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RESUMEN

Con el fin de valorar el efecto relativo de las presiones de seleccion ejercidas por un ambiente
determinado, y de la pertenencia de las especies a un grupo taxonémico sobre la variacion en los
modos de dispersion en una flora local, se compararon los espectros de dispersion de cuatro tipos
de vegetacion contrastantes, sabana (SAB), selva baja caducifolia (SBC), matorral xerofilo (MX)
y vegetacion riberefia (VR). Para ello se determind la forma de crecimiento, se identificd la
estructura de dispersion y se caracterizaron los sindromes de dispersién (de acuerdo con un
sistema de clasificacion basado en la morfologia de las diasporas) de las especies
estructuralmente méas importantes en cada comunidad. La diversidad de sindromes fue
cuantificada por comunidad, por forma de crecimiento y por taxén, y se evalud la posible
asociacion entre el modo de dispersion y la forma de crecimiento de las especies.

Los resultados indicaron que el modo de dispersion esta influenciado por el ambiente: la
proporcion de especies de dispersion heterocora y bidtica fue comparativamente mayor en las
comunidades mas humedas (VR, SBC). En las comunidades mas restrictivas (MX, SAB) domino
las dispersion abidtica, aunque en éstas se registré una alta proporcion de especies heterdcoras
(MX > 81%, SAB > 48%), lo cual se explica considerando que la mayoria de las clases
heter6coras estan asociadas con la dispersion por viento (SAB > 90%, MX > 63%). En el
conjunto total de especies, las distribuciones de las especies por formas de crecimiento y por
sindromes de dispersion no fueron independientes. Entre los arboles y las formas arborescentes
dominaron las categorias heterdcoras (> 43% sarcocoria y >24% pterocoria), mientras que en las
formas més pequefias (pastos y forbias) domino la dispersion abidtica; entre estas dos Ultimas
formas la mayor proporcion de especies fueron heterdcoras y autocoras, respectivamente (en
pastos > 46% fueron pogondcoras; en forbias > 58% fueron bardcoras).

No se observo ninguna asociacion entre el modo de dispersion y el nivel taxonémico al
que pertenece una especie (clase, subclase, orden, familia, género). Las comunidades estudiadas
se conforman al patron general encontrado en el tropico seco, en el que muchas familias estan
representadas por pocas especies. Se encontraron muy pocos tipos de dispersion y no fue posible
discernir patrones claros para los niveles taxonémicos. Fabaceae fue la familia mas diversa con
respecto a tipos de dispersion. En contraste, todas las Cactaceae presentaron un solo tipo de
dispersion (sarcocoria), ilustrando la ausencia total de variacién en los modos de dispersion en de

una familia.



Los resultados de este trabajo permiten concluir que el estudio de los sindromes de
dispersion es una buena herramienta de evaluacion de la diferenciacion bioldgica presente en la
region, ya que permite tener un mejor entendimiento de la distribucion de las especies entre
comunidades vegetales. Dicha diferenciacion biologica no sélo esta relacionada con la estructura
y la composicion floristica de las comunidades, como ha sido demostrado por otros estudios en la
region, sino también con las caracteristicas bioldgicas de las especies, en particular con sus
modos de dispersion.

Vi



ABSTRACT

Dispersal spectra in four contrasting vegetation types (savanna = SAV, tropical dry forest = TDF,
xerophytic scrub = XS, and riparian vegetation = RV) were compared to asses the relative effects
of both the selective pressures exerted by a particular environement, and the species’ adscriptions
to a particular taxonomic group on the variation of dispersal modes in a local flora.

Growth form and unit of dispersal were determined for the structurally most important
species in each community, and dispersal syndromes were characterized according to a
classification system based on diaspore morphology. Dispersal syndrome diversity was quantified
by community, growth form and taxon. The possible association between species dispersal mode
and growth form was also examined.

The results indicated that dispersal mode is influenced by the environment: the proportion
of species with heterochorous and biotic dispersal was larger in more favourable (moister)
communities (RV, TDF). The drier, more restrictive ones (XS, SAV) were dominated by abiotic
dispersal; however, a large proportion of heterochorous species was recorded in them (XS > 81%,
SAV > 48%). This may be explained by considering that most heterochorous categories can be
associated with wind dispersal (SAV > 90%, XS > 63%). Distribution of species by growth form
and dispersal syndrome were not independent. The heterochorous categories dominated among
trees and arborescent forms (> 43% sarcochory, >24% pterochory), whilst the abiotic dispersal
dominated among smaller growth forms (grasses and forbs); among grasses most species were
heterochorous (> 46% were pogonochores), and among forbs such promintent position
corresponded to autochorous species (> 58% were barochores).

