites de tolerancia. Los patrones de
cambios en la dominancia y diversidad de las especies sobre el gradiente, se interpretan como
diferencias en las adaptaciones a los cambios ambientales, por ejemplo la humedad
(Whittaker, 1967).

La estructura por edades (tamarfios) de cada especie, refleja oportunidades pasadas de
establecimiento de nuevos organismos y los riesgos de mortalidad a que fue expuesto cada
evento de establecimiento fue expuesto (Crawley, 1986). El desempefio estructural de edades
(tamafios) es una expresion de las oportunidades de crecimiento alcanzado por los miembros
de la poblacién en el transcurso de su desarrollo. Se cuantifica en términos de biomasa,
tamano (altura, cobertura o area basal).

La estructura por edades de las plantas correlaciona cualquier aspecto del desempefio
estructural con la edad (tiempo cronologico a partir de la germinacion de la semilla, hasta la
senescencia del individuo adulto). Una aproximacion a la estructura por edades es la
distribucion por clases o estadios seriales de crecimiento alcanzado por los individuos a traves
de la sucesion. Se puede conocer por la construccién de histogramas de rango-dominancia. La
interpretacion se da en terminos de la forma del histograma de tamafios relacionandola con el
estado sucesional que representan. Poblaciones frecuentes en la comunidad y altamente
competitivas, con gran numero individuos en las clases juveniles, por tanto con alto
establecimiento, tienen distribucion en forma de “J” invertida. Las especies con distribucion
en forma de campana son consideradas estables (el establecimiento y muertes mantiene la
mayor abundancia en las clases de edad intermedias) y son indicativas de especies de estadios
seriales iniciales e intermedios de la sucesion. Las especies con gran proporcion de individuos

de edades avanzadas (tamafios grandes), presentan distribucion en forma de “J”; son
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indicadoras de estadios seriales tardios de la sucesion. Ademas, la distribucion puede
mostrarse truncada hacia la derecha, izquierda o en ambas direcciones, debido a algin evento
enddgeno o exdgeno a la poblacidén que conduce a la carencia de algunas clases de edad, lo
que puede repercutir en la trayectoria de la poblacion (Odum, 1972).

Sin embargo, en la construccion de las curvas de distribucion debe considerarse el
mismo criterio para poder comparar poblaciones de especies en diferentes sitios. Una opcién
es usar una escala Unica. Las escalas divididas en intervalos de clases facilitan las
evaluaciones. La escala abundancia-dominancia de Braun-Blanquet (1979) por clases de
cobertura, es una opcion y tiene una base bioldgica, para conocer y comparar la distribucién
de los tamafios de individuos en las poblaciones.

Las diferencias entre comunidades (diversidad beta) son mas evidentes cuando se
abordan areas de estudio grandes, ya que las condiciones son mas contrastantes en el tipo de
clima, la elevacion, la exposicion, entre otros, y se forman gradientes ambientales. Con estas
variaciones tambien cambia la estructura espacial y temporal de las poblaciones creando zonas
(Smith y Smith, 2001), que difieren en abundancia y diversidad de especies. La diversidad alfa
se evalua dentro de la misma comunidad mientras que entre comunidades se hace a través de
la diversidad beta, esta ultima se puede calcular con el coeficiente de comunidad de Sérensen
(Smith y Smith, 2001).

La abundancia de las especies es un atributo esencial para inferir las reglas de
ensamblaje entre ella en una comunidad. Se sustenta en que las especies interacttan entre si, lo
gue provoca la disminucion o el incremento en su abundancia y diferencias en su estructura
(Wilson et al., 2000). El concepto de nicho ecoldgico se define por la identidad de las especies
y las interacciones entre ellas (Pickett, 1989). Este concepto puede explicar parcialmente la

abundancia de las especies; establece que dentro de la heterogeneidad ambiental existe un
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ambito 6ptimo en el que los individuos de la especie pueden sobrevivir, crecer y reproducirse
(Odum, 1972; Smith y Smith, 2001). El nicho fundamental es aquel donde el organismo no
tiene competidores y puede hacer uso de todos los recursos que necesite. La competencia a
menudo restringe el uso de recursos y entonces se establece el nicho realizado (Hutchinson,
1978), sin embargo, actualmente se propone integrar a las interacciones de facilitacion como
un mecanismo importante en la definicidn del nicho realizado (Bruno et al., 2003).

La evolucion de las comunidades se puede medir a través de las trayectorias
sucesionales, que describen cambios en la composicion de especies en una comunidad a traves
del tiempo y el espacio, lo que conlleva a modificaciones en la distribucién y abundancia de
las mismas (Walker y del Moral, 2006). La distincion entre el efecto espacial y temporal en el
cambio de especies y su abundancia es crucial para distinguir zonacion de sucesion; a su vez
también es crucial esto para el empleo del enfoque del reemplazo del espacio por el tiempo
(crono-secuencia) en el estudio de la sucesion. Una forma sencilla de inferir el estado
sucesional de las comunidades es a través de la curvas rango-abundancia, que analizan la
distribucion de las abundancias entre las diferentes formas de vida o especies para inferir el
estado de sucesion en cada sitio (Whittaker, 1970). Una ventaja de este método es que
contrasta patrones de riqueza y es un método aceptable para describir los cambios de
estructura a traves del tiempo (sucesion). Se basa en la uniformidad o equidad en la
abundancia de especies como medida de semejanza. La uniformidad alta implica que muchas
especies son abundantes y que los recursos disponibles se reparten mas uniformemente, que
hay més competencia o que los nichos realizados son méas estrechos. Las curvas con pendiente
suave, tipo “vara rota”, implican que hay una igualdad o uniformidad en la abundancia relativa
de las especies. Las curvas con caida fuerte o brusca (geométricas), son caracteristicas de

comunidades que tienen alta dominancia en pocas especies (Magurran, 2004).
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La sucesion describe los cambios de una comunidad en el tiempo y la zonacion los
cambios espaciales debidos a variaciones en las condiciones ambientales. Estas variaciones
son comunes en todos los ecosistemas y se van acentuando conforme aumenta la altitud o
distancia entre comunidades (Smith y Smith, 2001). Durante la sucesion, cada especie
modifica su entorno, de tal modo que ya no hay condiciones para que se reemplacen a si
mismas, sino que crean condiciones para el ingreso posterior de especies mas aptas
(MacArthur y Connell, 1966; Yeaton, 1978). Este es un proceso de reaccion, también llamado
“facilitacion”, que es un mecanismo por el cual las especies intermedias y tardias pueden
incorporarse a la comunidad (Connell y Slatyer, 1977). Debido a que la disponibilidad de
recursos cambia durante la sucesion, también se modifica el patron de competencia
(interaccidon negativa entre especies que utilizan los mismos recursos de disponibilidad
limitada), en la fase inicial o intermedia las especies tempranas o pioneras luchan por espacio
y recursos del suelo, mientras que en las etapas avanzadas del desarrollo de una comunidad, el
factor principal en conflicto es la luz (Huston y DeAngelis, 1994).

La sucesion no necesariamente finaliza en una comunidad estable o climax climético
como lo postuld Clements (1916), ya que los disturbios (cualquier evento relativamente
discreto en el tiempo que altera el ecosistema) pueden alterar la abundancia y la estructura de
las especies (Pickett y White, 1985; Walker y del Moral, 2006). En la sucesion secundaria, los
disturbios crean areas sin vegetacion con distribucion espacial variable, lo que permite que en
la misma comunidad existan areas en diferentes estadios seriales de desarrollo.

Los disturbios son procesos generadores de estados de no-equilibrio (Warming, 1895),
gue frecuentemente pueden originar areas sin vegetacion a las que eventualmente pueden
llegar plantas para establecerse, o re-establecerse las que ya estan en el lugar (Weins, 1984),

siempre y cuando no suceda otro disturbio. En estas condiciones los disturbios actian como
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filtros ambientales o pueden modificar otros filtros (Keddy, 1992), lo que evitaria que se
llegara a la fase donde las especies deben competir y pasar a la etapa de reaccion y luego a la
de estabilizacion, comportandose como comunidades sucesionales o perturbadas (May, 1984).

El clima es el principal factor que regula los procesos de no-equilibrio en las
comunidades. Varia a diferentes escalas e influye de manera determinante sobre los seres
vivos y de manera particular sobre las plantas (Neilson, 1986). Los extremos de un gradiente
climatico constituyen estados de equilibrio y de no-equilibrio sobrepuestos (Warming, 1895),
sin embargo, el predominio de uno u otro estado, estd determinada por la frecuencia e
intensidad de los disturbios o la resistencia de la comunidad a los mismos.

Un patron de perturbacion crénica en los manchones de vegetacion (sensu Horn, 1976),
puede propiciar un comportamiento ciclico (Watt, 1947), o de muchas rutas de reemplazo de
especies en una comunidad. El patrén de reemplazo puede darse con especies de la fase tardia,
en cuyo caso se trataria de un climax ciclico, pero cabe también la posibilidad que sea con las
de la fase temprana o intermedia a manera de un climax sucesional o multiestadios
(Sutherland, 1974). Los cambios repentinos pueden ocurrir de manera esporadica en respuesta
a pulsos aleatorios de los factores del medio, como eventos climaticos que favorezcan
episodios de establecimiento o muertes extraordinarios de plantas (Zedler, 1981).

Las comunidades vegetales analizadas en el contexto de gradientes ambientales son
afectadas por gran cantidad de factores bidticos y abidticos, por lo que la informacién es de
caracter multivariable. El proposito principal del analisis multivariable es considerar a los
datos de especies como un todo, resumiéndolos y revelando su estructura subyacente (Gauch,
1982). Estos métodos pueden conceptualizarse bajo dos perspectivas, la de gradiente directo e

indirecto (ordenacion) y la de clasificacion.
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La ordenacidn es el arreglo de sitios o especies con relacion a uno 0 mas gradientes o
ejes de variacion abstractos (Whittaker, 1967). Su objetivo principal es acomodar las especies
de tal manera que la distancia entre los puntos esté relacionada con la semejanza entre ellos,
asi como representar las relaciones entre las especies y las muestras (sitios) o mas fielmente
posible, en un espacio de pocas dimensiones (Gauch, 1982).

El andlisis de gradiente directo es utilizado para mostrar la variacion de la vegetacion
en relacion con factores ambientales, sin dejar de lado las interacciones entre especies El
analisis de gradiente indirecto es un conjunto de técnicas que se utilizan cuando no se cuenta
con informacion de variables ambientales (Kent y Coker, 1992). Este ultimo, examina la
similitud o diferencia de la composicion floristica entre los sitios de un gradiente ambiental,
por otra parte, sirve para inferir interacciones entre especies, reconociendo que éstas juegan
un papel clave en la regulacion de la composicién de comunidades con un profundo impacto
en la sucesion (Brooker, 2006). Hill y Gauch (1980), desarrollaron el analisis de
correspondencia rectificado (DCA), que ha sido usado para estimar las tasas de sucesion (Hill,
1979), se basa en que los cambios floristicos pueden ser usados para comparar diferentes
estados sucesionales. Este método de ordenacidn es importante porque sirve para diagnosticar
la longitud de los gradientes analizados y decidir de este modo sobre el método a usar, si la
longitud del gradiente es menor a tres desviaciones estandar es un gradiente parcial o lineal y
se utiliza el analisis de componentes principales. Si la longitud es mayor a tres desviaciones
estandar es unimodal (gradiente completo) y se utiliza el analisis de correspondencia
rectificado (Jongman et al., 1995).

Los métodos de clasificacion buscan agrupar conjuntos de sitios semejantes en
atributos o especies en unidades discretas (asociaciones) y separarlos de otros grupos (Barbour

et al., 1998). Su principal objetivo es agrupar un conjunto de sitios con base a sus atributos
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(composicion floristica y/o variables ambientales), como presencia/ausencia y/o la
abundancia, también se describen como andlisis cluster (Kent y Coker, 1992). Actualmente la
ordenacion y la clasificacion son analisis que se complementan (Kent y Ballard, 1988), ambos
son técnicas de exploracion y reduccién de datos, generan hipotesis, que juntas ayudan a la
interpretacion de datos. Son técnicas cuantitativas que permiten analizar las comunidades
como unidades continuas de respuesta de las especies a variables ambientales (explicitas o
implicitas), es decir documentar el enfoque Gleasoniano, o bien identificar la existencia de
unidades discretas de sitios afines en su composicion y abundancia de especies (vision
Clementsiana de comunidades).

Los objetivos de este trabajo fueron: 1.- Describir y analizar la estructura poblacional
de especies y manchones para inferir las etapas de sucesion de la comunidad vegetal; asi como
explorar las interacciones de facilitacion o competencia a nivel de sitio y gradiente. 2.-
Describir y analizar patrones espaciales de distribucion de la abundancia de especies en los

niveles de sitio y gradiente.

Materiales y métodos

En la region Centro-Occidente de Mexico, las condiciones climéticas y la altitud
forman un gradiente climatico en sentido noreste-suroeste. En esta son comunes las
oscilaciones térmicas extremas particularmente en la region mas extrema del gradiente en
Villa de Arriaga, San Luis Potosi, con afios muy secos 0 muy hamedos, con predomino de los
Secos, y con menor variacion en Jalostotitlan, Jalisco. La amplitud altitudinal dentro del area
de estudio va de los 1,772 a los 2,198 msnm. Con base en el reconocimiento previo, mediante

recorridos de campo, fueron seleccionados cinco sitios (Fig. 1.1) con pastoreo, que tuvieron
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actividades agricolas con 20 y 50 afios de barbecho (declarada por los propietarios). La
descripcién de los diversos tipos climaticos esta basada en el Sistema Climatico de Képpen
modificado por Garcia (1988). ElI matorral xerofilo es el principal tipo de vegetacion en el

gradiente (Rzedowski, 1978).

Las Huertitas

ElOjuelo
 Jalostotitlan
=
y

_ .‘---."Jil; 0 Ledn
Figura 1.1. Mapa de localizacion de los sitios de estudio en el gradiente.

El primer sitio es de condiciones mésicas, estd ubicado al suroeste del gradiente en
Jalostotitlan, Jalisco (aprox. a 156 km de Guadalajara), (21°10°N; 102°28"W). Los terrenos
pertenecen al periodo terciario y estdn compuestos por rocas sedimentarias. El suelo
predominante corresponde al Feozem héplico, son oscuros y ricos en materia orgénica, con
poca profundidad y rocas abundantes (INEGI, 1981). El relieve esta compuesto por lomerios
poco pronunciados con pendientes entre 10% y 25%. En este sitio el clima es (Ca(wo)(w)(e)),
calido-templado sub-hiimedo con lluvias en verano y oscilacion térmica extrema (-8.5°C y

42°C, minima més baja y maxima mas alta, respectivamente; en el periodo de 1965 a 2009).
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La temperatura media anual es de 17.9°C, con méaxima y minima de 37.4°C y -2.5°C,
respectivamente. EI régimen de lluvias se registra entre los meses de junio a octubre, contando
con una precipitacion de 703 mm.

El segundo sitio esta en la parte media del gradiente en el predio EI Ojuelo, en Lagos
de Moreno, Jalisco (aprox. a 214 km de Guadalajara), (21°22°N; 101°49°W), con
aproximadamente 20 afios de barbecho (declarado por su duefio). El terreno pertenece a los
periodos terciario y cuaternario, se compone principalmente de rocas igneas. El tipo de suelo
predominante es el Planosol eltrico, que son subsuelos ricos en nutrientes (INEGI, 1981). El
relieve esta compuesto de lomerios suaves y valles con pendientes entre 5% y 25%. El clima
es (Cb(wyg)(e)), templado sub-himedo con lluvias en verano y oscilacion térmica extrema (-
7.5°C y 39°C, minima mas baja y maxima mas alta, respectivamente; en el periodo de 1961 a
2009), el porcentaje de precipitacion invernal es menor al 5%. EI régimen de lluvias se registra
entre los meses de junio a octubre, con precipitacion de 615 mm. La temperatura media anual
es de 17.4°C, con maxima de 37.4°C y minima de -2.5°C, respectivamente. Contigua a esta
area se eligio un tercer sitio llamado Las Huertitas (21°23'N; 101°49°W) con 50 afios de
barbecho (declarado por su propietario).

El cuarto sitio es La Mesa (21°35"N; 101°39"W), esta localizado aproximadamente a
274 km de Guadalajara. Es de origen geoldgico del cuaternario y terciario compuesto de rocas
sedimentarias e igneas. El tipo de suelo predominante son los xerosoles, los cuales son
caracteristicos de zonas secas 0 aridas, de color claro y pobres en materia organica. El relieve
estd compuesto de terrenos planos, alternando con lomerios suaves con pendientes de 5% a
10%. EI clima es seco semiarido célido (BS1hw(e)), con lluvias en verano y oscilacién térmica
extrema (-12°C, 41°C, minima mas baja y maxima mas alta, respectivamente; en el periodo de

1961 a 2009), el porcentaje de precipitacion invernal es menor al 5%. La temperatura media
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anual es de 15.7°C, con maxima de 33.2°C y minima de -4.8°C. El régimen de lluvias se
registra entre los meses de junio a octubre, contando con una precipitacion de 590.4 mm,
(INEGI, 1981).

El quinto y dltimo sito localizado en el extremo xérico, es Santiago localizado al
noreste, en el municipio de Villa de Arriaga, San Luis Potosi (21°55" N; 101°23" W), esta
localizado aproximadamente a 374 km de Guadalajara. El origen geoldgico es del cuaternario
y terciario compuesto de rocas igneas extrusivas. El relieve esta compuesto por terrenos planos
alternados con lomerios suaves, con pendientes de 5% a 10%. El tipo de suelo predominante
es el xerosol ya descrito en el anterior sitio. El clima es semiseco templado (BSi1kw(e)) con
[luvias en verano y oscilacion térmica extrema (1.8°C, 29.3°C, minima mas baja y maxima
mas alta, respectivamente; en el periodo de 1961 a 2006); con porcentaje de precipitacion
invernal menor al 5% y verano célido. La precipitacion pluvial promedio anual es de 387 mm.
El régimen de lluvias se registra entre los meses de julio a octubre. La temperatura media
anual es de 12.5°C, con maxima y minima de 24.7°C y 7.5°C, respectivamente (INEGI, 2002).

Se analizo el patrén de variacion climatica historica por sitio. Las variables evaluadas
fueron: la temperatura maxima, la temperatura minima y la precipitacion. Los datos fueron
proporcionados por la Comisién Nacional del Agua en Jalisco y San Luis Potosi, obtenidos de
estaciones climaticas cercanas a los sitios de estudio. El periodo estudiado fue de 1961 al 2009
y los datos faltantes fueron reemplazados por la media mensual histérica (Cuadro 1). Con los
datos se construyeron gréaficas de isolineas para cada variable, de acuerdo a lo propuesto por
Neilson (1986), buscando detectar tendencias historicas de variabilidad climatica para
relacionarlas con patrones estructurales en las comunidades vegetales estudiadas. Estos

gréficos se elaboraron con el software estadistico MINITAB, version 14. La descripcion de los
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diversos tipos climaticos esta basada en el Sistema Climéatico de Képpen modificado por

Garcia (1988).

Cuadro 1.1. Registro historico promedio y anual (2009) de precipitacion (P, mm) y
temperatura (T, °C). Datos de estaciones climaticas cercanas a los sitios de estudio del
gradiente estudiado. (CNA, datos inéditos).

Ectacion Altitud Latitud: longitud Registro Ciclo 2009
(msnm) P T P T
Jalostotitlan, Jal. 1,772 21°10°N; 102°28°0 689.3 18.4 584.2 183
Lagos de Moreno, Jal. 2,165 21°21° N, 101°55°0 615 18 4534 16.9
Ojuelos, Jal. 2,270 21°52° N, 101°35°0 592 157 593 15
Santiago, Villa de Arriaga, 2,363 21°44" N; 101°09" O 387.2 125 5842 184

S.L.P.

En Jalostotitlan los géneros mas comunes de lefiosas y suculentas son: Acacia,
Eysenhardtia, Mimosa, Forestiera y Opuntia. En El Ojuelo y Las Huertitas son: Acacia,
Eysenhardtia, Mimosa, Forestiera, Bursera y Opuntia. En La Mesa y Santiago son: Acacia,
Opuntia, Agave y Yucca. En la Fig. 1.2, se presenta un perfil de la ubicacién de los sitios en el
gradiente, el eje de las y cada centimetro corresponde a 100 msnm (metros sobre el nivel del

mar); en el eje de las x, cada dos centimetros corresponden a 40 Km (kilometros).
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Figura 1.2. Perfil de caracteristicas ambientales de los sitios en el gradiente de estudio.

Se muestrearon las especies lefiosas, suculentas y sufrutice ¢ subarbusto (planta
lignificada en la base del tallo, en cada sitio. Se usaron seis parcelas de 400 m* (20 x 20 m)
cada una, con 4 sub-parcelas de 10 x 10 m anidadas. Tambien se colectaron ejemplares de
herbaceas, arbustivas y arbdreas para su identificacion taxondmica. La escala de sub-cuadros
se usé para hacer comparaciones entre localidades. En todos los sitios se procurd que las
parcelas tuvieron pendiente entre 5% y 10% a excepcion del sitio EI Ojuelo donde fue de 25%.
En este altimo los muestreos incluyeron dos exposiciones, por lo que el analisis se dividid por
ladera de exposicién norte y sur.

A las especies lefiosas y suculentas se les midié la longitud de sus dos ejes
perpendiculares para estimar la proyeccion horizontal de su dosel. La cobertura aérea se
determind de acuerdo a la formula del area de la elipse.

Para conocer la estructura de tamafios de las especies se utilizd la cobertura como

medida de dominancia por manchén y por especie. Los datos se obtuvieron teniendo en cuenta

360 Km
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como unidad de trabajo el manchon, Archer (1990). Un manchon se refiere aqui a los
fragmentos de vegetacion distinta a una fase dominante de hierbas o pastos. Esta formada por
individuos de una o mas especies y es la unidad en la que ocurre el proceso de invasion de
arbustos mediante los mecanismos de facilitacion y competencia. En este trabajo se considero
un manchon cuando los doseles de dos o mas individuos de la misma o distinta especie estan
en contacto o se traslapan en algin grado. Ademas, los individuos aislados fueron
considerados como la etapa mas simple e inicial de un manchén. La escala de manchones se
uso para hacer el analisis de estructura dentro de localidades.

Para conocer el predominio por la abundancia de las especies por sitio y comparar
entre ellos, se totalizaron las coberturas por sub-cuadros y se procedio a su analisis de
ordenacion.

La distribucion de tamafos (edades) de las especies son indicadores de la fase
sucesional que ocupa la especie. Para ello se construyeron clases de tamafio siguiendo la
escala propuesta por Braun-Blanquet (1979) para cobertura. Con esto se busca aplicar un solo
criterio para todos los sitios y poder comparar los resultados. Para cada especie y sitio se
encontrd el individuo mayor, para usarlo como el 100%. Con base en este valor se encontraron
los limites de cada clase de tamafio, como sigue. (1): 0 a 0.1%; (2): 0.101 a 1.01%; (3): 1.02 a
5%; (4): 5.01 a 25%; (5): 25.01 a 50%; (6): 50.01 a 75% y (7): >75%. Estos tamafios estan
relativizados para el tamafio maximo observado en la especie para cada sitio. Una vez
contados los individuos por clase de tamafio, se elaboraron los histogramas respectivos.

La interpretacion de la forma de los histogramas de tamafios se realizd de la siguiente
manera: leptocurtica, posee una clase con abundancia en forma de pico, la mayoria de los
valores se concentran en un pico o clase central; platicurtica, es méas aplanada que la respectiva

distribucion de campana y los valores se concentran en todas clases, tendiendo a la
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distribucion uniforme (Steel y Torrie, 1980). Un histograma en forma de “J” invertida, indica
un evento de establecimiento reciente por lo que (si hubo un disturbio reciente) las especies
son pioneras o tempranas de la sucesion, con una gran cantidad de individuos de tamarios
pequefios, se consideran como altamente competitivas por el espacio abierto o dentro de
manchones con pocas especies y tolerantes al estrés; podran actuar como facilitadoras de
especies intermedias o tardias de la sucesion secundaria. Las especies con histograma
simétrico o en forma de campana, es decir, con predominio de tamafios intermedios pero con
individuos chicos y grandes bien representados, son consideradas poblaciones estables, con
establecimiento y mortalidad en equilibrio. Mientras que la distribucion en forma de “J”,
corresponde a especies con gran proporcion de individuos de edades avanzadas (tamafios
grandes); es decir, que no han tenido establecimiento reciente. Esto puede ser indicativo de un
evento de establecimiento vinculado a algun evento climéatico propicio o un disturbio que
favorecio un pulso de establecimiento de plantulas (Odum, 1972). La distribucién puede
mostrarse truncada hacia la derecha, izquierda o en ambas direcciones, lo que indicaria que
por algin evento enddgeno o exdgeno (disturbio) la poblacidn carece de algunas clases de
edad, lo que repercute en la trayectoria y estructura de la poblacion.

La informacion de la comunidad se sintetizo mediante matrices con la cobertura de las
especies por sitio, donde las filas estaban integradas por manchon 6 sub-cuadro y las columnas
por las especies. El énfasis del analisis de ordenacion a nivel de manchdn fue dirigido a
identificar interacciones de facilitacion y competencia, las matrices por sitio se formaron con
la cobertura de los manchones con asociacion entre dos 0 mas especies. Las especies con
menos del 3% de la cobertura total fueron excluidas del andlisis para disminuir su efecto
extremo y las especies con cobertura entre 5% y 3% del total fueron declaradas como

suplementarias en el programa CANOCO. La ordenacidn de los cinco sitios en el gradiente se
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realizd utilizando como atributo la cobertura de las especies por sub-parcela de 10 m x 10 m,
es decir analizando en total 120 sub-parcelas. En todos los sitios se procurd que las parcelas
tuvieron pendiente entre 5% y 10%, con excepcion del sitio EI Ojuelo donde fue de 25%. En
este Ultimo los muestreos incluyeron dos exposiciones, por lo que el analisis se dividid por
ladera de exposicion norte y sur.

El analisis de ordenacion se realizé con el software CANOCO (ter Braak, 1987; 1990).
Para conocer la longitud del gradiente con el analisis de correspondencia rectificado (DCA,
por sus siglas en inglés para “Detrended Correspondence Analysis”). El criterio para decidir si
el muestreo abarca o no un gradiente directo o indirecto (unimodal) fue definido por ter Braak
y Prentice (1988), si la longitud del primer eje de DCA es de 3 desviaciones estandar o menor,
lo indicado es suponer un gradiente lineal y se aplica el analisis de componentes principales
(PCA). Si la longitud del eje uno en el DCA es mayor a 3 desviaciones estandar, se supone
que se tiene un gradiente completo (unimodal), en este caso se aplica el mismo DCA o bien el
AC (andlisis de correspondencia).

La interpretacion del grafico de ordenacion en DCA se realizd tomando en cuenta
también el predominio (tamafio de dosel) de las especies en la formacion de manchones como
indicio de su incorporacion a la comunidad en la sucesion secundaria, ademas se menciona el
estadio serial a la que pertenecen y en el que se encontrd su poblacion interpretado como un
reemplazo del tiempo por el espacio. Los centroides de las especies mas cercanas del grafico
de ordenacion de los dos primeros ejes de DCA, (relacion entre doseles) se explicaron como
interacciones positivas y las méas distantes como interacciones de competencia. Para verificar
lo anterior se realizo paralelamente una prueba de correlacion de Pearson de las coberturas de
las especies a escala de manchon. La interpretacion del gréafico de ordenacion en PCA se

realizd tomando en cuenta el angulo entre los vectores y su longitud. Procesos de facilitacion
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pueden dar lugar a correlacion positiva entre pares de especies, se manifiesta en el grafico por
angulos reducidos entre vectores de especies. De vectores con direccion opuesta o angulos
muy amplios (correlacidn negativa de sus coberturas) se infiere una relacion competitiva.

Para analizar la diversidad dentro de los sitios se utiliz6 el indice de Shannon-Weaver
(1949), que pondera en mayor grado la ocurrencia de las especies con baja abundancia, de
manera que valores altos indican mayor diversidad. Para este analisis se utilizaron los datos
por sitio de las 24 sub-parcelas.

H = -X (Pi) (log Pi)

Donde: Pi es la abundancia proporcional de la i-esima especie en la muestra.

Para conocer el grado de semejanza floristica entre sitios del gradiente se utilizd el
Coeficiente de Comunidad (CC) de Sorensen (1948), definido como sigue:

CC=2alb +c

Donde S (s) = Coeficiente de similitud

a = namero de especies comunes en ambas comunidades
b = nimero de especies de la comunidad 1

¢ = namero de especies de la comunidad 2

En las comunidades vegetales es usual que haya pocas especies de abundancias escasas
(raras) y dominantes; en cambio hay muchas de abundancia intermedia. Los patrones de
diversidad - abundancia se pueden usar para inferir el grado de disturbio (Preston, 1948) y
aqui lo relacionaré también con patrones sucesionales. Con esta perspectiva se construyeron
curvas de rango-abundancia, utilizando la densidad relativa por especie, para inferir el estado
de sucesion en cada sitio (Whittaker, 1970). Las especies se arreglaron por densidad en una
secuencia de mayor a menor abundancia. Dependiendo del arreglo de las especies se puede

conocer qué tan diversa es la comunidad. La interpretacion se realizé de acuerdo a la forma de



42

la curva. Si la pendiente es suave, tipo vara rota, implica que hay una igualdad o equidad en la
abundancia relativa de las especies, es decir no se observa un predominio de unas pocas
especies y se interpreta como una comunidad en fase temprana o intermedia de la sucesion.
Curvas con caida (pendiente) fuerte o brusca (geométricas), indican que las comunidades
tienen alta dominancia en pocas especies (Magurran, 2004); se encuentran principalmente en
comunidades con poca diversidad de especies o en los tltimos estados de sucesion (el climax).
También se puede interpretar que la serie geomeétrica se presenta en situaciones donde uno
(usualmente el clima) o unos pocos factores dominan la riqueza y abundancia de especies de la

comunidad.

Resultados

Sitio Jalostotitlan, Jalisco.

Variabilidad climatica historica

Las isotermas de temperaturas maximas (Tmax) promedio evidencian una tendencia al
incremento. De 1970 a 1973 y de 1977 a 1983, los meses mas calurosos del afio (abril a junio)

tendieron a prolongarse hacia agosto y septiembre en el decenio de 1995 al 2005 (Fig. 1.3 a).
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Figura 1.3 a. Isotermas de temperatura maxima (TMax) mensual promedio historicas en
Jalostotitlan, Jalisco.

La temperatura minima promedio también indicd una tendencia al aumento, sin
embargo, con propensién a presentarse temperaturas bajas tempranas (desde septiembre). En
el mes de enero de 1967 y de 2006 se presentd una minima record de -8.2°C, en contraste con
la media histérica para el mismo mes que es de -1.7°C. Las temperaturas minimas de junio a

septiembre tendieron a incrementarse desde el 2002 a la fecha (Fig. 1.3 b).

1965 1970 1975 1980 1985 1990 1995 2000 2005
Ciclo

Figura 1.3 b. Isotermas de temperatura minima (TMin) mensual promedio historicas en
Jalostotitlan, Jalisco.
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La estacion lluviosa habitual va de junio a septiembre, pero con tendencia a
concentrase en los meses de junio y julio. La precipitacion promedio mensual historica indica
una tendencia hacia la disminucion de la precipitacion e inicio mas tardio de las lluvias
significativas. Se observaron cuatro periodos con 27% mas lluvia que el promedio mensual
historico (182 mm). En los periodos 1965-1973, 1975-1979, 1982-1976 y 1997-2004, cayeron
entre 200 mm y 300 mm mas que el promedio historico. En julio de 1976 y en agosto de 1977,
se presentaron dos eventos con lluvia extraordinaria 424 mm y 370 mm, respectivamente (Fig.

1.3¢).
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Figura 1.3 c. Isoyetas de precipitacion (Prec) mensual promedio historicas en Jalostotitlan,
Jalisco.

Estructura poblacional y composicion de la comunidad vegetal
Composicion y abundancia de especies lefiosas y suculentas por manchon

La densidad de individuos para este sitio fue de 14,644 individuos por hectérea, Acacia
farnesiana, Eysenhardtia polystachya y Mimosa monancistra fueron las especies mas
abundantes (Cuadro 1.2). Si se suman los tamafios de doseles para cada subparcela (100 m?) se

estima un 85.1+9.8% (media y error estdndar) de cobertura de lefiosas y suculentas en esta
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comunidad. Esto indica el grado importante de invasion de lefiosas y suculentas que tiene esta

comunidad.

Cuadro 1.2. Lista de especies por grupo funcional (GF) y densidad promedio
(individuos por ha + EE) en Jalostotitlan, Jalisco.

Especie / GF Acronimo Densidad
Lenosas

Eupatorium odoratum Euod 222 £55.8
Acacia farnesiana Acfa 62 + 9.6
Tagetes lunata Talu 60 £ 33
Eysenhardtia polystachya Eypo 57+£7.2
Mimosa monancistra Mimo 39+6
Senecio heracleifolia Sehe 30+ 20
Buddleja perfoliata Bupe 24 +9.3
Zaluzania augusta Zaau 19+9.3
Verbesina sphaerocephalla Vesp 16 +6.3
Asterohyptis stellullata Asst 15+8.8
Euphorbia dentata Eude 13+8.8
Acacia schaffneri Acsh 5+19
Lantana camara Laca 12+6.4
Ipomoea orizabensis Ipor 3+25
Forestiera angustifolia Foan 2+09
Salvia tiifolia Sati 1+£0.01
Bursera fagaroides Bufa 1+£0.7
Suculentas

Opuntia lasiacantha Opla 9124
Opuntia chaveta Opch 4+2
Opuntia jaliscana Opja 4+1
Opuntia streptacantha Opst 1+£05

En las seis parcelas muestreadas se delimitaron 512 manchones, con distinta riqueza de
especies, desde una hasta ocho. De total, 211 fueron de especies aisladas y 301 estuvieron
formados entre dos y ocho especies.

Las especies que componen a la comunidad por orden de abundancia en 512 manchones
registrados fueron: A. farnesiana que estuvo en 246 (en el 48% del total). E. polystachya

estuvo en 202, (39% del total). M. monancistra estuvo en 165 (32%del total) (Cuadro 1.3).
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Cuadro 1.3. Proporcion de especies lefiosas y suculentas aisladas y en manchones de dos o
mas especies (M2+) en Jalostotitlan, Jalisco.
Total  Aisladas Proporcion M2+ Proporcion Dmax (m?) =

Acfa 246 66 0.27 180 0.73 10.14
Acsh 23 1 0.04 22 0.96

Eypo 202 55 0.27 147 0.73 11.66
Laca 31 5 0.16 26 0.84

Mimo 165 34 0.21 131 0.79 11.62
Opch 18 6 0.33 12 0.66

Opja 16 1 0.063 15 0.94 10.97
Opla 47 8 0.17 39 0.83 18.84
Total 748 176 572

* Dosel maximo de especies lefiosas y suculentas en el sitio

El tamafio de los manchones (medidos como una unidad) varié entre 0.2 m? (plantas
aisladas) y 47.7 m? este Gltimo estuvo formado por la asociacién de ocho especies: E.
polystachya, O. jaliscana, A. farnesiana, F. angustifolia, E. odoratum, S. heracleifolia, T.
lunata y Z. augusta. La distribucion del tamafio de los manchones de dos especies fue
truncada a la izquierda, en las clases 4 y 5 (0.47 m* a 23 m?> y 23 m®* a 9.4 m’
respectivamente) se presentd el mayor nimero de individuos. Los tamafios de los manchones,
obtenidos al sumar las tamafios de planta de las especies que lo forman, estuvieron entre 0.001
m?y 79.13 m% El mayor de ellos formado por las especies E. polystachya (25.2 m?), O.
jaliscana (17.7 m?), S. heracleifolia (12.8 m?), A. farnesiana (11.5 m?), F. angustifolia (8.2
m?), Z. augusta (2.3 m?), E. odoratum (1.2 m%) y T. lunata (0.21 m?). Aunque Eypo es la de
mayor cobertura en el manchdn, se anticipa que Opja gane en la competencia (su dosel puede
tener anchura de 3.3 m y alturas de 2.6 m); también dado el tamafio del manchén, es posible su
coexistencia si su doseles no estan en contacto. La distribucion del tamafio de los manchones

con dos especies fue truncada a la izquierda, la mayor cantidad de individuos se present6 en



47

las clases 4 y 5 (0.7 m? a 3.5 m? y 3.5 m? a 7 m% respectivamente). Los niimeros para las
frecuencias pico 4 y 5.
De las especies encontradas en este sitio, A. farnesiana, E. polystachya y M.

monancistra fueron las mas abundantes por cobertura relativa (Fig.1.4).
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Figura 1.4. Cobertura relativa promedio (porcentaje £ EE) de especies en Jalostotitlan, Jalisco.

Abundancia por especie

Los individuos aislados presentaron distribucion de tamafos leptocurtica. Las plantas
aisladas de A. farnesiana presentan distribucion truncada a la derecha con la mayor cantidad
de individuos en la clase 4, reveld incorporacion esporadica de individuos (pocos individuos
en la clase 1), no se encontraron plantas en las clases 6 y 7. E. polystachya y M. monancistra
presentaron la mayor frecuencia de individuos en las clases 3 y 4, pero con la mayor
abundancia en la clase 4, no hubo individuos de la clase 1. Mientras que O. lasiacantha

presento distribucion en forma de “J” invertida con la mayoria de los individuos en las clases 1
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y 2, sin individuos de las clases 3, 5y 7 (Fig. 1.5 a). Opuntia jaliscana no se encontr6 como
individuos aislados en este sitio.

Los manchones con asociacion de dos 6 mas especies presentaron distribucion de
tamanos leptocurtica, aunque en E. polystachya y O. jaliscana esto no es tan marcado: A.
farnesiana presento distribucién con cierto sesgo a la derecha con un pico maximo de
frecuencia en la clase 4, con evidencia de falta de incorporacion de individuos. E. polystachya
presento distribucién en forma de campana con frecuencias similares en las clases 3 y 4,
también se evidencid la incorporacion de individuos esporadica. M. monancistra presentd
distribucion similar a los individuos aislados. O. lasiacantha también presentd distribucion en
forma de “J” pero con todas las clases de tamafio. O. jaliscana presentd distribucién bimodal
con la mayor frecuencia en las clases 2 y 4 (Fig. 1.5 b). La mayor abundancia de individuos en
la clase 4 para Acfa y ausencia de individuos chicos en los manchones de dos o mas especies

se interpreta como que es la especie que con mayor posibilidad inicia los manchones.
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Figura 1.5. Distribucion de tamafios de plantas aisladas (a) y en manchones de dos a mas
especies (b) en Jalostotitlan, Jalisco.
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Otras especies que estuvieron presentes en las parcelas pero, que no fueron incluidas en
la ordenacion por su cobertura baja fueron: Bursera fagaroides (17.21 m?) y O. streptacantha

(5.9 m).

Analisis multivariado

La longitud del gradiente del Eje 1 en el DCA, fue de 1.974 desviaciones estandar, por
lo tanto es razonable asumir un modelo lineal de la composicidn de especies en este sitio. El
analisis de componentes principales (PCA) present6 el valor propio asociado al eje 1 de 0.44,
con dos ejes se explico el 77.4% de la variacion de datos. En el cuadro 1.4, se presentan los

valores propios y la varianza explicada en los cuatro ejes de ordenacién.

Cuadro 1.4. Resultados del analisis de componentes principales de las especies de
Jalostotitlan, Jalisco.
Ejel Eje2 Eje3 Eje4
Longitud del gradiente  1.974
Valores propios 044 0.334 0.226 0
Varianza explicada 440 774 100 0

Del gréfico de ordenacidn de las especies en los dos primeros ejes de componentes, se
interpretan las relaciones entre sus coberturas. Las especies mas importantes por su dosel estan
relacionadas entre si y estan representadas por los vectores mas largos, que ademas, definen
los estadios seriales del predominio de las especies en la comunidad. Los vectores proximos al
punto de interseccion de los ejes, son especies cuya variacion en sus doseles es minima en la
comunidad y se considera que no son importantes en su dinamica actual. Las interacciones se
manifiestan por la distancia entre los angulos del grafico de ordenacién. Los angulos reducidos
de los vectores de las especies indican interacciones de facilitacién, como por ejemplo entre A.

farnesiana y E. polystachya y entre E. polystachya y O. jaliscana. En los vectores con
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direccion opuesta se infieren interacciones de competencia, como entre A. farnesiana y A.
schaffneri (Fig. 1.6), sin embargo, esta ultima es poco abundante en el sitio. En el caso de
Mimo la direccion de su vector en este plano de ordenacion indica que es independiente del
plano definido por Acfa. De este modo las especies que se interpretan como mas probables
iniciadoras de manchones son Acfa y Mimo; Eypo también lo puede hacer por su
comportamiento de clases de tamafio en las plantas aisladas.

Otras especies encontradas en la comunidad que no juegan un papel importante en el
patrén de reemplazo ciclico hipotético de la sucesion secundaria, pero que probablemente
interfieren en las interacciones bioticas entre las especies clave en la sucesion secundaria
fueron: Z. augusta, E. odoratum, L. camara, T. lunata, V. sphaerocephala, S. heracleifolia, B.

perfoliata y A. stellullata.
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Figura 1.6. Ordenacion de especies con PCA en Jalostotitlan, Jalisco.
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La fase de desarrollo de las especies y las interacciones bioticas encontradas
permitieron derivar algunas reglas de acomodo de las especies para la comunidad, de acuerdo
a la Fig. 1.6, La competencia dicta el reemplazo que se infirié por el tamafio del dosel, la
especie con el dosel mas grande reemplazan a la siguiente especie que tiene el dosel mas
pequefio. De acuerdo a lo anterior las primeras especies que pueden ingresar en la comunidad
a un pastizal con disturbio son M. monancistra y A. farnesiana. Posteriormente éstas pueden
ser reemplazadas por A. schaffneri, O. jaliscana y O. lasiacantha.