No association was observed between species dispersal mode and taxonomical level
(class, subclass, order, family, genus). The studied communities conform well to the general
pattern found in the dry tropics, in which many plant families are represented by few species.
Very few dispersal modes were found by taxon, making the distinction of clear patterns
impossible. Fabaceae was the most diverse family, contrasting with Cactaceae, which only had
one dispersal type (sarcochory). The latter is the best example of the absence of variation in
dispersal modes within a family.

These results allow to conclude that the study of dispersal modes in plant species provides
an adequate tool to evaluate the biological differentiation typical of the study region, as it allows

to gain a better understanding of the species spatial distribution among plant communities. As
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demonstrated in other studies conducted in the same region, the observed biological
differentiation is not only related to community structure and floristic composition, but also to

species’ biological features, particularly their dispersal modes.
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1 INTRODUCCION

1.1 Presentacion

El estudio de los factores que explican la diferenciacion bioldgica entre comunidades vegetales
tiene gran vigencia en la ecologia actual. Los estudios comparativos buscan resolver esta cuestion
enfocandose en los cambios en estructura, composicion y riqueza especifica de las comunidades
(Tabarelli et al., 2003). Asimismo, las caracteristicas morfologicas o funcionales de las especies
que las componen también muestran cambios predecibles y graduales, cuya evaluacion permite
un mejor entendimiento de dicha diferenciacion (Tabarelli et al., 2003).

La catalogacion de las caracteristicas ecologicas de floras locales (e.g. Ibarra-Manriquez y
Oyama, 1992; Fitter y Peat, 1994; Buide et al., 1998) y de grupos taxonomicos particulares (e.g.
Eriksson y Bremen, 1991; 1992) ha permitido identificar relaciones entre caracteres ecologicos y
patrones geograficos (Buide et al., 1998). La existencia de bases de datos sobre composicion
floristica y los atributos de dispersion de las comunidades vegetales, permite cuantificar la
relacion entre las condiciones ambientales y las caracteristicas de dispersion (Ozinga et al.,
2004). Las especies vegetales de los bosques tropicales secos realizan una gran variedad de
funciones (Janzen, 1988; Gentry, 1995; Mooney et al., 1995). Entre ellas, la dispersion representa
uno de los aspectos funcionales de la comunidad, y por eso su estudio brinda elementos para
entender la composicion local de especies y su recambio espacial y temporal (Levin et al., 2003).

Son escasos los estudios comparativos de las caracteristicas de dispersion entre distintas
comunidades vegetales (Gentry, 1982; Willson et al., 1990; Hughes et al., 1994), y los que
existen a veces tienen limitaciones en la definicion de las caracteristicas de dispersion y de los
habitats estudiados (Ozinga et al., 2004). Los patrones temporales y espaciales de disponibilidad
de agua son quiza los determinantes mas importantes de los atributos de la vegetacion tropical.
Sin embargo, pocos estudios han examinado la variabilidad que exhibe la reproduccion de las
plantas en estas comunidades a lo largo de gradientes de estrés hidrico, en particular la
relacionada con los espectros de dispersion y los vectores disponibles (Bullock, 1995).

Este trabajo contribuye a los estudios comparativos en la vegetacion tropical, analizando
la diferenciacion de los patrones de dispersion de varias comunidades vegetales de una region del
tropico estacionalmente seco del sur de México, en donde existe un mosaico vegetacional

complejo asociado a gradientes de disponibilidad de agua y tipos de suelo.



1.2 Dispersion
1.2.1 Conceptos de dispersion y didspora

La dispersion juega un papel muy importante en el ciclo de vida de las plantas, ya que une el final
del ciclo reproductivo de los individuos adultos con el establecimiento de su descendencia (Wang
y Smith, 2002). La dispersion ha sido definida como el movimiento unidireccional de un
organismo que lo aleja de su lugar de origen (Levin et al., 2003), o como la separacion de la
diaspora (e.g. semilla o fruto) de la planta madre, usualmente por agentes animales, viento, agua
0 mecanismos explosivos intrinsecos (Howe y Smallwood, 1982; Wang y Smith, 2002). A su
vez, Wang y Smith (2002) distinguen entre el proceso de dispersion y el ciclo de dispersion, y
definen a este ultimo como la serie de procesos en la que las semillas producidas por una planta
adulta son removidas de ésta, germinan formando plantulas y son reclutadas como plantas
adultas, influyendo en la disponibilidad de frutos y semillas en la siguiente generacion.

En ocasiones las diasporas ya dispersadas son removidas por otros agentes de dispersion.
De ahi que se haya reconocido a la dispersion secundaria, definida como el proceso por el cual
las didsporas que estan ya en el suelo u otra superficie son transportadas a sitios diferentes por el
mismo agente, o por otro (Wang y Smith, 2002; Vander Wall y Longland, 2004).