En la Fig. 1.7 se presenta el patron de reemplazo hipotético de los géneros vegetales
clave, que se interpreta como una sucesion ciclica a partir de las interacciones de facilitacion o
competencia entre las especies dominantes. El retorno a la fase abierta (pastizal) se puede dar
desde cualquier especie, por disturbios naturales como variacion climatica o por actividades
antropicas. Es ciclica porque las especies invasoras que componen los manchones alternan la
ocupacion de los espacios a intervalos de tiempo diferentes, es decir no es un proceso
uniforme el espacio. Flechas con linea continua representan reemplazo de especies por
competencia; flechas con lineas punteadas gruesas representan interacciones de facilitacion;
flechas con lineas y puntos representan las especies que pueden ingresar a la fase de pastizal
después de algun disturbio; flechas con lineas punteadas tenues representan el regreso a la fase

de pastizal por causa de disturbios.
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Figura 1.7. Patron de reemplazo de especies vegetales en la sucesion en Jalostotitlan.

Las especies sufrdtice (Zaau, Talu) se encontraron con alta cantidad de individuos,
pero con baja abundancia (es decir que son individuos pequefios y con poca frecuencia); sin
embargo, su efecto en ésta comunidad es muy fuerte debido a que se evidencié un posible
efecto de competencia (interferencia sobre el establecimiento, es decir competencia por
espacio para establecerse bajo las especies facilitadoras) sobre las especies lefiosas y
suculentas, este hecho no permite que se manifiesten plenamente las interacciones bidticas. Lo

anterior abre la perspectiva para la investigacion de dichas especies y su papel en la dinamica

de esta comunidad.
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Sitio El Ojuelo, Lagos de Moreno, Jalisco (predio con 20 afios de barbecho)

Variabilidad climatica historica

Las isotermas de temperatura maxima promedio (TMéax), muestran una tendencia hacia
el incremento. A finales de los 70 e inicios de los 90, se presentaron temperaturas maximas
record con 35°C y 45°C. Ademas se observd una tendencia a presentar temperaturas maximas

altas en los meses que normalmente deberian ser mas frios (enero y febrero) (Fig. 1.8 a).
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Figura 1.8 a. Isotermas de temperatura maxima (TMax) mensual promedio histéricas en El
Ojuelo, Lagos de Moreno, Jalisco.

La temperatura minima (Tmin) mostro alta variabilidad y tendencia hacia el
incremento. En enero de 2005 se registrd la temperatura minima histérica més baja, que fue

de -8.5°C (Fig. 1.8 b).
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Figura 1.8 b. Isotermas de temperatura minima (Tmin) mensual promedio histéricas en El
Ojuelo, Lagos de Moreno, Jalisco.
Las isoyetas muestran tendencia a la reduccién. En los periodos 1969-1971 y 1997-
1999 se registré una disminucion importante en la lluvia, comparando el promedio histérico
para julio, hubo 50% menor lluvia. En julio de 1976 y 1991, hubo dos registros histéricos con
57% mas lluvia que el promedio mensual histérico para el mismo mes. A partir del 2008 se

encontré una tendencia a ser mas tardio el inicio de las lluvias significativas (Fig. 1.8 c).
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Figura 1.8 c. Isoyetas de la precipitacion (Prec) promedio mensual histéricas en El Ojuelo,
Lagos de Moreno, Jalisco.
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Estructura poblacional y composicion en las parcelas con exposicion norte

Composicion y abundancia de especies lefiosas y suculentas por manchéon

Se encontraron 15,221 individuos por hectarea en este sitio. En las parcelas con
exposicion norte hubo 3,304 individuos por hectarea, mientras que en las de exposicion sur se
hallaron 3,433 individuos por hectarea (Cuadro 1.5).

Cuadro 1.5. Lista de especies por grupo funcional (GF) y densidad (promedio de individuos
por ha £ EE) en las parcelas con exposicion norte y sur en El Ojuelo, Lagos de Moreno,

Jalisco.
Especie/GF Acroénimo Densidad
Exposicion norte
Lenosas
Boerhavia sp. Boer 75+12.3
Acacia farnesiana Acfa 34+£32
Eysenhardtia polystachya Eypo 33+3.6
Bursera fagaroides Bufa 303
Verbesina sphaerocephalla Vesp 22+5
Zaluzania augusta Zaau 20+ 4.9
Lantana camara Laca 12+£3.9
Mimosa monancistra Mimo 11+29
Acacia schaffneri Acsh 51
Forestiera angustifolia Foan 3£0.6
Suculentas
Opuntia lasiacantha Opla 25+4.2
Opuntia chavefia Opch 4+17
Exposicion sur
Lenosas
Boerhavia sp. Boer 108 +13.8
Acacia farnesiana Acfa 36+4.8
Eysenhardtia polystachya Eypo 30+£34
Zaluzania augusta Zaau 22 + 4
Plumbago pulchella Plpu 18+4
Bursera fagaroides Bufa 10+15
Verbesina sphaerocephalla Vesp 627
Acacia schaffneri Acsh 3£0.8
Prosopis laevigata Prla 1+£04
Forestiera angustifolia Foan 1+£05
Suculentas
Opuntia lasiacantha Opla 32+£7.2
Opuntia chavefia Opch 314
Opuntia tomentosa Opja 1+£0.8

Opuntia streptacantha Opst 1+£04
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En las seis parcelas muestreadas se delimitaron un total de 504 manchones, 184 fueron

en la exposicion norte y 320 en la exposicion sur.

Abundancia de especies lefiosas y suculentas por manchon en la exposicion norte

En estas parcelas hubo 318 manchones, 177 fueron individuos aislados y 141 se
presentaron asociaciones de dos a nueve especies. A. farnesiana, estuvo en 85 manchones
(27% del total), B. fagaroides estuvo en 72, (23% del total) y E. polystachya que estuvo en 63,
(26% del total) (Cuadro 1.6).

Cuadro 1.6. Proporcion de especies lefiosas y suculentas aisladas y en manchones de dos 6

mas especies (M2+) en las parcelas con exposicion norte en El Ojuelo, Lagos de Moreno,
Jalisco.

Total  Aisladas Proporcion M2+  Proporcion Dmax (m?)
Acfa 85 35 0.41 50 0.59 12.1
Acsh 14 2 0.14 12 0.86
Bufa 72 16 0.22 56 0.78 19.2
Eypo 63 13 0.21 50 0.79 40.13
Foan 32 10 0.31 22 0.69 103.67
Laca 34 6 0.18 28 0.82
Mimo 28 12 0.43 16 0.57
Opla 42 8 0.19 34 0.81 38.28
Total 370 102 268

* Dosel maximo de especies lefiosas y suculentas en el sitio.

El tamafio de los manchones (medidos como un unidad) de dos o mas especies vario de
0.0001 m? (plantas aisladas) y a 103.7 m?, este Gltimo estuvo formado por tres especies: F.
angustifolia, B. fagaroides y L. camara. Los manchones con dos especies presentaron
distribucion en forma de campana; la mayor frecuencia se presentd en la clase 4 (5.2 m® a
25.9m?). El tamafio de manchones obtenidos al sumar los tamafios de planta de las especies

oscil6 entre 0.1 m? y 120 m?, este Gltimo formado por tres especies F. angustifolia (103.7 m?),
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L. camara (15.71 m?) y B. fagaroides (0.605 m?). La distribucién en los manchones con dos
especies se presenté en forma de campana con la mayor frecuencia en la clase 4 (6 m® a 30
m>).

De la de las especies encontradas en esta exposicion, E. polystachya, F. angustifolia,
O. lasiacantha, A. farnesiana, y B. fagaroides fueron las mas abundantes por cobertura

relativa (Fig. 1.9).
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Figura 1.9. Cobertura relativa promedio (porcentaje = EE) de especies en las parcelas con
exposicion norte en El Ojuelo, Lagos de Moreno, Jalisco.

Abundancia por especie en la exposicion norte

A excepcion de F. angustifolia, la distribuciéon de tamafios en los manchones aislados
fue leptocurtica. A. farnesiana presentd distribucion sesgada a ambos lados, con la mayor
frecuencia en la clase 4, sin individuos de las clases 1, 6 y 7. E. polystachya presentd
distribucion sesgada a ambos lados con un poco méaximo en la clase 4, no se encontraron
individuos en las clases 1, 5, 6 y 7. F. angustifolia presentd distribucion bimodal con dos picos
maximos de frecuencia de individuos en las clases 2 y 4, no se encontraron plantas en las

clases 6 y 7. O. lasiacantha presentd distribucién en forma de “J” invertida con la mayor
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frecuencia en las clase 1. B. fagaroides presento distribucion sesgada a ambos lados con un

pico maximo en la clase 4, sin individuos de las clases 1, 6 y 7 (Fig. 1.10 a).

La distribucion de tamafios en los manchones con dos 6 mas especies asociadas fue
leptocurtica en A. farnesiana y E. polystachya, mientras que en F. angustifolia y B. fagaroides
fue platicurtica. En A. farnesiana la distribucion fue sesgada a ambos lados con un pico
maximo de frecuencia en la clase 4, sin incorporacién de nuevos individuos, tampoco se
encontraron plantas en la clase 7. E. polystachya distribucion simétrica con la mayor
frecuencia en la clase 4. O. Forestiera presento distribucion sesgada a la izquierda con
frecuencia maxima en las clases 3 y 4, las cuales presentaron abundancias similares. O.
lasiacantha presentd distribucién en bimodal con dos picos de frecuencia maxima en las
clases 1 y 5. B. fagaroides presentd distribucion sesgada a la izquierda con la frecuencia
mayor en las clases 3 y 4 con abundancias similares, sin incorporacion de nuevos individuos
(Fig. 1.10 b). La mayor abundancia de individuos en la clase 4 para Acfa y ausencia de
individuos chicos en los manchones de dos 0 mas especies se interpreta como que es la especie

que con mayor posibilidad inicia los manchones.
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Figura 1.10. Distribucién de tamafios de plantas aisladas (a) y en manchones de dos a mas
especies (b) en las parcelas con exposicién norte en El Ojuelo, Lagos de Moreno, Jalisco.
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Estructura poblacional y composicion en las parcelas con exposicion sur

Composicion y abundancia de especies lefiosas y suculentas por manchéon

De los 184 manchones encontrados, 72 fueron individuos aislados y 112 en asociacion
con dos a mas especies. Las especies que componen a la comunidad por orden de abundancia
en 512 manchones registrados fueron: A. farnesiana que estuvo en 75 (en el 41% del total). E.
polystachya estuvo en 65 (35% del total). O. lasiacantha estuvo en 38 (26% del total) (Cuadro
1.7).
Cuadro 1.7. Proporcion de especies lefiosas y suculentas aisladas y en manchones de dos ¢

mas especies (M2+) en las parcelas con exposicion sur en El Ojuelo, Lagos de Moreno,
Jalisco.

M2+
Total Aisladas Proporcion Proporcion

Acfa 75 18 0.24 57 0.0.76
Acsh 7 2 0.28 5 0.72
Bufa 25 2 0.08 23 0.92
Eypo 65 16 0.25 49 0.75
Foan 2 0 0 2 1
Mimo 30 5 0.17 25 0.83
Opch 5 0 0 5 1
Opla 47 9 0.19 38 0.81
Opto 7 2 0.28 5 0.72
Total 263 54 209

El tamafio de los manchones (medidos como un unidad) varié de 0.0003 m? (plantas
aisladas) a 58.9 m?, estuvo formado de seis especies: O. lasiacantha, E. polystachya, B.
fagaroides, M. monancistra, Boerhavia sp., y V. sphaerocephalla. Los manchones formados
con dos especies presentaron distribucion truncada a la izquierda, con la frecuencia mas alta en
la clase 7 (3.8 m* a 5.1 m?). El tamafio de manchdn al sumar las coberturas por especie oscil6
entre 0.1 m? a 78.4 m? obtenidos al sumar los tamafios de planta de las especies, este Gltimo

estuvo formado por tres especies E. polystachya (58.6 m?), O. lasiacantha (12.3 m?) y O.
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tomentosa (7.5 m?). La distribucién de los manchones con dos especies presenté distribucién
en forma truncada a la izquierda, con la mayor frecuencia en las clases 4 y 5 (0.9 m?a 9.4 m?),
no se encontraron individuos de la clase 1.

De la de las especies encontradas en este sitio, E. polystachya, A. farnesiana, y Z.

augusta fueron las mas abundantes por cobertura relativa (Fig. 1.11).
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Figura 1.11. Cobertura relativa promedio (+ EE) de especies en las parcelas con exposicion sur
en El Ojuelo, Lagos de Moreno, Jalisco.

Abundancia por especie en la exposicion sur

La distribucién de tamafios en los manchones aislados fue leptocurtica. A. farnesiana
presentd distribucion sesgada a ambos lados con la mayor frecuencia en la clase 4, sin
individuos en las clases 1y 2. E. polystachya presentd distribucion sesgada a ambos lados con
un pico maximo en la clase 4, sin individuos en las clases 1, 2 y 6. O. lasiacantha presentd
distribucion en forma de “J” invertida, con la mayor frecuencia en la clase 1, sin individuos de

las clases 4, 5,6y 7 (Fig.1.12 a).
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La distribucion de tamafios en los manchones con asociacion de dos 6 més especies fue
leptocurtica. A. farnesiana presento distribucion sesgada a ambos lados con la mayor
frecuencia de individuos en la clase 4, no se encontraron plantas en las clases 1 y 2. E.
polystachya presento distribucion sesgada a la izquierda con un pico maximo en la clase 4, sin
incorporacion de nuevos individuos. O. lasiacantha presentd distribucion en forma de “J”
invertida, con la mayor frecuencia en la clase 1 (Fig.1.12 b). La mayor abundancia de
individuos en la clase 4 para Acfa y ausencia de individuos chicos en los manchones de dos o
mas especies se interpreta como que es la especie que con mayor posibilidad inicia los

manchones.
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Figura 1.12. Distribucién de tamafios de plantas aisladas (a) y en manchones de dos a mas
especies (b) en las parcelas con exposicion sur en El Ojuelo, Lagos de Moreno, Jalisco.

Andlisis multivariado

En la exposicion norte la longitud del gradiente fue de 4.405 desviaciones estandar, por
lo que se asumid un gradiente unimodal y se aplico el anélisis de correspondencia rectificado
(DCA); el valor propio asociado al eje 1 fue de 0.918, los tres primeros ejes explicaron el

33.4% de la variacion en los datos.
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En la exposicion sur las especies, la longitud del gradiente fue de 2.834 desviaciones
estandar por lo que aplico el analisis de componentes principales (PCA). El valor propio
asociado al aje 1 fue de 0.641, los dos primeros ejes explicaron el 87.1% de la variacion de los
datos. (Cuadro 1.8).

En el sitio completo la longitud del gradiente fue de 3.145 unidades de desviacion
estandar, por lo que se analizd mediante el DCA (Cuadro 1.8). El valor propio asociado al
primer eje fue de 0.867 y con los dos primeros ejes se explico el 44.2% de la varianza de los
datos.

Cuadro 1.8. Resultados del analisis multivariado de las parcelas con exposicion norte, en las
parcelas con exposicion sur y en el sitio completo de El Ojuelo en los cuatro ejes de

ordenacion.
Ejel Eje 2 Eje 3 Eje 4
Exposicion norte (DCA)
Longitud de gradiente 4.405
Valores propios 0.918 0.340 0.102 0.077
Varianza explicada 24.3 33.4 36.1 38.1
Exposicion sur (PCA)
Longitud de gradiente 2.834
Valores propios 0.641 0.230 0.086 0.043
Varianza explicada 64.1 87.1 95.7 100.0
Sitio Completo (DCA)
3.145

0.867 0.619 0.167 0.097
25.8 44.2 49.2 52.0
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Exposicion Norte

En la ordenacién con el analisis de correspondencia rectificado (DCA) de las especies
y manchones en las parcelas con exposicion norte, se encontrd que las primeras especies que
pueden ingresar en la comunidad a un pastizal con disturbio son: M. monancistra y A.
farnesiana. Estas posteriormente pueden ser reemplazadas por E. polystachya, A. schaffneri,

B. fagaroides, F. angustifolia y finalmente por O. lasiacantha (Fig. 1.13).
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Figura 1.13. Ordenacion de especies y manchones con DCA en la exposicion norte de El
Ojuelo.

Otras especies encontradas en la comunidad que no juegan un papel importante en el
patrén de reemplazo ciclico hipotético de la sucesidon secundaria, pero que probablemente
interfieren en las interacciones bidticas entre las especies clave fueron: Z. augusta, L. camara,

V. sphaerocephala.
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Se presenta el patron de reemplazo hipotético de los generos vegetales clave (Fig.

1.14).
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Figura 1.14. Patrén de reemplazo de especies vegetales clave en la exposicién norte de El
Ojuelo. Ver detalles de flechas en la pagina 51.

Exposicion sur

En La ordenacion por el analisis de componentes principales, en las parcelas con
exposicion sur, las primeras especies que pueden ingresar en la comunidad a un pastizal con
disturbio son: M. monancistra y A. farnesiana. Posteriormente pueden ser reemplazadas por E.
polystachya, A. schaffneri, B. fagaroides y finalmente por O. lasiacantha. Las interacciones
de facilitacion entre especies que se infieren son entre B. fagaroides y O. lasiacantha; E.

polystachya y O. tomentosa (Fig. 1.15).
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Figura 1.15. Ordenacion de especies con PCA en la exposicion sur de EI Ojuelo.
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El patron de reemplazo hipotético de los géneros vegetales clave en la exposicion sur

es el siguente:
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Figura 1.16. Patrdn de reemplazo de especies vegetales en la exposicion sur de El Ojuelo. Ver

detalles de las flechas en la pagina 51.
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Sitio completo

En la ordenacion del sitio completo (ambas exposiciones), E. polystachya, A.
farnesiana, O. lasiacantha y M. monancistra mostraron predominio de manchones
aproximadamente con la misma proporcién en ambas exposiciones. B. fagaroides y F.
angustifolia presentaron preferencia por la exposicion norte y mostraron 35% y 94%,
respectivamente, mas manchones que en la exposicion sur. L. camara solo se encontro en la
exposicion norte, mientras que Boerhavia sp., estuvo solamente en la exposicion sur (Fig.
1.17).

El reemplazo hipotético de los géneros vegetales clave se interpreta como una sucesion
ciclica a partir de las interacciones de facilitacion o competencia entre las especies
dominantes. En el estadio serial temprano de la sucesion, la primer especie que entra a la
comunidad es M. monancistra que es reemplazada por A. farnesiana, ésta a su vez es
reemplazada por E. polystachya que posteriormente pueden ser reemplazadas por A.
schaffneri, B. fagaroides y F. angustifolia y en el estadio serial tardio por O. lasiacantha. Las
especies mas cercanas (con menor distancia entre ellas) muestran interacciones de facilitacion,
como entre B. fagaroides y O. lasiacantha; mientras que las mas lejanas presentan

interacciones de competencia como entre M. monancistra y A. farnesiana (Fig. 1.18).



67

0
™
o BufaH
™ NS N
Y N
0 e
3\ Oplalg N
I\BN N
N
o $
o\ ,\§ S NS N Ms&mca
A
N A No N "y NVesp N Foan
[7)] "
'5 — S 8 S NS S %Acfa NN NN
EyﬁlS ¥ et I\
S‘ sS N
N s N N
0 S oW
o s N
S
o
o ES|V|imo
L3
<

05 00 05 10 15 20 25 30 35
Axis 1

Figura 1.17. Ordenacion de especies y manchones con DCA del sitio completo de El
Ojuelo.

En la siguiente figura se presenta el patron de reemplazo hipotético de los géneros

vegetales clave en la exposicion sur de EI Ojuelo. Ver detalles de las flechas en la pagina 30:

Opla, opto

== ——

Bufa

Figura 1.18. Patron de reemplazo de especies vegetales clave en la sucesion de El Ojuelo. Para
detalles de las flechas ver pagina 51.
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Sitio Las Huertitas, Lagos de Moreno, Jalisco (predio contigtio al El Ojuelo con 50 afios
de barbecho).

Estructura poblacional y composicion de la comunidad vegetal
Composicion y abundancia de especies lefiosas y suculentas por manchéon

La densidad absoluta fue de 7,379 individuos por hectarea, Opuntia lasiacantha,
Eysenhardtia polystachya y Mimosa biuncifera fueron las especies més abundantes (Cuadro
1.9).

Cuadro 1.9. Lista de especies por y densidad promedio (individuos por ha + EE)
en Las Huertitas, Jal.

Especie/GF Acronimo Densidad
Lenosas

Eysenhardtia polystachya Eypo 45+ 7.4
Mimosa biuncifera Mibi 45+ 13.1
M. monancistra Eypo 26+5.1
Acacia schaffneri Acsh 21 + 3.6
Acacia farnesiana Acfa 21+ 35
Zaluzania augusta Zaau 19+44
Bursera fagaroides Bufa 92
Boerhavia sp. Boer 31
Lantana camara Laca 1+04
Verbesina sphaerocephalla Vesp 1+£0.1
Suculentas

Opuntia lasiacantha Opla 84 +12.3
Opuntia jaliscana Opja 3+x1.1
Opuntia streptacantha Opst 1+£0.3

Se delimitaron 556 manchones. De ellos 374 fueron de especies aisladas y 182
estuvieron formados con asociaciones de dos hasta nueve especies. Las especies mas
abundantes en esta comunidad fueron: E. polystachya que estuvo en 222 manchones, (40%
del total. M. biuncifera estuvo en 208, (37% del total) y O. lasiacantha estuvo en 180 (32%

del total) (Cuadro 1.10).
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Cuadro 1.10. Proporcién de especies por riqueza de manchones (aisladas y riqueza de dos o
mas especies, M2+) en Las Huertitas, Lagos de Moreno, Jalisco.

Total Aisladas Proporcion M2+  Proporcién Dméx (m°)*
Acfa 81 28 0.345 53 0.654 3.7
Acsh 89 29 0.32 60 0.67 14.42
Bufa 33 5 0.151 28 0.85 7.07
Eypo 222 121 0.44 101 0.46
Laca 6 0 0 6 1
Mibi 209 106 0.51 103 0.49
Mimo 33 10 0.303 23 0.70
Opja 10 2 0.20 8 0.8
Opla 180 69 0.38 110 0.61 13.04
Total 863 370 492

* Dosel maximo de especies lefiosas y suculentas en el sitio

El tamafio de los manchones (medidos como unidad) varié entre 0.003 m? (plantas
aisladas) a 44 m?, el de mayor tamafio estuvo formado por ocho especies: A. schaffneri, Z.
augusta, M. biuncifera, E. polystachya, Boerhavia sp., A. farnesiana, B. fagaroides y O.
lasiacantha. El histograma de distribucion de los manchones con dos especies se presentd en
forma simétrica con la mayor frecuencia en la clase 4 (2.5 m? a 5 m?). Los tamafios de los
manchones, obtenidos al sumar las tamafios de planta de las especies que lo forman, vari6 de
0.000003 m? a 53.8 m?, el mayor estuvo formado por nueve especies: A. schaffneri (27.3 m?),
Z. augusta (12.5 m?), M. monancistra (7.2 m?), E. polystachya (5.03 m?), Boerhavia sp., (0.5
m?), L. camara (0.41 m?), A. farnesiana (0.34 m?), B. fagaroides (0.23 m?) y O. lasiacantha
(0.23 m?). La distribucién de los manchones con dos especies se presenté en forma simétrica
con la mayor frecuencia en la clase 4 (0.7 m?a 3.6 m?).

De la de las especies encontradas en este sitio, A. schaffneri y M. biuncifera fueron las

mas abundantes por cobertura relativa (Fig. 1.19).
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Figura 1.19. Cobertura relativa promedio (porcetaje £ EE) de especies en Las Huertitas, Lagos
de Moreno, Jalisco.

Abundancia por especie

Los manchones aislados presentaron tendencia a la distribucion platicurtica, a
excepcion de O. lasiacantha que fue leptocurtica. A. schaffneri presenté distribucion sesgada a
la derecha con la frecuencia mas alta en la clase 4, pero sin individuos en las clases de estadios
seriales mas avanzados. En E. polystachya la distribucion se presentd sesgada a la derecha con
la mayor frecuencia en las clases 2, 3 y 4, las cuales presentaron abundancias similares, con
pocos individuos en las clases 5 y 6, ademas sin plantas en la clase 7. M. biuncifera presentd
distribucion sesgada a la derecha con la frecuencia maxima de individuos en la clase 3 y 4, con
incorporacion de individuos esporadica, no se encontraron plantas en las clases 6 y 7. O.
lasiacantha presentd distribucion en forma de “J” invertida con la mayoria de los individuos
en la clase 1, no se encontraron individuos de la clase 7 (Fig. 1.20 a).

La distribucién de tamafios en los manchones con dos ¢ mas especies asociadas
presentaron tendencia a la distribucién platicurtica, a excepcion de O. lasiacantha que fue

leptocurtica A. schaffneri presentd distribucion simétrica con la frecuencia mas alta en la clase
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5, con incorporacion de nuevos individuos esporadica. En E. polystachya la distribucion fue
sesgada a la izquierda con la mayor frecuencia en las clases 3 y 4, sin incorporacion de nuevos
individuos. M. biuncifera presentd en forma de campana con la frecuencia maxima en las
clases 2 y 3. O. lasiacantha presento distribucion en forma de “J” invertida con la mayoria de
los individuos en la clase 1 (Fig. 1.20 b). La mayor abundancia de individuos en la clase 4
para Mibi y ausencia de individuos chicos en los manchones de dos 0 mas especies se

interpreta como que es la especie que con mayor posibilidad inicia los manchones
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Figura 1.20. Distribucion de tamafios de plantas aisladas (a) y en manchones de dos especies
(b) en Las Huertitas, Lagos de Moreno, Jalisco.

E. polystachya en el 45% de los casos se encontré con O. lasiacantha con correlacion
positiva (r = 0.56, p = 0.02), lo anterior se evidencié en que manchones E. polystachya de
mayor tamafio se encontraron con machones pequefios de O. lasiacantha. A. schaffneri en el
41% de los casos se presentd con O. lasiacantha mostrando correlacion negativa (r = 0.99, p

= <<0.01), evidenciandose interacciones de competencia.
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Anélisis multivariado
La longitud del gradiente para el primer eje fue de 3.384 desviaciones estandar, el valor
propio asociado al eje 1 es de 0.668, con dos ejes se explica el 40.5% de la variacion en los

datos (Cuadro 1.11).

Cuadro 1.11. Resultados del andlisis multivariado en Las Huertitas, Lagos de Moreno,

Jalisco.
Analisis de Correspondencia Rectificado
Ejel Eje 2 Eje 3 Eje 4
Longitud de gradiente 3.384
Valores propios 0.668 0.421 0.296 0.138
Varianza explicada 24.9 40.5 51.6 56.7

En la ordenacién con el analisis de correspondencia rectificado (DCA) de las especies
y manchones de las parcelas con exposicion norte, se encontrd que las primeras especies que
pueden ingresar en la comunidad a un pastizal con disturbio son: M. biuncifera y A.
farnesiana. Estas posteriormente pueden ser reemplazadas por E. polystachya, A. schaffneri, y
finalmente por O. lasiacantha (Fig. 1.21).

En este sitio M. monancistra 6 M. biuncifera son reemplazadas por A. farnesiana, ésta
a su vez es reemplazada por E. polystachya que posteriormente pueden ser reemplazadas por
A. schaffneri, M. biuncifera en el estadio serial tardio por O. lasiacantha. Las especies mas
cercanas (con menor distancia entre ellas) muestran interacciones de facilitacion, como entre
M. biuncifera y O. lasiacantha; mientras que las mas lejanas presentan interacciones de
competencia como entre M. monancistra y M. biuncifera. (Fig. 1.22),

Otras especies que estuvieron presentes con menor predominio fueron: Boerhavia sp.,

L. camara, Z. augustay O. jaliscana.
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Figura 1.21. Ordenacion de especies y manchones en Las Huertitas.

El patron de reemplazo hipotético de los géneros vegetales clave para esta comunidad
es el siguiente:
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Figura 1.22. Patron de reemplazo de especies vegetales clave en la sucesion de El Ojuelo. Para
detalles de las flechas ver pagina 51.
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Sitio La Mesa, Lagos de Moreno, Jalisco

Variabilidad climatica historica

En la Fig. 1.23 a, se observa una tendencia de incremento en la temperatura maxima.

En mayo de 1961 y junio de 1998, se presentaron temperaturas maximas mayores a los 40°C.

2

1965 1970 1975 1980 1985 1990 1995 2000 2005
Ciclo

Figura 1.23 a. Isotermas de temperatura maxima (Tmax) mensual promedio histérica en La
Mesa, Lagos de Moreno, Jalisco.
En este sitio se encontrdé que la temperatura minima, en general permanece estable
durante el periodo de estudio. Sin embargo, tres eventos de mayor enfriamiento con
temperaturas de -10°C a -5°C, se presentaron en febrero de 1967, en noviembre de 1973 y en

diciembre de 1990 (Fig. 1.23 b).
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Figura 1.23 b. Isotermas de temperatura minima (Tmin) mensual promedio histérica en La
Mesa, Lagos de Moreno, Jalisco.

La precipitacion mensual promedio, en esta zona presentd alta variacion en la
precipitacion. También se encontraron periodos intermitentes de sequia como los registrados
en 1989, 1994 y 2009, con 70% menos que el promedio histérico de lluvia para el mismo mes.
Sin embargo, también se presentaron periodos con mayor humedad como en julio de 1976 y

1992, con 250% mayor lluvia que el promedio historico para el mismo mes (Fig. 1.23 c).

Contour Plot of Prec vs Mes, Ciclo

~

Mes

2

1965 1970 1975 1980 1985 1990 1995 2000 2005
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Figural.23 c. Isoyetas de la precipitacion (Prec.) promedio mensual histérica en La Mesa,
Lagos de Moreno, Jalisco.
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Estructura poblacional y composicion de la comunidad vegetal

Composicion y abundancia de especies lefiosas y suculentas por manchéon

La densidad de individuos para este sitio fue de 2,521 individuos por hectarea, Mimosa
biuncifera, Opuntia streptacantha y Acacia schaffneri fueron las especies mas abundantes
(Cuadro 1.12).

Cuadro 1.12. Lista de especies por grupo funcional (GF) y densidad
promedio (individuos por ha £ EE) en La Mesa, Lagos de Moreno, Jalisco.

Especie/GF Acronimo Densidad
Lenosas

Mimosa biuncifera Mibi 58 +8
Acacia schaffneri Acsh 9+1.5
Tagetes lunata Talu 9+4
Dalea bicolor Dabi 73
Forestiera angustifolia Foan 1+0.6
Buddleja perfoliata Bupe 1+£04
Schinus molle Scmo 1+£05
Eysenhardtia polystachya Eypo 1+£05
Yucca descipiens Yude 1+£0.3
Acacia farnesiana Acfa 1+£0.2
Eupatorium odoratum Euod 1+£0.2
Prosopis laevigata Jadi 1+£0.2
Suculentas

Opuntia streptacantha Opst 16+ 3.6
Opuntia robusta Opro 4+0.7
Opuntia chavefia Opch 2+0.7
Opuntia lasiacantha Opla 1+£0.6
Jatropha dioica Jadi 1+£0.2

En las seis parcelas muestreadas se contabilizaron un total de 304 manchones. 220
manchones fueron de especies aisladas y 84 estuvieron asociados con dos 0 mas especies. M.
biuncifera estuvo en 232 manchones (76% del total). O. streptacantha estuvo en 57 (19% del

total). A. schaffneri estuvo en 46 (15% del total) (Cuadro 1.13).
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Cuadro 1.13. Proporcién de especies por riqueza de manchones (aisladas y riqueza de dos
0 mas especies, M2+) en La Mesa, Lagos de Moreno, Jalisco.

Total  Aisladas Proporcion M2+  Proporcion Dméx (m°)*
Acsh 46 15 0.33 31 0.67 47.7
Mibi 230 163 0.71 67 0.29 16.1
Opch 10 2 0.2 8 0.80
Opro 21 10 0.48 11 0.52
Opst 57 15 0.26 42 0.74 13.8
Total 364 205 159

* Dosel maximo de especies lefiosas y suculentas en el sitio

El tamafio de los manchones (medidos como un unidad) varié de 0.01 m? (plantas
aislados) a 51.68 m?, este Gltimo formado por cinco especies: M. biuncifera, O. lasiacantha,
O. chavefia, A. schaffneri y F. angustifolia. Los manchones con dos especies presentaron
distribucion truncada a la izquierda; la mayor frecuencia se presento en las clases 4 y 5 (0.96
m? a 4.8 m®y 4.8 m*a 9.6 m?, respectivamente). El tamafio de los manchones, obtenidos al
sumar las tamafios de planta de las especies que lo forman, vario de 0.27 m? a 89.8 m?, este
Gltimo estuvo formado por cinco especies: A. schaffneri (47.7 m?), O. streptacantha (27.8 m?),
O. lasiacantha (8.3 m?), P. laevigata (3.8 m?) y Schinus molle (2.2 m?). Su distribucién fue
bimodal, con la mayor frecuencia en las clases 4 y 6 (1.1 m?>a 5.7 m*y 11.6 m? a 17.4 m?,
respectivamente).

De la de las especies encontradas en este sitio, M. biuncifera, A. schaffneri y O.

streptacantha fueron las mas abundantes por cobertura relativa (Fig. 1.24).
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Figura 1.24. Cobertura relativa promedio (porcentaje + EE) de especies en La Mesa, Lagos de
Moreno, Jalisco.

Abundancia por especie

La distribucién de tamafios en los manchones aislados fue leptocurtica, pero con
tendencia a platicurtica en M. biuncifera. La distribucion de M. biuncifera se presentd sesgada
a la izquierda con la mayor cantidad de individuos en las clases 3 y 4, sin incorporacién de
nuevos individuos. A. schaffneri presentd distribucion sesgada a ambos lados con la mayor
frecuencia en la clase 4, no se encontraron individuos de las clases 1, 2, 6 y 7. O.
streptacantha presentd distribucion sesgada a ambos lados con la mayor cantidad de
individuos en la clase 4, no hubo individuos de las clases 1y 7 (Fig. 1.25 a).

La distribucion de tamafios en los manchones con asociacion de dos o mas especies fue
leptocurtica. La especies presentaron distribucion en forma de campana con la mayor
frecuencia de individuos en la clase 4 e incorporacion de nuevos individuos esporadica (Fig.

1.25 b). La mayor abundancia de individuos en la clase 4 para Mibi y la menor presencia de
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individuos chicos en los manchones de dos 0 mas especies se interpreta como que es la especie

que con mayor posibilidad inicia los manchones.
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Figura 1.25. Distribucion de tamafios de plantas aisladas (a) y en manchones de dos a mas
especies (b) en La Mesa, Lagos de Moreno, Jalisco.

M. biuncifera se presenté en 68 manchones asociada con O. streptacantha (32% de los
manchones de M2+), con correlacion positiva (r = 0.52, p = 0.08), lo que evidencid
interacciones de facilitacion, al presentar manchones grandes de M. biuncifera con manchones
pequefios de O. streptacantha; también con A. schaffneri se encontr6 en el 21% de los
manchones, con correlacion positiva (r = 0.8, p = 0.01), se encontraron manchones grandes de
M. biuncifera con manchones pequefios de A. schaffneri.

A. schaffneri en el 19% de los manchones estuvo asociada con O. streptacantha con

correlacion positiva (r = 0.88, p = 0.3).

Andlisis multivariado
La longitud del gradiente asociada al eje 1, la cual fue de 1.946 desviaciones estandar,

por lo que se aplico el analisis de componentes principales, el valor propio asociado al primer
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eje fue de 0.562, con los dos primeros ejes se explico el 88.8% de la variacion de los datos

(Cuadro 1.14).

Cuadro 1.14. Resultados del analisis multivariado de las especies y sitios de La Mesa
en los cuatro ejes de ordenacion.
Analisis de Componentes Principales

Ejel Eje 2 Eje 3 Eje 4
Longitud de gradiente 1.946
Valores propios 0.562 0.326 0.112 0
Varianza explicada 56.2 88.8 100.0 0

En la ordenacion de las especies con PCA se encontré que las primeras especies que
pueden ingresar en la comunidad a un pastizal con disturbio son D. bicolor y M. biuncifera.
Posteriormente éstas pueden ser reemplazadas por A. schaffneri, O. streptacantha y finalmente
por Y. decipiens. Los vectores con direccién opuesta se infiere como interacciones de
competencia como entre O. streptacantha y D. bicolor y A. schaffneri con M. biuncifera (Fig.

1.26).
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Figura 1.26. Ordenacion de especies con PCA del sitio La Mesa.
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El patron de reemplazo hipotético de los géneros vegetales clave que se infiere que es

el siguiente:
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Figura 1.27. Patron de reemplazo de especies vegetales clave en la sucesion en La Mesa,
Lagos de Moreno, Jalisco. Para detalles de las flechas ver pagina 51.

Sitio Santiago, Villa de Arriaga, San Luis Potosi
Variabilidad climatica historica
En este sitio las temperaturas més altas presentaron tendencia a extenderse a casi todos

los meses del afio, atin en los que normalmente los meses son menos calurosos (Fig. 1.28 a).
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Figura 1.28 a. Isotermas de temperatura maxima (Tmax) mensual promedio historico en
Santiago, Villa de Arriaga, san Luis Potosi.
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La temperatura minima (Tmin) mostré una tendencia a incrementarse (hasta 4.5°C)
durante los meses mas frios. La minima mas baja se present6 en enero de 1990, que fue de -
4.5°C (Fig. 1.28 b).

12

Tmin

10

®» o A

BRosrokb

B

Mes

1965 1970 1975 1980 1985 1990 1995 2000 2005
Ciclo

Figura 1.28 b. Isotermas de temperatura minima mensual promedio mensual promedio
historico en Santiago, Villa de Arriaga, san Luis Potosi.

Esta region muestra alta variabilidad en la precipitacion pluvial tipico de zonas aridas,
con periodos cortos de lluvia abundante y periodos mas largos de lluvias escasas. En agosto de
1966 y en julio de 1990, hubo 375% mas lluvia que el promedio historico para los mismos
meses. Ademas, que se observo que en el 2002 la lluvia mostro distribucion bimodal (Fig.
1.28 ¢).
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Figura 1.28 c. Isoyetas de la precipitacion (Prec.) promedio mensual mensual promedio
historico en Santiago, Villa de Arriaga, san Luis Potosi.
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Estructura poblacional y composicion de la comunidad vegetal

Composicion y abundancia de especies lefiosas y suculentas por manchéon

La densidad para este sitio fue de 3,658 individuos por hectarea, Opuntia
streptacantha, Acacia schaffneri, O. robusta y Mimosa biuncifera fueron las especies mas
abundantes (Cuadro 1.15).

Cuadro 1.15. Lista de especies por grupo funcional (GF) y densidad
promedio (individuos por ha £ EE) en Santiago, Villa de Arriaga, San Luis Potosi.

Especie/GF Acrénimo Densidad
Lenosas

Dalea bicolor Dabi 43 +£13.6
Artemisa mexicana Arme 25+ 24.7
Acacia schaffneri Acsh 714
Mimosa biuncifera Mibi 7+3.1
Tagestes lunata Talu 6+5.6
Plumbago pulchella Plpu 2+1.2
Eysenhardtia polystachya Asst 1+£0.8
Buddleja sessiliflora Buse 1£04
Schimus molle Scmo 1+04
Yucca descipiens Yude 1+£0.3
Suculentas

Agave salmiana Agsa 16+45
Opuntia streptacantha Opst 12+2.3
Cylindropuntia imbricata Talu 11+33
Opuntia robusta Opro 7t6
Opuntia cantabrigensis Opla 1+£05
Opuntia lasiacantha Opla 1+£03

En seis parcelas se delimitaron 268 manchones, 191 fueron de especies aisladas y 77
estuvieron formados entre dos y ocho especies.

Las especies que componen a la comunidad por orden de abundancia en 268
manchones registrados fueron: D. bicolor que estuvo en 116 (43% del total), O. streptacantha,
estuvo en 47 (17.5% del total). M. biuncifera que estuvo en 38 (14% del total). A. schaffneri

se presento en 34 (12.7% del total) (Cuadro 1.16).
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Cuadro 1.16. Proporcidn de especies por riqueza de manchones (aisladas y riqueza de dos o
mas especies, M2+) en Santiago, Villa de Arriaga, San Luis Potosi.

Total Aisladas Proporcion M2+ Proporcion Dméx (m°)*
Dabi 116 90 0.77 26 0.23
Acsh 35 13 0.37 22 0.63 57.33
Eypo 5 1 0.2 4 0.8
Mibi 38 24 0.63 14 0.37
Opro 34 19 0.56 15 0.44 55.95
Opst 47 18 0.38 29 0.61 30.23
Yude 5 0 0 5 1
Total 280 165 115

* Dosel maximo de especies lefiosas y suculentas en el sitio

El tamafio de los manchones (medidos como unidad) varié de 0.002 m? (plantas
aisladas) a 93.5 m? es este Ultimo estuvo formado por la asociacién de siete especies: A.
schaffneri, C. imbricata, D. bicolor, A. salmiana, O. streptacantha, F. latispinus, A. mexicana.
Los manchones con dos especies presentaron distribucion truncada a la derecha, con el mayor
nimero de individuos en las clases 3y 4 (1.1 m? a 4.5 m? y 5 m? a 21.6 m?, respectivamente).
El tamafio de los manchones, obtenidos al sumar las tamafios de planta de las especies que lo
forman, varié de 0.026 m? a 123.9 m? el més grande estuvo formado tres especies: O.
streptacantha (54.4 m?), E. polystachya (47.9 m?) y A. schaffneri (21.6 m?). Los manchones
con dos especies presentaron distribucion bimodal con el mayor nimero de individuos en las
clases 4y 6 (0.9 m* a4 m?y 8.1 m*a 12.1 m?, respectivamente).

De la de las especies encontradas en este sitio O. streptacantha, A. schaffneri, O.

robusta y D. bicolor fueron las mas abundantes (Fig. 1.29).
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Figura 1.29. Cobertura relativa promedio (porcentaje + EE) de especies en Santiago, Villa de
Arriaga, San Luis Potosi.

Abundancia por especie

La distribucion de tamafios en los manchones aislados fue leptocurtica. O.
streptacantha presento distribucion bimodal con dos picos de frecuencia en las clases 1 y 5.
En A. schaffneri la distribucion fue sesgada a la derecha con la mayor cantidad de individuos
en la clase 2, no se encontraron plantas en las clases 5, 6 y 7. O. robusta también presentd
distribucion bimodal con picos maximos en las clases 1, 2 y 4, no hubo individuos de la clase
6 (Fig. 1.30 a).

Los manchones con dos & mas especies asociadas presentaron tendencia en la
distribucion de tamafios en forma platicurtica. O. streptacantha presento distribucion bimodal
con dos picos maximos en las clases 1 y 4. En A. schaffneri la distribucion fue sesgada a la
derecha con la mayor cantidad de individuos en las clases 3 y 4, sin la incorporacion de
nuevos individuos. O. robusta presento distribucion sesgada a la derecha con la mayoria de los
individuos en la clase 4, no hubo individuos de las clases 6 y 7 (Fig. 1.30 b). La mayor

abundancia de individuos en la clase 4 para Dabi y la menor presencia de individuos chicos en
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los manchones de dos 0 més especies se interpreta como que es la especie que con mayor

posibilidad inicia los manchones.
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Figura 1.30. Distribucion de tamafios de plantas aisladas (a) y en manchones de dos a mas
especies (b) en Santiago, Villa de Arriaga, San Luis Potosi.

Andlisis multivariado

La longitud del gradiente asociado al eje 1 fue de 2.859 desviaciones estandar. El valor

asociado al primer eje fue de 0.554, los dos primeros ejes explicaron el 85.3% de la variacién

de los datos (Cuadro 1.17)

Cuadro 1.17. Resultados del anélisis multivariable de las especies en Santiago en los
cuatro ejes de ordenacion.

Anadlisis de Correspondencia Rectificado

Ejel Eje 2 Eje 3 Eje 4

Longitud de gradiente 2.859
Valores propios

Varianza explicada

0.554 0.299 0.095 0.03
55.4 85.3 94.9 97.9
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La ordenacion en los dos primeros ejes del analisis de componentes principales, se
infiere que las primeras especies que pueden ingresar en la comunidad a un pastizal con
disturbio son: D. bicolor que puede ser reemplazada por E. polystachya. Posteriormente éstas
pueden ser sustituidas por A. schaffneri, O. streptacantha y finalmente por Y. decipiens. Las
interacciones de facilitacion que se encontraron fueron entre E. polystachya y O.
streptacantha; entre A. schaffneri y Y. decipiens. Las interacciones de competencia fueron

entre E. polystachya y D. bicolor y entre O. streptacantha y A. schaffneri (Fig. 1.31).
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Figura 1.31. Ordenacion de especies con PCA del sitio Santiago Villa de Arriaga, san Luis
Potosi.

El patron de reemplazo hipotético de los géneros vegetales clave que se infiere es el

siguiente:
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Figura 1.32. Patrén de reemplazo de especies vegetales clave de la sucesion en Santiago. Para
ver detalles de las flechas ver pagina 51.

Analisis multivariable del gradiente completo

La longitud del gradiente fue de 4.804 desviaciones estandar, el valor propio asociado
al eje 1 fue de 0.759, con los tres primeros ejes extraidos se explicé el 28.8% de la varianza de

los datos (Cuadro 1.18).

Cuadro 1.18. Resultados del analisis multivariado de especies y sitios en el gradiente
completo en los cuatro ejes de ordenacion.

Anélisis de Correspondencia Rectificado

Ejel Eje 2 Eje 3 Eje 4
Longitud de gradiente 4.804
Valores propios 0.759 0.420 0.284 0.212

Varianza explicada 14.9 23.2 28.8 32.9
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En la ordenacion de especies y sitios en el gradiente, para los dos primeros ejes, se
encontré que en el extremo izquierdo se localizaron las especies con mayor abundancia en
Jalostotitlan. Por su localizacion en el grafico se infiere que las especies Opuntia jaliscana,
Buddleja perfoliata, Eupatorium odoratum, Asterohyptis stellulata, Salvia tilifolia, Ipomoea
orizabensis, Euphorbia dentata, Mimosa monancistra, Senecio heracleifolius y Tithonia
tubaeformis prefieren las condiciones mas humedas dentro del gradiente y por lo tanto en estos
puntos mostraron su mayor abundancia.

Las especies Acacia farnesiana, Eysenhardtia polystachya y Plumbago pulchella, son
compartidas en los sitios Jalostotitlan, El Ojuelo y Las Huertitas. A. farnesiana mostrd su
mayor abundancia en Jalostotitlan. En la parte media del gradiente en El Ojuelo las especies
que mostraron su mayor abundancia fueron: F. angustifolia, L. camara, V. sphaerocephala, B.
fagaroides, Boherhavia sp., P. laevigata y O. tomentosa. En el sitio Las Huertitas las especies
que presentaron su mayor abundancia fueron: Z. augusta, O. lasiacantha, O. chavefia y B.
ferulifera. En La Mesa, el sitio mas cercano al extremo del gradiente las especies mas
abundantes fueron: A. schaffneri, M. biuncifera, T. lunata, S. peruviana, J. dioica, O. aff.
jaliscana y S. molle se encontraron compartidas con Santiago el sitio méas seco del gradiente,
en éste ultimo las especies méas abundantes fueron: O. streptacantha, D. bicolor, A. mexicana,
O. robusta, C. imbricata, B. sessiliflora, F. latispinus, A. salmiana, A. salmiana y

Mammillaria sp., (Fig. 1.33).
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Figura 1.33. Ordenacion de especies por subparcelas con DCA en los cinco sitios del
gradiente.

Diversidad

Diversidad Alfa

El analisis de varianza para la diversidad alfa entre los sitios del gradiente mostrd
diferencias significativas (F = 14.59, p<<0.01). Los sitios formaron dos grupos, el primero con
los valores alfa méas altos fueron ElI Ojuelo, Las Huertitas y Jalosttitlan (1.83+0.041,
1.65+0.058 y 1.5+0.085, respectivamente). Jalostotitlan se encuentra en la etapa temprana de
la sucesion, Las Huertitas entre la etapa temprana e intermedia de la sucesion y El Ojuelo en la
etapa intermedia de la sucesion. Mientras que La Mesa y Santiago formaron el segundo grupo
con los valores mas bajos (1.23+0.07 y 1.23+0.08), se encuentran en la etapa madura de la

sucesion (Fig. 1.34).
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Figura 1.34. Promedio (xEE) de indices de diversidad alfa en los cinco sitios de estudio.

Diversidad beta

La diversidad beta estimada con el coeficiente de comunidad de Sérensen permitié
precisar la semejanza floristica entre las comunidades del gradiente, este analisis revel6 la
consistencia en los mismos grupos formados por la ordenacion. Estos resultados, como se
observa en el Cuadro 19, indican que hay poca similitud en la riqueza de especies entre los
cinco sitios, por lo tanto la diversidad beta en el gradiente es alta. De acuerdo con este indice
los sitios que comparten la mayor presencia de especies son El Ojuelo y Las Huertitas con un
valor de 0.67, seguido por los sitios ElI Ojuelo y Jalostotitlan con 0.592, Jalostotitlan y Las
Huertitas con 0.533. La Mesa y Santiago mostraron valores de semejanza de 0.42. Los valores
mas bajos de semejanza se presentaron entre los sitio EI Ojuelo y Santiago con 0.14 y entre

Jalostotitlan y Santiago con 0.17 (Cuadro 1.19).



Cuadro 1.19. indice de semejanza de Sérensen entre los cinco sitios del gradiente.

Sitio Jalostotitlan | El Ojuelo | Las Huertitas | La Mesa | Santiago
Jalostotitlan 1 - - - -
El Ojuelo 0.592 1 - - -
Las Huertitas 0.533 0.666 1 - -
La Mesa 0.275 0.285 0.195 1 -
Santiago 0.166 0.143 0.154 0.42 1

Curvas rango-abundancia

Los histogramas de rango-abundancia presentaron tendencia a estabilizarse a medida

92

que se incrementa la cantidad de recursos (nichos disponibles) en la comunidad, lo que se

refleja en un mayor nimero de especies registradas y la disminucién en su dominancia

relativa. La comunidad de Jalostotitlan presentdé la mayor uniformidad o equidad en la

abundancia relativa y mayor diversidad, este modelo se ajusta a un modelo de barra

fraccionada (vara rota). En El Ojuelo y Las Huertitas, tambien presentaron curvas de “vara

rota” pero con pendientes mas pronunciadas. Las curvas de La Mesa y Santiago presentaron

pendientes pronunciadas, lo cual se ajusta a modelo de serie geométrica (Fig. 1.35).

Log (densidad relativa)

0.001 A

0.0001

0.1

0.01

[, I

— <= = Jalostotitlan
—m— E] Ojelo
---&--- Las Huertitas
—a— La Mesa

#*--- Santiago
v o=,
. \
A n o
15 20 25 30 35
Rango

Figura 1.35. Rango-abundancia de las especies de las cinco comunidades en
gradiente de estudio.
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Discusion

En general se observo que el clima en el gradiente presenta tendencia de calentamiento.

A partir de la década de los 90 las temperaturas maximas incrementaron. En Jalostotitlan se
observaron que las temperaturas maximas en promedio aumentaron 2.6°C; cabe destacar que
en 1998 en este sitio, se registro la temperatura maxima histérica mas alta con 45°C. En El
Ojuelo la tendencia es hacia el incremento en el nUmero de meses con temperaturas mas altas,
que ahora cubren casi todos los meses del afio. En La Mesa hay una ligera disminucion de

0.3°C y en Santiago hubo un incremento en promedio de 2.7°C en las temperaturas maximas;

ademas, con tendencia a incrementar el nimero de meses con temperaturas mas altas.

La temperatura minima también mostro tendencia a incrementarse. En la mayoria de
los sitios durante la época invernal se presentaron minimas mas altas, a excepcion de

Jalostotitlan que presentd una tendencia de minimas mas bajas.

La precipitacion promedio mensual presentd una tendencia de recorrer el inicio del
periodo de lluvias significativas hasta agosto. Con excepcion de Santiago, las precipitaciones
mas altas en casi todos los sitios del gradiente se presentaron en julio de los afios 1976, 1991 y
2008, estas aumentaron dos veces el promedio mensual historico. Aunque en La Mesa fue 4.5
veces mas alta. Sin embargo, en los sitios mas secos (La Mesa y Santiago) se presentd un

evento de sequia extrema en el mes de julio (9 mm y 4 mm, respectivamente) de 1971.

En general en esta region, se observo una tendencia hacia el aumento en la temperatura
maxima y la disminucion de las lluvias invernales. Se prevé que los cambios en el régimen
climatico afecten los ciclos de vida de las plantas, los principales efectos directos derivados de
las variaciones en la temperatura y precipitacion, serian alteraciones fisiol6gicas por

exposicion a temperaturas fuera del umbral permitido (McCarty, 2001), deficiencias hidricas y



94

cambios por respuesta a nuevas concentraciones de CO, atmosférico (Watson et al., 1997).
Entre los efectos indirectos que se tendrian estan cambios en la cantidad y clase de vectores y
patrones de dispersion de las especies, estos cambios ya se han presentado en el pasado,
registros de polen sefialan que hace 8,200 afos, ocurrieron cambios significativos en la

composicion y distribucion de especies en los periodos frios (Tinner y Lotter, 2001).

Los cambios identificados en la cantidad y régimen de lluvias en el gradiente, podrian
estar relacionados con la abundancia de las especies como ha sido sugerido por algunos
autores como Neilson (1986), quien sefiala, que un cambio estacional de los patrones de lluvia
en muchos ecosistemas aridos y semiaridos, podria favorecer el establecimiento de especies
arbustivas, debido a que el aumento de lluvias veraniegas favorece la fisiologia C4. Quinfeng
y Brown (1996) demostraron que el aumento en la cantidad de lefiosas en el desierto de
Chihuahua, se debi6 a que a partir de 1977 se incremento la precipitacion de las lluvias
invernales. Sin embargo, también se sefiala que los cambios climéticos podrian favorecer las
poblaciones de suculentas como los nopales, por su eficiencia para adaptarse en corto plazo a
condiciones de perturbacion climatica (Nobel y Bobich, 2002), aunque, también hay que

tomar en cuenta el manejo de las poblaciones.

En Jalostotitlan se encontro la riqueza més alta en el gradiente, el segundo sitio con
mayor numero de especies fue El Ojuelo. En Las Huertitas el nimero de especies registradas
fue 32% menor que en El Ojuelo; que ademas, presentd el menor nimero de especies en el

gradiente. En La Mesa y Santiago la riqueza fue semejante.

En promedio el 47% de las especies encontradas fueron lefiosas sufrdtice indicadoras
de perturbacion, lo que enriquece la comunidad en términos de nimero de especies (Smith y

Smith, 2001). Esta especies se encontraron con alta cantidad de individuos, pero con baja
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abundancia y su influencia en ésta comunidad es muy fuerte, debido a que se evidencio un
posible efecto de competencia sobre las especies lefiosas y las suculentas; esta condicién no
permite la plena manifestacion de las interacciones bidticas de deberian estar dirigiendo la
sucesion en las comunidades estudiadas. Lo anterior abre la perspectiva para la investigacion

de dichas especies y su efecto en la dindmica de las comunidades del gradiente.

El sitio con mayor nimero de manchones fue Las Huertitas y el menor fue Santiago.
Los sitios con mayor humedad en el gradiente (Jalostotitlan, EI Ojuelo y Las Huertitas),
mostraron similar namero de manchones y cerca del doble que los sitios con menor humedad
en el gradiente (La Mesa y Santiago). La riqueza de manchones fue similar entre los sitios

Jalostotitlan y EI Ojuelo.

El estado favorecido de un manchoén es la integracion y representacion de una especie
por cada grupo funcional (sensu Fox, 1999). Este proceso sugiere que en la estructuracion
temprana existen reglas de ensamblaje que permiten su coexistencia. Este mecanismo podria
estar fundamentado en el patrén de diversidad y uniformidad de especies que se observa en el

analisis estructural de las comunidades.

El manchdon (medido como unidad) con mayor riqueza y abundancia se presento en El
Ojuelo en las parcelas con exposicion norte (124 m?), estuvo compuesto por ocho especies
seriales tempranas y seriales intermedias. EI manchon de menor tamafio se encontro en Las
Huertitas (44 m?), que estuvo formado por también por ocho especies, seriales tempranas,
seriales intermedias y seriales avanzadas, sin embargo, éstas Ultimas presentaron poblaciones
formadas por individuos juveniles. El manchon més grande al sumar cada especie, se encontrd

en Santiago (124 m?). Este estuvo formado por la asociacion entre especies seriales tempranas,
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intermedias y tardias, aunque, en este sitio las especies se encontraron en estadios seriales mas

avanzados.

La fase de desarrollo de los manchones vario entre sitios, se encontré una tendencia a
presentar tamafios de individuos de estadios seriales mas avanzados conforme se aumentaba
en namero de especies. Algunos manchones presentaron ausencia de clases de tamafios. Lo
que podria indicar que en las poblaciones se presentaron eventos que evitan la incorporacion
masiva de especies, debido probablemente a cambios en el clima como el que se presento en
1990, cuando hubo una temperatura minima de -4.5°C, o los que se registraron en el 2002, con

dos periodos de lluvia (bimodal).

La mayor proporcion de manchones aislados se encontro en La Mesa y Santiago que en
promedio fue del 71.5%. Lo anterior se debe a que en estos sitios, las condiciones menos
favorables como el estrés por humedad y menor fertilidad, permiten alta incorporacion de
especies seriales iniciales.

Las poblaciones de especies muestreadas en los cinco sitios del gradiente registraron
diferencias en tamafio (predominio) y densidad, lo que produjo diferentes formas de
distribucion poblacional. En la mayoria de los individuos aislados de las comunidades de
Jalostotitlan, EI Ojuelo y La Mesa, la distribucion de tamarios fue leptocurtica con el mayor
porcentaje de individuos en los valores centrales 0 juveniles de tamarios intermedios en las
especies seriales iniciales y en las especies seriales tardias con la mayor concentracion de
valores en la incorporacién de nuevos individuos. En Las Huertitas y Santiago la distribucion
de tamafios tendié a ser platicurtica con reducido grado de concentracion en los valores

centrales, lo que indica que son poblaciones con tendencia a estabilizarse.
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En los manchones con asociacion de dos o mas especies la distribucion de tamafios en
las poblaciones también present6d variaciones. En Jalostotitlan la mayoria de las especies
mostrd distribucion leptocurtica a excepcion de E. polystachya que fue platicurtica, con el
mayor porcentaje de individuos en los valores centrales 0 juveniles de tamafos intermedios en
las especies seriales iniciales y en las especies seriales tardias con la mayor concentracion de
valores en la incorporacion de nuevos individuos.

En El Ojuelo la mayoria de las especies de las parcelas con exposicién norte,
presentaron distribucion leptocurtica, con el mayor porcentaje de individuos en los valores
centrales 6 juveniles de tamarfios intermedios en las especies seriales iniciales y en las especies
seriales tardias con la mayor concentracion de valores en la incorporacion de nuevos
individuos; a excepcion de F. angustifolia y B. fagaroides que fue platicurtica, lo que indica
que son poblaciones con tendencia a estabilizarse. En las parcelas con exposicion sur las
especies presentaron distribucion leptocurtica, con el mayor porcentaje de individuos en los
valores centrales 0 juveniles de tamafios intermedios en las especies seriales iniciales y en las
especies seriales tardias con la mayor concentracion de valores en la incorporacion de nuevos
individuos.

En las Huertitas la mayoria de las especies presentd distribucion platicurtica, con
reducido grado de concentracién en los valores centrales, lo que indica que son poblaciones
con tendencia a estabilizarse; a excepcién de O. lasiacantha que presentd distribucion
leptocurtica, con el mayor porcentaje en la incorporacion de nuevos individuos. En La Mesa la
mayoria de las especies mostrd distribucion leptocurtica, con el mayor porcentaje de
individuos en los valores centrales 6 juveniles de tamafios intermedios en las especies seriales

iniciales, intermedias y tardias. En Santiago la mayoria de las especies presentaron tendencia
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hacia la distribucion platicurtica, con reducido grado de concentracion en los valores centrales,
lo que indica que son poblaciones con tendencia a estabilizarse.

Acacia farnesiana se encontro presente en los cinco sitios de estudio; sin embargo, su
abundancia disminuyo fuertemente en La Mesa y en Santiago al grado de encontrarse como
especie rara. Su distribucion esta limitada por los cambios de humedad en el gradiente (Smith
y Smith, 2001). Otra especie tardia que ya no figura en la comunidad es Cupressus benthamii,
de la cual s6lo quedan relictos; es probable sea la especie que representa la fase climax en este
sitio. Sin embargo, puede ser que su distribucion esté limitada por la falta de dispersores,
ademas debido a su explotacion desmedida para la manufactura de muebles.

A. farnesiana también se evidencio la falta de incorporacién de nuevos individuos,
probablemente por cambios repentinos que ocurren de manera esporadica, en respuesta a
pulsos aleatorios de los factores del ambiente, lo que puede ser debido a problemas en la
dispersion o por depredacion de sus semillas por insectos de la familia Bruchidae (Lorea-
Barocio et al., 2006). Sin embargo, se observd que tienen dos periodos de produccion de
semillas en el mismo ciclo (observacion personal), esta respuesta la ha mantenido como
predominante en Jalostotitlan y ElI Ojuelo. También es probable que por eventos climaticos
extremos, pudieron haber influido en la muerte de individuos, como el que se presento en
1998, en el cual la temperatura maxima fue de 45°C (Zedler, 1981). Sin embargo, también hay
evidencias de periodos con alta incorporacion de individuos, también como respuesta a mayor
cantidad de recursos como cuando hubo en promedio 27% mas precipitacion el afio de 1982.

Eysenhardtia polystachya fue la especie predominante en ElI Ojuelo. No presentd
preferencia de establecimiento por la exposicion. Sin embargo, en las parcelas con exposicion
sur se encontraron mas individuos con estadios seriales mas avanzados. No se encontrd

incorporacion de juveniles en los manchones aislados ni en los formados con dos o mas
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especies. Lo anterior puede indicar que la especie tiene problemas en la incorporacion de
individuos, influenciado por cambios en las condiciones climaticas como disminucion dréstica
en la temperatura como la que se present6 en El Ojuelo en el 2005, en la cual se registraron -
8.5°C; ademas, también cabe la probabilidad de que sea por la falta de dispersores, 6 por el
sobrepastoreo. Esta especie se encontrd presente en los cinco sitios de estudio, sin embargo, su
abundancia disminuyd fuertemente en La Mesa y en Santiago, donde se encontr6 como
especie rara, por lo que su distribucion esta limitada por los cambios de humedad en el
gradiente (Smith y Smith, 2001).

Acacia schaffneri mostré su mayor abundancia en Las Huertitas, esta especie es
considerada como serial intermedia (Flores y Yeaton, 2000). Se encontrd presente en los cinco
sitios; en Santiago y en La Mesa fue la segunda especie con mayor predominio. Sin embargo,
en El Ojuelo mostrd poca abundancia a pesar de que éste Ultimo sitio estd contiguo a Las
Huertitas; lo anterior se debe a que éste ultimo sitio tiene mayor tiempo de barbecho.

Mimosa biuncifera fue la especie con mayor predominio en La Mesa, la cual es
considerada como serial temprana o pionera en la sucesion (Rzedowski, 1978). A pesar de ser
una especie heliofila presenté ausencia de incorporacion de nuevos individuos, posiblemente
por la falta de dispersores o la tendencia de la especie a la reproduccion vegetativa por medio
de rizomas. Se encontro en tres sitios del gradiente (Las Huertitas, La Mesa y Santiago); sin
embargo, en los dos primeros sitios fue més abundante, su distribucion puede estar limitada
por la humedad, tanto alta como baja.

En Santiago la especie predominante fue Opuntia streptacantha, la cual es considerada
serial tardia. Se present6 en cuatro de los cinco sitios, en El Ojuelo y Jalostotitlan revelé muy
poca abundancia y encontrd6 como especie rara. En Las Huertitas no estuvo presente y en La

Mesa fue la tercera especie con mayor predominio. Los individuos aislados mostraron



100

estructura de tamafios bimodal, lo que puede representar pulsos de incorporacion historicos
(Bunyavejchewin, et al., 2002), también pudo ser por los eventos climaticos que se
presentaron en 1966 y 1990 con lluvias muy abundantes. Whittaker (1967), menciona que este
tipo de poblaciones muestran complejidad genética. Los manchones con dos 0 méas especies,
también presentaron distribucion bimodal, indicando que estos manchones estan formados por
individuos de estadios seriales mas avanzados en la sucesion. La tendencia de las curvas es a
la de “J” invertida, esta forma de tamafios dominada por individuos de talla pequefa, ya ha
sido encontrada en otras suculentas (Hernandez-Oria et al., 2006).

Las interacciones son mas evidentes en los gradientes ambientales, donde la
heterogeneidad propicia el surgimiento de sitios de establecimiento de especies tardias bajo el
dosel de lefiosas pioneras e intermedias. Numerosos estudios han comprobado que bajo el
dosel de lefiosas se establecen plantulas de suculentas (Yeaton, 1978; Yeaton y Romero-
Manzanares, 1986; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Flores y Yeaton, 2000; Flores y Jurado,
2003; Martinez-Berdeja y Valverde, 2008).

Los patrones de abundancia de muchas especies demostraron relaciones positivas o
negativas con la abundancia de otras especies, esto es un indicio de mecanismos de
facilitacion y competencia, lo cual es esperado en la disminucion o incremento en la
abundancia de otros individuos (Roughgarden y Diamond, 1986; Callaway, 1995).

En La Mesa se encontraron el mayor nimero de especies en interacciones de
facilitacion: entre una especie serial temprana (Mibi) y una especie serial intermedia (Acsh),
una especie serial temprana (Mibi) y una serial tardia (Opst) y una especie serial intermedia
(Acsh) y una serial tardia (Opst). En Jalostotitlan interacciones de facilitacion entre una

especie serial temprana (Acfa) y una serial tardia (Opla). En Las Huertitas interacciones de
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competencia entre una especie serial intermedia (Acsh) y una serial tardia (Opla), y de
facilitacion entre una serial temprana (Eypo) y una serial tardia (Opla).

El reemplazo con especies del estadio serial tardio, evidencia un patron de perturbacion
cronica que propicia un comportamiento ciclico (Watt, 1947). Este modelo ya ha sido
probado anteriormente en comunidades al sur del desierto Chihuahuense (Flores y Yeaton,
2000), donde factores de disturbio dejan espacios abiertos, entonces las especies colonizadoras
pueden usar los claros para establecerse, pero también son sitios de establecimiento (nodrizas)
para la entrada de especies tardias que cuando crecen las reemplazan. El reemplazo con
especies del estadio serial temprano o intermedio, indica que se trata de un climax sucesional o
multiestadios (Sutherland, 1974).

La mayoria de las especies seriales iniciales (Acacia farnesiana, Eysenhardtia
polystachya y Mimosa monancistra) presentaron distribuciones con incorporacion aleatoria o
nula, por lo que sus poblaciones estarian sujetas a procesos probabilisticos determinados por el
manejo o los cambios climaticos regionales como el aumento en la temperatura maxima, lo
que influye en los umbrales de crecimiento en las especies. Sin embargo, es necesario realizar
nuevos estudios para conocer los patrones de dispersion como posibles causas en la falta de
incorporacion.

A. schaffneri y M. biuncifera, también mostraron poblaciones con incorporacion
aleatoria. Su distribucion estuvo influenciada por el tiempo de barbecho de las parcelas
muestreadas y también por ciclos de establecimiento intermitentes influenciados por cambios
climaticos como los ocurridos en Santiago en 1966 y 1990, donde hubo 375% mas lluvia que
el promedio historico. Asimismo, presentaron interaccion de facilitacién, por lo que la

estructura de tamarfios esta regida por procesos estocasticos y a su vez deterministas.
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Esto nos da una idea de la complejidad en la formacion de las asociaciones entre
especies en cada sitio. El patron encontrado revela que, muy probablemente, la estructuracion
de especies esta definida por el caracter sucesional de las especies involucradas. Es similar al
descrito para la colonizacion de especies lefiosas en pastizales naturales del Desierto

Chihuahuense (Yeaton y Romero-Manzanares, 1986, Flores y Yeaton, 2000).

Entonces ¢cudles factores fueron mas importantes en la abundancia de las especies en
las comunidades?, en general la abundancia de las poblaciones fue afectada por factores
estocasticos como la incorporacion aleatoria y por cambios en los patrones climaticos, pero
otros aspectos como las diferencias en la humedad entre los sitios extremos y las interacciones
entre especies, son evidencia de que el determinismo también es importante en la formacién
de las comunidades.

Las comunidades estudiadas mostraron estar estructuradas en mayor o menor medida
por ambos procesos, en la importancia de la prevalencia de uno u otro influyo la cantidad de
recursos disponibles, la respuesta de las especies a los cambios en el medio y la importancia
de las interacciones.

La ordenacion de las especies en los sitios del gradiente completo mediante el analisis
con DCA permiti6 de manera indirecta inferir un gradiente de humedad. Jalostotitlan
representd el extremo mesico y Santiago el extremo xérico. Ademas el acomodo de las
especies y la formacidn de manchones plantea un esquema sobre la secuencia sucesional de las
comunidades.

Las diferencias en la composicion de especies en los sitios extremos pueden deberse a
caracteristicas funcionales que tienen las especies para crecer y desarrollarse en determinado

ambiente, ademas de las interacciones de facilitacion y competencia que se establezcan entre
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las mismas; pero también se encontro evidencia del efecto perjudicial de las especies sufratice
sobre las lefiosas y suculentas de los sitios del gradiente.

La variacion en la riqueza sugiere que el acomodo entre especies esta estructura
principalmente por las interacciones de facilitacion y competencia y esté relacionado con la
existencia de un ensamblaje no aleatorio, lo anterior se evidencia en la secuencia de asociacion
entre los grupos funcionales. Aquellas especies con nichos similares no pueden existir juntas
(Tilman, 1982); sin embargo, si se encuentran en diferentes estados vitales es posible su
coexistencia.

Las diferencias en abundancias relativas a nivel alfa pueden deberse a la cantidad de
recursos, los sitios con mayor cantidad de recursos suelen tener mayor cantidad de individuos,
que los sitios con menores recursos (Begon et al., 1999). Los sitios con mayor humedad
(Jalostotitlan, Las Huertitas y EI Ojuelo) en el gradiente, registraron los indices de diversidad
alfa mas alta, debido a que existen mas recursos y por lo tanto mayores nichos. Los sitios de
menor humedad en el gradiente La Mesa y Santiago, presentaron la menor diversidad.

La variacion en el reemplazo de especies en el gradiente se observo con mayor claridad
en el andlisis de ordenacidn, donde se muestra que la composicion de especies y su abundancia
difieren entre los sitios extremos, el cual estd ligado al gradiente de humedad, donde se
observan que los sitios con mayor humedad (Jalostotitlan, El Ojuelo y Las Huertitas), son
semejantes en la composicion de especies y forman un continuo. Los sitios con menor
humedad (La Mesa y Santiago) forman otro grupo con semejanzas entre si, pero distintos con
las comunidades del extremo mésico, evidenciado por el indice de comunidad. El reemplazo
de especies es menor en los sitios con mayor humedad (Jalostotitlan, ElI Ojuelo y Las
Huertitas) del gradiente, presentando diferencias en composicion floristica y abundancia con el

sitio del extremo xérico (Santiago).
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Los histogramas de rango-abundancia mostraron una tendencia a estabilizarse a medida
que hay mayor cantidad de recursos (nichos disponibles) en la comunidad, lo que se refleja en
incremento en el nimero de especies registradas y la disminucion en su dominancia relativa.
La comunidad de Jalostotitlan presentd la mayor uniformidad o equidad en la abundancia
relativa, por lo que se espera una mayor uniformidad en la abundancia relativa y mayor
diversidad, este modelo se ajusta a un modelo de barra fraccionada, caracteristicas de
comunidades ricas en recursos, no hay una fuerte predominio de una especie en particular en
la comunidad y la competencia rige el establecimiento de las especies. Conforme disminuye la
humedad a través del gradiente, la cantidad de recursos también disminuye por lo que en las
comunidades de EI Ojuelo y Las Huertitas, presentan curvas con pendientes menos uniformes.
También indica que dichas comunidades se encontraron en los estadios seriales tempranos,
influido por factores de desequilibrio como el disturbio antrépico.

Las curvas de La Mesa y Santiago presentaron pendientes pronunciadas, indican que
hay una gran predominio de ciertas especies dentro de la comunidad y por lo tanto una baja
diversidad (Magurran, 2004), las interacciones bidticas mantienen una mayor estabilidad en el
sistema. Esto resultados estan de acuerdo con otros estudios que mencionan que en gradientes
de aridez, conforme disminuye la humedad también disminuye la diversidad (Stubbs y Wilson,
2004). Estas comunidades se encontraron en estadios seriales mas avanzados, donde el
régimen de disturbios esta influido por el clima como unico factor.

En el Altiplano Mexicano, la regeneracion de suculentas presenta un patrén espacial
asociado a especies lefiosas ya establecidas (Flores y Yeaton, 2000). Este patrdn sugiere la
existencia de un balance neto entre las interacciones bioticas, propiciado por el estrés de

humedad que favorece la dispersion bajo la cobertura de especies pre-establecidas a lo largo
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de su ciclo de regeneracion. En este trabajo se evidenciaron interacciones positivas y negativas
a lo largo del gradiente en estudio.

Hasta el momento, apenas hay resultados que demuestren la existencia de la
competencia en esta region (Yeaton, 1978; Yeaton y Romero-Manzanares, 1986; Flores y
Yeaton, 2000). Por lo que es importante dilucidar la importancia de las interacciones de
facilitacion como estructuradoras de las comunidades vegetales. En este contexto, la presencia
de especies seriales pioneras y seriales intermedias, capaces de modificar el ambiente tato
bidtico como abidtico es clave para poner en marcha el proceso sucesional hacia la

conservacion o restauracion.

Conclusiones

El andlisis de la estructura de la vegetacion por tamafio de manchon y por especie
permitio conocer el estadio de desarrollo serial de las especies predominantes en cada sitio.

Las caracteristicas en la composicion floristica y la estructura de las especies variaron
en el tiempo y en el espacio. La zona esta constituida por dos zonas, la primera constituida por
los sitios con mayor humedad (Jalostotitlan, EI Ojuelo y Las Huertitas) y la segunda con
menor humedad por los sitios La Mesa y Santiago; donde los cambios estructurales estan
sujetos principalmente a factores de no-equilibrio, este Gltimo evidenciado en la incorporacion
aleatoria, influida por la variabilidad climatica y el efecto de las especies sufrutice.

Se demostro falta de incorporacion de plantulas en las especies pioneras e intermedias,
lo que podria poner en peligro las interacciones de facilitacion entre estas especies y las de la
estadio serial sucesional siguiente (tardias) y como consecuencia el proceso sucesional de la

region.
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A escala regional, la variacion en el reemplazo de especies en el gradiente se observo
con mayor claridad en el andlisis de ordenacion, donde se muestra que la abundancia de
especies difiere entre los sitios extremos. Las tres primeras comunidades (Jalostotitlan, El
Ojuelo y Las Huertitas) presentaron estadios seriales tempranos y las dos ultimas (La Mesa y

Santiago) estadios seriales mas maduros o avanzados.
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Capitulo 11
Factores abidticos involucrados en la facilitacion entre lefiosas y suculentas en el

Altiplano Mexicano.

Resumen

Las interacciones de facilitacion y competencia varian inversamente a través de
gradientes de estrés abiotico. Mientras que la competencia es mas importante en ambientes
mésicos, la facilitacion es mas frecuente en ambientes con mayor estrés. En este trabajo se
analizo bajo condiciones de invernadero, el crecimiento de plantulas de tres lefiosas y dos
suculentas, que comunmente presentan interacciones de facilitacion entre ellas en un gradiente
climatico del Altiplano Mexicano. El objetivo fue discernir si las respuestas de las especies
son consistentes con la hipotesis de que las lefiosas (pioneras) tienen caracteristicas de
nodrizas (especies que facilitan la entrada de otras especies a la comunidad vegetal, estas
muestran tasa de crecimiento alto, menor proporcion en el area fotosintética, mayor tasa de
asimilacion neta y menor eficiencia cuantica actual, mientras que las suculentas (seriales
tardias) funcionan como protegidas; éstas muestran crecimiento lento y bajo, mayor
proporcion del area fotosintética, menor tasa de asimilacion neta y mayor eficiencia cuantica
actual. Acacia farnesiana y Opuntia jaliscana provienen del Predio Los Vallejo, en
Jalostotitlan, Jalisco (sitio mésico); mientras que Prosopis laevigata y Opuntia streptacantha
del Predio Santiago, Villa de Arriaga, San Luis Potosi (sitio xérico). Acacia schaffneri, se
encuentra en ambos sitios. A plantulas de dos meses de edad, se les aplicaron tratamientos con
diferentes niveles de radiacién (alta y baja), humedad (alta y baja) y fertilidad (alta y baja) por
un periodo de tres meses. El crecimiento se evalud a través de la tasa de crecimiento relativo

(RGR) y sus componentes: la proporcion de area fotosintética (LAR) y la tasa de asimilacién
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neta (NAR). Se midié también la respuesta de la fluorescencia de la clorofila mediante la
eficiencia cuantica potencial (F,/Fn") y actual A F/Fy) y la tasa de transporte de electrones
(ETR). Los resultados indican que las lefiosas tuvieron tasas de crecimiento relativo menores
que las suculentas, estos resultados son contrarios a los esperados. Todas las especies
mostraron mayor crecimiento en radiacion alta que en baja. También incrementaron su
crecimiento con buen abasto de agua, con excepcion de P. laevigata y A. farnesiana que
crecieron mejor con la menor disponibilidad de agua. La fertilidad del suelo no afectd el
crecimiento de P. laevigata ni de A. schaffneri (Jalostotitlan). Sin embargo, en A. farnesiana y
A. schaffneri (Santiago), el suelo con alta fertilidad disminuy6 la RGR, mientras que las
suculentas crecieron mas. Las especies revelaron diferentes patrones para la asignacion de
recursos, en funcién de los tratamientos aplicados. El analisis del crecimiento mediante la
RGR, revel6 que la cantidad de luz no fue un factor determinante en la funcion como nodrizas
0 protegidas. Sin embargo, los componentes de RGR revelaron que las suculentas presentaron
mayor LAR en el tratamiento de luz baja, lo que significa que estan mas adaptadas a la
sombra. Mientras que las lefiosas mostraron mayor NAR, por lo que parecen estar mas
adaptadas a las condiciones que dominan en los espacios soleados. Las lefiosas mostraron
respuestas especifica por especie a los tratamientos de humedad y fertilidad. La variacion de
RGR en las lefiosas estuvo fuertemente relacionada con NAR, mientras que en las suculentas
la variacion de RGR estuvo relacionada con ambos componentes (NAR y LAR). La eficiencia
cuantica potencial (F,/Fq"), mostrd valores promedio de 0.8 por lo que las especies no
presentaron fotoinhibicion como respuesta a los tratamientos. Las especies mostraron
diferencias en eficiencia cuantica actual (AF/F,) como respuesta a los tratamientos. P.
laevigata fue afectada por la luz alta y disminuyé significativamente su AF/F., las demas

especies no mostraron diferencias como respuesta a los niveles de luz. La fertilidad y la
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humedad no afectaron la AF/F. de las lefiosas. Sin embargo, las suculentas mostraron
respuestas diferentes, mientras que O. jaliscana presentd mayor eficiencia cuantica actual en
suelo de abierto, O. streptacantha fue en alta humedad.

Las especies mostraron diferencias en la AF/F, . Las lefiosas mostraron valores
menores de eficiencia cuantica actual que las suculentas. Aunque las primeras presentaron
mayor tasa de transporte de electrones (ETR). O. jaliscana disminuyo su ETR por efecto de la
humedad baja. En conjunto, estos resultados sugieren que en el gradiente estudiado, las
especies lefilosas mostraron mayores atributos de especies que crecen en espacios abiertos
(nodrizas), mientras que las especies suculentas, aunque crecieron mas en condiciones de alta

radiacion, también mostraron atributos de especies adaptadas a la sombra (protegidas).

Introduccion

Las interacciones entre plantas es una de las principales fuerzas motoras en la
estructura de las comunidad de plantas (Brooker et al., 2008). La hipdtesis general indica que
la competencia actla simultaneamente con la facilitacién y el balance neto entre ambas
interacciones depende basicamente de la severidad de las condiciones fisicas (Holzapfel y
Mahall 1999; Maestre et al., 2003) y del ciclo de vida de las especies (Valiente-Banuet et al.,
1991; Aguiar et al., 1992; Rousset y Lepart, 2000). Evidencias empiricas indican que la
facilitacion es mas frecuente e intensa en ambientes con estrés severo (Brooker y Callahan,
1998; Flores y Jurado, 2003). Sin embargo, debido a que las condiciones de estrés pueden
cambiar por cambios en la disponibilidad de recursos a través del gradiente, (por ejemplo afios

mas humedos en los sitios secos 0 afios secos en los sitios con mayor humedad), entonces la
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intensidad e importancia de las interacciones son dependientes del contexto (Gémez-Aparicio
et al., 2004; Kikvidze et al., 2006).

La agregacion de plantulas (llamadas protegidas) bajo el dosel de lefiosas adultas
(Ilamadas nodrizas) es un mecanismo de facilitacion (Valiente-Banuet et al., 1991; Callaway,
1995; Flores-Martinez et al., 1994; Barnes y Archer 1999; Rousset y Lepart 2000). Los
factores que causan las interacciones entre nodrizas y protegidas en los ambientes aridos y
semiaridos son el aumento de la humedad, el incremento de la fertilidad, la cobertura de la
nodriza como trampa para atrapar semillas y como proteccion contra depredadores y como
soporte para el crecimiento (Flores et al., 2004). A la influencia positive de plantas adultas
sobre la germinacién, supervivencia y/o crecimiento de la plantulas de otras especies
(protgidas) es llamado como “sindrome de la planta nodriza” (Niering et al,. 1963) o
interacciones “nodriza-protegida” (Cody, 1993). Las nodrizas son especies tolerantes al estrés
por lo que son méas aptas como colonizadoras en los estadios seriales iniciales (Yeaton, 1978;
Souza y Valio, 2003; Gomez-Aparicio et al., 2004), mientras que las protegidas son menos
tolerantes (Liancourt et al., 2005).

El suelo bajo las nodrizas comdnmente tiene mas alto contenido de nutrimentos que los
espacios abiertos, lo que induce a incrementar el crecimiento relativo de las protegidas
(Garcia-Moya y McKell 1970; Pugnaire et al, 1996a, 2004; Tirado y Pugnaire 2003). La
sombra de la nodriza reduce la luz por lo que limita la fotosintesis, pero disminuye el riesgo de
fotoinhibicion por exceso de luz solar a que estan expuestas las plantulas en las areas abiertas
(Griffiths y Smith, 1983; Adams et al., 1987; Luttge, 2004). Cambios en las condiciones
ambientales como exceso de luz, temperaturas extemas o sequia, desarrollan diferentes
respuestas fisioldgicas entre las especies (Nippert, et al, 2004). Estos cambios producen

respuestas diferentes entre las plantas que pueden ser cuantificadas mediante la fluorescencia
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de la clorofila (Cavender-Bares y Bazzaz, 2004). Por ejemplo, para evitar el dafio por exceso
de luz, especies del género Cistus reducen la fotoinhibicion e incremen la eficiencia
fotoquimica potencial del fotosistema Il (F./Fn"), (Armas y Pugnaire, 2005). Otros
mecanismos que utilizan las plantas para evitar dafios por sobreexposicion solar, son una
mayor disipacion del calor y la tasa de transporte de electrones mas eficiente (Mahadev y
Nobel, 1988).

Las relaciones entre los factores que condicionan la dindmica entre nodrizas y
protegidas han sido poco exploradas. No se ha estudiado cual es el efecto de los factores que
causan las interacciones entre nodrizas y protegidas (por ejemplo, luz, humedad y fertilidad
del suelo) sobre la tasa de crecimiento relativo (RGR) y sus componentes; el cociente del area
fotosintéetica (LAR, por sus siglas en inglés leaf area ratio) y la tasa de asimilacion neta (NAR,
por sus siglas en inglés, net assimilation rate). Con la finalidad de conocer cudles son las
respuestas morfoldgicas y fisiologicas de nodrizas y protegidas a factores bioticos
relacionados con el microhabitat en las interacciones de facilitacion en condiciones de
invernadero, se seleccionaron cinco especies que potencialmente pueden funcionar como
nodrizas y protegidas, que se distribuyen en un gradiente de aridez en el centro de México.
Los objetivos especificos de este estudio fueron: 1). Evaluar la tasa de crecimiento relativo y
sus componentes en tres especies lefiosas y dos especies suculentas, en respuesta a dos niveles
de luz, humedad y fertilidad; y 2). Estimar la fluorescencia de la clorofila en la Gltima cosecha
en respuesta a los tratamientos.

Con base a las caracteristicas que presentan especies en condiciones de luz y sombra,
se las hipdtesis que se plantean son: 1. Las especies suculentas requieren de nodriza para su
establecimiento, por lo que presentaran caracteristicas de especies tolerantes a la sombra, (baja

RGR, alta LAR, baja NAR), mientras que las especies nodrizas, presentaran caracteristicas de
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especies intolerantes a la sombra, tolerantes a espacios soleados (alta RGR, baja LAR y alta
NAR) y 2.- Las plantulas de nodrizas y protegidas mostraran diferencias en la eficiencia
fotosintética. Las de nodrizas al contrario de las protegidas, presentaran eficiencia cuantica y

tasa de transporte de electrones mayor.

Materiales y métodos

Descripcion de los sitios de colecta de semillas

La region de estudio se localiza en el Centro-Occidente de México. Es un entorno con
relieve de lomerios, con diversos grados de pendiente y algunos cerros que alternan con valles
fluviales rellenos principalmente con material aluvial igneo. La vegetacion dominante es el
matorral xerdfilo, compuesto por comunidades de especies arbustivas y suculentas (nopaleras)
(Miranda y Hernandez, 1963), tipicas de las zonas aridas y semiaridas (Rzedowski, 1978;
INEGI, 2002), organizadas en dos fases (Whittaker et al, 1979), la fase de manchdn
conformada por gremios de lefiosas y suculentas que alternan con la fase abierta compuesta
por zacates (Flores y Yeaton, 2000). Los sitios de estudio son terrenos privados y se dedican a
la cria de bovinos.

Se estudiaron especies y suelos de dos localidades de los extremos de un gradiente
climatico de noreste-suroeste en el centro de México. El extremo seco es Santiago (S)
localizado al noreste (a 350 km aprox. de Guadalajara), en el municipio de Villa de Arriaga,
San Luis Potosi (21°55" N; 101°23" W), el clima es seco-templado, con 430 mm de
precipitacion promedio anual, temperatura media anual de 17.5° C y elevacion de 2100 msnm.
El tipo de suelo es Xerosol haplico, la capa superficial es de color claro y son muy pobres en

humus (INEGI, 2002).
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Al suroeste (156 km aprox. de Guadalajara) se ubica el segundo sitio en Jalostotitlan
(J), en el municipio de Jalostotitlan, Jalisco (21°10°N; 102°28"W). Ahi el clima es calido-
templado subhumedo, con temperatura media anual de 19° C y 850 mm de precipitacion
promedio anual. El suelo en este sitio corresponde al Feozem haplico, son someros, con rocas
abundantes, oscuros y ricos en materia organica (INEGI, 1981). En ambos casos las
condiciones climaticas promedio presentan oscilaciones extremas, con afios muy secos 0 muy
himedos, y son mas drasticas en las regiones mas extremas del gradiente. Por ejemplo en el
2008, la precipitacion pluvial en S fue de 546 mm, mientras que en el 2009 solo cayeron 310
mm. También es frecuente que la precipitacion en J inicie dentro de mayo-junio, mientras que

en S puede iniciar incluso en agosto.

Especies bajo estudio

Las especies fueron elegidas con base en su abundancia en las localidades. Del sitio
seco (S) fueron seleccionadas: Opuntia streptacantha Lemaire, Acacia schaffneri (S. Wats.) F.
J. Herm. y Prosopis laevigata (Humb. et Bonpl. ex Willd). Para el sitio himedo (J) fueron:
Opuntia jaliscana Bravo, Acacia farnesiana (L.) Willd. y Acacia schaffneri. La floracion de
las especies lefiosas ocurre de agosto a octubre y la fructificacion de septiembre a noviembre.

En las suculentas, la floracion de ocurre de febrero a abril y la fructificacién de mayo a agosto.

Colecta de semillas y establecimiento de plantulas

En octubre de 2007 se colectaron 30 frutos de 10 individuos por especie en cada sitio.
Las semillas se extrajeron manualmente, se lavaron y se secaron a temperatura ambiente. Se
almacenaron a temperatura ambiente, en condiciones de oscuridad en bolsas de papel estraza

por seis meses. Previo a la germinacion, se realizé una escarificacion mecéanica para romper el
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letargo (Reyes et al, 2005; Silveria y Fernandes, 2006). La germinacion y crecimiento de
plantulas fue en charolas de unicel, en donde permanecieron 45 dias. Se utilizd suelo
comercial para invernadero que fue previamente esterilizado (en estufa de secado a 105°C) y
mezclado con peat moss (1:1). Despues de germinadas, las plantulas fueron trasplantadas a

macetas.

Disefio de tratamientos

Se utilizd un disefio factorial. Los factores estudiados fueron: luz (baja con sombra
inducida mediante una malla al 75% y luz alta); humedad (baja y alta a 30 y 60% de humedad
aprovechable, respectivamente) y fertilidad del suelo (baja y alta: suelo fuera de dosel o
abierto y suelo de dosel, respectivamente). Para efectos practicos en las cuadros de resultados
se enunciaran los factores por sus iniciales: radiacion = R, humedad = H y fertilidad = F;
asimismo, el nivel mayor se denotard como a = alto y el menor como: b = bajo. También para
diferenciar los resultados de A. schaffneri por sitio, al final de cada especie se agregara la

inicial del sitio para Jalostotitlan con (J) y para Santiago con (S).

El disefio experimental fue de parcelas subdivididas en bloques al azar con tres
repeticiones por tratamiento. La parcela grande corresponde a los niveles de luz y la parcela
chica a los niveles de humedad. Los factores fertilidad y especie se asignaron al azar dentro de
las parcelas chicas. Los niveles de humedad se aplicaron y controlaron durante el experimento
con base en el peso de las macetas (conociendo la humedad aprovechable a partir de la
capacidad de campo y el punto de marchitez permanente de cada suelo). Los niveles de
humedad se ajustaron mediante mediciones del contenido de humedad volumétrica con un

dispositivo electronico reflectrométrico (TDR, Campbell, modelo Hydrosense).
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Crecimiento de las plantulas

Las plantulas se trasplantaron a bolsas de plastico de 35 cm de largo por 15 cm de
ancho y 20 cm de didmetro. El peso seco se ajustd a 4 kg en cada una de ellas. La procedencia
del suelo fue de los dos sitios antes descritos y en correspondencia con los de colecta de
semillas. La fertilidad del suelo se valoré colectando suelo de los dos micrositios en cada sitio
de estudio. El suelo de fertilidad alta fue colectado bajo el dosel de cinco huizaches (Acacia
schaffneri) con cobertura similar en dosel (aproximadamente de cinco m de alto x seis de
ancho). El suelo de fertilidad baja se colect6 de la zona fuera de los doseles, en areas abiertas
cercanas a los huizaches, como muestras apareadas (Cuadro 2.1). El suelo se mezclo y tamiz6
para separar rocas y fragmentos gruesos de materia organica.

Las caracteristicas fisico-quimicas de los diferentes suelos se determinaron en tres
repeticiones por micrositio y localidad. Los atributos evaluados fueron: clase textural
(Bouyoucos, 1936), materia organica (Walkey-Black, 1934), pH (Bloom, 2000), capacidad de
intercambio catidénico (Grim, 1983), cationes intercambiables (Aguilar, 1988) y fertilidad
(Morgan, 1941). La capacidad de campo se evalud por el método de olla de presion y el punto
de marchitez permanente por membrana de presion (Richards, 1949). El control de los niveles
de humedad se hizo cada tres dias durante el experimento mediante técnicas gravimétricas y

TDR, como se explicé anteriormente.

Variables de respuesta

La tasa de crecimiento relativo (RGR, por sus siglas en ingles) mide el cambio de
biomasa por unidad de tiempo. Para estimarla se realizaron dos cosechas. La primera fue a los
30 dias de establecido el experimento (septiembre de 2008) y la segunda a los 90 dias. El peso

fresco de las plantulas en la primera cosecha se uso para corregir los pesos de maceta en el
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control de los tratamientos de humedad previos a la segunda cosecha. Se cosecharon tres
plantas por tratamiento. En las lefiosas las hojas, raices y tallos y en las suculentas el cladodio
y las raices, se separaron y se secaron en una estufa a 70°C hasta peso constante. El area
fotosintética se obtuvo mediante el analisis digital de las hojas de las especies lefiosas antes de
secarse y del area del tallo en las suculentas en un escaner marca HP G3010. Las imagenes
fueron analizadas con el software Sigma Scan/image (Jandel Scientific. 1993 Berkeley, CA.
USA).

La tasa relativa de crecimiento (RGR) y sus componentes morfologico: (LAR) y

fisiolégico: (NAR) se calcularon de acuerdo a Cardillo y Bernal (2005).

BT,-BT,), 2

RGR:(
T,-T, (BT,+BT,)

El componente morfoldgico es el cociente del area fotosintética (LAR, en inglés leaf
area ratio), es el total del area fotosintética por unidad de biomasa total, expresado en cm?® g™.
El componente fisioldgico es la tasa de asimilacion neta (NAR, en inglés net assimilation
rate), la cual es el incremento en el peso de la planta por unidad de area fotosintética:

BT,-BT,), 2

NAR:(
T,-T,  (AFT, +AFT,)

Donde: BTy BT, son el peso seco promedio de las plantas en las cosechas 1y 2; T; y
T, son el tiempo inicial y final de las dos cosechas; AFT; y AFT,, son el total del area
fotosintética en la primera y segunda cosecha. La RGR también se puede obtener mediante el
producto de LAR*NAR, expresado en mg™g™ dia™ (Cardillo y Bernal, 2005). En las lefiosas
se evallo el area de las hojas y en las suculentas el area del tallo; se tomaron como el area
fotosintética y la biomasa de las hojas fueron evaluadas como el area y la biomasa de los

tallos, respectivamente (Martinez-Berdeja y Valverde, 2008).



121

Tambiéen se evalud la RGR y sus componentes LAR y NAR. La variacion en NAR
caracteriza la plasticidad fenoldgica y la de LAR caracteriza la plasticidad morfologica
(Poorter y Garnier, 1999). El incremento en la irradiacion generalmente resulta en un
incremento en NAR y una disminucion de LAR. Esto sugiere que existe una compensacion
entre dichas variables. Los valores de RGR se pueden obtener por la diferente combinacion
entre LAR y NAR. Las especies mas plasticas tendran la variacion mas grande de LAR y

NAR, o ambos tienen el mismo grado de variacion.

Fluorescencia de la clorofila.

La eficiencia fotosintética actual del PSII (AF/Fy) se calculé mediante:

AFIFy = (FT=F) L

L _ =Ry

y la eficiencia cuantica potencial del PSII con Fm
Donde F, es la fluorescencia de la hoja adaptada a la oscuridad, F es la fluorescencia
de la hoja adaptada a la luz y Fn,” es la fluorescencia méaxima de la hoja adaptada a la luz
cuando se aplica un pulso de saturacion de luz actinica (Maxwell and Johnson. 2000;
Cavender-Bares y Bazzaz, 2004), se estimaron previo a la segunda cosecha en tres
repeticiones por tratamiento, con base en el registro de la fluorescencia de la clorofila. Las
mediciones se hicieron a las 5:00 am (pre-alba) y a las 12:00 pm (mediodia), con un
analizador portatil de fluorescencia (Mini-PAM, Photosynthesis Yield Analyzer, Walz,

Alemania).

La tasa de transporte de electrones (ETR) instantanea se calculé con base en

Ehleringer (1981):

ETR= Yield = PAR = 0.05 = 0.84 expresado en (umol m2s?)
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Donde PAR es la radiacion fotosintéticamente activa, 0.5 es un factor de distribucion
de energia entre el fotosistema | (PSI) y el fotosistema Il; 0.84 es un factor estandar de la
fraccion de luz absorbida por el tejido fotosintético.

Las temperaturas registradas durante el experimento a luz plena oscilaron entre 7.8 a
45.9°C, la densidad de flujo de fotones para la fotosintesis (DFFF) en los tratamientos con luz
oscilé de 177.56 a 2133 pmol m?d™, y la humedad relativa de 76.4% a 35.54%. En la parcela
con sombra la temperatura vari6 de 7.4 a 39.0°C, la DFFF fue de 55.35 a 166.77 pmol m2d™ y
la humedad relativa de 76.4% a 39.56%.

Andlisis estadisticos

La RGR, sus componentes (LAR y NAR) y la fluorescencia de la clorofila, se
evaluaron en diferentes categorias del esquema experimental usado: analisis de las especies en
el gradiente completo (entre sitios), analisis de las especies dentro de cada sitio, andlisis de las
especies dentro de grupos funcionales (lefiosas y suculentas) sin importar el sitio. También se
analizaron las especies por separado para conocer el efecto de los tratamientos.

Para cada especie se evaluaron los efectos de los niveles de luz, humedad y fertilidad
sobre RGR, sus componentes, y los parametros de la fluorescencia de la clorofila: Eficiencia
fotosintética actual y ETR. Para obtener la tasa de crecimiento relativo se hicieron las nueve
combinaciones posibles de las tres repeticiones de la cosecha 1 con las respectivas de la 2. De
esta manera se generaron nueve valores de RGR de los que se obtuvo un promedio por
tratamiento. Este procedimiento permitié disminuir la variacion de los valores en comparacion
con el procedimiento habitual de calcular la RGR con solo un par de datos. Los datos se
sometieron a un analisis para el cumplimiento de los supuestos del ANOVA, es decir,

normalidad y homogeneidad de varianzas. Para el ANOVA se siguio el modelo siguiente:
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Yijg =M+ P+ + (pg )n Componente de parcela grande
+ [ + (aﬂ)ij + (Sp)ijl Componente de sub-parcela

TV T (0‘7/)ik + (,37/),1( + (05,37/ )ijk + (SSp)in Componente de sub-subparcela
(i=1,2:j=1,2k=121=1,23)

Donde los errores respectivos de parcela grande, sub-parcela y sub-subparcela se
distribuyen como sigue: (pg)ii ~ N (0, 692, (SP)ijt ~ N (0, 65°) Y (3P)ijki ~ N (0, Gssp”). Es un
modelo de parcelas sub-sub-divididas, donde la parcela grande corresponde al factor luz, las
parcelas medianas (sub-parcelas) al factor nivel de humedad y las sub-sub-parcelas al nivel de

fertilidad y a la especie.

El ANOVA para analizar diferencias entre factores de tratamiento se realizo con el
software SAS (SAS 9.0 Institute, Cary NC, USA, 1999). Las variables que no cumplieron los
supuestos para el andlisis fueron transformadas, usualmente la transformacién logaritmica fue
la mas adecuada. Se utilizo la prueba de comparaciones multiples de Tukey para analizar la
significacion estadistica de las diferencias entre los distintos niveles de los factores estudiados
y sus interacciones. También se registré la R? del modelo que denota el porcentaje de varianza
explicada del caracter estudiado. Para explorar estos patrones de asociacién se ajustaron
ecuaciones de regresion lineal de RGR vs. NAR y RGR vs. LAR. Las ecuaciones de regresion
resultantes se usaron para estimar la relacion de plasticidad fisiolégica o morfoldgica con la
RGR a nivel de gradiente, sitio, grupo funcional y especie en combinacion con el nivel de luz.

Los datos de la Eficiencia cuantica actual, la tasa de transportes de electrones y la
densidad de flujo de fotones para la fotosintesis no presentaron normalidad, sin embargo, el

analisis de residuales cumplié los supuestos para aplicar MANOVA, es un modelo que analiza



124

la relacion entre dos 0 mas variables, el cual tiene como ventajas que analiza de manera

simultanea el comportamiento de multiples variables (Ramos, www4.ujaen.es)

Resultados

El analisis de suelos mostré diferencias entre sitios y micrositios. El analisis de
ANOVA de una via para nitrogeno amoniacal revel6 diferencias significativas entre sitios y
micrositios (F = 353.63, p <<01). En Santiago encontramos que el suelo de dosel fue seis
veces mas alto en N-NH; que el suelo abierto, pero en Jalostotitlan el suelo de dosel fue
solamente dos veces mas alto que en suelo abierto. Los suelos de dosel de ambos sitios no

mostraron diferencias (Cuadro 2.1).

Cuadro 2.1. Atributos de suelos por micrositio y localidad para Santiago en Villa de Arriaga,
San Luis Potosi y Los Vallejo en Jalostotitlan, Jalisco.

Jalostotitlan Santiago
Suelo Dosel Abierto Dosel Abierto
Textura Arena 56.93+1.7 | 6457+09 | 84.45 £0.6 | 73.58 +0.66
Limo 35.33+£0.88| 25.33+1.3 12 £0.6 12+2.0
Arcilla 8+21 11.1+1.1 | 355 +£0.001| 14.42 + 2.67
Materia organica % 12.1+34 28+04 6.64 1.3 | 2.25+0.38
pH 5.13+0.02 | 5.19+0.01 59 £04 4.85+0.6
Capacidad de intercambio catiénico | 47.33+6.4 | 16.1+1.14 | 30.25+4.4 | 10.29+0.43
Ca+Mg 846+14 | 3.78+0.26 | 7.03 +1.8 2.86 £ 0.94
Ca meqg/10| 6.64+137 | 247+0.1 | 521+128 1.56 £0.39
Cationes Mg 1.83+£0.12 1.31+£0.1 1.83 £0.57 1.76 £0.34
Na 0.88+0.001| 0.09+£0.02 | 0.15 +0.02 |0.066 +0.008
Intercambiables K meg/100 | 1.09 £ 0.05 | 0.67 £0.08 | 1.03 +0.14 | 0.445+ 0.63
N-NO; 185+0.001| 6+0.001 |228+0.001| 3.0+0.001
N-NH, 150+0.001 | 725+75 | 182 £0.001 | 35£0.001
P ppm 25+0.001 | 25+0.001 25+ 0.17 25+ 0.001
K ppm 2266 +23 |191.7+11.7| 250%0.1 250 £ 0.001
Ca ppm 1333+ 133 | 833+66.7 | 1400 +115 | 500 +0.001
Mg ppm 25+0.001 | 25+0.001 | 25+0.13 185+3.7
Fertilidad Mn ppm 225+10 5+ 0.001 15+5.7 5+ 0.001
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Tasa de crecimiento relativo (RGR)

La RGR se evalu6 en diferentes niveles: andlisis de las especies en el gradiente
completo (entre sitios), analisis de especies dentro de cada sitio, analisis de especies dentro de

grupos funcionales sin importar el sitio y analisis por especie.

Analisis de las especies en el gradiente completo (entre sitios)

La tasa de crecimiento relativo aumento significativamente como respuesta a la luz y la
humedad altas (F = 20.04, p<<0.01; F = 8.89, p<0.01; respectivamente). La fertilidad no
afecto significativamente a la RGR (F = 0.023, p>0.05). También encontramos diferencias
entre especies. Las suculentas y A. schaffneri (J) crecieron hasta 24% mas que A. farnesiana,
A. schaffneri (S) y Prosopis laevigata. Asimismo, se hallaron diferencias significativas en la
interaccion luz x fertilidad, especie x humedad y especie x fertilidad; la luz baja disminuyd la
RGR, mientras que la humedad mas baja y el suelo de dosel produjeron la disminucion del
crecimiento de A. schaffneri(S). La mayoria de las especies tuvo una RGR maés elevada cuando
hubo mayor disponibilidad de agua, con excepcion de P. laevigata que disminuyé su RGR en
el tratamiento de humedad alta. La interaccion fertilidad x especie afectd significativamente la
RGR; las especies A. farnesiana y A. schaffneri (S) disminuyeron su RGR en suelos de
fertilidad alta, mientras que en general el resto de especies lo aumento. En general, las
suculentas crecieron méas en el suelo de dosel, mientras que las lefiosas no respondieron al
cambio o disminuyeron su tasa de crecimiento relativo cuando aumento la fertilidad (Cuadro

2.3).
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Analisis de especies dentro de cada sitio

El andlisis por sitios en Santiago reveld diferencias como respuesta a los diferentes
niveles de radiacién, la luz alta incrementé 20% la RGR, mientras que la humedad y la
fertilidad no afectaron el crecimiento (F = 10.9, p<0.01; F = 3, p>0.05; F = 0.06, p>>0.05;
respectivamente). También entre especies encontramos diferencias estadisticas. El crecimiento
de las especies del sitio seco (S) mostraron, en promedio, hasta 11% menor crecimiento, que
las especies del sitio himedo (J). A. schaffneri (S) y P. laevigata mostraron los valores mas
bajos de RGR. Mientras que O. streptacantha mostrd los mas altos, crecié hasta 45% mas que
las lefiosas. La humedad alta, incrementd el crecimiento de O. streptacantha (1.15 veces) y en
mayor medida el de A. schaffneri (1.37 veces), mientras que en P. laevigata se redujo 15% (F

= 4.4, p<0.05) (Cuadro 2.3).

En Jalostotitlan, el nivel alto de luz incrementd la RGR en 10%. Mientras que la
humedad y la fertilidad no afectaron el crecimiento (F = 9.3, p<0.01; F = 3.73, p>0.05; F =
2.07, p>0.05; respectivamente). El andlisis entre especies también mostré diferencias
estadisticas. A. farnesiana fue la que, en promedio, tuvo la RGR mas baja. Respecto a ella O.
jaliscana y A. schaffneri crecieron 22% y 17% mas, respectivamente (F = 6.71, p<0.01). La
interaccion radiacion x fertilidad mostré diferencias (F = 7.45, p<0.01), el suelo de fertilidad
baja en luz baja disminuyé el crecimiento en 22%. También en la de especie x fertilidad hubo
diferencias, el suelo de fertilidad alta increment6 en 33% y 24% el crecimiento O. jaliscana y
A. schaffneri, respectivamente, mientras que en A. farnesiana lo redujo hasta en 67%.
También encontramos efecto significativo en la interaccion triple especie x fertilidad x
humedad. La respuesta indicd que A. farnesiana disminuyd 42% su RGR como respuesta a la

menor disponibilidad de agua y fertilidad alta, A. schaffneri se redujo 34% el crecimiento en el
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suelo de baja fertilidad y baja humedad, el mayor crecimiento lo presentd O. jaliscana con

58% en la combinacion de tratamientos humedad alta y fertilidad alta (Cuadro 2.3).

Anélisis por especie dentro de grupos funcionales sin importar el sitio

El anélisis por especie de las lefiosas mostrd diferencias como respuesta a los
tratamientos de radiacion, la luz alta aumentd la RGR en 16% (Cuadro 2.3), la humedad y la
fertilidad no afectaron la RGR. Entre especies también encontramos diferencias estadisticas (F
= 6.68, p<<0.01), las lefiosas de Jalostotitlan crecieron hasta 24% mas que las lefiosas de
Santiago. La interaccion especie X humedad mostré diferencias (F = 2.92, p<0.05), la
humedad baja disminuyd 28% el crecimiento de A. schaffneri (S) y en P. laevigata lo
incrementd en 17%, las demas especies no evidenciaron diferencias.

En las suculentas encontramos diferencias como respuesta a los tratamientos de luz,
humedad y fertilidad (F = 26.54, p<<0.01; F = 44.16, p<<0.01 y F = 63.11, p<<0.01;
respectivamente), la luz alta, humedad alta y fertilidad alta incrementaron en 12.5% el
crecimiento. También hubo diferencias en interacciones dobles, la RGR disminuyé 25% en luz
baja x fertilidad baja (F = 21.99, p<<0.01) y la luz alta x humedad alta incrementaron RGR en
20% (F = 7.46, p<<0.05). El andlisis entre especies no revelo diferencias. Sin embargo,
encontramos discrepancias en la interaccion triple: especie x fertilidad x humedad (F = 17.22,
p<<0.01), O. jaliscana, y O streptacantha aumentaron aproximadamente en 29% su

crecimiento como respuesta a la humedad alta y suelo de dosel (Cuadro 2.2).

Anélisis por especie

Los tratamientos de luz, humedad y fertilidad no afectaron el crecimiento de A.

farnesiana y A. schaffneri (J). Sin, embargo, A. schaffneri (S) y P. laevigata mostraron
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diferencias como respuesta a los tratamientos de luz; disminuyeron 18% su RGR en luz baja,
ademas, A. schaffneri (S) también redujo su crecimiento por efecto de la humedad baja. O.
jaliscana y O. streptacantha crecieron en promedio 15% y 10% mas respectivamente, en los
tratamientos de luz alta, humedad alta y fertilidad alta (Cuadro 2.2). Dentro de algunas
especies también hubo diferencia en interacciones dobles o triples. A. schaffneri (S) crecio
49% mas en luz alta x fertilidad baja, O. jaliscana disminuy6 su RGR en 24% en luz baja x
humedad alta y en 29% en luz baja y fertilidad baja, sin embargo, la humedad alta y fertilidad
aumentaron en 27% el crecimiento. En O. streptacantha encontramos que el crecimiento
aumento 27% en luz alta x humedad alta, pero disminuyo6 en 21% en luz baja x fertilidad baja,
sin embargo, la humedad alta y la fertilidad alta sin el efecto de la radiacion, aumentaron su
RGR en 22%, al combinarse los tres factores se reveld que en luz baja x humedad alta y la

fertilidad alta aumentaron su crecimiento hasta en 63% (Cuadro 2.2).

Componentes de la tasa de crecimiento relativo (RGR)

Cociente del area fotosintética (LAR)

Para el componente morfologico, el cociente del area fotosintética (LAR), solo se
describen los resultados de los promedios y el error estandar de la media por gradiente
completo (entre sitios), en el andlisis de especies dentro de grupos funcionales sin importar el
sitio para las suculentas, asi como el analisis por especies para O. jaliscana. Esto se debi6 a la

falta de normalidad de los datos, aun con varias transformaciones.

Analisis de las especies en el gradiente completo (entre sitios)
Los resultados generales indican que LAR aumentd 33% en el tratamiento de luz baja

(luz alta = 8.05 + 0.43, luz baja = 12.04 + 0.67). El suelo de dosel incrementd LAR en 10%
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(fertilidad alta = 10.5 + 0.58, fertilidad baja = 9.5 £ 0.62), en los tratamientos de humedad los

promedios fueron iguales.

Analisis de especies dentro de cada sitio

LAR aumenté como respuesta al tratamiento de luz baja en Jalostotitlan en 32% y en
Santiago en 34%, (Jalostotitlan: luz alta = 8.45 + 0.92, luz baja = 12.55 + 0.47; Santiago: luz
alta = 7.6 + 0.97, luz baja = 11.5 + 0.97). En Santiago el suelo de dosel incremento LAR en
12% (fertilidad alta = 10.1 £ 0.88, fertilidad baja = 8.9 £ 0.95), en los tratamientos de
humedad los promedios fueron similares. O. streptacantha mostré 64% mayor LAR (16.4 +
0.71), que las lefiosas (A. schaffneri: 6.2 + 0.36, P. laevigata: 5.9 = 0.35). En Jalostotitlan, la
humedad y la fertilidad revelaron promedios iguales, sin embargo, entre especies encontramos
que O. jaliscana mostré 56% mayor LAR (15.9 + 0.8), que la lefiosas (A. schaffneri: 7.07 +

0.3, A. farnesiana: 8.6 £ 0.21).

Analisis por especie dentro de grupos funcionales sin importar el sitio

Las suculentas no mostraron cambios en LAR como respuesta a los tratamiento de luz,
humedad y fertilidad Aunque entre especies O. streptacantha mostréo 3% mas asignacion de
biomasa al tallo que O. jaliscana (O. jaliscana: 15.9 £ 0.8 y O. streptacantha: 16.5 £ 0.7).

Las lefiosas mostraron diferencias estadisticas como respuesta a los tratamientos de luz y
fertilidad (F = 260.07, p<<0.01 y F = 27.15, p<<0.01; respectivamente). La luz baja aumento
LAR en 30%, mientras que en el suelo de dosel el aumentd fue del 11%, la humedad no mostro6
diferencias. También encontramos diferencias (F = 69.77, p<<0.01) entre especies; las
lefiosas de Jalostotitlan mostraron mayor adaptacion a la disminucién en la luz y aumentaron

el cociente del area fotosintética en 19%, mientras que en las lefiosas de Santiago fue solo del
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5%. Las especies mostraron diferencias al interaccionar con la radiacion y la fertilidad (F =
7.87, p<<0.01, F = 4.83, p<0.01; respectivamente). A. farnesiana mostré hasta 20% mayor
LAR en luz baja que las demaés lefiosas, en el suelo de dosel las lefiosas de Jalostotitlan en
comparacion con las lefiosas de Santiago, aumentaron en hasta en 30% su asignacion de

recursos a las hojas.

Analisis por especie

Todas las especies incrementaron su asignacion al area fotosintética como respuesta a la
luz baja (Cuadro 2.2). Sin embargo, las suculentas mostraron hasta 100% mayor LAR que las
lefiosas. A. farnesiana disminuyo LAR en 10% en el suelo de fertilidad baja, mientras que en
A. schaffneri (S) aumentd 8% en el tratamiento de humedad alta. P. laevigata y O.
streptacantha aumentaron LAR en 27% y 13%, respectivamente en suelo de dosel. LAR de A.
schaffneri (J) no fue afectada por los tratamientos de humedad ni de fertilidad (Cuadro 2.2).

También encontramos diferencias estadisticas de interacciones dobles. En A. farnesiana, la
luz alta y humedad baja disminuyeron 25% la asignacion de recursos a las hojas (F = 29.59,
p<<0.01). LAR en A. schaffneri (J) se redujo 30% como respuesta a la luz alta y la humedad
alta (F = 11.9, p<0.01) y en A. schaffneri (S) fue menor en 48% y 44% como efecto de la luz
alta x humedad baja y en luz alta x fertilidad alta, respectivamente (F = 43.06, p<<0.01; F
=26.22, p<0.01, respectivamente), también la humedad alta x fertilidad alta disminuyeron LAR
en 48% (F = 43.06, p<<0.01). Ademas, encontramos que la interaccién triple de luz alta x
humedad baja y fertilidad baja (F = 54.11, p<0.01) la redujo en 51%. Para P. laevigata la
combinacion de tratamientos luz alta x humedad baja mostré hasta 45% menor LAR (F =
12.85, p<0.01). Finalmente en la interaccion luz alta x fertilidad baja disminuyeron 40% el

LAR de O. streptacantha (Cuadro 2.2).
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O. jaliscana, presentd un patron de respuesta muy contrastante en los tratamientos de
luz por lo que su analisis se realizo por separado. Dentro del nivel alto de luz hubo diferencias
significativas de LAR en los tratamientos de humedad (nivel alto: 12.33 £ 0.3, nivel bajo: 10.8
+ 0.2; F = 26.0, p<<0.05). No hubo diferencias significativas para el factor fertilidad, ni para
su interaccion con la humedad. Dentro de los tratamientos de luz mitigada se observaron
diferencias significativas de LAR en los niveles de fertilidad (nivel alto: 19.4 £ 0.3, nivel bajo:
21.0 £ 0.4; F = 25.74, p<<0.01). Tambien se registraron diferencias significativas (F = 21.15,
p<0.01) de esta variable para la interaccion humedad x fertilidad. EI valor mas alto (22.0 +
0.5) de LAR vy distinto al resto, se presentd en la combinacion de niveles altos de humedad y
fertilidad; siguio el de humedad baja y fertilidad alta con 20.0 + 0.04, luego el de humedad
baja y fertilidad baja con 19.9 + 0.2, y por ultimo el de humedad alta y fertilidad baja con 19.0
+ 0.2. Los tratamientos de nivel de humedad no produjeron diferencias significativas como

efecto simple.

Tasa de asimilacion neta (NAR)

Analisis de las especies en el gradiente completo (entre sitios)

Las lefiosas alcanzaron una tasa de asimilacion neta hasta 100% mayor (0.0027 +
0.00013) que las suculentas (0.0014 + 0.00007). NAR aument6 43% como respuesta a la luz
alta (F = 142.08, p<<0.01), entre especies también encontramos diferencias estadisticas (F =
27.85, p<<0.01), A. schaffneri (J) y P. laevigata registraron la mayor NAR y O. streptacantha
la menor. Los tratamientos de humedad y fertilidad no mostraron diferencias. La tasa de
asimilacion neta aumenté mas del 50% en la combinacion de luz alta x suelo de fertilidad baja

(F = 7.55, p<0.01).
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Analisis de especies dentro de cada sitio

En Santiago NAR aument6 como respuesta a la luz alta y el suelo de menor fertilidad
(F = 73.19, p<0.01; F = 5.91, p<<0.05; respectivamente); mientras que los tratamientos de
humedad no afectaron NAR. Encontramos que NAR mostrd un patron similar que para el
gradiente y las lefiosas alcanzaron mas del doble de la tasa de asimilacion neta que O.
streptacantha (F = 33.04, p<<0.01). La interaccion especie x humedad mostr6 que la humedad
alta aumento la tasa de asimilacion neta en A. schaffneri (S) y O. streptacantha, mientras que
en P. laevigata la redujo.

En Jalostotitlan se encontré que por efecto de la luz alta, NAR aumento 37% (F =
127.23, p<<0.01); mientras que la humedad y la fertilidad no la afectaron. Entre especies A.
schaffneri (J) presentd la mayor NAR, A. farnesiana mostro valor medio y el més bajo lo
encontramos en O. jaliscana (F = 62.72, p<<0.01). La fertilidad al interaccionar con la luz
mostré un aumento de 47% en NAR como respuesta a la luz alta y el suelo abierto. También
las especies mostraron diferencias en interaccion con los factores de luz y fertilidad (F = 8.82,
p<<0.01; F = 10.92, p<<0.01; respectivamente), mientras O. jaliscana incrementé 12.5% su
tasa de asimilacion neta en suelo con mayor fertilidad, las lefiosas la disminuyeron en

promedio 14%.

Analisis por especie dentro de grupos funcionales sin importar el sitio

El ANOVA para lefiosas mostro diferencias entre los tratamientos de luz (F = 67.78,
p<<0.01); la luz alta aumento la tasa de asimilacion neta en 46%, mientras que la humedad y
fertilidad no la afectaron. Dentro de las lefiosas, las especies que alcanzaron mayor NAR

fueron Acacia schaffneri de ambos sitios y P. laevigata, mientras que A. farnesiana registro el
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menor valor (F = 4.44, p<0.01). Ademas, hubo diferencias significativas en la interaccion luz
X especie. En este caso P. laevigata mostrd el mayor valor de NAR por efecto de la luz alta.

En las suculentas no se realizd el andlisis estadistico por falta de normalidad. Sin
embargo, los resultados nos muestran que la luz alta aumentdé NAR en 42%. Los promedios
para los tratamientos de humedad y fertilidad fueron iguales asi como entre especies, sin

embargo, O. jaliscana presentd NAR 7% mayor que O. streptacantha.

Analisis por especie

En general todas las especies incrementaron su tasa de asimilacion neta como respuesta
a la luz alta (Cuadro 2.2). La NAR de A. farnesiana fue 25% mayor en suelo de fertilidad baja
que en suelo de dosel y los tratamientos de humedad no la afectaron. Sin embargo, en el
tratamiento fertilidad x humedad aumento 42%.También aumentd 46% en luz alta combinada
con el suelo de menor fertilidad y menor humedad. Para A. schaffneri (S) hallamos que NAR
aumento 13% en la mayor disponibilidad de humedad y 25% en suelo abierto (Cuadro 2.2).
Estas diferencias también se evidenciaron en las interacciones dobles: luz x humedad y luz x
fertilidad. Sin embargo, al combinarse los tres factores encontramos en la interaccion triple:
luz x humedad x fertilidad, y NAR aumenté hasta 84% en los tratamientos de luz alta x
humedad baja y fertilidad baja (Cuadro 2.5).

En A. schaffneri (J) encontramos que en la mayor disponibilidad de agua la tasa de
asimilacién neta se increment6 en 16% y en el suelo de dosel en 8% (Cuadro 2.2). En los
tratamientos de luz mitigada x suelo abierto y en humedad menor x fertilidad baja, NAR
disminuyd. Sin embargo, al combinarse los tres factores encontramos que en luz plena X

humedad mayor y suelo menos fértil, NAR se increment6 66% (Cuadro 2.5).
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P. laevigata revelo un aumento de 56% en NAR en suelo abierto cuando interactuo la
luz alta y la menor disponibilidad de humedad (Cuadro 2.2).

O. jaliscana mostré comportamiento muy diferente en los tratamientos de luz por lo
que se analizaron por separado. En luz alta, no hubo diferencias en los tratamientos de
humedad, pero si se revelaron diferencias entre los tratamientos de fertilidad, el suelo de dosel
aumento 10% NAR vy la interaccion humedad x fertilidad en 18%. El analisis por el
tratamiento de luz baja mostr6 diferencias en los tratamientos de humedad, la mayor
disponibilidad de agua y el suelo de dosel incrementaron NAR en 18%, respectivamente
(Cuadro 2.6).

En O. streptacantha encontramos que para los factores simples NAR aumentd como
respuesta a la luz alta, en la mayor disponibilidad de humedad y el suelo abierto (Cuadro 2.2).
NAR se incrementd hasta en 50% en los tratamientos de luz plena x humedad alta y en luz
plena x suelo abierto (Cuadro 2.5). Al combinarse los factores en la interaccion triple de luz x
humedad x fertilidad encontramos que en luz plena x humedad alta y fertilidad baja aumentd
la tasa de asimilacion neta, sin embargo, en luz mitigada NAR aumenté como respuesta a la
mayor disponibilidad de himedo y suelo mas fértil (Cuadro 2.5).

La variacion de RGR fue maés fuertemente dependiente del componente fisioldgico
NAR en suculentas y lefiosas, respectivamente (-0.0138 + 5.87 NAR; R? = 69.4; 0.00999 + 2.67
NAR; R? = 57.3) que del componente morfolégico LAR. (-0.0322 + 0.00594 LAR; R? = 33.7;
0.0228 - 0.000789 LAR; R? = 8.4).

Analisis de la fluorescencia de la clorofila en las especies en el gradiente completo (entre
sitios)

La eficiencia cuantica potencial (F,/Fn"), mostrd valores en promedio de 0.8 por lo

que se puede inferir que las especies no mostraron fotoinhibicion. El analisis multivariado de
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la eficiencia cuantica actual A F/F,), la tasa de transporte de electrones (ETR) y la densidad
de flujo de fotones para la fotosintesis (DFFF), mostraron diferencias significativas como
respuesta a los tratamientos de luz (F = 44.25, p<<0.01). En luz baja la eficiencia cuantica
actual fue 11% mayor en luz alta que en luz baja (luz alta: 0.64 + 0.01, luz baja: 0.71 + 0.01).
En luz alta la ETR fue 59% mayor en luz alta que en luz baja (luz alta: 87.3 £ 5.3, luz baja:
36.3 + 2.6). Los tratamientos de humedad y fertilidad no revelaron diferencias estadisticas.
Hubo diferencias estadisticas (F = 7.23, p<<0.01) entre especies, las suculentas presentaron
21% mayor eficiencia cuantica actual (AF/Fn) que las lefiosas (Cuadro 2.2) (Fig. 2.1).
También se encontraron diferencias entre especies en la tasa de transporte de electrones, las
lefiosas mostraron ETR mayor que las suculentas (Fig. 2.2).

Se encontraron diferencias significativas en la interaccion luz x especie (F = 3.04,
p<<0.01), P. laevigata fue afectada por la luz alta y disminuyo significativamente su AF/Fy,
las demas especies no fueron afectadas por el nivel de luz. Las especies A. schaffneri (S), O.
streptacantha y P. laevigata aumentaron su ETR en luz alta, las demas especies no mostraron
diferencias. También encontramos diferencias en ETR, la interaccion especie x humedad (F =
1.85, p<<0.05). A excepcion de O. jaliscana, las especies no mostraron diferencias en la ETR
como respuesta a ambos niveles de humedad. O. jaliscana mostré disminucion significativa

como respuesta a la baja humedad (Fig. 2.3).
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Para abreviaturas de especies ver Fig. 2.1.

Discusién

Tasa de crecimiento relativo (RGR)

Analisis de las especies en el gradiente completo (entre sitios)

Todas las especies crecieron mas en condiciones de luz alta. Sin, embargo,

encontramos claras diferencias en el crecimiento de lefiosas y suculentas. Las suculentas

crecieron entre 5y 27% mas que las lefiosas. Este resultado es contrario con la hipdtesis que

plantea que las especies de habitats con recursos limitados como las cactaceas son

generalmente consideradas como tolerantes al estrés (sensu Grime and Hunt, 1975) y

muestran RGR mas bajas que las especies de rapidos crecimiento (pioneras) (Chapin et al.,

1993; Lambers y Poorter, 1992).
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Analisis de especies dentro de cada sitio

Los resultados muestran importantes diferencias entre los sitios de estudio, las especies
del sitio con mayores recursos (Jalostotitlan) tuvieron mayores tasas de crecimiento relativo
que las especies del sitio con menores recursos (Santiago). Estos resultados estan de acuerdo a
los presentados por especies que crecen en sitios fértiles e infértiles (Chapin 111, 1980; Schulze
y Chapin Il1l, 1987). En Santiago, O. streptacantha respondié mas que las lefiosas al
incremento de humedad, estos resultados estan de acuerdo con la capacidad de las suculentas
para aprovechar la humedad del suelo (Nobel, 1980; Martinez-Berdeja y Valverde, 2008).
Mientras que en Jalostotitlan, s6lo A. farnesiana respondié negativamente a la adicion de
nutrimentos y crecié menos que O. jaliscana y A. schaffneri; es probable que la primera sea de
un estatus sucesional diferente a las dos anteriores y responda como aquellas especies estadio
serial inicial mas adaptadas a suelos infértiles (McAuliffe, 1988). Las plantulas de ambos
sitios fueron sometidas a los mismos niveles de luz y humedad, sélo el suelo fue diferente. Es
probable que las diferencias entre lefiosas reflejen adaptacion a las condiciones edaficas.

Mientras que las suculentas no mostraron diferencias.

Anélisis por especie dentro de grupos funcionales sin importar el sitio

La luz alta favorecié el crecimiento de ambos grupos funcionales. Al contrario de las
lefiosas, las suculentas crecieron hasta 25% mas en suelo con mayor fertilidad y con mayor
humedad. Estas diferencias interspecificas en el crecimiento como respuesta a gradientes de
fertilidad, podrian ser determinantes para la distribucion de éstas especies por su capacidad
para responder a la adicion de nutrimentos en suelos infértiles y tener mayor éxito en

diferentes habitats (Taub, 2002). La mayor disponibilidad de agua y nutrimentos son factores
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que se presentan bajo el dosel de nodrizas (Garcia-Moya y Mckell, 1970) y favorecen el
crecimiento de protegidas. Las suculentas mostraron mayor crecimiento como respuesta a la
humedad mas alta y el suelo de mayor fertilidad. Resultados similares a los encontrados para
otras cactaceas (Ruedas et al., 2000; Miquelajauregui y Valverde, 2010), lo que puede indicar
una mayor capacidad para la adquisicion de recursos (Arendt, 1997).

Estos resultados son un claro indicio de las diferencias en la capacidad de adaptacion

de las suculentas como protegidas y las lefiosas como nodrizas.

Analisis por especie

En las lefiosas, el suelo con mayor fertilidad afectd el crecimiento de A. schaffneri (S)
y A. farnesiana, otros estudios mencionan que este comportamiento es el resultado de la
selecciéon de especies en ambientes pobres en los cuales se favorece la conservacion de
recursos adquiridos (Grime y Hunt, 1975; Chapin, 1980; Van der Werf et al., 1993; Wright y
Westoby, 1999). Esta caracteristica también, les impide que logren éxito al competir en
habitats con suelos fértiles (Grime, 1979; Chapin, 1988; Grime, 1991). Ademas, la humedad
mas alta afectd el crecimiento de P. laevigata, esta es una caracteristica comun de especies
restringidas a ambientes soleados (Villar et al., 2008) por lo que esta especie es mas comun
encontrarlas funcionando como nodriza. A. schaffneri (J) no mostré respuesta clara en su
crecimiento por efecto de los tratamientos de humedad y fertilidad.

Acacia farnesiana y A. schaffneri (J) presentaron tasas de crecimiento relativo hasta
30% mayores que las de las lefiosas del sitio con mayor estrés (S). La mayor disponibilidad de
agua afectd positivamente el crecimiento de las suculentas y de A. schaffneri (S). En el caso de
Acacia schaffneri, la Unica especie que comparten los dos sitios, es probable que en el sitio

coNn menores recursos, se comporta como competitiva por el recurso limitativo, que en este
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caso es el agua, con las plantulas que se establezcan bajo su dosel y entonces las interacciones
de facilitacion se conviertan temporalmente en interacciones de competencia (Armas y
Pugnaire, 2005).

O. jaliscana mostr6 menor plasticidad por el cambio de luz y crecié 9% menos en luz
baja y 4% menos en la mayor disponibilidad de humedad que O. streptacantha. Sin embargo,
en luz baja, la mayor disponibilidad de humedad disminuyo en 10% la RGR de O. jaliscana,
mientras que en O. streptacantha la aumento. Ademas, el suelo de menor fertilidad afectd6 mas
el crecimiento de O. jaliscana que disminuyd en 17%, mientras que en O. streptacantha fue
del 12.5%. Estos resultados estan de acuerdo con otros autores que observaron aumento en el
crecimiento de suculentas al incrementar la fertilidad del suelo (Ruedas et al., 2000). Para esta
especie, en particular, parece ser que la fertilidad es clave para su establecimiento, ya que en
donde se distribuye, la humedad no es un factor limitativa. Ademas, es posible que el dosel sea
un refugio seguro contra los herbivoros, debido a que la ganaderia es una actividad muy
intensiva en la zona donde se distribuye (observacion personal). En cambio, para O.
streptacantha la clave es la mayor disponibilidad de humedad. Se esperaba que ambas
especies crecieran mas en luz baja por el papel que juegan las nodrizas en su supervivencia y
crecimiento (Godinez-Alvarez y Valiente-Banuet, 1998; Ruedas et al., 2000). Ambas especies
alcanzan RGR mas altas en luz plena que en luz baja, nuestros resultados estan de acuerdo por
los obtenidos en otros trabajos (Martinez-Berdeja y Valverde, 2008; Miquelajauregui y
Valverde, 2010). Sin embargo, las diferencias entre ambas especies muestran que O.
streptacantha esta mas adaptada como especie protegida.

Cuando se increment6 la disponibilidad de luz todas las especies asignaron mas
biomasa a la raiz y menos al area fotosintética (datos no mostrados). Sin embargo, dicha

asignacion vario entre sitios. Las lefiosas y suculentas del sitio con menores recursos (S),
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incrementaron la asignacion de biomasa a la raiz, hasta cuatro veces méas que las especies del
sitio con mayores recursos (J); estos resultados estan de acuerdo con los reportados por
Montgomery (2004).

Se esperaba que las suculentas mostraran altas tasas de crecimiento relativo en luz baja,
sin embargo, crecieron mas en la intensidad de radiacion mayor, por lo que puede considerarse
que la accion benéfica de la sombra por la cobertura, s6lo es temporal, cuando en las
condiciones abiertas hay deficit de humedad o de nutrimentos. El crecimiento de O.
streptacantha aumentd como respuesta a la luz alta y el suelo con humedad alta, nuestros
resultados son contrarios a los encontrados por Ruedas et al., (2000) en Mammillaria
magnimamma, al probar diferentes niveles de luz, nutrimentos y humedad, no encontraron
diferencias en la RGR por efecto de la interaccion entre la radiacion y el nivel de humedad. En
Opuntia jaliscana el suelo con alta fertilidad favorecio su crecimiento. La fertilidad es uno de
los factores principales que aumentan las probabilidades de sobrevivencia en las interacciones
de facilitacion (Garcia-Moya y McKell 1970; Pugnaire et al.1996b, 2004; Tirado y Pugnaire

2003)

Componentes de la tasa de crecimiento relativo

Componente morfoldgico (LAR)

En todas las especies LAR fue mayor en luz baja que en alta. Este patron fue
consistente a nivel de sitio, grupo funcional y especie. Sin embargo, Las lefiosas fueron
menos plésticas y evidenciaron menores cambios morfoldgicos que las suculentas. Las
primeras mostraron valores en LAR hasta dos veces menores que las suculentas por efecto de
la luz baja, estos resultados concuerdan con Poorter et al. (1995) donde un LAR bajo esta

relacionado con habitats improductivos. Estos patrones de crecimiento han sido observados
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también en otros estudios (Walters et al., 1993; Poorter el al., 1995; Reich et al., 1998;
Sanchez-Gomez et al., 2006a), en los que se ha observado que las especies méas adaptadas a
ambientes soleados, muestran menor asignacion a las partes aéreas y mayor reparto de
recursos hacia la raiz cuando son sometidas a menor cantidad de luz.

Las suculentas evidenciaron gran plasticidad morfoldgica, al incrementar la asignacion
de recursos hacia las hojas para aumentar el area fotosintética y captar mas luz en el
tratamiento de luz mitigada, lo que es considerado como una adaptacion que aumenta las
probabilidades de sobrevivir en ambientes con poca luz (Hoffmann y Franco, 2003) como
ocurre bajo el dosel de nodrizas. La respuesta de las plantulas protegidas (suculentas) para
mejorar la adquisicion del recurso mas limitativo (en este caso la luz), como el aumento en
LAR, es frecuente en especies adaptadas a ambientes mas heterogéneos (Bazzaz, 1996)
también es un indicio de especies que funcionan bien bajo la sombra (Reich et al., 1998) un
factor clave para las interacciones de facilitacion (Bertness y Callaway, 1994; Flores y Jurado,
2003). El aumento de las partes aéreas se reflejo en la disminucion de la proporcion
raiz:vastago en las suculentas, esta condicion es comun en especies adaptadas a la sombra
(Reich et al., 1998; Souza y Valio, 2002), mientras que las lefiosas asignaron mas biomasa a la
raiz (datos no mostrados), caracteristica de especies adaptadas a espacios abiertos (Poorter y
Lambers, 1998).

También encontramos resultados interesantes para O. jaliscana, la cual mostré una
respuesta diferente en los tratamiento de luz. En luz baja, O. jaliscana crecié mejor (valores
altos de LAR) en condiciones de fertilidad y humedad altos. Es decir, en sitios con
facilitacion. Con base en este patron de respuesta se puede decir que en sombra las suculentas

mostraron mayor crecimiento (valores altos de LAR) en condiciones de fertilidad y humedad
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altos, es decir, en sitios con facilitacion, sin embargo, O. jaliscana mostré 6% menor LAR que

O. streptacantha.

Componente fisiologico (NAR)

En todas las especies NAR fue mayor en luz alta que en luz baja. La disminucién de la
luz indujo la reduccidn de la tasa de crecimiento relativo porque al bajar el DFFF (Densidad
de Flujo de Fotones para la Fotosintesis) se disminuye la fotosintesis. Las lefiosas mostraron
valores de NAR hasta dos veces mayores que las suculentas, algunos autores mencionan que
las especies intolerantes a la sombra muestran altas tasas de asimilacion neta (Pons, 1977,
Souza y Valio, 2003; Montgomery, 2004). Ademas de la luz, la fertilidad fue clave en las
diferencias fisioldgicas entre especies. En suelo de fertilidad baja incrementdé NAR en la
mayoria de las lefiosas, ademas mostraron los valores mas altos en el cociente raiz/véastago
(datos no mostrados), lo que maximiza la toma de nutrimentos en suelos de baja fertilidad. Se
ha observado que especies que asignan mas recursos a la raiz son competitivamente mas
dominantes en hébitats con baja productividad (Tilman, 1988).

Encontramos diferentes respuestas de las especies entre sitios, mientras que en
Jalostotitlan la fertilidad en interaccién con la luz afecté NAR, en Santiago fue la humedad en
interaccidn con las especies. Estos resultados sugieren cuales son los recursos mas importantes
gue intervienen en la fisiologia de las especies estudiadas. Ademas dentro de las lefiosas, las
de Santiago mostraron mayor plasticidad fisiologica que las de Jalostotitlan por los cambios de
luz; las primeras disminuyeron cerca del 60% su tasa de asimilacion neta en respuesta de la luz
mitigada, en las especies de J fue de 52%. Estos resultados muestran que los cambios en las
lefiosas de S fueron méas dependientes de la ganancia de carbono por unidad de area

fotosintética (NAR). Esta respuesta pudo deberse a las diferencias de humedad y fertilidad que
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hay en ambos sitios (Montgomery, 2004). Algunos autores como Lortie y Aarssen (1996) y
Valladares et al., (2000), han sugerido que las especies con gran plasticidad fenotipica
reflejan adaptacion a altos niveles de luz.

Las suculentas mostraron menor plasticidad en NAR por efecto de los tratamientos. Se
ha sugerido que las especies tolerantes a la sombra muestran plasticidad limitada (Bazzaz,
1996), mientras que las pioneras, consideradas especies intolerantes a la sombra, muestran
mayor plasticidad fisiologica (Portsmuth y Niinmets, 2007). Las suculentas mostraron
diferencias en su respuesta fisiologica, mientras que O. jaliscana mostrO mayores cambios
debido al suelo mas fértil, en O. streptacantha los cambios se debieron a la mayor
disponibilidad de humedad.

Las variaciones en la tasa de crecimiento relativo se debieron en mayor medida al
componente fisiolégico NAR y solo una pequefia proporcion fue atribuida al componente
morfologico LAR. Estos resultados estdn de acuerdo con los mostrados por especies en
habitats con altas temperaturas que muestran mayor asociacion de RGR con NAR (Veneklass
y Poorter, 1998; Montgomery, 2004). Nosotros encontramos que en todos los niveles de
estudio y para todas las especies, RGR se correlacion6 mas fuertemente con la tasa de
asimilacion neta (NAR), y en menor medida con LAR. Sin embargo, en dichas correlaciones
se evidenciaron diferencias entre lefiosas y suculentas, mientras en las lefiosas la correlacion
fue positiva y en mayor medida con el componente fisiologico (NAR).

En las suculentas fue negativa y mas balaceada, es decir ambos componentes
contribuyeron con la tasa de crecimiento relativo. Este balance puede indicar que estas
especies se adaptan a ambientes heterogéneos con diferentes condiciones ambientales (por
ejemplo diferentes condiciones de radiacién solar) por lo que pueden explotar mayor cantidad

de recursos (Poorter, 1999). Es probable que estas especies en la fase de plantula, se
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comporten mas como especies tolerantes a la sombra que como especies adaptadas a la
sombra, con base a que los rasgos morfologicos estan mayormente correlacionados con la tasa
de crecimiento de especies tolerantes a la sombra y los rasgos fisiologicos con la tasa de
crecimiento de especies de ambientes bien iluminados (Valladares et al., 2002, Niinemets y
Valladares, 2004).

Al comparar los grupos funcionales con base en sus caracteristicas de crecimiento, es
evidente que las lefiosas se comportan como especies que se apropian de espacios abiertos
donde estan libres de la competencia por agua y nutrimentos. Una vez establecidas estas
especies, en la fase adulta toman el papel de nodrizas creando bajo su dosel micrositios
propicios para el establecimiento de plantulas de suculentas, especies dominantes del siguiente
estadio serial sucesional (Holzapfel y Mahall 1999; Butterfield et al., 2010) e iniciar
interacciones de facilitacion (Yeaton, 1978; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Flores y

Yeaton, 2000; Flores y Jurado, 2003).

Fluorescencia de la clorofila

La eficiencia cuéntica potencial (F,/Fn"), mostro valores promedio de 0.8 por lo que
ninguna especie presentd fotoinhibicion como respuesta a los tratamientos (Cavender-Bares y
Bazzaz, 2004).

Los niveles de luz afectaron la densidad de flujo de fotones para la fotosintesis (DFFF) y por
lo tanto se afectd la eficiencia cuantica actual A F/Fn) y la tasa de transporte de electrones
(ETR). En el tratamiento de luz baja aumenté la AF/Fn, pero disminuyeron la ETR y la
DFFF. Las lefiosas mostraron menor eficiencia cuantica actual que las suculentas, estos
resultados fueron contrarios a los encontrados por Souza et al. (2005) en especies seriales

tempranas y seriales tardias tropicales. Las suculentas mostraron valores de AF/Fn, muy
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superiores a los encontrados en otras suculentas (Hernandez-Gonzalez y Briones, 2007); sin
embargo, puede ser debido a las diferencias en la DFFF en el invernadero. Por otra parte no se
conocen datos de F,/Fn,~ para plantas C3 del desierto (Skillman, 2008). Los valores de ETR
mas altos fueron encontrados en condiciones de alta irradiacion, estos resultados son parecidos
a los encontrados por otros autores (Ribeiro et al., 2005), y como se esperaba, las lefiosas
mostraron ETR mayor que las suculentas. El nivel de humedad solo afecto el AF/Fq de O.
jaliscana que mostré estrés debido a la baja humedad (Cavender-Bares y Bazzaz, 2004), este

comportamiento es un indicador de estrés en plantas (Cavender-Bares y Bazzas, 2004).

Conclusiones

Nuestros resultados soportaron parcialmente la hipétesis de que las suculentas
funcionan como especies protegidas y las lefiosas como nodrizas; se encontraron evidencias
en el crecimiento de P. laevigata, A. farnesiana y A. schaffneri (S), que muestran que dichas
especies funcionan como nodrizas. Las suculentas mostraron caracteristicas morfolégicas y
fisiolégicas potenciales para funcionar como protegidas, sin embargo, mientras que en O.
jaliscana el suelo de dosel fue clave para su crecimiento, en O. streptacantha fueron tanto el
suelo mas fértil como la humedad.

Las lefiosas fueron mas eficientes en la utilizacion de la energia solar que las
suculentas. O. jaliscana mostrd estrés y debido a la baja humedad disminuyd su ETR.

Este trabajo aporta conocimientos fisioldgicos y morfol6gicos de lefiosas y suculentas
y su funcién como nodrizas o protegidas; ésta especies forman interacciones de facilitacion
dirigiendo la dinamica y sucesion de poblaciones en comunidades vegetales del Altiplano

Mexicano.



147

Bibliografia citada

Adams, W.W.1II and D., Demming-Adams. 1996. Energy dissipation and the xantthophyll
cycle in CAM plants. In K. Winter and J.A.C. Smith (Eds.), Crassulacean acid
metabolism: biochemistry, ecophysiology and evolution, 97-114. Spriger-Verlag,
Berlin, Germany.

Aguilar, S. A. 1998. Métodos de analisis de suelos. México: SMCS.

Arendt, J.D. 1977. Adaptative intrinsic growth rates: an integration across taxa. Quarterly
Review Biology 72:149-177.

Armas, C. and F.l., Pugnaire. 2005. Plant interactions govern population dynamics in a semi-
arid plant community. Journal of Ecology 93:978-989.

Bazzaz, F.A. 1996. Plants in changing environments: linking physiological, population and
community ecology. Cambridge University Press, Cambridge, U.K., 330 p.

Bertness, M.D. and R., Callaway. 1994. Perspective Positive interactions in communities.
Trends in Ecology and Evolution 9, 5:191-193.

Barnes, P.W. and S., Archer. 1999. Tree-shrub interactions in a subtropical savanna parkland:
competition or facilitation? Journal of VVegetation Science10:525-536.

Bisigato, A.J.; M.B. Bertiller; J.O. Ares & Pazos, G.E. 2005.Effect of grazing on plant
patterns in arid ecosystems of Patagonian Monte. Ecography 28:561-572.

Bloom, P. R. 2000. Soil pH and pH buffering. pp. B333 — B352. In: M. E. Sumner (ed.).
Handbook of soil science. CRC Press. Boca Raton, FL, USA.

Bouyoucos, G. J. 1936. Directions for Making Mechanical Analysis of Soils by the
Hydrometer Method. Soil Sci. 42(3).

Bradshaw, A.D. 1965. Evolutionary significance of phenotypic plasticity in plants. Advances
in Genetics 13, 115-155.

Bravo-Hollis, H., and H. Sanchez-Mejorada. 1991. Las Cactaceas de Meéxico. Vol 3.
Universidad Nacional Autobnoma de México, 643 pp.

Brooker R.W., and T.V. Callaghan. 1998. The balance between positive and negative plant
interactions and its relationship to environmental gradients: a model. Oikos 81:1.

Brooker, R.B. and Z. Kikvidze. 2008. Importance: an overlooked concept in plant interaction
research. Journal of Ecology 96, 4:-703-708.

Butterfield, B.J., J.L. Betancourt, R.M. Turner and J.M. Briggs. 2010. Facilitation drives 65
years of vegetation change in the Sonoran Desert. Ecology 91:1132-1139.

Callaway, R.M. 1995. Positive interactions among plants. The Botanical Review 6: 306-348.

Callaway, R.M. and L.R., Walker.1997. Competition and facilitation: a synthetic approach to
interactions in plant communities. Ecology 78, 7:1958-1965.



148

Callaway, R.M. and F.I., Pugnaire. 1999. Facilitation in plant communities. In: Pugnaire, F. I.
and Valladares, F. (eds), Handbook of functional plant ecology. Marcel Dekker Inc, pp.
623-648.

Callaway, R.M.; R.W Brooker.; P. Choler; Z. Kikvidze; C.J., R. Lortie; R. Michalet; L.
Paolini; F.1. Pugnaire; B. Newingham; E.T. Aschehoug; C. Armas; D. Kikidze and B.J.
Cook. 2002. Positive interactions among alpine plants increase with stress. Nature 417:
844-848.

Cardillo, E. y C.J. Bernal. 2005. Morphological response and growth of cork oak (Quercus
suber L.) seedlings at different shade levels. Forest Ecology and Management 9522:1-
6.

Cavender-Bares, J., and F.A. Bazzaz. 2004. From Leaves to Ecosystems: Using Chlorophyll
Fluorescence to Assess Photosynthesis and Plant Function in Ecological Studies. George C.
Papageorgiou and Govindjee (eds): Chlorophyll a Fluorescence: A Signature of
Photosynthesis, 73 7-755 pp.

Chapin, F S. 11l. 1980. The mineral nutrition of wild plants. Annual. Review. Ecology and
Systematic 11: 233-260.

Chapin, F.S. 111. 1988. Ecological aspect of plant nutrition. Advances Mineral Nutrition. 3:61-
191.

Cody, M.L. 1993. Do Cholla Cacti (Opuntia spp., Subgenus Cylindropuntia) use or need nurse
plants in the Mojave Desert? Journal of Arid Environments 24: 139-154.

Delagrange, S.; C. Messier; M.J. Lechowicz and P. Dizengremel. 2004. Physiological,
Morphological and allocational plasticity in understory deciduous trees: importance of
plant size and light availability. Tree Physiology 24:775-784.

De la Rosa-Manzano, E. 2008. Efecto de la luz y el agua en la germinacion y fotosintesis del
cacto epifito Rhipsalis baccifera (J.S. Miller) Stearn del bosque nublado. Tesis
Maestria. Instituto de Ecologia. 116 pp.

Del Pozo, A.H.; E.R. Fuentes; E.R. Hajek and J.D. Molina. 1989. Zonacién microclimatica
por efecto de los manchones de arbustos en matorral de Chile central. Revista Chilena
de Historia Natural.

Domingo, F.; L.,Villagarcia, A.J.; Brenner, & J.; Puigdefabregas. 1999. Evapotranspiration
model for semi-arid shrublands tested against data from SE Spain. Agricultural and
Forest Meteorology, 95, 67-84.

Ehleringer, J. 1981. Leaf absorptances of Mohave and Sonoran Desert plants.Oecologia. 49:
366-370.

Flores J, and E., Jurado. 2003. Are nurse-protégé interactions more common among plants
from arid environments? J. Veg. Sci. 14: 911-916.

Flores, F.J and R.1., Yeaton. 2000. La Importancia de la competencia en la organizacion de las
comunidades vegetales en el Altiplano Mexicano. Interciencia 25: 365-371.



149

Flores-Martinez, A., E. Ezcurra and S. Sanchez-Colon. 2004. Effect on Neobuxbaumia tetetzo
on growth and fecundity of its nurse plant Mimosa luisana. Journal of Ecology 82,
325-330.

Franco, A.C.; B. Herzog; C., Huebner; E.A., de Mattos; F.R., Scarano; E., Ball and U.,
Luettge U. 1999. Diurnal changes in chlorophyll fluorescence, CO2-exchange and
organic acid decarboxylation in the tropica. CAM tree Clusia hilariana. Tree
Physiology, 19:635-644.

Garcia Moya, E. and C.M., McKell. 1970. Contribution of shrubs to the nitrogen economy of a
desert-wash plant community. Ecology, 51: 81-88.

Griffiths, H. 1989. Carbon dioxide concentrating mechanisms and the evolution of CAM in
vascular epiphytes. In: Littge U. Ed. Vascular Plants as Epiphytes: Evolution and
Ecophysiology, Springer, Nueva YorK. USA.

Grim E. R. 1953.Clay Mineralogy. McGraw-Hill,New York, 190 pp.

Grime, J.P. and R. Hunt. 1975. Relative growth-rate; its range and adaptative significance in a
local flora. Journal of Ecology, 63:393-422.

Grime J.P.1979. Plant Strategies and Vegetation Processes. Wiley, Chichester.

Grime, J.P.; J.C. Crick, and J.E. Rincon. 1986. The ecological significance of plasticity. In
D.H. Jennings and A.J. Trewavas (eds) Plasticity in Plants. Company of Biologists,
Cambridge University Press, Cambridge.

Haslam, R.P.; A.L., Downie; M., Raveton; K., Gallardo; D., Job; K.E., Pallett; P., John;
M.AJ., Parry and J.O0.D., Coleman. 2003. The assessment of enriched apoplastic
extracts using proteomic approaches. Annals of Applied Biology, 143, 1: 81-91.

Hernandez-Gonzalez, O. and O., Briones. 2007. Crassulacean acid metabolism photosynthesis
in columnar cactus seedlings during ontogeny: the effect of light on nocturnal acidity
accumulation and chlorophyll fluorescence. American Journal of Botany 94, 8:1344-
1351.

Hobbie, S.E. 1992. Effects on plant species on nutrient cycling. Tree 7, 10:336-339.

Hoffmann, WA and A.C., Franco. 2003. Comparative growth analysis of tropical forest and
savanna woody plants using phylogenetically independent contrasts. J Ecol 91:475—
484.

Holzapfel, C. and B. E., Mahall. 1999. Bidirectional facilitation and interference between
shrubs and annuals in the Mojave Desert. Ecology 80, 5:1747-1761.

Instituto Nacional de Estadistica, Geografia e Informatica (INEGI). 1981. Sintesis geografica
del estado de Jalisco. Secretaria de Planeacién y Presupuesto, México. 306 pp.

Instituto Nacional de Estadistica, Geografia e Informatica (INEGI). 2002. Sintesis geografica
del estado de San Luis Potosi. 2da. Edicion. Secretaria de Planeacion y Presupuesto,
México.

Jennings, D.H. and A.J., Trewavas. 1986. Plasticity in Plants. (eds). Company of Biologists,
Cambridge, UniversityPress, Cambridge, U.K.


http://www.ingentaconnect.com/content/aab/annals;jsessionid=42tflq37frufr.alexandra�

150

King, A D. A. 2003. Allocation of above-ground growth is related to light in temperate
deciduous saplings. Functional Ecology 17:482-488.

Lambers, H., and Poorter H. 1992. Inherent variation in growth rate between higher plants: A
search for physiological causes and ecological consequences. Adv. Ecol. Res. 23, 187—
261.

Lambers, H.F and Chapin Ill and T. Pons. 1998. Plant physiological ecology. New York.540
Pp.

Liancourt, P., R.M. Callaway and R. Michalet. 2005. Stress tolerance and competitive-
response ability determine the outcome of biotic interactions. Ecology 86:1611-1618.

Lopez-Villavicencio M. 1999. Dinamica de la poblacion de Mammillaria magnimamma en la
Reserva del Pedregal de San Angel. Tesis de Maestria. Facultad de Ciencias, UNAM.
México, D.F. 96 pp.

McAuliffe, J.R. 1988. Markovian dynamics of simple and complex desert plant communities.
American Naturalist 131:459-490.

Maestre, F.T; S. Bautista, and J. Cortina. 2003. Positive, negative, and net effects in grass—
shrub interactions in Mediterranean semiarid grasslands. Ecology 12: 3186-3197.

Mahadev, B.C., and P.S. Nobel. 1988. Recovery of photosynthetic reactions after high-
temperature treatments of a heat-tolerant cactus. Photosynthetic Reseach.18:277-286.

Martinez-Berdeja, A.T. Varverde. 2008. Growth response of three globose cacti to radiation
and soil moisture: An experimental test of the mechanisms behind the nurse effect.
Journal of Arid Environments 72: 1766-1774.

Maxwell, K. and G.N., Johnson. 2000. Chlorophyll fluorescence-a practical guide. Journal of
Experimental Botany 51, 345:659-668.

Miquelajauregui, Y. y Valverde, T. 2010. Survival and early growth of two congeneric cacti
differ in their level rarity. Journal of Arid Environments 1-8.

Milchunas, D.G., and I. Noy-Meir. 2002. Grazing refuges, external avoidance of herbivory
and plant diversity. Oikos 99:113-130.

Miranda, F. y E. Hernandez X. 1963. Los tipos de vegetacion de México y su clasificacion.
Boletin de la Sociedad Botanica de México 28: 29-179.

Montgomery, R. 2004. Relative importance of photosynthetic physiology and biomass
allocation for tree seedling growth across a broad light gradient. Tree Physiology 24:
155-167.

Morgan, M.E. 1941. Chemical soil diagnosis by the universal soil testing system. Coonn.
Agric. Sta. Bull. 450, USA.

Moro, M.J.; F.l. Pugnaire; P Haase and J. Puigdefabregas. 1997. Effect of the canopy of
Retama sphaerocarpa on its understory in a semiarid environment. Functional ecology
11:425-431.

Niering ,\W.A.; R.H. Whittaker and C.H.Lowe. 1963. The saguaro: a population in relation to
environment. Science 142: 15-23.



151

Niinemets, U. & F. Valladares. 2004. Photosynthetic acclimation to simultaneous and
interacting environmental stresses along natural light gradients: optimality and
constraints. Plant Biology 6:254—-268.

Nippert, J.B.; R.A. Duursma and J.D. Marshall. 2004. Seasonal variation in photosynthetic
capacity of montane conifers. Functional Ecology. 18:876-886.

Nobel, P.S. 1980. Morphology, nurse plants, and minimum apical temperatures for young
Carnegiea gigantean. Botanical Gazete 141(2): 188-191.

Nogueira, A., Martinez, C.A., Ferreira, L.L., Prado, C.H.B.A. 2004. Photosynthesis and water
use efficiency in twenty tropical tree species of differing succession status in a
Brazilian reforestation. Photosynthetica 42: 351-356.

Oesterheld, M. and M. Oyarzabal. 2004. Grass-to-grass protection from grazing in a semi-arid
steppe. Facilitation, competition, and mass effect. Oikos. 107, 3:576-582.

Pickett, S.T.A. and P.S., White. 1985. The ecology of natural disturbance and patch dynamics.
Academic Press, New York, New York, USA.

Pons T.L.1977. An ecophysiological study in the field layer of ash coppice. Il. Experiments
with Geum urbanum and Cirsium palustre in different light intensities. Acta Botanica
Neerlandica 26, 29-42.

Poorter, H.; C.A.D.M. van de Vijver; R.G.A. Boot and H. Lambers. 1995. Growth and carbon
economy of a fast-growing and a slow-growing grass species as dependent on nitrate
supply. Plant and Soil 171:217-227.

Poorter, H. A. and Van der Werf. 1998. Is inherent variation in RGR determined by LAR at
low irradiance and by NAR at high irradiance? A review of herbaceous species. In:
Lambers H, Poorter H, Van Vuuren MMI, eds. Inherent variation in plant growth.
physiological mechanisms and ecological consequences. Leiden, Netherlands:
Backhuys Publishers, 309-336.

Poorter, H. and E. Garnier. 1999. Ecological significance of relative growth rate and its
components. In “Handbook of functional plant ecology”. (Eds. F.l. Pugnaire, F.
Valladares) pp. 81-120 (Marcel Dekker: New York).

Portsmuth, A. and U. Niinemets. 2007. Structural and physiological plasticity in response to
light and nutrients in five temperate deciduous woody species of contrasting shade
tolerance. Functional Ecology 21:61-77.

Pugnaire, F. |.; P. Haase, and b.J. Puigdefa. 1996b. Facilitation between higher plant species in
a semiarid environment. Ecology 77:1420-1426.

Pugnaire, F.l.; P. Haase and J. Puigdefabregas. 1996. Facilitation between higher plant species
in a semiarid environment. Ecology 77, 5:1420-1426.

Quijas S. 1999. Analisis demografico por edades de Mammillaria magnimamma en la Reserva
del Pedregal de San Angel. Tesis de Maestria. Facultad de Ciencias, UNAM. México,
D.F. 95 pp.

Reich, P.B.; M.B. Walters; M.G. Tjoelker; D. Vanderklein and D., Buschena. 1998.
Photosynthesis and respiration rates depend on leaf and root morphology and nitrogen



152

concentration in nine boreal tree species differing in relative growth rate. Functional
ecology 12:395-405.

Reyes-Aguero, J.A.; J.R. Aguirre Riveray J.L., Flores Flores. 2005.Variacion morfoldgica de
Opuntia (cactaceae) en relacion con su domesticacion en la altiplanicie meridional de
México. Interciencia 30, 8:476-484.

Richards, L. A. 1949. Methods of Measuring Soil Moisture Tension. Soil Science. 68:1-95.

Ribeiro, R.V.; G.M., Souza; R.F., Oliveira y E.C. Machado. 2005. Photosynthetic responses of
tropical species from different successional groups under contrasting irradiance
conditions. Revista Brasileira do Botanica 28:149-161.

Rousset, O. and J., Lepart. 2000. Positive and negative interactions at different life stages of a
colonizing species (Quercus humilis). Journal of Ecology 88:401-412.

Ruedas, M.; T. Valverde y S.C. Arguiero. 2000. Respuesta germinativa y crecimiento de
plantulas de Mammillaria magnimamma (Cactaceae) bajo diferentes condiciones
ambientales. Boletin de la Sociedad Botanica de México 66:25-35.

Rzedowski J. 1966. Vegetacion del Estado de San Luis Potosi, Meéxico. Universidad
Auténoma de San Luis Potosi. Contribuciones del Instituto de Investigacion de Zonas
Desérticas. No. 20,. 291 pp.

Sanchez-Gémez D, F., Valladares and M.A., Zavala. 2006a. Functional traits and plasticity
underlying shade tolerance in seedlings of four Iberian forest tree species. Tree
Physiology 26: 1425-1433.

SAS/Institute. 1999. SAS/STAT User’s guide version 8. Cary, N.C.: SAS Institute Inc.

Schulze, E.D. and F.S. Chapin Ill. 1987. Plant specialization to environments of different
resource availability. Ecological Studies, 61:120-148.

Silveira, F.A.O. and G.W., Fernandes. 2006. Effect of light, temperature and scarification on
the germinationof Mimosa foliolosa (Leguminosae) seeds. Seed Science. &
Technology, 34:607-614.

Skillman, J.B. 2008. Quantum yield variation across the three pathways of photosynthesis: not
yet out the dark. Experimental Botany 7:1647-1661.

Souza, R.P., and I.F.M., Vélio. 2003. Seedling growth of fifteen Brazilian tropical tree species
differing in successional status. Revista Brasileira. de Botanica 26, 1:35-47.

Taub, R.D. 2002. Analysis of interspecific variation in plant growth responses to nitrogen.
Canadian Journal of Botanical 80, 1:34-41.

Tewksbury, J.J. and J.D., Lloyd. 2001. Positive interactions under nurse-plants: spatial scale,
stress gradients and benefactor size. Oecologia 127:425-434.

Tielborger, K. and R., Kadmon. 2000. Temporal environmental variation tips the balance
between facilitation and interference in desert plants. Ecology 81, 6:1544-1553.

Tilman, D. 1988. Plant strategies and the dynamics and structure of plant communities.
Princenton University Press, Princenton, New Jersey, USA.



153

Tirado, R. & F.1 .Pugnaire. 2003. Shrub spatial aggregation and consequences for reproductive
success. Oecologia, 136, 296-301.

Valiente-Banuet A, and E., Ezcurra. 1991. Shade as cause of association between the cactus
Neobuxbamia tetetzo and the nurse shrub Mimosa luisana in the Tehuacan Valley,
México. Journal of Ecology 79, 961-971.

Valiente-Banuet, A.; F. Vite & J.A. Zavala-Hurtado. 1991. Interaction between the cactus
Neobuxbaumia tetetzo and the nurse shrub Mimosa luisana. Journal of Vegetation
Science, 2, 11-14.

Valladares, F. L.; E., Balaguer; E., Martinez-Ferri; E., Perez-Corona y E., Manriquez. 2002.
Plasticity, instability and canalization: is the phenotypic variation in seedlings of
sclerophyll oaks consistent with the environmental unpredictability of Mediterranean
ecosystems? New Phytologist 156: 457-467.

Van der Werf, A., M.; Van Nuenen; A.J.Visser, and H., Lambers.1993. Contribution of
physiological and morphological plant traits to a species competitive ability at high and
low nitrogen supply: a hypothesis for inherently fast- and slow-growing
monocotyledonous species. Oecologia 94:434-440.

Veneklaas, E.J. and L., Poorter. 1998. Growth and carbon partitioning of tropical seedlings in
contrasting light environments. In: Lambers H, Poorter H, Van Vuuren MMI (eds)
Inherent variation in plant growth. Backhuys, Leiden, The Netherlands, pp 337-361.

Vetaas, O.R. 1997. Micro-site effects of trees and shrubs in dry savannas. Journal of
Vegetation Science 3:227-344.

Villar, R., J., Ruiz-Robleto; J.L. Quero; H., Poortes; F. Valladares y T., Marandn. 2008. Tasa
de crecimiento en especies lefiosas: aspectos funcionales e implicaciones ecoldgicas.
En: Ecologia del bosque mediterraneo en un mundo cambiante (Segunda edicién).
Paginas 193-230.

Villers-Ruiz, L. and 1. Trejo-Vazquez. 1998. Climate change on Mexican forests and natural
protected areas. Interciencia, 23 1:10-19.

Walkley, A. and I.A. Black. 1934. An examination of the Degtjareff method for determining
organic carbon in soils: Effect of variations in digestion conditions and of inorganic
soil constituents. Soil Sci. 63:251-263.

Walters, M.B., E.L. Kruger and P.B. Reich. 1993 Growth, biomass distribution and CO2
exchange of northern hardwood seedlings in high and low light: relationships with
successional status and shade tolerance. Oecologia, 94:7-16.

Whittaker, R.H., W.A. Niering and M.D. Crisp. 1979. Structure, pattern and diversity of a
mallee community in New South Wales. Vegetatio. 39:65-79.

Wright, 1.J. and M. Westoby. 1999. Differences in seedling growth behavior among species:
trait correlations across species, and trait shifts along nutrient compared to rainfall
gradients. Journal of Ecology 87:85-97.

Yeaton , R.1.1978. A cyclical relatioship between Larrea tridentata and Opuntia leptocaulis in
the northern Chihuahuan desert. Journal of Ecology 65: 651-656.



154

Yeaton, R.l. and A. Romero-Manzanares. 1986. Organitation of vegetation mosaics in the
Acacia schaffneri-Opuntia streptacantha association, southern Chihuahuan Desert,
Mexico. Journal of Ecology 74:211-217.

En lo sucesivo para este capitulo, las abreviaciones de niveles de factores, sitios y especies son
como sigue: Luz plena = 1, luz mitigada, O; tratamientos de humedad: 1 = alta (60% de
Humedad aprovechable: HA), 0 = baja (30% de HA); tratamientos de fertilidad: 1 = alta (suelo
de dosel), 0 = baja (suelo de pastizal). Especies: Af (J) Acacia farnesiana, As (S) Acacia
schaffneri, As (J) (Acacia schaffneri, Oj(J) Opuntia jaliscana y Os(S) Opuntia streptacantha.



Cuadro 2.2. Promedios (+ EE) x 107 de la tasa de crecimiento relativo (RGR) (mg™g™dia™), promedios (+ EE) del cociente
del 4rea fotosintética (LAR) (cm? g), promedios (+ EE) x 10®) de la tasa de asimilacién neta (NAR) (mg/dia/cm?) y promedios
(x EE) de la eficiencia cuantica actual (AF/Fm”). Las letras en negritas denotan promedios con diferencia significativa (P <0.05).

Luz Humedad Fertilidad
Variable Especie 0 1 0 1 0 1
Af 1.7+01™ 1.9+01™ 1.7+01™ 1.8+01"™ 1.9+0.1™ 16+01"™
As(J) 1.9+0.2™ 2.2 +0.08™ 1.9+0.1™ 22+01™ | 20+015™ | 21+0.07™
As(S) 1.3+0.15° 1.8+0.2° 1.3+£0.2° 1.8 +0.15" 1.7+0.2° 1.4+0.1°
RGR 14+00%® | 17+01° 17+01" | 15+007° | 16+01° | 16+01"
Oj 2.0+0.01° 2.3+0.1° 20+0.1° 2.3+0.06° 2.0 £ 0.08" 2.4+ 0.06°
Os 2.2 +0.08° 2.4+0.1° 2.1+0.09° 2.4+0.02° 2.1+0.08 2.4+0.1°
Af 9.34 +0.2° 78402 8.7+04" 85+02" | 815+03" | 904+0.3"™
As(J) 7.9 +0.2° 6.1+0.2° 7.02+0.2™ 69+04™ | 677+03" | 7.15+0.3"
LAR  [As(S) 7.5+0.2° 46+0.2" 5.8 +05"™ 6.3+0.6™ 6.0 +0.4"™ 6.1+0.5"™
Pl 7.3+0.3° 45+0.3° 6.0 +0.4™ 6.0+0.6™ 5.1+0.5° 7.0+05°
Qij* 19.7+0.3 12.4+0.3 16.0+1.1 17.0+1.1 16.0+0.9 16.2+1.3
195+0.3" 13.7+05° 16.7+0.9™ 165+10" | 156+1.1° 18.0+0.7°
Af 1.8+0.1 23+01° 20+01"™ 2.0+02" 3.3+01° 1.8+0.1
As(J) 20+02° 34+0.1° 25+0.1° 3.0+04° 26+0.3° 2.8 £0.2°
As(S) 1.5+0.2° 41+03° 2.6+0.6" 3.0+0.3" 3.2+ 05" 2.4+04°
NAR 3.8+ 0.4° 20+0.1° 31+05° | 26+03° | 32+05° | 25+03°
oj* 1.0 + 0.06 2.1+0.04 1.6+0.2 15+0.1 15+0.2 1.6+0.2
Os 1.0 + 0.05° 1.8 +0.1° 1.3+0.07° 1.5 +0.2° 1.5+0.2° 1.3+0.1°
Af 0580027 | 062:0047 | 06£002° | 06£003° | 0620027 | 062003
As(J) 0.62+0.02° | 0.7+0.046" | 0.62+0.03" |0.68+0.022™ | 0.66 + 0.024™ | 0.63 + 0.03™
As(S) 0.62+0.025° | 0.7+0.015° | 0.64+0.02™ | 0.68+0.02™ | 0.66+0.02" | 0.65+ 0.02™
AF/F i PI 05+0.067° | 0.72+0.01° | 0.62+0.04" | 0.6+0.041"™ | 0.61+0.05® | 0.61+0.04™
0j 0.76 + 0.006% | 0.78 +0.009° | 0.77 £0.005™ | 0.76 +0.01™ | 0.78 +0.005" | 0.76 + 0.01°
Os 0.75+0.01% | 0.77 £0.007° | 0.78+0.004° | 0.75+0.01* | 0.77 £0.007™ | 0.76 + 0.01™
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Cuadro 2.3. Resultados de ANOVA para la tasa crecimiento relativo (RGR). Se presentan el cuadrado medio, valor de F y valor de
significancia para P (<0.05) en letras negritas. Abreviaciones L = Luz, H = humedad y F = fertilidad como siglas de los factores y sus

interacciones.

RGR c™m
L 1.63
H 0.36
F 4.11
L*H 1.69
L*F 0.92
F*H 4.55
L*H*E  0.14
R? 0.37

Af
F

1.0
0.2
2.6
11
0.6
2.9
0.9

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

As (J)

CM F

3.7 2.7
41 2.99
0.8 0.63
1.1 0.85
3.2 2.39
3.2 2.39
0.0 0.02
0.4

ns
ns
ns
ns
ns
ns
ns

As(S) PI
cm F P cCM F
19.17 7.88 0.013 5.49 4.46
1435 5.9 0.027 3.73 3.03
736 303 ns 00 00
001 005 ns 292 237
14.61 6.01 003 0.38 0.31
155 0.64 ns 0.01 001
605 249 ns 3.63 295
0.62 0.45

P

0.051
ns
ns
ns
ns
ns
ns

™M

Oj
F

P

3.9 120.3 0.000
3.85 118.8 0.000
9.68 298.5 0.000

0.19

591 0.

027

3.17 97.78 0.000
1.55 47.73 0.000

0.02
0.98

0.66

ns

Os
cM F P

2.02 9.41 0.007
5.85 27.24 0.000
4.53 21.06 0.0003
1.86 8.65 0.009
1.72 80 0.012
5.94 27.65 0.000
2.36 11.01 0.004
0.87

Efectos significativos (P < 0.05) se muestran en negritas en la columna del valor de P.

Cuadro 2.4. Resultados de ANOVA para el cociente del &rea fotosintética (LAR). Se presentan el cuadrado medio, valor de F y valor de
significancia para P (<0.05) en letras negritas. Abreviaciones L = Luz, H = humedad y F = fertilidad como siglas de los factores y sus

interacciones.

Af As (J) As (S) PI 0j Os
LAR

L 13.55 127.29 0.000 19.41 79.15 0.000 49.106 585.94 0.000 49.313 366.84 0.000 - 199.18 307.98 0.000
H 0.1849 1.74 ns 0.0818 0.33 ns 1.0295 12.29 0.003 0.0368 027 ns - 02959 046 ns
F 4767 4476 0.000 0.8983 366 ns 0.38 045 ns 13.683 101.79 0.000 - 26.7303 41.33 0.000
L*H 3.151 2959 0.000 2.919 11.9 0.003 3.6083 43.06 0.000 1.7269 12.85 0.002 - 2.4895 385 ns
L*F 0.0494 046 ns 0.0544 022 ns 21977 26.22 0.000 0.0065 005 ns - 75858 11.73 0.003
F*H 00348 033 ns 06074 248 ns 13659 16.3 0.001 0.1379 103 ns - 1.01871 158 ns
L*H*F 00335 032 ns 08895 0.36 ns 45345 5411 0000 0.1913 142 ns - 04338 0.67 ns
R? 0.93 0.86 0.98 0.97 - 096

Efectos significativos (P < 0.05) se muestran en negritas en la columna del valor de P.



Cuadro 2.5. Resultados de ANOVA para la tasa de asimilacion neta (NAR). Se presentan el cuadrado medio, valor de F y valor de significancia

para P (<0.05) en letras negritas. Abreviaciones L = Luz, H = humedad y F = fertilidad como siglas de los factores y sus interacciones.

Af As (J) As (S) Pl Oj Os
NAR

L 1.6E® 39.97 0.000 1.2E® 409.63 0.000 3.9E° 319.52 0.000 2.9 47.15 0.000 - 3.2E° 259.32 0.000
H 1.09° 0.03 ns 9.9E7 34.07 0.000 1.3E® 10.55 0.005 0.131 214 ns - 1.4E’ 11.43 0.003
F 1.67E° 41.25 0.000 2.7E7 9.46 0.007 3.2E° 26.28 0.000 0.434 7.07 0.017 - 2.8E’ 23.25 0.000
L*H 4.43E° 011 ns 4.4E® 151.49 0.000 1.9E° 1565 0.001 0.326 532 0.034 - 7.4E7 59.98 0.000
L*F 1.37E7 339 ns 46E7 158 0.001 1.1E® 879 0009 1.6E* 00 ns - 1.4E7 11.31 0.004
F*H 1.94E® 47.96 0.000 5.0E7 17.37 0.000 4.2E® 340 0.000 51E® 008 ns - 57E° 047 ns
L*H*F 2.22E7 548 0.032 14E® 47.21 0.000 6.1E° 50.08 0.000 0.125 205 ns - 90E® 734 0.015
R? 0.89 0.98 0.96 0.80 - 096

Efectos significativos (P < 0.05) se muestran en negritas en la columna del valor de P.

Cuadro 2.6. Promedios (+ EE) x 10° de la tasa de asimilacion neta (mg/dia/cm?) para

los factores principales e interacciones en O. jaliscana.

Luz alta Humedad Luz baja
1
0 2+0.14 0.9+0.05°
Humedad 2+£01™ 1.1+0.05°
F.p 0.01,>>0.05 22.12,<0.01
Fertilidad 1.9+0.1° 2+0.06° 1.9+0.02° 0.9+0.02°
21+0.1° 2.2+0.05" 1.8+0.04° 1.1+0.02°
25.17,<0.01 14.97,<0.01 225.45,<<0.01
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Capitulo 111
Supervivencia, crecimiento y acidez titulable de plantulas de Opuntia spp., en un

gradiente ambiental del Altiplano Mexicano: la importancia de los micrositios.

Resumen

Las condiciones de estrés que prevalecen en las zonas aridas y semiaridas pueden ser
limitativas para el establecimiento de las plantas, que a menudo restringen su establecimiento
a micrositios bajo la sombra de plantas adultas llamadas “nodrizas”. Sin embargo, algunas
nodrizas muestran etapas fenologicas que pueden afectar la cantidad de densidad de flujo de
fotones para la fotosintesis que reciben las plantulas que crecen bajo su dosel. Se analiza en
condiciones de campo, la importancia de los micrositios de establecimiento en la
supervivencia y crecimiento de las suculentas y la hipotesis del cambio en las interacciones de
facilitacion como dependencia del contexto. Con el objetivo de comparar en condiciones de
campo la supervivencia, el crecimiento y el contenido de acidez titulable en plantulas de
cuatro especies de Opuntia, como respuesta a tres micrositios en dos sitios extremos de un
gradiente de aridez. Se establecieron plantulas de Opuntia de 24 meses de edad, con
aproximadamente de 20 cm de altura. O. jaliscana y O. tomentosa proceden de Jalostotitlan
(sitio semiarido: SS) y O. streptacantha y O. leucotricha provienen de Santiago (sitio arido:
SA). Las cuatro especies de Opuntia fueron trasplantadas en el sitio semiarido: bajo el dosel
de lefiosas adultas; Acacia farnesiana y Mimosa monancistra, asi como en el area abierta
(pastizal), y en el sitio arido bajo el dosel de lefiosas adultas Acacia schaffneri y Dalea bicolor,
asi como en el area abierta. La supervivencia y el crecimiento de las plantulas de Opuntia se
registraron al mes (septiembre de 2009) y a los cinco meses, después del trasplante, en esta

ultima fecha se registro la acidez en las plantulas de Opuntia.
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Los resultados indicaron que después del primer mes todas las especies mostraron alta
supervivencia en todos los tratamientos. Sin embargo, a los cinco meses O. streptacantha en el
SA, mostrd baja supervivencia bajo el dosel de A. schaffneri. Mientra que en el SS fue O.
jaliscana la que presentd baja supervivencia en el espacio abierto. En el sitio semiarido, las
plantulas de O. streptacantha acumularon la mayor cantidad de acidos organicos en sus
tejidos, mientras que O. tomentosa presentd la menor cantidad. Los micrositios no afectaron la
delta acidez en las plantulas de Opuntia. En el SA la cantidad de DFFF afectd la acumulacién

de &cidos organicos en las plantulas de Opuntia.

Introduccion

La importancia de las interacciones entre plantas, depende de la productividad del sitio
(Bertness y Callaway, 1994; Bruno et al., 2000; Callaway et al., 2002, Bruno et al., 2003).
Cuando el estrés es severo prevalecen interacciones de facilitacion, mientras que cuando el
estrés es menor predomina la competencia. Ambos tipos de interaccion pueden operar
simultaneamente (Holzapfel y Mahall 1999; Maestre et al., 2003). EI predominio de una u otra
interaccion depende de las condiciones ambientales. Algunos estudios informan que la
importancia de las interacciones de facilitacion aumenta en afios secos y calidos comparados
con afios mas humedos (Greenlee y Callaway, 1996; Ibafiez y Schupp, 2000).

El aumento en la disponibilidad de humedad al presentarse afios mas lluviosos que lo
normal en ambientes aridos, o afios mas secos que el promedio en comunidades mésicas,
cambia el contexto en que se desarrollan las especies y puede cambiar también la importancia
de las interacciones (Greenlee y Callaway, 1996; Tielborger y Kadmon, 1997; Kitzberger et

al., 2000). La composicion en las comunidades vegetales esta fuertemente influenciada por el
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establecimiento de plantulas y su capacidad para sobrevivir y crecer en diferentes micrositios
(Grubb, 1977; Harper, 1977; Reader, 1991; Leishman, 1999), asi como por la integracion de
interacciones entre especies (Bertness y Callaway, 1994). Las condiciones tanto bidticas como
abioticas en que ocurren pueden variar en funcion de los factores ambientales involucrados,
como el estrés abiotico, el consumo por herbivoros, el ciclo de vida y las especies implicadas
(Grime, 1979; Bertness y Callaway, 1994; Goldberg y Novoplansky, 1997; Callaway, 1998).

Las condiciones de estrés que prevalecen en las zonas aridas y semiaridas pueden ser
limitantes para la incorporacion de muchas plantulas de suculentas a la comunidad vegetal,
que a menudo restringen su establecimiento a micrositios protegidos como la sombra de
nodrizas (Yeaton, 1978; Flores y Jurado, 2003; Valverde et al., 2004). De manera contraria, en
los espacios abiertos es raro su establecimiento (Smith y Nowak, 1990; Valiente-Banuet y
Ezcurra, 1991; Mandujano et al., 2002; Flores y Jurado, 2003).

Los factores ambientales involucrados en los micrositios a su vez influyen en las
respuestas morfoldgicas y fisiologicas de las plantulas (McAuliffe y Janzen, 1986; Yeaton y
Romero-Manzanares, 1986; Nobel, 1988). Por ejemplo, la germinacion y establecimiento de
Agave deserti es mas frecuente bajo nodrizas como Hilaria rigida (Franco y Nobel, 1988). El
dosel protege a las plantulas de la luz directa y de las altas temperatura que prevalecen en las
areas abiertas. También disminuye el déficit de agua y protege a las plantulas de los
herbivoros (Franco y Nobel, 1988; Sosa y Fleming, 2002; Flores y Jurado, 2003). El suelo
bajo la nodriza generalmente tiene mayor contenido de nutrimentos que el suelo de las areas
abiertas (Garcia-Moya y McKell 1970; Nobel, 1989; Hobbie, 1992; Pugnaire et al.1996;
Callaway y Pugnaire, 1999; 2004; Tirado y Pugnaire 2003), lo que induce a una mayor

supervivencia y crecimiento de las plantulas (Armas y Pugnaire, 2005).
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No obstante, los beneficios pueden ser parciales, debido las variaciones morfoldgicas y
fenoldgicas propias de las especies de nodrizas. La cantidad de luz que reciben las plantas que
se establecen bajo las nodrizas influye en su eficiencia fotosintética (Nobel et al., 1991),
debido a que el follaje denso limita la absorcion de CO, por disminucion de la densidad de
flujo de fotones para la fotosintesis (DFFF) (Miquelajauregui y Valverde, 2010). Por lo tanto,
es importante considerar el tipo de dosel de las nodrizas.

La cantidad de luz que reciben las plantas CAM afecta considerablemente el balance
entre la cantidad de CO, fijado y la acumulacion de acidos organicos (Nobel, 1981; Nobel y
Hartsock, 1983; Littge, 2004). En este contexto, los micrositios de establecimiento para
suculentas pueden representar el éxito en la supervivencia y crecimiento en éstas especies. Por
ejemplo Hernandez-Gonzalez y Briones (2007) observaron que en plantulas de Myrtillocactus
geometrizans, la mayor acidez se encontrd en condiciones de sombra. Sin embargo, dicha
condicion varia con la especie, ya que estos mismos autores demostraron que en
Neobuxbaumia tetetzo la acidez mas alta se registro en condiciones de alta radiacion. La
humedad también varia entre micrositios, en la época seca los sitios protegidos conservan mas
la humedad que los sitios expuestos (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991), en especies como
Kalanchoé daigremontiana se observé aumento en la acumulacion de acidos organicos cuando
disminuyd la humedad del suelo (Griffiths et al., 2002).

Se ha documentado la importancia de las interacciones de facilitacion entre adultas
lefiosas y suculentas juveniles y sus implicaciones en la dindmica de las comunidades del
Altiplano Mexicano (Yeaton, 1978; Yeaton y Romero-Manzanarez, 1986; Flores y Yeaton,
2000). No obstante, no se conoce el efecto de los micrositios protegidos como el dosel de

lefiosas adultas (nodrizas), comparado con el espacio abierto, sobre la supervivencia,
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crecimiento y metabolismo fotosintético de plantulas de suculentas (protegidas) en
condiciones naturales.

Las arbustivas y suculentas de este estudio se distribuyen en un gradiente, donde las
condiciones ambientales varian entre sitios y dentro de micrositios. Para evaluar estas
diferencias se usaron plantulas de Opuntia spp. El objetivo fue analizar la supervivencia,
crecimiento y metabolismo fotosintético de plantulas de Opuntia en micrositios, bajo dosel de
leguminosas adultas y en el espacio abierto en dos sitios con diferente régimen de
precipitacion.

Se busca encontrar evidencias en apoyo de la hipotesis que la facilitacion se presenta
con mayor frecuencia en el sitio mas seco. Esperamos que los efectos benéficos de las
nodrizas sobre las plantulas sean mayores en el sitio con mayor estrés abiotico, expresado
COmMOo mejor supervivencia, crecimiento y mayor acumulacion de acidez (los valores de acidez
altos, indican indirectamente la productividad o desempefio fotosintético de la fase oscura en
plantas CAM), en plantulas de Opuntia. A mayor disponibilidad de humedad pluvial
esperamos un menor efecto en las interacciones de facilitacion entre nodrizas y protegidas en

el gradiente de estudio.

Materiales y métodos

Descripcion de los sitios de colecta de semillas

El experimento se establecid, en campo, en un gradiente ambiental de noreste-suroeste
del Altiplano Mexicano. Se seleccionaron dos localidades contrastantes en condiciones
ambientales. El primer sitio (&rido) se localiz6 al noreste del gradiente en el predio

denominado Santiago, en el municipio de Villa de Arriaga, en San Luis Potosi (21°55" N;
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101°23" W; altura: 2100 msnm). Tiene clima semiseco-templado, con 387 mm de precipitacion
promedio anual, temperatura media anual de 12.5° C. El suelo es xerosol haplico, con capa
superficial de color claro y muy pobre en materia organica (INEGI, 2002).

Al suroeste del mismo gradiente, se ubica el segundo sitio (semiarido) en el predio Los
Vallejo en Jalostotitlan, Jalisco (21°10°N; 102°28°W; altura: 1772 msnm). El clima es calido-
templado sub-humedo, con temperatura media anual de 18.4° C y 789.3 mm de precipitacion
promedio anual (Cuadro 3.1). Los suelos son Feozem héplico, poco profundos con abundantes
rocas, oscuros y ricos en materia organica (INEGI, 1981).

La mayor precipitacion se recibe durante los meses de verano (aproximadamente el
60% en el NE y 70% en la zona SO). EI mes més caliente es mayo (con una amplitud de entre
28°C y 30°C en el NE y hasta 32°C al SO) y el mes mas frio es enero (variando desde 2°C a

4°C alo largo del gradiente).

Cuadro 3.1. Registro historico (1961-2009) y promedio anual (2009) de precipitacion y
temperatura en estaciones cercanas a los sitios de estudio a lo largo del gradiente
(CNA, datos inéditos).

Latitud Registro historico Ciclo 2009
Altitud  (Norte:N)

Estacion (msnm)  Longitud Lluvia Temrieratura Lluvia Temrieratura
Ceste:0) (™M) ¢c)  (mm) (°C)

Santiago, Villa 2363 21°44° N; 387 12.5 453 16.9

de Arriaga, 101°09°0

San Luis Potosi

Jalostotitlan, 1772 21°10°N; 689.3 18.4 584.2 18.4

Jalisco 102°28°0

El tipo de vegetacion en ambos sitios es matorral crasicaule, variando en composicion
de especies (Rzedowski, 1966). Este tipo de matorral presenta comunidades vegetales

organizadas en dos fases, una de ellas la conforman especies lefiosas y suculentas y la otra fase
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dentro de una matriz abierta de hierbas y pastos (Flores y Yeaton, 2000). Su distribucion
alcanza al norte y centro de México y es el tipo de vegetacion mas extendido en México,
cubriendo cerca del 40% de la superficie (Rzedowski, 1978). La altura promedio de la fase de

lefiosas variade 2 a5 m.

Este matorral también llamado “nopalera” estd compuesto con varias especies de
Opuntia sensu stricto (Miranda y Hernandez, 1963). Janzen (1986) lo describe como una
comunidad natural compuesta por varias especies de Opuntia de hasta 4 m de altura, formando
mosaicos monoespecificos o en mezclas con géneros como Yucca, Acacia, Mimosa, Dalea, y
Prosopis, entre otros. En el gradiente de estudio, por lo general, los terrenos son privados y se

dedican a la cria de ganado bovino.
Seleccion de especies para experimento en campo

Se seleccionaron en campo especies que funcionan como nodrizas. En el sitio arido
fueron plantas adultas de Acacia schaffneri y Dalea bicolor y en el sitio semiarido Acacia
farnesiana y Mimosa monancistra (Cuadro 3.2). Esta eleccion se hizo con base en un
muestreo previo en campo, en donde observamos que bajo su dosel hubo mas establecimiento
de plantulas de Opuntia; ademas difieren en la cantidad de luz que dejan pasar a través de su
dosel (Cuadro 3.3). Las especies de Opuntia se eligieron mediante un pre-muestreo en los
sitios de estudio, en donde observamos cuales eran las se establecian con mayor frecuencia
bajo el dosel de las nodrizas. Dos especies provienen de Jalostotitlan: Opuntia jaliscana y O.

tomentosa y dos especies provienen de Santiago: O. leucotricha y O. streptacantha
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Colecta de semillas de Opuntia y establecimiento de plantulas en campo

En octubre de 2007 se colectaron 30 frutos de 10 individuos diferentes de cada especie
de Opuntia en cada sitio. Las semillas se extrajeron manualmente, se lavaron, secaron y
almacenaron durante cinco meses en bolsas de papel estraza en condiciones de oscuridad y
temperatura ambiente. Antes de la germinacion, se escarificaron mecanicamente para romper
el letargo (Reyes et al., 2005; Silveira y Fernandes, 2006).

Se sembraron 300 semillas de cada especie en contenedores de unicel con suelo
comercial para invernadero, previamente esterilizado (secado en horno a 105°C) y mezclado
con peat moss (1:1). Dentro del invernadero la temperatura oscilo entre 7.8°C a 45.9°C. Las
plantulas crecieron en un invernadero en igualdad de condiciones de abril de 2008 a agosto de
2009. La intensidad luminosa fue de 2133 pmol s, y la humedad relativa de 76.4% a 35.54%.
En adelante el sitio arido se nombrard como SA y el semiarido como SS. Los micrositios
como: Acsh (Acacia schaffneri), Dabi (Dalea bicolor) y ab (&rea abierta); Acfa (A.
farnesiana), Mimo (Mimosa monancistra), ab (area abierta),de cada sitio respectivamente.

Se trasplantaron al campo 100 plantulas de cada especie de Opuntia. Los micrositios
seleccionados el SA fueron: 1) area abierta, 2) bajo el dosel de Dalea bicolor y 3) bajo el dosel
de Acacia schaffneri. En el SS, los micrositios seleccionados fueron: 1) area abierta, 2) bajo el

dosel de Acacia farnesiana y 3) bajo el dosel de Mimosa monancistra (Cuadro 3.2).

Cuadro 3.2. Especies de nodrizas y protegidas seleccionadas para el estudio.

Nodrizas Protegidas

Acacia schaffneri (S. Wats.) F. J. Herm. Opuntia jaliscana Bravo
Dalea bicolor Humb. & Bonpl. ex Willd. Opuntia leucotrica DC

Acacia farnesiana L. Opuntia streptacantha Lemaire

Mimosa monancistra Benth. Opuntia tomentosa Salm-Dyck
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Bajo cada nodriza y en el area abierta se trasplantaron sistematicamente cinco plantulas
de las cuatro especies de Opuntia, con cinco repeticiones por especie (n = 20 plantulas). El
disefio experimental fue completamente al azar. El arreglo de tratamientos utilizado para
evaluar la supervivencia, el crecimiento y la acidez titulable de las plantulas fue factorial de 3

X 4, con tres micrositios y cuatro especies de Opuntia por sitio.

Las unidades experimentales fueron las plantulas de Opuntia distribuidas alrededor de
la nodriza aproximadamente a 40 cm del tronco y con un espacio de 15 c¢cm entre ellas,
procurando representar todas las exposiciones del dosel para las especies implantadas. Este

mismo arreglo espacial se establecio para los micrositios de area abierta.

Cuadro 3.3. Atributos bidticos de micrositio en las localidades de estudio, Rancho Los Vallejo
en Jalostotitlan, Jalisco y Rancho Santiago en Villa de Arriaga, San Luis Potosi.

Jalostotitlan, Jal. Santiago, Villa de
Arriaga, S.L.P.
Caracteristicas Acfa Mimo Area Acsh Dabi Area
abierta abierta
Densidad (Ind/Ha) 2.500 1258 525 2.858
Altura (m) 1.90-2.50 1.0-1.70 2.50-5.0 1.0-1.50
Cobertura porzindividuo 2-4 4-8 5-10 1-3
(m)

Cobertura (%) por 54/62 20/71 65/89 35/56

individuo por época del
afio (seca/lluvias)

Porcentaje de plantulas de 8 13 7 38 17 53
Opuntia bajo el dosel de

lefiosas adultas (en un

transecto de 100 metros).

Abreviaciones de Micrositios: Acfa (Acacia farnesiana), Mimo (Mimosa monancistra, Acsh (Acacia schaffneri), Dabi
(Dalea bicolor).

La supervivencia y el crecimiento de las plantulas se registraron en dos fechas, a los 30

dias y a los 181 dias después del trasplante. Ademas se evaluaron en porcentaje los dafios
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causados por consumo de herbivoros. El crecimiento de las plantulas se evaluo en las mismas
fechas de registro que la supervivencia. Se registro la altura (cm) de los cladodios y el area de
la base del tallo (cm?). El anélisis estadistico se realizé con el incremento en la longitud del
tallo (ILT) y el incremento en el grosor de la base del tallo (IBT), los cuales se obtuvieron con
la diferencia en el crecimiento entre la fecha 1 (a los 30 dias después del trasplante) y la fecha

2 (181 dias después del trasplante.

Acidez titulable

El nivel de acidez del clorénquima en las plantulas de Opuntia, mide el contenido de
acidos organicos como el malato. Se determin6 en campo siguiendo el método propuesto por
Zotz y Andrade (1998), con tres repeticiones en cada tratamiento (micrositio X especie de
Opuntia). Las muestras se colectaron a las 18:00 horas y a las 8:00 del siguiente dia, con un
sacabocado de 0.5 cm de didmetro, inmediatamente fueron conservadas en alcohol etilico al
60% Yy en hielo. La concentracion de &cidos organicos se determind con base en Zotz y
Andrade (1998). Las muestras fueron maceradas, hervidas por 5 minutos y filtradas para
obtener el extracto liquido. El extracto liquido se titul6 con NaOH 0.005 N, la acidez total se

calculo mediante la siguiente formula:

I NaOH * 0.005

————— %1000
area del tejido

Acidez titulable =

En esta expresion 0.005 es la normalidad del NaOH. Los resultados fueron expresados
como concentracién de acidez total en milimoles de H m™. Se supone que las fluctuaciones
en la acidez podrian reflejar la acumulacion nocturna y el consumo diurno de acido malico

(Winter y Smith, 1996).
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Condiciones ambientales en micrositios.

En cada sitio de estudio, se evaluaron la temperatura y la humedad relativa utilizando
dispositivos portatiles HOBO H08-004-02 (onset Computer Corporation, Massachusetts,
U.S.A)). La densidad de flujo de fotones para la fotosintesis (DFFF) se midié con un
cuantémetro LI-250 Light Meter (Li-Cor Inc. Lincoln Nebraska, E.U.A.). Las mediciones se
hicieron a la altura de las plantulas, cada dos horas de 9:00 a 15:00 horas para representar un
dia de la epoca humeda (septiembre 6 de 2009) y de la época seca (febrero 2 de 2010). Se

realizaron tres repeticiones por micrositio.

Para evaluar la humedad del suelo se colectaron tres muestras (con un peso
aproximado de 300 g) por micrositio (debajo de las nodrizas y en abierto) hasta una
profundidad de 10 cm, en la época de lluvias (septiembre 6 de 2009) y en la época de secas
(febrero 2 de 2010). EI contenido de humedad se obtuvo mediante el método gravimétrico.
Las muestras se pesaron en fresco y se secaron luego en una estufa a 105°C por 48 horas hasta

obtener el peso seco del suelo por diferencia del peso del agua (Fetter, 2001).

Anélisis estadistico

Los analisis estadisticos para las variables ambientales se realizaron por cada sitio
debido a que en cada localidad los micrositios fueron diferentes. En algunos casos dentro de
cada sitio, el analisis se hizo por época del afio debido a que encontramos diferencias
evidentes para algunos factores, dicha informacion fue verificada por el gréfico de distribucion
correspondiente. Los anélisis fueron realizados con los datos obtenidos a las 12:00 horas
tomando en cuenta la hora del dia en que la temperatura puede afectar mas las plantulas y la

radiacion es directa.
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En el sitio arido (SA), el andlisis para la temperatura, la densidad de flujo de fotones
para la fotosintesis (DFFF) y la humedad relativa (HR), se realiz6 separando la época del afio.
En cada época, ademas, se realizd un analisis por micrositio, que en este caso fue un analisis
para Acacia schaffneri y otro para los micrositios (Dalea bicolor y el area abierta). La razén
principal fue que debido a que D. bicolor pierde completamente su follaje en la época de
estiaje (ademas es consumido por herbivoros, observacion personal), por lo que presento
condiciones de temperatura y DFFF parecidas al micrositio abierto. En este caso se aplicé la
prueba de t de Student para dos muestras (o = 0.05). Mientras que para el periodo de lluvias se
separ0 el micrositio abierto de los otros dos micrositios (Dalea bicolor y A. schaffneri), debido
a que D. bicolor muestra su follaje en plenitud. Para estos analisis se utilizd la prueba de t de
Student (a. = 0.05).

En el sitio semiarido (SS) la temperatura mostrd un patron distinto a los micrositios de
del sitio arido. En la época seca se analizaron todos los micrositios mediante un ANOVA de
una via (micrositios). Sin embargo, para la estacion de lluvias se analizaron los micrositios A.
farnesiana y el area abierta, separando a M. monancistra. El anélisis para los micrositios fue
mediante la prueba de t de Student (a = 0.05). La DFFF se analizo para las dos epocas
mediante un ANOVA de tres vias (época x micrositio x especie de Opuntia).

La humedad relativa y la humedad del suelo se analizaron por sitio con ANOVA de
tres vias (época x micrositio x especie de Opuntia).

Para evaluar el efecto de las nodrizas sobre la supervivencia y dafios por consumo de

herbivoros entre sitios y micrositios se realizd una prueba de X°, para probar si la

supervivencia y el consumo de plantulas de las distintas especies es independiente del

micrositio. El anélisis se realizd considerando el numero de plantulas muertas y vivas como
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factor de columna y el micrositio de establecimiento como factor de hilera. Los datos de
crecimiento de las plantulas de Opuntia fueron analizados mediante ANOVA de dos vias

(micrositio y especie) por sitio.

El analisis de la acidez titulable para las plantulas de Opuntia se separ0 por sitios y por
periodo de registro (en la mafiana y en la tarde), mediante un ANOVA de dos vias (micrositios
X especies de Opuntia). Las variables que no cumplieron los supuestos para el analisisde
varianza fueron transformadas, usualmente con la transformacion logaritmica. Se utilizo la
prueba de comparaciones multiples de Tukey para analizar la significancia estadistica de las
diferencias entre los distintos niveles de los factores estudiados y sus interacciones. Todos los

analisis fueron realizados con el paquete estadistico SAS (1999).

Resultados

Condiciones ambientales en micrositios

A. schaffneri del SA, fue el micrositio que mas amortigud las temperaturas extremas
durante la época seca. En promedio bajo su dosel se registraron 15°C menos que bajo la
cobertura de D. bicolor y en el area abierta. EI analisis entre D. bicolor y area abierta mostro
diferencias significativas en la temperatura (t = 3.34, p<0.05); a pesar de la falta de follaje en
D. bicolor hubo 3°C menos que en el area abierta. En la época de lluvias también hubo
diferencias entre micrositios (F = 30.31, p<<0.01). Bajo el dosel de D. bicolor hubo, en
promedio, 2.5°C mas temperatura que bajo del dosel de A. schaffneri (Fig. 3.1).

Las temperaturas mas altas en el SS en la estacion seca, se presentaron en el &rea

abierta y bajo el dosel de M. monancistra. Bajo el dosel de A. farnesiana hubo en promedio
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4°C menos que en los dos micrositios anteriores (F = 6.96, p<0.05). En la época de lluvias
tambiéen hubo diferencias entre los micrositios (F = 6.96, p<<0.05), en el area abierta la
temperatura fue 4°C mayor que debajo del dosel de A. farnesiana. La menor temperatura se
registro bajo el dosel de M. monancistra y fue en promedio 12°C menor que los otros dos

micrositios (Fig. 3.2).

55

50 5 ;
45 o =
© 40
g
E A |
S 35
8 o)
IS Q
S 30 E 2
= O Acsh-S
O Dabi-S
25 4 2 3 A ab-S
k3 ® Acsh-LI
20 - ®m  Dabi-Ll
A ab-Ll
15 ———— 7+ —
8:00 10:00 12:00 14:00 16:00
Tiempo

Figura 3.1. Temperatura promedio en °C (+ EE) en los micrositios del SA. Epoca de secas (S)
y época de lluvias (LI).
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Figura 3.2. Temperatura promedio en °C (x EE) en los micrositios del SS. S = época de secas
y LI = época de lluvias.



170

En el SA en la época seca no hubo diferencia en la densidad del flujo de fotones para la
fotosintesis entre los micrositios D. bicolor y el area abierta. Al comparar la DFFF que se filtra
en estos dos ultimos con la radiacion que es interceptada por el dosel de A. schaffneri, se
encontré que ésta Ultima permite pasar el 14% de la radiacion total recibida en el area
expuesta. (Fig. 3.3). En el analisis de la DFFF para la época de lluvias tampoco mostro
diferencias estadisticas entre los micrositios formados por A. schaffneri y D. bicolor.
Comparando la DFFF del micrositio abierto con los micrositios de nodrizas se encontré que
las coberturas de éstas ultimas permiten pasar el 24% de la DFFF total.

En el SS se encontrd que el micrositio abierto presentd el valor mayor de DFFF, el cual
fue tres veces mayor que bajo el dosel de A. farnesiana y M. monancistra (F = 499.91,
p<<0.01), entre estas ultimas no hubo diferencias. También encontramos diferencias
significativas en la interaccion micrositio x época del afio (F = 113.69, p<<0.01), la DFFF
mayor se presentd en el area abierta durante las dos épocas del afio. En el periodo de lluvias, el
dosel de A. farnesiana filtré el doble de DFFF que el dosel de M. monancistra, mientras que
en la época seca M. monancistra permitié pasar el doble de DFFF que la cobertura de A.
farnesiana, ésta ultima no mostro diferencias entre estaciones (Fig. 3.4).

En el SA, la humedad relativa mostro diferencias entre micrositios (F = 28.62,
p<<0.01). En el area abierta y bajo el dosel de A. schaffneri hubo 22% mayor humedad
relativa, que. Bajo el dosel de D. bicolor (abierto: 45.04 + 5.1, A. schaffneri: 44.6 + 2.7 y D.
bicolor: 35.2 £ 2).

También hallamos diferencias estadisticas para la interaccion época x micrositio (F =
11.8, p<<0.01), en la época de secas bajo el dosel de A. schaffneri hubo en promedio 17%
mas humedad relativa que bajo la cobertura de D. bicolor y el area abierta. En la época

hameda A. schaffneri y el area abierta mostraron los valores mas altos de HR y ademas fueron
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similares entre si. D. bicolor presentdé en promedio 27% menor humedad que otros dos
micrositios (época seca: abierto = 32.25 + 0.54, A. schaffneri = 37.8 £ 0.32 y D. bicolor =

30.27 + 0.24; época himeda: abierto = 57.8 £ 3.43, A. schaffneri = 51.3 + 1.77 y D. bicolor =

40.1 + 1.6).
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Figura 3.3. Promedio de la densidad de flujo de fotones para la fotosintesis (DFFF pmol m)
(x EE) en los micrositios del SA. Epoca de secas (S) y epoca de lluvias (LI).

2500
2000 | ~ &
) o
~ 1500 - x
‘n
©
g— 1000
3 1
w o
[
E L3
500 g o At_:fa—S
= : O  Mimo-S
b A ab-S
8 ® Acfa-Ll
04 ® Mimo-L|
A ab-Ll
T T T
08:00 10:00 12:00 14:00 16:00
Hora del dia

Figura 3.4. Promedio de la densidad de flujo de fotones para la fotosintesis en los micrositios
del SS. S = época de secas y LI = época de lluvias.

En el SS, no hubo diferencias significativas en la humedad relativa entre época ni entre

micrositios. En el SA, la humedad del suelo en todos los micrositios fue diferente (F = 30.65,
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p<<0.01). El suelo bajo el dosel de A. schaffneri mostré 15% y 62.5% mas humedad que el
suelo abierto y el suelo bajo el dosel de D. bicolor, respectivamente. La interaccion época X
micrositio también mostro diferencias estadisticas (F = 11.65 p<0.01), en la época de seca, el
suelo bajo el dosel de A. schaffneri almaceno en promedio 61% mas humedad que los demas
micrositios (Fig. 3.5). En la época lluviosa el suelo bajo el dosel de A. schaffneri y el suelo del

area abierta almacenaron en promedio 63% mas humedad que D. bicolor.

En el SS, todos los micrositios mostraron diferencias en la humedad que almacenan en
el suelo (F = 41.78, p<<0.01). El mayor porcentaje de humedad se encontrd bajo el dosel de A.
farnesiana y M. monancistra, con 35% Yy 24%, respectivamente, en comparacion con el suelo
abierto. También se encontraron diferencias estadisticas en la interaccion época x micrositio
(F = 7.38, p<0.01). En la época de seca A. farnesiana mostro hasta 36% y 51% mas humedad
en el suelo que M. monancistra y area abierta, respectivamente (Fig. 3.6). En la época de
lluvias tambien hubo diferencias, las dos nodrizas almacenaron en promedio 26% mas

humedad que el area abierta.
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Figura 3.5. Humedad del suelo (promedio + E.E.) durante la época seca por micrositios del
SA. Letras diferentes denotan diferencias entre tratamientos después de pruebas de

Tukey (P<0.05).
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Fig. 3.6 Promedio (£ EE) del porcentaje de humedad del suelo durante la época seca en los
micrositios del SS. Letras diferentes denotan diferencias entre tratamientos después de

pruebas de Tukey (P<0.05).
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Un mes después del trasplante, el 92% de las plantulas de Opuntia, en el SA

sobrevivieron y no mostraron diferencias como respuesta a los micrositios. Cinco meses

después del trasplante, el 75% de las plantulas de todas las especies de Opuntia sobrevivieron.

La supervivencia entre especies de Opuntia mostré diferencia significativa (X* = 21.8, p =

<<0.05). Cinco meses después del trasplante O. streptacantha, fue la especie con el menor

numero de plantulas sobrevivientes (48%) bajo el dosel A. schaffneri.

O. jaliscana, O. tomentosa y O. leucotricha mostraron alta supervivencia a los cinco

meses después del trasplante (Cuadro 3.4).

Cuadro 3.4. Datos de supervivencia y mortalidad en plantulas de Opuntia spp. a los 181 dias
después del trasplante en el SA.

Micrositio Especie Muertas Vivas Total X? (&) P
19.302 0.048
Ab Opja 4(0.0) 21 (0.0) 25
Ople 4 (0.0) 21 (0.0) 25
Opst 4(0.0) 21 (0.0) 25
Opto 6 (0.949) 19 (0.183) 25
Acsh Opja 5 (0.227) 20 (0.044) 25
Ople 2 (1.031) 23 (0.199) 25
Opst 12 (15.671) 13 (3.022) 25
Opto 8 (3.877) 17 (0.748) 25
Dabi Opja 8 (3.877) 17 (0.748) 25
Ople 4(0.0) 21 (0.0) 25
Opst 9 (6.083) 16 (1.173) 25
Opto 8 (3.87) 17 (0.748) 25
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Un mes después del trasplante, en el SS, el 97% de las plantulas de Opuntia sobrevivio.

La supervivencia a los cinco meses mostré diferencias significativas (X* = 27.45, p = <<0.01),

se encontro que el 74% de las plantulas de Opuntia sobrevivio. En la condicion abierta O.

jaliscana fue la especie con menor numero de plantulas vivas (44%), mientras que de O.

streptacantha y O. tomentosa sobrevivio el 60% de las plantulas y O. leucotricha presenté la

mayor supervivencia (68%) (Cuadro 3.5).

Cuadro 3.5. Datos de supervivencia y mortalidad en plantulas de Opuntia spp. A los 181dias
después del trasplante en el SS.

Micrositio Especie Muertas Vivas X% (6) P
27.447 << 0.01
Ab Opja 11 (16.071) 14 (2.616) 25
Ople 8 (5.786) 17 (0.942) 25
Opst 10 (12.071) 15 (1.965) 25
Opto 10 (12.071) 15 (1.965) 25
Acfa Opja 2 (0.643) 23 (0.105) 25
Ople 2 (0.643) 23 (0.105) 25
Opst 9 (8.643) 16 (1.407) 25
Opto 5(0.643) 20 (0.105) 25
Mimo Opja 3(0.071) 22 (0.012) 25
Ople 2 (0.643) 23 (0.105) 25
Opst 8 (5.786) 17 (0.942) 25
Opto 7 (3.5) 18 (0.57) 25

Analisis de dafio por consumo en las plantulas de Opuntia

En el SA, las plantulas de Opuntia no mostraron diferencias estadisticas por consumo

como respuesta a los micrositio, hubo més plantulas sin dafio (94.5%) que las esperadas.
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En el SS al contrario que en el SA, hubo alta depredacion de plantulas. En la primera
fecha hubo diferencias significativas en el nimero de plantulas consumidas por herbivoros (X
= 43.101, p = <<0.01), hubo maés plantulas consumidas que las esperadas. En la condicién
abierta el numero de plantulas sin dafio fue mayor que bajo el dosel de las lefiosas. Debajo de
A. farnesiana registramos el 68% de plantulas dafiadas. O. tomentosa y O. jaliscana fueron las
especies con mayor dafio parcial por herviboros, con 24% de plantulas afectadas. Bajo el dosel
de M. monancistra la especie mas consumida fue O. tomentosa con 28%, las demas especies
practicamente no mostraron dafios. En la segunda fecha, no encontramos dafios por consumo

significativos (Cuadro 3.6).

Cuadro 3.6. Consumo de plantulas de Opuntia spp., 30 dias después del trasplante en el SS.

Micrositio Especie Cortadas Sincorte Total X° (&) P
43.101 <<0.01

Abierto Opja  0(1542) 25(0.101) 25
Ople  0(1542) 25(0.101) 25

Opst  0(1.542) 25(0.101) 25

Opto 1(0.19) 24(0.013) 25

Acfa Opja  6(12.893) 19(0.847) 25
Ople  5(7.758) 20(0.51) 25

Opst  0(1.542) 25(0.101) 25

Opto  6(12.893) 19(0.847) 25

Mimo Opja 1(0.19) 24(0.013) 25
Ople 1(0.19) 24(0.013) 25

Opst  0(1.542) 25(0.101) 25

Opto  7(19.325) 18(127) 25
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Efecto de los micrositios sobre el crecimiento de plantulas de Opuntia

La asociacion entre el incremento en la longitud del tallo y el incremento en la base del
tallo de las plantulas de Opuntia, mostré correlacion negativa en ambos sitios (r = -0.4,
p<0.05). Las plantulas mas largas presentaron los tallos menos gruesos.

En el SA el incremento en la longitud del tallo (ILT) en las plantulas de Opuntia,
mostro diferencias significativas en los tratamientos de micrositios (F = 48.97, p<<0.01); en el
area abierta el ILT fue 100% y 61% mayor que bajo el dosel de A. schaffneri y D. bicolor,
respectivamente. Entre especies hubo diferencias estadisticas (F = 48.97, p<<0.01), O.
jaliscana y O. streptacantha mostraron el mayor ILT, mientras que el menor se presento en O.
leucotricha y O. tomentosa (Opja: 7 + 1.3% Opst: 6.6 + 0.7%, Ople: 2.4 + 0.3° y Opto: 1.5 +
0.1%. También en la interaccion micrositio x especie se encontraron diferencias estadisticas (F
= 48.97, p<<0.01); en el micrositio abierto las plantulas de Opuntia presentaron el mayor ILT
que bajo el dosel de las nodrizas (Cuadro 3.7).

En el SS, ILT de las plantulas de Opuntia mostré diferencias significativas como
respuesta a los micrositios (F = 60.48, p<<0.01). Bajo el dosel de A. farnesiana, las plantulas
crecieron en promedio 61% mas que bajo el dosel de M. monancistra y en el area abierta
(Acfa: 5.8 + 0.61% Abierto: 3.7 + 0.7° y Mimo: 3.3 + 0.6°). Entre especies también se
encontraron diferencias estadisticas (F = 66.29, p<<0.01), O. jaliscana revel6 el mayor
incremento en la longitud del tallo y el menor incremento se present6 en O. tomentosa (Opja:
5.7 + 0.67°, Ople: 4.8 + 0.7°, Opst: 4.7 + 0.9° y Opto: 2 + 0.26°). La interaccion micrositio x

especie hubo diferencias significativas (F = 38.82, p<<0.01) (Cuadro 3.7).
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Cuadro 3.7. Promedio (£ EE) del incremento en la longitud del tallo (ILT) (cm) en plantulas
de Opuntia spp., en los sitios de estudio.

Sitio Arido Sitio Semiarido
Micrositios Micrositios
Especie Abierto Acacia Dalea Abierto A. Mimosa
schaffneri bicolor farnesiana monancistra
Opuntia jaliscana  12+0.15°  33+0.15° 57+0.44° | 39+01"  82+047° 49+04°
0. leucotricha 24+015° 14+012° 33+0.15 | 22+0.08¢ 6.7+04® 5.5+0.3°
O. streptacantha 8.6+1® 6.7+ 0.6° 5+ 0.54° 7.3£0.6 5.5+ 0.5 1.2+0.1¢
O. tomentosa 1.7+0239  14+017% 14+067° 1.2 +0.1° 2.9+0.21% 1.7 £ 0.15%

Letras diferentes denotan diferencias entre tratamientos por sitio segin Tukey (<0.05).

En el SA se encontraron diferencias en el IBT como respuesta a los micrositios (F =
144.81, p<<0.01); en el area abierta el GBT fue en promedio 40% menor que en bajo el dosel
de las nodrizas (Dabi: 25.3 + 3.4%, Acsh 25 + 4.3° y Ab: 11 + 1.3°). Entre especies hubo
diferencias significativas (F = 21.28, p<<0.01); el mayor GBT se encontrd en O. streptacantha
y el menor en O. jaliscana (Opst: 22.2 + 2.9% Ople: 21.1 + 0.4.9°, Opto: 21.3 + 5.5” y Opja:
16.2 + 3.7°). También se encontraron diferencias estadisticas en la interaccion micrositio x
especie (F = 88.35, p<<0.01); O. jaliscana bajo el dosel de D. bicolor, mostr6 61% y 100%
mas GBT que bajo el dosel de A. schaffneri y en el area abierta, respectivamente. O.
streptacantha revel6 en promedio 52% menor GBT bajo el dosel de D. bicolor y en el &rea
abierta que bajo el dosel de A. schaffneri. O. leucotricha bajo el dosel de D. bicolor, mostr6
78% y 66% mas GBT que bajo el dosel de A. schaffneri y en el area abierta, respectivamente.
Por ultimo O. tomentosa presentd 70% y 81% mayor GBT bajo el dosel de A. schaffneri que

bajo el dosel de D. bicolor y en el &rea abierta, respectivamente (Fig. 3.7).
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En el SS hubo diferencias en el GBT en las plantulas de Opuntia como respuesta a los

micrositios (F = 11.84, p<<0.01); bajo el dosel de M. monancistra el GBT aument6 en

promedio 20% en comparacion con los micrositios A. farnesiana y el area abierta (Mimo: 15.7

+3.5% Acfa 13.3+2.9° y Ab:10.6 £ 1.6 b). Entre especies hubo diferencias significativas (F =

157.66, p<<0.01); el mayor GBT se encontré en O. tomentosa y el menor en O. leucotricha

(Opto: 25.2 + 2.7°, Opja: 14.1 + 1.6°, Ople: 8 + 2° y Opst: 5.5 + 0.5%. La interaccion

micrositio x especie presentd diferencias (F = 55.81, p<<0.01); O. tomentosa bajo el dosel de

las nodrizas aumentd en promedio 30% su GBT, que en el area abierta. O. jaliscana

disminuyé en promedio 55% su GBT bajo el dosel de M. monancistra en comparacién con los

micrositios A. farnesiana y el &rea abierta. O. leucotricha bajo el dosel de M. monancistra



aumentd su GBT en promedio 56% que bajo A. farnesiana y en el area

streptacantha no mostro disferencias en el GBT como respuesta a los micrositios.

(Fig. 3.8).
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Figura 3.8. Promedio (x EE) del incremento en la base del tallo en plantulas de Opuntia en tres

micrositios del SS. Letras diferentes denotan diferencias entre tratamientos segtin Tukey (<0.05).

Efecto de los micrositios sobre la acidez titulable en plantulas de Opuntia

En el SA encontramos que la delta acidez en las plantulas de Opuntia mostrd

diferencias entre especies (F = 13.39, p<<0.01), O. jaliscana y O. streptacantha presentaron la

mayor acumulacion de &cidos organicos y la menor fueron O. leucotricha y O. tomentosa. La

cantidad de luz que recibieron los micrositios, influyd en la acidez acumulada en los tejidos (F

= 11.91, p<<0.01), en los micrositios con mayor radiacion solar (abierto y D. bicolor) las
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plantulas de Opuntia registraron los valores mas altos de delta acidez (Abierto: 158.9 +18.2% A.
farnesiana: 113.3 +18.1% M. monancistra: 178.1 +14.6%). La interaccién micrositio X especie reveld

diferencias significativas (F = 6.53, p<<0.01), O. streptacantha y O. tomentosa disminuyeron
significativamente su acumulacion de acidos organicos cuando bajo el dosel de A. schaffneri,
O. jaliscana aumentd su acumulacion de acidos organicos bajo el dosel de las nodrizas. O.

leucotricha no mostré diferencias como respuesta a los tratamientos (Fig. 3.9).

En el SS, la acidez acumulada (Delta acidez) mostré diferencias entre especies (F =
5.32, p<0.01), O. streptacantha mostr6 la mayor acumulacién de &cidos orgénicos y la
especies que presentd la menor acumulacion de acidos organicos fue O. tomentosa (Fig. 3.10).
No se encontraron diferencias en la delta acidez como respuesta a los micrositios, ni por la

interaccion especie X micrositio.
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Condiciones ambientales en micrositios

Opto

Discusion
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Los sitios estudiados pertenecen a un gradiente ambiental del Altiplano Mexicano, las

condiciones climaticas presentan oscilaciones extremas, con afios muy secos 0 muy himedos,

y son mas drasticas en la region mas extrema del gradiente sitio arido (Santiago). Por ejemplo,

en el 2009 la precipitacion pluvial fue de 453.4 mm, mientras que la precipitacion promedio

historica (1961-2009) es de 387 mm, lo que representa un incremento de aproximadamente del

15% durante el afo de estudio. El sitio semiarido (Jalostotitlan) representa el area mas benigna

dentro del gradiente de estudio, sin embargo, durante el afio de estudio (2009) se registré una

precipitacion total de 584.2 mm, lo que representa una disminucion de aproximadamente el

19% con respecto al promedio historico.
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Los resultados demostraron que las plantulas de Opuntia estuvieron sometidas a
diferentes condiciones ambientales en cada uno de los sitios como resultado de las
caracteristicas del micro sitios a través de las dos épocas estudiadas. Como esperabamos, las
fluctuaciones de la temperatura y la DFFF fueron mas drasticas en los micrositios expuestos y
en aquellas nodrizas que pierden su follaje en el estiaje, como D. bicolor y M. monancistra. En
el SA en el area abierta y debajo de D. bicolor se registraron temperaturas cercanas a los 50°C,
esta condicion puede ocasionar fotoinhibicion de la fotosintesis en muchas especies
(Valladares, 2003). En este contexto, la sombra que proveen los arbustos puede favorecer el
funcionamiento de las plantulas al reducir la radiacion en comparacion con las areas abiertas
(Flores y Jurado, 2003). La sombra del dosel de A. schaffneri que permanece casi completa
durante todo el afio, disminuyo la temperatura casi a la mitad de la que se presento en el area
abierta y bajo la cobertura de D. bicolor, el dosel de ésta ultima especie no protegid a las
plantulas de las altas temperaturas debido a que pierde su follaje en la época seca por lo que se
presentaron temperaturas similares al area abierta. En el sitio semiarido se presentd un patrén
similar a el sitio arido, en el area abierta y bajo la cobertura de M. monancistra las
temperaturas fueron cercanas a los 47°C, sin embargo, el dosel de A. farnesiana disminuyo la
temperatura en un tercio por efecto de su sombra, M. monancistra también pierde su follaje
durante este periodo por lo que no proporciona suficiente proteccion para las plantulas en

contra de las altas temperaturas.

Durante las lluvias los micrositios con dosel (nodrizas) presentan su follaje completo,
sin embargo, por efecto de la alta humedad ambiental todos los micrositios muestran
temperaturas similares. Durante éste periodo las plantulas de Opuntia pueden aprovechar el

aumento de la humedad del suelo para incrementar su biomasa (Grime et al., 1986; Nobel,
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1988). Entonces se vuelve crucial la cantidad de radiacion disponible para su desarrollo
(Franco y Nobel, 1989) y los micrositios con follaje densos pueden ser una limitante para las
plantulas en la obtencion de la energia para la fotosintesis (Miquelajauregui y Valverde,
2010). El beneficio que dan las coberturas densas en la época seca puede convertirse en
perjuicio en el periodo humedo, en el sitio arido el dosel de A. schaffneri permitid pasar sélo el
14% de la radiacion solar total que llega al area abierta por lo que limitd fuertemente la
radiacion para las plantulas de Opuntia. Esto es considerado como un efecto negativo de las
plantas nodriza que reducen flujo de fotones para la fotosintesis por la reduccion el ingreso
neto de CO? lo que disminuye el crecimiento (Valiente-Banuet y Godinez-Alvarez, 2002). Sin
embargo, D. bicolor a pesar de que aumenta su cobertura durante esta estacion del afio,
muestra un dosel semicerrado que permitié pasar el doble de DFFF que A. schaffneri, dando
como resultado el aumento en la supervivencia de O. streptacantha (Miquelajauregui y
Valverde, 2010). En Jalostotitlan se presento otro patron, A. farnesiana mantiene todo el afio
su follaje en la estacion seca, sin embargo, su dosel es semicerrado y permite pasar alrededor
del 25% de la luz que llega al area abierta a través del afio. M. monancistra filtra alrededor del

12% lo que limitd el crecimiento de las plantulas bajo su dosel.

Durante la estacion seca el efecto de los micrositios sobre la humedad fue muy claro y
las nodrizas que conservan su follaje durante todo el afio (A. schaffneri y A. farnesiana)
almacenaron casi el doble de la humedad, este efecto puede ser debido a que éstas especies
redistribuyen la humedad del suelo absorbiendo humedad de capas méas profundas hacia las
capas mas secas y superficiales del suelo mediante levantamiento hidraulico (Ludwing et al.,

2003), fendmeno que puede beneficiar a las plantulas de Opuntia con raices someras al poner
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a su alcance la humedad en capas superficiales (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Flores y

Jurado, 2003).

Efecto de los micrositios sobre la supervivencia y crecimiento de plantulas de Opuntia

La supervivencia de las plantulas después de un mes del trasplante fue relativamente
alta en ambos sitios (92% en SA y 97% en SS). A los cinco meses después de comenzar el
experimento, la supervivencia de las plantulas de algunas especies empez6 a disminuir
considerablemente. Las especies de Opuntia presentaron una respuesta especie-especifica. En
el SA todas las especies de Opuntia mostraron altos porcentajes de supervivencia en todos los
micrositios (Mandujano et al., 1996; Mandujano et al., 1998; Coronel, 2002; Munguia-Rosa y
Sosa, 2007), con excepcion de O. streptacantha que mostré entre 50% y 60% de

supervivencia de plantulas bajo el dosel de A. schaffneri y D. bicolor, respectivamente.

En el SS a los cinco meses después del trasplante, la mayoria de las especies de
Opuntia presentd menor supervivencia en el area abierta que bajo el dosel de las nodrizas,
estos resultados estan de acuerdo con otros trabajos (Mandujano et al., 1996; Mandujano et
al., 1998; Coronel, 2002; Munguia-Rosa y Sosa, 2007), con excepcién de O. leucotricha que
mostro altas tasas de supervivencia en todas la condiciones. En promedio el 59% de las
plantulas de O. jaliscana, O. streptacantha y O. tomentosa sobrevivieron en el area abierta,
mientras que bajo el dosel de la nodrizas fue el 79%. En este caso el efecto de los micrositios
de nodrizas sobre la supervivencia de las plantulas de Opuntia fue diferenciado, bajo el dosel
de A. farnesiana, sobrevivieron la mayoria de las plantulas de Opuntia, con excepcién de O.

streptacantha que mostro la menor supervivencia. .
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La herbivoria entre los sitios de estudio vario entre fechas de registro. EI primer mes
después del trasplante fue critico para las especies de Opuntia en el sitio con condiciones
semiaridas (Jalostotitlan), en donde hubo méas del doble de depredacion de plantulas de
Opuntia por insectos, mientras que en el sitio arido los dafios por herbivoria no fueron
significativos. Miller et al. (2009) al estudiar la frecuencia de insectos herbivoros a través de
gradientes altitudinales, encontraron que son mas frecuentes en las localidades con menor
altitud, como es el caso del sitio semiarido. También es probable, que la diferencia en
herbivoria podria deberse a que en el sitio semiarido encontramos mejores condiciones
ambientales que en el sitio arido, como ha sido observado en otros estudios (McCoy, 1990).
Las plantulas de Opuntia mostraron mayor depredacion debajo de los arbustos que en el area
abierta, las especies mas consumidas debajo de A. farnesiana fueron: O. jaliscana y O.
tomentosa, al parecer ésta Ultima es muy apetecida por los insectos y también mostro alta
depredacion debajo de M. monancistra. Estos resultados estan de acuerdo con otros estudios,
donde han encontrado que bajo la sombra de las plantas hay una mayor incidencia de ataque
por insectos herbivoros (Tahvanainen y Sipura, 2000). A pesar de los dafios causados por los
herbivoros en el primer mes de vida para algunas especies de Opuntia, no se reflejo en
detrimento de la supervivencia. Los dafios fueron principalmente a nivel del meristemo apical,
sin embargo, en la segunda fecha de registro todas las plantulas desarrollaron un nuevo
meristemo, por lo que podria sugerirse que estos dafios no pusieron en peligro la
supervivencia. Terry (2005) sefiala que la herbivoria es uno de los peligros a que se enfrentan
las especies durante la fase de plantulas y puede influir en su supervivencia, sin embargo, las
especies estudiadas mostraron gran plasticidad al recuperarse de los dafios causados por los

insectos.
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Por otro lado la mayoria de los estudios de interacciones de facilitacion refieren que los
arbustos con espinas pueden evitar los dafios por herbivoros ungulados (Garcia y Obeso,
2003). En este trabajo no observamos depredacion de herbivoros ungulados en ninguno de los
sitios ni entre micrositios. En Santiago hubo dafio por este tipo de depredadores pero por
pisoteo en las areas abiertas, sin embargo, no impacto la supervivencia de las plantulas de
Opuntia, debido a la naturaleza de estas especies, ya que es conocida su recuperacion rapida
ante la pérdida de tejido vegetal o por pisoteo (Crawley, 1989; Miller et al., 2009).

Algunos estudios en gradientes ambientales coinciden en que a menor elevacion hay
mayor ataque de insectos (Burge y Louda, 1995; Miller et al, 2009), estos resultados estan de
acuerdo con lo que se encontrd en este trabajo. Es probable que el ataque a las plantulas de
Opuntia de este estudio haya sido hecho por insectos cerambicidos que han sido reportados
como los causantes de dafios importantes en la subfamilia Opuntioideae (Martinez-Avalos et
al., 2007). Sin embargo, faltan muchos estudios al respecto, por lo que es importante aumentar
el conocimiento de éstos depredadores y su efecto sobre las fases juveniles en especies de
Opuntia; este trabajo es una contribucion importante debido a que pocos estudios han
evaluado el dafio por insectos en las plantulas.

El crecimiento en la longitud del tallo de las plantulas de Opuntia como respuesta a los
micrositios vario entre sitios y la cantidad de radiacion fue crucial para su crecimiento. En el
SA, O. jaliscana crecid mas en el area abierta que bajo el dosel de las nodrizas, su menor
crecimiento pudo deberse a la limitacion de la fotosintesis por la disminucion de la luz
(Coronel, 2002); en el SS mostr6 mayor crecimiento bajo el dosel de las nodrizas que en el
area abierta. Probablemente porque en este sitio al tener mayores recursos, su establecimiento
debajo de las arbustivas sea mas bien un efecto de percha por parte de las aves (Yeaton, 1978;

Flores y Jurado, 2003). Ademas, esta especie mostré el mayor incremento en la longitud del
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tallo en el sitio arido, lo que puede darle ventajas competitivas sobre otras especies (Holmgren
et al, 1997, Maestre y Cortina, 2004). O. leucotricha fue afectada por la cantidad de luz y en el
SA disminuyd su crecimiento como respuesta a la baja cantidad en DFFF bajo el dosel de A.
schaffneri; sin embargo, el el SS crecié mas bajo el dosel de las nodrizas.

En el SA los micrositios no afectaron el crecimiento de O. streptacantha su
establecimiento debajo de las arbustivas sea mas bien un efecto de percha por parte de las aves
(Yeaton, 1978; Flores y Jurado, 2003); pero en el SS bajo el dosel de M. monancistra
disminuyd drasticamente su crecimiento, bioensayos como el de Marquez y Monteiro, (2001)
en el que indican que esoecies de Mimosa han mostrado alelopatia por sustancias quimicas
sobre la germinacion de semillas de Tabebuia alba, esta condicion podria haber afectado su
crecimiento.

En el SA la cantidad de luz influyo en el crecimiento de la base del tallo (Nobel, 1988).
O. jaliscana y O. leucotricha aumentaron su area basal bajo el dosel de D. bicolor, mientras
que O. streptacantha y O. tomentosa fue bajo el dosel de A. schaffneri. Bajo el dosel de ambas
nodrizas encontramos mayor cantidad de humedad y nutrimentos (Garcia-Moya y Mckell,
1970), lo que pudo influir en el desarrollo de un tallo mas grueso. En el SS no se presento una

tendencia clara del grosor del tallo por efecto de los micrositios.

En general, todas las especies de Opuntia mostraron mayor acumulacion de acidos
organicos en la mafiana que en la tarde, lo que coincide con la definicion propuesta para el
metabolismo fotosintético de CAM, en la cual la fluctuacién de acidos organicos se caracteriza
por un incremento durante la noche y una disminucion durante el dia (Winter y Smith, 1996;

Roberts et al., 1996; Luttge, 2002, 2004).
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Efecto de los micrositios sobre la acidez titulable en plantulas de Opuntia

La acumulacion de acidos organicos en las plantulas de Opuntia fue afectada por la
cantidad de luz que recibieron los micrositios. En el sitio arido, bajo el dosel de D. bicolor
todas las especies mostraron mayor acumulacion de acidos organicos con DFFF entre 300
umol m? s*y 500 pmol m? s?, lo que indica que dichas especies mostraron un mejor
desempefio fotosintético como respuesta a una cantidad de luz intermedia. La capacidad para
la absorcidn nocturna de CO;, esta relacionada con la intensidad de luz que reciben las plantas
durante el dia anterior (Nobel y Hartsock, 1983; Adams et al., 1987). El dosel semicerrado de
las nodrizas de Jalostotitlan proveyé de suficiente luz (300 umol m? s™) a las plantulas para
alcanzar altos niveles de acidez, pero ademas las protegio de la alta radiacion y un posible

dafo por fotoinhibicion (Cavender-Bares y Bazzaz, 2004).

En el sitio semiarido los micrositios no afectaron el desempefio fotosintético, éste
estuvo asociado a la especie de Opuntia y su adaptacion a las condiciones de aridez (Dodd et
al, 2002). Las especies del SA (O. streptacantha y O. leucotricha) mostraron mayor

acumulacién de acidos organicos que las especies del SS (O. jaliscana y O. tomentosa).

La hipotesis de facilitacion menciona que en los gradientes de recursos las
interacciones positivas aumentan con el incremento en la severidad del estrés (Bertness y
Callaway, 1994; Callaway y Walker, 1997; Brooker y Callaghan, 1998). En este contexto
también se establece que bajo la proteccion de las nodrizas aumenta la supervivencia de las
plantulas al disminuir el estrés abidtico que se presenta en el espacio abierto (Jordan y Nobel,
1981, Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Callaway y Walker, 1997; Rousset y Lepart, 2000. Se
esperaba que la supervivencia y el crecimiento fueran mayores en el sitio que recibié mayor

cantidad de lluvia en el afio de estudio que fue el SA. En ambos sitios hubo altos porcentajes
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de supervivencia, sin embargo, en el SA las plantulas presentaron mayor crecimiento que en el
SS. La mayor disponibilidad de humedad para el sitio arido impacté en la supervivencia de las
plantulas de Opuntia que no necesitaron de la proteccion de las nodrizas, mientras que en
Jalostotitlan la mayoria de las especies de Opuntia mostré mayor supervivencia bajo la

proteccion de los arbustos.

Las condiciones ambientales entre habitats pueden variar entre afios lo que sugiere que
el papel del nodrizaje durante el establecimiento de las plantulas de Opuntia es complejo y
estd fuertemente influenciado por las condiciones ambientales prevalecientes. Las nodrizas
ejercen una influencia crucial positiva cuando en las condiciones locales se presenta la sequia.
En sitios donde hay condiciones de mayor humedad que las normales los espacios abiertos
puede proveer mejores condiciones de microhabitat. Esto indica que la hipotesis que plantea
que las interacciones de facilitacion son contexto dependientes y que pueden variar en el
mismo sitio entre afos, dependiendo de las condiciones climaticas, solo se pudo probar
parcialmente, debido a que es necesario incrementar el nimero de afios del estudio.

Estos estudios constituyen una contribucion importante para comprender el papel de
los micrositios en las interacciones de facilitacion y su influencia en la dinamica de las

comunidades vegetales en el Altiplano Mexicano.

Conclusiones

Las condiciones ambientales en los micrositios variaron en relacién con la época del

afio y la especie de nodriza. A pesar de que hubo diferencias en la disponibilidad de humedad

en ambos sitios, no se afecto la supervivencia de las plantulas de Opuntia spp. Sin embargo, si
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repercutio en su crecimiento, ya que las plantulas en el sitio arido crecieron mas que las del
sitio semiarido. La acumulacion de acidos organicos fue influenciada por las caracteristicas de

los micrositios.
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Capitulo IV
Seed germination of Opuntia species from an aridity gradient
in Central Mexico
(J. PACD (2010) 12: 181-198)

Abstract

In the Mexican highlands there are several aridity gradients affecting Opuntia species
composition and its biological function. Since environmental variations can affect plant traits
like seed morphology as well as related processes, we conducted experiments in order to
determine whether seed mass, testa hardness, seed imbibition, dormancy type, polyembryony
occurrence, and different habitats are related with interspecific variation of seed germination
in Opuntia spp. Our results showed that there were interspecific differences of seed attributes
among seven Opuntia species along an environmental gradient in Central Mexico. Seeds of
most species were able to imbibe water; however, mechanical scarification treatment did not
break seed dormancy, but promoted faster germination. This pattern might be a result of the
testa porosity. Seed hardness was negatively correlated with seed germination in Opuntia
jaliscana; thus harder seeds had lower germination percentage. In contrast, seeds of O. robusta
increased their germination percentage as seed hardness increased. We found differences in
seed mass among species and localities; seeds collected in moist areas were heavier. There
was evidenced a correlation of seed mass with seed germination for O. jaliscana.
Polyembryony was present in four of the seven species studied and it appears to be more

frequent in seeds from dry sites of the gradient.

Key words: Opuntia, testa hardness, imbibition, dormancy type, polyembriony, seed germination.

Abbreviations: Opuntia rastrera (Opra), O. robusta (Opro), O. lasiacantha (Opla), O. tomentosa
(Opto), O. jaliscana (Opja), O. streptacantha (Opst) and O. leucotricha (Ople). Santiago, Villa de
Arriaga, S.L.P. (SA), La Mesa, Ojuelos, Jal. (ME), EI Molino, Lagos de Moreno, Jal. (MO),
Matancillas, Ojuelos, Jal. (MA).



198

Introduction

Plant establishment by seed is frequently a limiting process at community level,
especially in harsh environments (Flores and Jurado, 2003). Seed production and its
subsequent dispersion and germination could be key factors in limiting the processes of the
plant community dynamics by restricting seedling establishment in safe sites (Harper, 1977).
Sexual reproduction could act as a bottleneck, if the seeds are unviable, there are unavailable
dispersers or show some dormancy type (Mandujano et al., 1997). These processes influence
the spatial and temporal plant population dynamic and community structure (Venable and
Brown, 1988).

Seed dormancy is considered a very common adaptive plant strategy in unpredictable
or harsh environments, such as arid and semiarid landscapes (Jurado and Flores, 2005). Many
species of the Cactaceae have prolonged seed dormancy (Rojas—Aréchiga and Vazquez—
Yafies, 2000; Flores et al. 2005, 2006, 2008, 2010). Specifically, one genus of this family,
Opuntia is considered that shows seed dormancy. The first species found to have dormant
seeds was Opuntia auranthiaca (Archibald, 1939), although until now seed dormancy has
been detected in 28 Opuntia species (Ochoa—Alfaro et al., 2008). It has been suggested that
Opuntia spp. seeds have both physiological dormancy (a period after—ripening to break seed
dormancy) and mechanical dormancy (their embryos have a low growth potential) (Orozco—
Segovia et al., 2007; Delgado—Sanchez et al. 2010; in press), although several authors have
also suggested that Opuntia seeds have physical dormancy (Olvera—Carrillo et al., 2003;
Reyes et al., 2005). However, seeds with physical dormancy are water—impermeable (Baskin
and Baskin, 2004), and the studies about testa hardness and imbibition in Opuntia species are

scarce (Orozco—-Segovia et al., 2007).
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Temporal fluctuating resources in arid environments are also limiting for the
persistence of population in natural communities. Species have adaptations to respond to
pulses in resources (Eriksson, 1993). Seeds with a higher germination rate could benefit early
establishment of seedlings and avoid competition (Vazquez—Yafies and Orozco-Segovia,
1996; de la Barrera and Nobel, 2003).

In Mexico, Opuntia spp. are mainly found in the Crassicaulous matorral, which is a
common vegetation type on the highlands of the Mexican states of Aguascalientes, Durango,
Guanajuato, Jalisco, San Luis Potosi and Zacatecas (Rzedowski, 1957, 1966; Rzedowski and
McVaugh, 1966) and they are locally called 'nopalera’ (Miranda and Hernandez, 1963). In the
Mexican highlands are several aridity gradients affecting Opuntia species composition and its
biological function (Flores—Flores and Yeaton, 2000). For instance, environmental variations
affect plant traits like seed morphology, as well as related processes such as seed germination
(Gimeénez—Benavides et al., 2005; Luzuriaga et al., 2005; Lemos et al., 2008).

Although appropriate germination response to environmental cues is partly a function
of habitat characteristics and in part as a result of integration with other aspects of the species
life history (Meyer and Monsen, 1991), there are not detailed studies relating habitat variation
to germination differences among populations of Opuntia species. This lack of studies might
be partially explained because asexual propagation is very common in the genus (Mondragén
y Pimienta—Barrios, 1995; Reyes et al., 2005). This form of reproduction is responsible for the
closed—patch formation found in some nopaleras and associated communities. Therefore, it is
interesting to explore if clonal propagation is affecting sexual capability in the genus Opuntia
and its relation to environmental arid gradients. Moreover, this propagation form involves risk
of diseases transmission and loss of genetic variability (Altare et al., 2006). However, both

forms of reproduction are coexisting in natural populations, and sexual reproduction is needed
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to maintain the genetic pool (Eriksson, 1993; Mandujano et al., 2001). Furthermore, some
species could be depending exclusively on sexual reproduction.

Polyembriony in Opuntia species has been determined (Ganong, 1898; Vélez-
Gutiérrez et al., 1996); however, there are not studies on polyembriony in different habitats for
Opuntia spp., in spite of the fact that ecological conditions being essential in the induction of
polyembryony (Batygina and Vinogradova, 2007).

We carried out several experiments in order to answer several questions: Are habitat variations
related to germination differences among Opuntia species or even among populations of Opuntia
species? What are their dormancy types? Is seed hardness related to seed germination or habitat? Is
seed mass related to seed germination or habitat type? Do Opuntia seeds show polyembriony? If so, are

differences in polyembriony bound to species and/or aridity of the habitat?

Material and methods

Study zone

We selected several plant communities along a moisture gradient (from 400 mm to up
to 700 mm) in central Mexico in order to collect seeds of Opuntia spp. This gradient varied
from dry or semiarid in the NE to temperate—subhumid in the SW sites. The dry zones include
Villa de Arriaga and Mexquitic, SLP, whereas the sub-humid goes to the SW Lagos de
Moreno and near Jalostotitlan, Jalisco. The historic rainfall average ranges from less than 400
mm in the NE to up to 700 mm in the SW; whereas this range was observed during the year
2008. The average temperature oscillates from 15.7 to 18.5°C; however, it was higher during
2008 (Table 4.1). Most of the rainfall falls during the summer months (about 60% in the NE
sites and 70% in the SW zone). The hottest month is May (ranging from 28 to 30°C in the NE

to 32°C at the SW sites) and the coldest is January (varying from 2 to 5°C along the gradient).
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Vegetation type in the sites is mainly crassicaulescent shrub land varying in species
composition (Rzedowski, 1966). It is a vegetation type with an average in heigh of 3 m in shrubs and
trees, composed mainly of perennial woody plants, short and long-lived forbs and herbaceous species.
This type of scrub named ,,nopalera“, consisting of several species of Opuntia sensu stricto (Miranda
and Hern&ndez, 1963; Rzedowski, 1978), covers most of the north—eastern and central parts of Mexico,
and with other scrub types all together cover almost 40% of Mexico“s territory (Rzedowski, 1978).

Janzen (1986) gives a good summarized description of wild “nopaleras” communities, in central
Mexico. It ranges from closed monospecific stands to mosaics of mixed Opuntia species up to 4 m
high, scattered with elements of the genus Yucca, Acacia and Prosopis, among other woody genera. It
has been suggested that several environmental factors are involved in the control of composition and
density of species, but the most significant are: relief, exposure, rock and soil type, climate (rainfall
and temperature) and human management. According to Gonzalez—Espinoza and Quintana—Ascencio
(1986), on moderate slope of igneous soil (Villa de Arriaga municipality) Opuntia (basically O.
streptacantha and O. robusta) can form plant stands as dense as 1100-1200 individuals per ha. In more
disturbed sites, Opuntia species density can range from 150-300 individuals per ha, forming more

diverse stands including elements of O. rastrera and O. leucotricha.

Seeds collection

The seven species evaluated were Opuntia rastrera (Opra), O. robusta (Opro), O. lasiacantha
(Opla), O. tomentosa (Opto), O. jaliscana (Opja), O. streptacantha (Opst) and O. leucotricha (Ople).
We evaluated seed germination in all of these species, from different localities. In the particular case of
O. tomentosa and O. leucotricha, it was collected seeds from only one locality because we could not
find fruits in other localities throughout the gradient during the collecting field trips (Table 4.2).

Seeds were collected from at least 10 mature plants for each species with the purpose
of include genetic variation within species. Seeds were depulped, thoroughly mixed; air dried,

and storage for a 7 month period in order to after—ripen at ambient temperature before
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germination trials were conducted. Before germination tests, seeds were examined for:

viability, hardness, imbibition capacity, and polyembryony. All germination trials were

performed with normal seeds.

Table 4.1. Average of historical records and annual average (2008) of climatic variables. Data obtained
from climatic stations nearby of studied sites along the gradient (Comisién Nacional del Agua,
unpublished data).

Station Altitude Latitude; Historical 2008 Historical 2008 mean
(masl) longitude mean precipitation annual temperature
precipitation (mm) mean (°C)
(mm) temperature
(°C)
Mexquitic, 2062 22°16" N; 430.6 435.5 16.9 18.2
SLP 101°07" W
Villa de 2198 21°55" N; 375.5 546 15.8 19.2
Arriaga, SLP 101°23" W
Ojuelos, Jal. 2175 21°52'N; 590.4 716 15.7 15.3
101°37' W
Presa La 2165 21°44° N; 479.5 437.8 17.9 17.8
Duquesa, 101°49° W
Lagos de
Moreno, Jal.
Lagos de 1942 21°21° N, 769.1 779.1 18 17.7
Moreno, Jal. 101°55" W
Jalostotitlan, 1772 21°10°N; 703.2 628.5 18.5 17.9
Jal. 102°28'W
Seed tests
Seed viability

To examine viability, 30 seeds by species were soaked in 1% tetrazolium solution for

24 to 48 hours at 30°C. Embryos that showed a deep red color were considered viable,

embryos that did not acquire a deep red color, but only light pink, were recorded as viable

with low vigor (Yaklich and Kulik, 1979).



203

Seed germination (%)

To test the effect of seed scarification on germination, 100 seeds were scarified with a
nail clipper to promote contact of the embryo with air and water. The same seed number was
used for control or non-scarified. The seeds were placed in five 500 ml polystyrene
containers, with 20 seeds per container, inside a greenhouse under a completely random
experimental design. The substrate used was commercial greenhouse soil. No fungal inhibitors
were used. The polystyrene containers were irrigated daily with 100 mm of tap water to keep
the substrate moist. The temperature during test ranged from 24°C to 39.0°C; luminous
intensity was between 0.31 to 37.48 lumens m-2 and relative humidity oscilated between
30.54% to 39.21%. The number of germinated seeds was recorded thorough a 45—day period

in both treatments.

Table 4.2. Seed collecting sites of Opuntia species studied. Acronyms used for sites hereafter
are in parentheses.

Species / collecting site Geographical coordinates
North latitude West longitude

Opuntia streptacantha Lemaire

Santiago, Villa de Arriaga, S.L.P. (SA) 21°54' 101°15'
La Mesa, Ojuelos, Jal. (ME) 21°34' 101°38'
El Molino, Lagos de Moreno, Jal. (MO) 21°27' 101°48'
Matancillas, Ojuelos, Jal. (MA) 21°52' 101°37'

O. robusta H. L. Wendland ex Pfeiffer
Ipifia, Ahualulco, S.L.P. (IP) 22°27 101°21"
SA and MA

O. leucotricha DC
MA

O. rastrera F.A.C. Weber
IP and SA

O. lasiacantha Pfeiff.
MA
Jalostotitlan, Jal. (JA) 21°08' 102°30'

O. tomentosa Salm-Dyck.
MO

O. jaliscana Bravo.
MO and JA
Lagos de Moreno, Jal. (LM) 21°18' 102°05'
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Seeds were considered as germinated when the radicle had emerged. Germination rate
(ts0) was quantified counting the number of days that were required to reach 50% of the total

germinated seeds (Ellis and Roberts, 1978; Sanchez et al., 2005) and was calculated as:

45

Y iG;

i=1

t, =
5 n.

Where, G; is the number of germinated seeds observed in the i-th day and n. are the
total germinated seeds in the respective experimental unit. The tso index, also referred as mean
germination time, is a value referring to the number of days required to attain a 50% of the
total number of germinated seeds in each experimental unit.

Seed hardness

We evaluated the seed hardness (n= 25) for each species and locality, using the Instron
model 1000 (Universal Testing Instrument), serial 2791. It was applied a force of 200 kg to
each seed in order to break 50% of it (Aguilar, 2003). The hardness results are reported in
kilogram—force (kgf).

Seed hydration (imbibition)

After washing with tap water thirty seeds from each species and locality, they were
air—dried and then weighed (initial mass) and incubated in a Petri dish (half filled with
distilled water) at room temperature (22°C). Subsequently, each seed was weighed at several
intervals during a 24-48 h period, until constant weight. When the weight was constant, water
uptake percentage per seed was calculated as follows: {(final mass—initial mass)/ initial mass}

X 100.
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Polyembryony
In this study, polyembryony was evaluated by direct observation during the
germination experiment, by counting the seeds with two or more seedlings during the seedling

emergence (Mendes—Rodrigues et al., 2004; Carneiro et al., 2006).

Statistical analysis

A two-way ANOVA was conducted on the germination percentage of each species
using locality and treatment (scarification) as factors, except for O. leucotricha and O.
tomentosa, for which one-way ANOVA was conducted using treatment as factor. Another
factorial ANOVA was done for germination data considering only one locality by species and
treatment. All data were arc—sine transformed prior to analysis of variance (Sokal and Rohlf,
1995). In addition, we conducted one-way ANOVA with locality as factor for each species,
for the variables hardness, imbibition, and t50. Differences among treatments were analyzed

using multiple comparisons Tukey“s test (o = 0.05). The data that did not fulfill the ANOVA

assumptions were analyzed with Kruskal-Wallis non—parametric test (Zar, 1999). All dates
were analyzed using the Statistical software SAS version 9 (SAS, Inc., 1999).

Additionally, in order to consider the possible relationship between seed physical
protection and seed reserve with the germination capability a Pearson correlation test for seed

hardness and seed mass with germination percentage by species and locality was run.
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Results

Most of the species showed high viability. The highest viability was obtained for
Opuntia jaliscana from EI Molino and O. streptacantha from Santiago. The lowest viability
was for O. jaliscana from Lagos de Moreno and O. streptacantha from La Mesa (Table 4.3).

The ANOVA for germination data showed significant differences for species factor but
not for treatment (F=0.88, p=0.353; Table 4.4). The highest germination percentage was
observed in O. jaliscana, O. streptacantha and O. lasiacantha, and the lowest was for O.
rastrera. The interaction effect for species x treatment was significant. In general, germination
was higher in non-scarified treatment than in scarified seeds treatment, except for O.
streptacantha. In particular, the highest germination in the un—scarified seeds was for those of
O. jaliscana.

Table 4.3. Data of seed viability and vigor for Opuntia species studied and its
collecting localities.

Species Localities High vigor Low vigor Unviable (%0)

Opuntia jaliscana MO 100 0 0
LM 60 33.3 6.7
JA 90 10 0

O. lasiacantha MA 80 13.3 6.7
JA 76.7 16.7 6.6

O. leucotricha MA 76.7 16.7 6.6
O. robusta IP 73.3 23.3 3.4
ME 96.7 3.3 0

MA 80 16.7 3.3
O. streptacantha SA 100 0 0
ME 56.7 43.3 0

MO 73.3 13.3 13.4

MA 93.3 3.3 34

O. tomentosa MO 80 16.7 3.3

SA, Santiago, Villa de Arriaga, SLP; ME, La Mesa, Ojuelos, Jalisco; MO, El Molino, Lagos de Moreno,
Jalisco; MA, Matancillas, Ojuelos, Jalisco; IP, Ipifia, Ahualulco, San Luis Potosi; JA, Jalostotitlan, Jalisco;
and LM, Lagos de Moreno, Jalisco.
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Table 4.4 Percentage of seed germination (mean + standar error) in seven Opuntia species
after two treatments (Sc: scarified and C: non-scarified seeds). The results of ANOVA
statistical analysis.

Species effect

Opst Opja Opla Ople Opto Opro Opra F p
56.54¢5.9 52.045.1® 51.54¢52® 350+4.9™ 285#4.5°  2353.6° 55+2.3° 2522 <<0.01
Interaction effect for species by treatment
Opja-C Opst-Sc Opla-C Opst-C Ople-C Opla-Sc Opja-Sc Opto-Sc Opto-C
64.24¢51% 63.049.3" 59.25+0.1° 51.247.3°  44.9450™ 43.95+3.3°  40.0+45™ 29.3+6.1°  27.0+7.1%
Ople-Sc Opro-C Opro-Sc Opra-Sc Opra-C F p
24.1+5.7% 23355 22.1#54% 10.0#3.5°  1.0+1.0° 3.53 <0.01

Different letters indicate differences among species and treatments (p <0.05) according to Tukey HSD test. Acronyms used
for species: Opuntia lasiacanta (Opla), O. leucotricha (Ople), O. jaliscana (Opja), O. rastrera (Opra), O. robusta (Opro), O.
streptacantha (Opst), O. tomentosa (Opto).

Germination by species and locality

There was a clear effect of treatment considering the species and locality factors in this
study (Table 4.5). In general, scarified seeds had lower germination than non-scarified seeds.
The greater effect of scarification treatment was observed in O. streptacantha (especially in
the seeds collected in SA) and the smallest in O. rastrera. Except for O. rastrera, in all the
cases where locality was a factor, it had a significant effect on germination percentage.
Locality was not related to differences in germination for O. rastrera, which had consistently
low germination percentages. For O. lasiacantha seeds, germination was higher in the site
with less rainfall (MA) than for those in a wetter climate (JA). Seed germination in O.
jaliscana was higher in the wetter site (JA) than in the intermediate sites MO and LM.

For O. leucotricha and O. robusta, seed scarification lowered its germination
considerably, almost twice than that for non—scarified seeds. In O. rastrera germination was
positively affected by scarification treatment. In this case there were no differences between
both localities. Germination was not affected by treatments in O. tomentosa (F=0.14, p=0.7;

Table 4.5).
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In O. streptacantha, we found differences among localities. Seeds collected in Santiago
(SA) showed higher germination percentage, with clear differences with respect to the other
three sites. The site Xx treatment interaction was significant for O. robusta and O.
streptacantha, but with considerable overlap among the group of averages. In the dry sites (SA
and MA) for O. streptacantha, seed scarification enhanced germination but the contrary was
observed in the intermediate sites in the gradient (Table 4.5).

For O. robusta we found differences among the localities. Seeds collected at ME site
had the highest germination percentage, in IP and MA sites seeds had the lowest germination.
The interaction of locality x treatment was significant, even though the average difference
showed considerable overlap in the formed groups. In general, for the three sites of seed
origin, scarification reduced germination percentages significantly. The non-scarified seeds
from ME and MA sites had the greatest germination, while the seeds from MA in Matancillas
with scarification (MA-Sc) showed the lowest percentage of germination. For Ipifia seed (IP)
of this species, germination was not affected by treatment (Table 4.5).

Seed germination of Opuntia streptacantha, was not affected by treatments, however,
we found differences between localities, seeds of Santiago (SA), obtained higher germination
percentage, than the other places. The interaction of site x treatment also showed differences,
seed germination was not affected by treatments in Santiago; however, seeds germination was
higher than for other zones. La Mesa non-scarified seeds had the lowest germination (Table
4.5).

Germination rate (so)

In O. jaliscana, scarified—seeds germinated faster than non-scarified seeds (F=48.6,
p<0.01). By localities, also we found significant differences (F=5.52, p=0.01). Seeds from

Jalostotitldn germinated earlier than EI Molino and Lagos de Moreno (Fig. 4.1).
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Also, in O. robusta scarified seeds increased germination rate (F=10.2, p=0.01). For O.
streptacantha, non-scarified seeds were slower to germinate than scarified—seeds (F=25.4,
p<0.01). Furthermore, the sites had an effect (F=8.6, p=0.01) on mean germination rate. Seeds
from ME germinated more rapidly than those from MO, MA and SA (Fig. 4.2). Mean
germination rate was higher in scarified seeds than in the non-scarified for O. tomentosa
(F=13.0, p=0.03) and O. leucotricha (F=80.8, p<0.01). For O. lasiacantha and O. rastrera

significant differences were not detected for treatment or locality factors.

Seed hardness

Seed hardness of O. jaliscana was different among localities (F=21.35, p<0.01). Seeds
were softer in the moist area of JA, while in LM and MO the seeds were harder. For O.
lasiacantha, there were also differences (F=13.8, p<0.01) in seed hardness among localities.

Seeds from MA were harder than those from JA (Table 4.6).
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Table 4.5. Main effects and interactions on seed germination percentages of seven Opuntia species and
their collecting sites.

Opuntia jaliscana F p
C Sc 5.11 0.01
46.045.4°  34.0+2.25
JA MO LM 4.6 0.04

52.0£5.12° 36.0+5.84° 33.0+2.9°

Opuntia lasiacantha

C Sc 148  <0.01
56.0£5.13% 33.0+4.43"
MA JA 6.64  0.02

5245228  37.0+6.0°

Opuntia rastrera

Sc C 6.99  0.02
7.042.1*  1.5+0.76°
SA P 052 05

5.5+2.3% 3.0£1.1%

Opuntia leucotricha

C Sc 9.82 0.03
45.0£5.0°  24.045.7°

Opuntia robusta

C Sc 3298 <0.01
49.0£55*  25.0+4.1°
ME MA P 6.99  0.02
53.0£5.2° 32.0+3.65° 24.0+8.3°
ME-C MA-C ME-Sc IP-C IP-Sc MA-Sc 1133 <0.01

64.045.1*  59.045.1* 41.0+5.3° 24.0+557® 23.0+54® 12.0+3.4°

Opuntia streptacantha

C Sc 024 06
39.75+3.2%  38.0+4.7%
SA MA MO ME 322 0.02
56.5+5.9°  37.5+4.0° 34.0+4.0° 27.5+4.3°
SA-Sc SA-C MA-Sc MO-C ME-C MA-C MO-Sc  ME-Sc 3.9 0.02

62.0£9.3* 51.0+7.3% 44.0+5.8° 44.0+46® 33.0+6.4° 31.0+4.3° 24.0+3.3° 22.0+5.1°

Different letters at rows indicate differences between treatments and among locality and localities x treatment interaction
according to Tukey HSD test. Acronyms used for treatments: Sc, scarified seeds; and C, control seeds. Acronyms used

for localities: SA, Santiago, Villa de Arriaga, SLP; ME, La Mesa, Ojuelos, Jalisco; MO, El Molino, Lagos de Moreno,
Jalisco; MA, Matancillas, Ojuelos, Jalisco; IP, Ipifia, Ahualulco, San Luis Potosi; JA, Jalostotitlan, Jalisco; and LM, Lagos
de Moreno, Jalisco.
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Figure 4.1. Mean (£ SE) germination rate (tso) for O. jaliscana: (a) seed treatments effect (Sc, scarified
seeds; and C, control seeds); and (b) collecting sites (EI Molino, MO; Lagos de Moreno; LM,
and Jalostotitlan, JA). Different letters indicate significant differences (p<0.05) between
averages according to Tukey HSD test.
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Figure 4.2. Mean (x SE) germination rate (tso) for O. streptacantha as related to: (a) seed treatments
(Sc: scarified seeds, C: control seeds), and (b) collecting sites (La Mesa, ME; El Molino, MO;
Santiago, SA, and Matancillas, MA). Different letters indicate significant differences (p<0.05) among
averages according to Tukey HSD test.
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Seeds of O. streptacantha were also different (F=11.74, p<0.01) in hardness by
locality. Seeds from ME were harder than those from MA. Seed hardness in O. robusta were
different by site (F=30.7, p<0.01). Seeds of MA were harder than those from IP and ME. For
O. rastrera, seeds from SA were harder (F=9.23, p<0.01) than those from IP (Table 4.6). For
species O. tomentosa and O. leucotricha, we did not conduct an ANOVA because only one
locality was included for each species (Table 4.6).

For Opuntia robusta, correlation between seeds hardness and germination was high
(r=0.65, p<0.01), indicating that harder seeds tend to show greater germination percentage
(Fig. 4.3), also correlation between seeds hardness and seeds imbibitions was significant
(r=0.3, p=0.01), indicating that the harder seeds tend to imbibe more water. For O. jaliscana, a
reverse relation was found in the form of negative correlation (r=—0.65, p=0.01) between
hardness and percentage of germinated seeds. This is indicative that seed germination
percentage is reduced as hardness increases (Fig. 3).

Seed imbibition

Significant differences were found in seed imbibition by localities in the following
species (Table 4.6). In O. jaliscana, the seeds from JA imbibed less water than seeds from LM
and MO (F=13.50, p<0.01). Seeds of O. robusta from MA imbibed more water than seeds
from ME and IP (F=8.66, p<0.01). In O. streptacantha, seeds from the moist zone at ME and
MO imbibed less water than those in drier localities MA and SA (F=13.43, p<0.01). The other

species (O. lasiacantha and O. rastrera) did not show differences (Table 4.6).
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Seed mass
For O. jaliscana, it was found differences in seed weight between localities (p<0.01,
Kruskal-Wallis test). Seeds from MO were heavier than those from JA. Also, there was a

negative correlation between seed mass and seed germination (r=-0.72, p<0.01).
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Figure 4.3. Correlation between seed hardness and seed germination for (a) O. robusta
and (b) O. jaliscana
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For O. robusta, the seeds from MA were heavier than those from IP (p<0.01). In O.
lasiacantha, the seeds from JA were heavier than seeds from MA (p<0.01). Seeds of O.
streptacantha from ME had more biomass (p<0.01) than those from MA. Seeds of O. rastrera

from all localities had similar seed mass (p>0.05; Table 4.6).

Table 4.6. Seed hardness, imbibition rate and biomass (mean + SE) of seven Opuntia species from
different localities.

Hardness

Imbibition rate

Species Locality (kaf) (mg) Weight (mg)
0. lasiacantha MA 76.17 + 32 1.7 +0.05 ® 8.9+0.27°
JA 61.5+2.1° 1.6 +0.03 2 10.5+0.24 2
O, rastrera IP 96.9+6.7° 2.66 +0.14 ° 20+3°
SA 119.1+4.6° 2.75+0.16 16+4°
IP 64.7+4.6° 3.16 +0.12° 13+4°
O. robusta MA 109.2+5.9°2 3.94 +0.132 18+06°
ME 94.7+2.8° 3.2340.16° 13+05°
MA 78.6 +3.05° 26+0.05% 10+0.26 ¢
0. streptacantha ME 103.5 + 2.9a: 2.14 + O'O%CC 15+ 05 ac
MO 94.7 + 2.4 2.3+0.06 11 +0.27
SA 85.7+3.4" 265+0.06% 125+021°
JA 78.9 +2.3° 22+01° 13+2.6°
0. jaliscana LM 93.8+3.1° 2.7+0.06° 16+04°
MO 10458 +2.8° 3.0+0.08° 16+0.3°
O. tomentosa MO 103.66 + 3.27 2.46 +0.12 16.56 + 0.29
O. leucotricha MA 57.3+2.8 1.8 +0.05 9.5+ 0.27

Different letters within species indicate locality differences, according to the Tukey HSD test. *SA, Santiago, Villa de Arriaga,
SLP; ME, La Mesa, Ojuelos, Jalisco; MO, El Molino, Lagos de Moreno, Jalisco; MA, Matancillas, Ojuelos, Jalisco; IP, Ipifia,
Ahualulco, San Luis Potosi; JA, Jalostotitlan, Jalisco; and LM, Lagos de Moreno, Jalisco.

Polyembryony

We found low percentages of polyembryony in four of the seven species studied with
no differences (p>0.05) among them. O. lasiacantha from MA had 20.2+7.33% polyembrionic
seeds and the same species from JA had 2.9+2.9%; O. robusta from MA had 20.7£7.6 %,

from ME had 8.5+4.3 % and from IP had 7.0+4.7 %; O. jaliscana from LM had 16.9+6.9 %
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and from JA had 10.5+5.43 %, and O. streptacantha from SA had 11.2+3.5 % and from MA

had 6.14+1.93 %.

Discussion

Higher seed germination is usually associated to higher seed viability (TeKrony et al.,
1980). However, although most of the studied species had medium-high seed viability (56—
100%) they also showed seed dormancy. We found interesting results, which are very helpful
to answer several questions about Opuntia seed germination:

Are habitat variations related to germination differences among Opuntia species or even
among populations of Opuntia species?

Seed dormancy is a very common adaptive plant strategy in unpredictable and harsh
environments, such as those of arid and semiarid zones (Jurado and Moles, 2003; Jurado and
Flores, 2005). We hypothesized that Opuntia seed germination is lower and slower in drier
than in humidity zones. This was confirmed for Opuntia robusta and O. jaliscana, where
seeds from moisture localities had higher germination than those from a drier locality.
However, we found contrary results for O. lasiacantha and O. streptacantha. Thus, there is no
general pattern for the studied species. Our results indicate that there are differences in
Opuntia species in seed germination, as well as differences in germination rate, seed

imbibition, seed mass, seed hardness, and polyembriony.

What are the Opuntia dormancy types?
All the studied species showed seed dormancy (seed germination <70%; Flores and
Jurado, 2006). We reject the hypothesis that Opuntia seeds have physical dormancy (Reyes et

al., 2005, Olvera—Carrillo et al., 2003), since seeds from all studied species showed
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imbibition. However, although all seeds were imbibed, scarification treatment did not break
seed dormancy (although promoted faster germination), and non-scarified seeds germinated

more than the scarified seeds.

Is seed hardness related to seed germination or habitat?

It has been suggested that seed coat (testa) functions as regulator in imbibition (Souza
and Marcos—Filho, 2001), and that a rapid and high percentage of germination is associated
with a thin testa (Maiti et al., 1994). In fact, high testa hardness has been associated with low
germination in Opuntia species (Stuppy, 2002). These results agree for O. jaliscana, but not
for O. robusta where harder seeds had higher seed germination, which might be explained
based on the porosity of the seed coat, because we also found a positive correlation between
seed imbibition and seed hardness. We speculate that this behaviour is explained considering
that well developed embryos might break hard testas. In these habitats hard seed testas are
needed for their establishment in harsh environments and aggressive dispersers (Janzen,
1986). There was no correlation between testa hardness and seed germination for O.
streptacantha, O. lasiacantha and O. rastrera. Seed hardness was not affected by the habitat

(locality), contrary to findings for other species (Meyer and Monsen, 1991).

Are seed mass related to seed germination or habitat type?

It is considered that variation in seed mass is a critical trait in seed dispersal and
seedling establishment (Hendrix et al., 1991), and that it is determined by both genetic of the
species and environmental conditions (Winn and Werner, 1987). We found differences in seed
mass among and inside species. We found a negative correlation between seed mass and seed

germination, but just in O. jaliscana. Seeds of O. jaliscana were heavier in the dryer site than
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in the moist site, but in O. robusta, O. lasiacantha and O. streptacantha an opposite pattern
was observed. These findings may indicate that Opuntia seeds from harsh environments are
lighter.

Do Opuntia seeds show polyembriony? If so, are differences in polyembriony bound to species
and/or aridity habitat?

We found polyembryony in four Opuntia species (O. jaliscana, O. lasiacantha, O.
streptacantha, and O. robusta). Polyembryony appears to be more frequent in Opuntia seeds
from dry sites. It could also be related with minimal temperature variation, particularly in the
locality of Matancillas, which have the lowest minimum temperatures (2°C) in the studied
gradient, and here we found higher polyembryony percentage. This is in agreement with
Batygina and Vinogradova (2007), who suggested that, high or low temperatures as well as

changes in environmental conditions and low and high humidity could induce polyembryony.

Conclusions

All the studied Opuntia species had seed dormancy, nevertheless the seeds of all the
species were imbibed, and therefore scarification treatment did not break seed dormancy. The
scarification promoted faster seed germination. These results indicate that seeds from wetter
localities had higher germination capability than those from a drier locality, and especially this
was observed for O. robusta and O. jaliscana. However, opposite results were observed for O.
lasiacantha and O. streptacantha. Testa hardness was negatively correlated with seed
germination for O. jaliscana and positively for O. robusta. It was found differences in seed
mass within species. The seeds were heavier in wetter than in drier areas. It was identified

negative correlation between seed mass and seed germination in O. jaliscana, but not in other
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species. In Opuntia jaliscana, O. lasiacantha, O. streptacantha, and O. robusta,
polyembryony was found and this suggested that it is most frequent in drier than in wetter

sites.
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Discusion General

Las comunidades de este estudio se encuentran en la region Centro-Occidente de
México, donde las condiciones climaticas y la altitud forman un gradiente climatico en sentido
noreste-suroeste. Las diferencias entre comunidades son mas evidentes cuando se abordan
areas de estudio grandes, donde condiciones contrastantes en el tipo de clima, la elevacion, la
exposicion, entre otros, forman gradientes ambientales. Las comunidades a lo largo del
gradiente mostraron diferencias en el grados de desarrollo, debido a que las condiciones
ambientales varian a través del mismo, lo que permite observar zonas de traslape en la
distribucion de las especies (Whittaker, 1967).

La abundancia es un atributo esencial para tratar de definir las reglas de ensamblaje
entre las especies de una comunidad. Esta sustentada en que las especies interactGan unas con
otras, esto provoca la disminucion o el incremento en su abundancia y diferencias en su
estructura (Clements, 1916; Wilson et al., 2000). La organizacion de las comunidades
vegetales se debe en parte a las relaciones bidticas entre especies (Callaway y Walker, 1997).
Los patrones de abundancia de muchas especies revelaron relaciones positivas 0 negativas con
la abundancia de otras especies, esto es un indicio de mecanismos de facilitacion y
competencia, lo cual es esperado en la disminucion o incremento en la abundancia de otros
individuos (Diamond, 1975; Callaway, 1995). En este estudio se demostraron interacciones de
facilitacion y competencia en diferentes sitios. Ademas, se evidenciaron las fases de desarrollo
en que se encuentran las especies que interactuan. En La Mesa se encontraron el mayor
numero de especies en interacciones, de facilitacion entre una especie temprana (Mimosa
biuncifera) y una intermedia (Acacia schaffneri), una especie temprana (M. biuncifera) y una

tardia (Opuntia streptacantha), y una especie intermedia (A. schaffneri) y una tardia (Opuntia
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streptacantha). En Jalostotitlan se encontraron interacciones de competencia entre una especie
temprana (A. farnesiana) y una intermedia (M. monancistra), interacciones de facilitacion
entre una especie temprana (A. farnesiana) y una tardia (O. lassiacantha). EI reemplazo de
especies tempranas o intermedias con especies de la fase tardia, se trataria de un climax
ciclico. Este comportamiento evidencia un patron de perturbacion cronica que propicia un
comportamiento ciclico (Watt, 1947). El reemplazo entre especies de la fase temprana o
intermedia, indica que se trata de un climax sucesional o multiestadios (Sutherland, 1974).

La variacion en el reemplazamiento de especies en el gradiente se observd con mayor
claridad en el analisis de ordenacion, donde se muestra que la composicion de especies y su
abundancia difieren entre los sitios extremos. En ambos se encontraron estados de equilibrio y
de no-equilibrio sobrepuestos (Clements, 1916; Gleason, 1926; May, 1984). Las curvas rango-
abundancia o curva de dominancia-diversidad, permitieron conocer el estado de sucesion en
cada sitio (Whittaker, 1970). Jalostotitlan y EI Ojuelo se encuentran en la fase madura de la
sucesion, lo anterior se evidencia en curvas con pendientes suaves (vara partida),
caracteristicas de comunidades ricas en recursos, con mayor uniformidad. En este sitio se
encontré la mayor uniformidad en la abundancia relativa. Las comunidades Las Huertitas, La
Mesa y Santiago, encuentran en la fase temprana de la sucesion, lo anterior se evidencia en
curvas con pendientes bruscas o muy pronunciadas del tipo geométrico, caracteristicas de
comunidades pobres, estas curva indican que hay una gran dominancia de ciertas especies
dentro de la comunidad y por lo tanto una baja diversidad (Magurran, 2004).

En el gradiente en estudio se evidenciaron interacciones de facilitacion y competencia,
ademés se determind su importancia en la dindmica de algunas poblaciones. La hipdtesis
general indica que la competencia actia simultaneamente con la facilitacion y el balance neto

entre ambas interacciones depende basicamente de la severidad de las condiciones fisicas
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(Holzapfel y Mahall 1999; Maestre et al., 2003) y del ciclo de vida de las especies (Yeaton,
1978; Valiente-Banuet et al., 1991; Flores y Yeaton, 2000; Rousset y Lepart, 2000). Entonces
en el gradiente de estudio es de esperarse que las interacciones de facilitacion sean mas
intensas e importantes entre las especies de la zona con condiciones xéricas (Santiago), que
entre las especies de la zona mésica (Jalostotitlan).

Los factores que causan las interacciones entre nodrizas y protegidas en los ambientes
aridos y semiaridos son: la proteccion contra las altas radiaciones y oscilaciones extremas de
temperatura, el aumento de la humedad, el incremento de la fertilidad, entre otros (Flores et
al., 2004). Por otra parte, en el desierto Chihuahuense se demostr6 que en dichas interacciones
participan especies tempranas, generalmente leguminosas, que funcionan como nodrizas y
especies tardias generalmente cactaceas, que funcionan como protegidas (Yeaton, 1978; Flores
y Yeaton, 2000).

Las primeras muestran adaptacion a los espacios abiertos y las segundas a los espacios
sombreados, lo que incide en su desempefio fisiologico y morfoldgico, por ejemplo en la tasa
de crecimiento relativo (RGR) y sus componentes (LAR y NAR), y la capacidad fotosintetica.
Conocer la respuesta de dichas especies a los factores abidticos relacionados con el
mecanismo de facilitacion es de vital importancia para que se establezcan dichas interacciones.

Las especies tempranas generalmente muestran crecimiento mas rapido que las
especies tardias (Lambers, et al., 1998). En este trabajo las lefiosas tuvieron tasas de
crecimiento relativo menores que las suculentas. Este resultado es contrario con la hipdtesis
gue plantea que las especies de habitats con recursos limitados como las cactaceas son
generalmente consideradas como tolerantes al estrés (sensu Grime, 1975) y muestran RGR
mas bajas que las especies de rapidos crecimiento (pioneras) (Chapin et al., 1993; Lambers y

Poorter, 1992).
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Las suculentas mostraron mayor crecimiento en luz baja, en suelo con fertilidad alta y
suelo con humedad alta que las lefiosas. La mayor disponibilidad de agua (Callaway, 1995) y
los nutrimentos (Garcia-Moya y Mckell, 1970) son factores que se presentan bajo el dosel de
nodrizas (Flores y Jurado, 2003) y favorecen el crecimiento de protegidas. Se esperaba que las
suculentas mostraran altas tasas de crecimiento relativo en luz baja, sin embargo, crecieron
mas en la intensidad de radiacion mayor, por lo que puede considerarse que la accion benéfica
de la sombra por la cobertura, solo es temporal, cuando en las condiciones abiertas hay déficit
de humedad o de nutrimentos (Ruedas et al., 2000; Martinez-Berdeja y Varverde, 2008).

El andlisis de los componentes de RGR, el cociente del area fotosintética (LAR) y la
tasa de asimilacion neta (NAR), fue muy importante para caracterizar las especies como
nodrizas o protegidas. Las suculentas mostraron mayor LAR que las lefiosas, lo que es
considerado como una adaptacion que aumenta las probabilidades de sobrevivir en ambientes
con poca luz (Hoffmann y Franco, 2003) como ocurre bajo el dosel de nodrizas.

Las lefiosas mostraron valores de NAR hasta dos veces mayores que las suculentas,
estas son caracteristicas de especies intolerantes a la sombra (Pons, 1977; Souza y Valio,
2003; Montgomery, 2004). Se encontré que en todos los niveles de estudio y para todas las
especies, RGR se correlaciond mas fuertemente con la tasa de asimilacion neta (NAR), y en
menor medida con LAR. Al contrario de lo que se esperaba las lefiosas mostraron menor
eficiencia cuantica actual que las suculentas, aunque las primeras presentaron mayor tasa de
transporte de electrones (ETR). Otra evidencia de las preferencias de las especies para su
establecimiento se encontr6 en la estructura de tamafios, donde las lefiosas presentaron
poblaciones con forma de campana, caracteristica de especies pioneras heli6filas, mientras que
la suculentas presentaron poblaciones en forma de J invertida, caracteristica de especies

adaptadas a la sombra (Rollet, 1980).
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En conjunto, estos resultados sugieren que en el gradiente estudiado, las especies
leflosas mostraron mayores atributos de especies que crecen en espacios abiertos (nodrizas),
mientras que las especies suculentas, aunque crecieron mas en condiciones de alta radiacion,
también mostraron atributos de especies adaptadas a la sombra (protegidas). Esto indica que la
hipdtesis de que hay atributos fisiologicos asociados a plantas nodrizas y protegidas no es del
todo concluyente.

Otra hipdtesis plantea, que en los gradientes de aridez, la intensidad de las
interacciones de facilitacion cambia con la mayor disponibilidad de recursos, es decir son
contexto dependiente (Greenlee y Callaway, 1996; Ibafiez y Schupp, 2000). Por otra parte, en
las interacciones de facilitacion, los micrositios de establecimiento para las plantulas son
vitales para su supervivencia, crecimiento (Godinez-Alvarez et al., 2003; Martinez-Berdeja y
Valverde, 2007; Miquelajauregui y Valverde, 2010), y metabolismo fotosintético (Nobel,
1988).

En el gradiente de estudio, el sitio con condiciones semiaridas (Jalostotitlan) cayé 15%
menos lluvia que el sitio arido (Santiago). Las condiciones ambientales en los micrositios
variaron en relacion con la época del afio y la especie de nodriza. Los resultados mostraron
que a pesar hubo diferencias en la disponibilidad de humedad en ambos sitios, no afecto la
supervivencia de las plantulas de Opuntia spp. Sin embargo, si repercutié en el crecimiento,
las plantulas en el sitio arido crecieron méas que las del sitio semiarido. La acumulacién de
acidos organicos fue influenciada por las caracteristicas de los micrositio.

Las condiciones ambientales entre habitats pueden variar entre afios lo que sugiere que
el papel del nodrizaje durante el establecimiento de las plantulas de Opuntia es complejo y
estd fuertemente influenciado por las condiciones ambientales prevalecientes. Las nodrizas

ejercen una influencia crucial positiva cuando en las condiciones locales se presenta la sequia.
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En sitios donde hay condiciones de mayor humedad que las normales los espacios abiertos
puede proveer mejores condiciones de microhabitat.

Asimismo, en el establecimiento de las plantulas, la germinacién esta limitada por
procesos a nivel de comunidad, especialmente en ambientes con estrés (Flores y Jurado, 2003)
y la reproduccion sexual podria actuar como cuello de botella, si las semillas muestran
porcentajes bajos de viabilidad o algin tipo de latencia (Mandujano, et al., 1996; Baskin y
Baskin, 2004). Estos procesos influyen en la distribucion espacial y temporal de las
poblaciones, asi como tambiéen en la dinamica y estructura de las comunidades (Venable and
Brown, 1998). En el gradiente de estudio, se localizaron individuos de Opuntia de la misma
especie, con diferencias en su abundancia, que podrian ser explicadas por adaptaciones al
habitat.

Se encontraron diferencias interespecificas e intraespecificas en los atributos de las
semillas. O. jaliscana y O. robusta, mostraron mayor germinacion en habitats con mayor
humedad que en los de menos humedad. Todas las especies mostraron altas tasas de
imbibicidn, por lo que se rechazo la hipdtesis de que todas las especies de Opuntia muestran
latencia fisica (Reyes et al., 2005, Olvera—Carrillo et al., 2003). La escarificacion mecanica no
rompio la latencia, pero promovid una germinacion mas rapida. La masa de las semillas es
considerada una caracteristica critica en la dispersion y establecimiento de plantulas (Hendrix
et al., 1991). Los resultados en este trabajo muestran evidencias de que las semillas de
ambientes mas aridos son menos pesadas y presentan mayor poliembrionia (Batygina y

Vinogradova, 2007).
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Listado de especies colectadas en los cinco sitios del gradiente, J: Jalostotitlan, O: El Ojuelo, N: Las Huertitas, M: La Mesa y S:
Santiago. Forma de vida H: hierba, A: arbol, Ar: arbustiva, Ra: Rastrera, S: Sufritice, Ro: Rosetofila.
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Familia Nombre Cientifico Forma de vida Acrébnimo J 0 H S
Acanthaceae
Dicliptera peduncularis Nees H Dipe \ \' \ \
Dicliptera resupinata (Vahl) Juss. H Dire \'
Adiantaceae
Cheilanthes sp. H Chei '
Agavaceae Agave salmiana Otto ex Salm-Dick
Anacardiaceae
Echinus molle L. A Ecmo \
Amaranthaceae
Amaranthus hibridus L. H Amhi \4 \4 v
Froelichia interrupta (L.) Mog. H Frin '
Gomphrena nitida Rothrock H Goni \ \' \ \
Gomphrena serrata L. H Gose \4
Guilleminea densa (Humb. & Bonpl. ex Willd.) H Gude \ \' \ \
Apiaceae
Eryngium heterophyllum Engelm. H Erhe \4
Asclepiadaceae
Asclepias linaria Cav. H Asli \ \' \
Matelea sp. H Mate \' \' \
Sarcostema sp. H Sarc \4 \4 v
Asteraceae H Zoan \4 \4 v v
Acourtia parryi Reveal & R.M. King H Acpa \
Adenophyllum convellatum (Cass.) Villareal H Adco '
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Ageratina sp.

Ageratum corymbosum Zucc. ex Pers.
Ambrosia canescens A. Gray
Aphanostephus ramosissimus DC.
Artemisia mexicana (Willd.) Keck
Baccharis pteronoides DC.

Baccharis salicifolia (Ruiz & Pav.) Pers.
Bahia schaffneri S. Watson

Bidens ferulifolia (Jacq.) DC.

Bidens odorata Cav.

Brickellia sp.

Carminatia tenuiflora DC.

Conyza sp.

Dyssodia poposa (Vent.) A.S. Hitch.
Eupatorium odoratum L.

Galeana pratensis (Kunth) Rydb.
Galinsoga parviflora Cav.

Gamochaeta sp.

Gnaphalium sp.

Heterosperma pinnatum Cav.
Heterotheca inuloides var. Rosei B. Wagenkn
Laennecia sophiifolia (Kunth) G.L. Nesom.
Melampodium sericeum Lag.

Millena quinqueflora L.

Pectis prostrata Cav.

Piqueria triflora Hemsl.

Sanvitalia sp.

Schkuhria pinnata var. Virgata (La Llave) Heiser.

Schkuhria schkuhrioides (Link & Otto) Thellung
Senecio heracleifolius Hemsl.

W I IIIIIIInNInNIIIONWIIIInNIInmwnIIIII

Ager
Agco
Amca
Apra
Arme
Bapt
Basa
Bash
Bife
Biod
Bric
Cate
Cony
Dypo
Euod
Gapr
Gapa
Gamo
Gnap
Hepi
Hein
Laso
Mese
Miqu
Pepr
Pitr
Sanv
Scpi
Scsc
Sehe

L < < < <L L L L < <L L < < <

<

<
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Brassicaceae

Burseraceae

Cactaceae

Caryophyllaceae

Simsia sp.

Stevia micrantha Lag.

Stevia sp.

Tagetes lucida Cav.

Tagetes lunata Ort.

Tridax sp.

Verbesina sphaerocephala A. Gray.
Viguiera linearis (Cav.) Hemsl
Zaluzania augusta var. Rzedowskii McVaugh
Zinnia peruviana (L.)L.

Zinnnia sp.

Lepidium virginicum

Bursera fagaroides (H.B.K.) Engl.
Bursera simaruba L. Sarg.

Cylindropuntia imbricata (Haw.) F.M. Knuth.

Ferocactus latispinus (Britton & Rose)
Opuntia cantabrigensis Lynch.

Opuntia chavena Griffiths.

Opuntia jaliscana Bravo

Opuntia lasiacantha Pfeiff.

Opuntia leuctricha DC

Opuntia rastrera F.A.C. Weber

Opuntia streptacantha Lemaire

Opuntia robusta H. L. Wendland ex Pfeiffer
Opuntia tomentosa Salm-Dyck

Drymaria sp.

I I nWwWInIwvwIIwI

I

Ar

Ar

>0 2> >>2

Ar

Sims
Stmi
Stev
Talu
Taln
Trid
Vesp
Vili

Zaau
Zipe
Zinn

Levi

Bufa
Busi

Cyim
Fela
Opca
Opch
Opja
Opla
Ople
Opra
Opst
Opro
Opto

Drym

L <L < < < <L < < < < <L

<

<

<

<

L L < <
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Chenopodiaceae

Commelinaceae

Convolvulaceae

Cucurbitaceae

Cyperaceae

Euphorbiaceae

Chenopodium graveolens Willd.
Chenopodium sp.
Salsola kali L.

Commelina dianthifolia Del.
Commelina erecta L.
Tripogandra purpurascens (Schauer)Handlos.

Dichondra argentea Humb. & Bonpl. ex Willd.
Evolvolus alsinoides

Ipomoea costellata Torr.

Ipomoea hederifolia L.

Ipomoea orizabensis (Pelletan) Ledeb. ex Stend.

Ipomoea purpurea (L.) Roth.
Ipomoea stans Cav.

Cydanthera dissecta Lira & Caballero
Melothria sp.
Sicyos deppei G. Don

Cyperus digitatus Roxb.
Cyperus hermafroditus (Jacq.) Standl.

Acalypha sp.

Chamaesyce berteroana (Balbis ex Spreng.) Millsp.

Chamaesyce nutans (Lag.) Small.
Euphorbia dentata Michx.
Euphorbia graminea Jacqg.

T
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I TXIIIXT

I TTXT
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Chgr
Cheno
Saka

codi
coer
Trpu

Diar
Eval
Ipco
Iphe
Ipor
Ippu
Ipst

Cydi
Melo
Sidi

Cydi
Cyhe

Acal
Chbe
Chnu
Eude
Eugr
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Fabaceae

Iridaceae
Liliaceae

Lamiaceae

Loganiaceae

Malpighiaceae

Euphorbia heterophylla L.
Tragia volubilis L.

Acacia farnesiana L. (Willd.)

Acacia schaffneri (S. Watson) F. J. Herm.
Chamaecrista nictitans (L.) Moench.
Crotalaria pumila Ort.

Dalea bicolor Humb. & Bonpl. ex Willd.
Dalea foliosa (A.Gray)Barneby
Desmodium sp.

Eysenhardtia polystachya (Ortega) Sarg.
Lotus sp.

Macroptilium gibbosifolium (Ort.) A. Delgado
Nissolia Leiogyne Sandw.

Prosopis laevigata (H. & B.) Jonhst
Zornia angustifolia J.F. Gmel.

Zornia thymifolia H.B.K.

Sisyrinchium sp.

Yucca decipiens Trel.

Asterohyptis stellulata (Benth.) Epling
Hyptis sp.

Salvia sp.

Salvia tiliifolia Vahl

Buddleja perfoliata Kunth.
Buddleja sessiliflora Kunth.

I T
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Acsh
Chni
Crpu
Dabi
Dafi
Des
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Lotu
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Salv
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Malvaceae

Mimosaceae

Molluginaceae

Nyctaginaceae

Oleaceae
Oxalidaceae
Passifloraceae

Plantaginaceae

Plumbaginaceae

Poaceae

Gaudichaudia cynanchoides Kunth.
Gaudichaudia mucronata (DC.) A Juss.

Gaudichaudia sp.

Sida haenkeana C. Presl.
Mimosa biuncifera Benth.
Mimosa monancistra L.
Mollugo verticillata L.

Allionia incarnata L.
Boerhavia sp.

Forestiera angustifolia Torr.

Oxalis corniculata L.
Passiflora exsudans Zucc.

Plantago mexicana Link.
Plantago sp.

Plumbago pulchella Boiss.
Plumbago scandens L.

Aristida adscensionis L.
Aristida appressa Vasey

Avristida divaricata Humb &Bonpl ex Willd.

I TTXT

Ar
Ar

Gacy
Gamu
Gau
Siha
Mibi
Mimo

Move

Alin
Boer

Foan
Oxco
Paex

Plme
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Plpu
Plsc

Aras
Arap
Ardi
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Bothriochloa barbinodis (Lag.) Herter.Cane bluesten.

Bouteloua chondrosioides (H.B.K)Benth
Bouteloua curtipendula (Michx.)Torr.
Bouteloua gracilis (H.B.K) Lag.
Bouteloua parryi (Fourn.) Griffiths.
Bouteloua repens (Kunth) Scribn. & Merr.
Bouteloua simplex Lag.

Brachiaria fasciculata (Sw.)Parodi
Brachiaria plantaginea (Link) Hithc.
Brachiaria reptans (L.) Gard. & Hubb
Buchloe dactyloides (Nutt.) Engelm.
Cenchrus ciliaris (L.) Link.

Chloris virgata Swartz.

Cynodon dactylon (L.)Pers.

Digitaria ciliaris (Retz.)Koeler
Digitaria filiformis (L.) Koeler
Digitaria hitchcokii (Chase) Stuck.
Digitaria sp.

Echinochloa acuminata (J. Presl)Kunth
Eleusine indica (L.)Gaertn

Elionurus tripsacoides Humb. & Bonpl. ex Willd.

Eragrostis barrelieri (Hornem) Link.
Eragrostis mexicana (Hornem) Link.
Eragrostis swalleni Hitchc.

Eriochloa acuminata H.B.K. (Presl.) Kunth.
Eustachys petraea (SW.) Desv.

Leptochloa virgata (Jacg.) Trin.

Melinis repens (Willd.) Zizka

Microchloa kunthii Desv.

Muhlenbergia firma Beal
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Polypodiaceae

Portulacaceae

Ranunculaceae

Rubiaceae

Scrophulariaceae

Muhlenbergia rigida (Kunth) Trin.

Muhlenbergia tenuissima (J.Presl)Kunth
Oplimenus burmannii (Retz.)P. Beauv.

Panicum aztecanum (Zuluaga y Monrrone)
Panicum divergens Muhl. ex Elliott

Panicum hirticaule var. Verrucosum J. Presl Zuloaga y Morroe
Paspalum convexum Humb. & Bonpl.
Pseudoechinolaena polystachya (Kunth) Stapf.
Setaria liebmannii E. Fourn.

Setaria parviflora (Poir)Kerglelen

Setaria verticilata (L.) P. Beauv.

Sporobolus pyramidatus (Lam)Hicht.Man Graces

Cheilanthes bonariensis (Willd.) Proctor
Cheilanthes sinuata (Lag.ex Sw.)Domin.

Portulaca pilosa L.
Talinopsis frutescens A. Gray

Clematis drummondii Torr. & A. Gray

Borreria verticillata (L.) G. Mey.
Bouvardia scabra Hook et Am.

Bouvardia scabrida M. Martens & Galeotti
Bouvardia ternifolia (Cav.) Schitdl.
Crusea diversifolia (Kunth)Anderson
Galium sp.

Richardia scabra L.
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Mugi
Mute
Opbu
Paaz
Padi
Pahi
Paco
Pspo
Seli
Sepa
Seve
Sppy

Chbo
Chsi

Popi
Tafr
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Selaginellaceae

Solanaceae

Turneraceae
Verbenaceae

Viscaceae

Bacopa monnieri L.
Selaginella sp.

Physalis sp.
Solanum americanum Mill.

Solanum erianthum D. Don.

Turnera sp.

Lantana camara L.

Phoradendron sp.
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