Las diadsporas de muchas especies tienen estructuras que aumentan su probabilidad de ser
dispersadas (Hughes et al., 1994). Por ello, las unidades de dispersion pueden ser muy variadas,
abarcando una amplia diversidad morfologica. Estas unidades pueden ser esporas, semillas
(acompafiadas o no de estructuras accesorias como arilos, partes del fruto o partes florales),
frutos, estructuras vegetativas, partes de la planta o incluso la planta entera (van der Pijl, 1982;
Sanchez-Garfias et al., 1991; Solérzano et al., 2002).

Con el fin de evitar imprecisiones en la determinacion de la estructura de dispersion de las
especies vegetales, fue propuesto el término diadspora (del griego ditacmopd = diseminacion).
Independientemente de su morfologia, una didspora se define como la porcion de la planta que se
desprende y se dispersa. En la literatura existen otras definiciones de didspora; en algunas de ellas
se hace mencion a su diversidad morfoldgica y en otras unicamente se define como la estructura
de dispersion (Cuadro 1). Este término se encuentra en la literatura también como propéagulo,

gérmulo, migrulo o diseminulo (van der Pijl, 1982; Flores-Vindas, 1999).



Cuadro 1. Definiciones de diaspora propuestas por distintos autores.

Diéspora Autor
Parte de la planta que se dispersa, independientemente de su origen Sernander (1927, en van
morfologico. der Pijl, 1982)

Complejo organico autdbnomo formado por la planta y destinado a Miiller (1933, en Font
la conservacion y propagacion. Quer, 1985)

Parte de la planta que, separada de la planta madre, puede producir Moliner y Miiller (1938,
un nuevo individuo; generalmente contiene su espora o su semilla en Dansereau y Lems,
con el embridn, pero también frecuentemente retiene otras partes de  1957)

la planta.

Estructura reproductiva que indica la funcion de dispersion en cada  Soldrzano (1998)
especie; en algunos casos es claramente el fruto o la semilla sin
ninguna estructura accesoria.

El uso del término didspora tiene varias ventajas, principalmente porque evita la necesidad
de hacer analisis anatomicos para determinar el origen de cada una de las estructuras que pueden
funcionar como unidad de dispersion, que por lo general no es una meta de un trabajo ecoldgico
(Solérzano, 1998). Ademas, elude el uso de muchos términos boténicos especificos para describir
la gran diversidad morfolédgica de las estructuras de dispersion, sobre todo entre las angiospermas

(e.g. Spujt, 1994).

1.2.2 Importancia y efectos de la dispersion

La dispersion es una etapa critica en el ciclo de vida de las plantas porque permite el transporte y
la liberacion de individuos fisiologicamente independientes hacia el habitat ocupado por sus
padres, y la colonizacion de nuevos territorios, si las condiciones ambientales son adecuadas para
el establecimiento y el crecimiento (Dirzo y Dominguez, 1986; Flores-Vindas, 1999).

Si la supervivencia de una especie dependiera unicamente del reemplazamiento in situ de
cada individuo que muere, s6lo seria necesario que las semillas cayeran al suelo y dieran a lugar a
un nuevo individuo. Sin embargo, muchas son especies fugitivas destinadas a la extincion local
(Harper et al., 1970; Ozinga et al., 2004), para las cuales el desarrollo exitoso de sus plantulas
depende de la posibilidad de escapar del ambiente inmediato de la planta madre. Asi, la

dispersion brinda un mecanismo para llevar a cabo un recambio espacial constante, y entre mas
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frecuente ocurra el ciclo de invasidon-colonizacion-supresion-extincion en cada especie, mayor es
la importancia de la dispersion como mecanismo de escape y de supervivencia para la misma
(Harper et al., 1970).

Algunos autores han reconocido el efecto de la dispersion sobre la estructura de la
vegetacion, asi como sobre los patrones de diversidad y distribucién espacial de las plantas
(Wang y Smith, 2002; Levin et al., 2003). Sin embargo, a pesar de que tedricamente se puede
argumentar que la dispersion afecta la estructura de las comunidades, no hay evidencia empirica
suficiente que apoye esta aseveracion (Levin y Murrell, 2003). La dispersion es un fendmeno
determinante de la distribucion y la abundancia de las plantas, pues la presencia de una especie en
un area determinada suele depender de su habilidad para llegar a ella (Dirzo y Dominguez, 1986).
Las dinamicas de dispersion de las plantas influyen en procesos como la colonizacién de nuevos
habitats, lo que permite mantener la diversidad de un 4rea, y tienen implicaciones en la sucesion,
la regeneracion y la conservacion (Wang y Smith, 2002). Por ejemplo, la dispersion secundaria
influye potencialmente sobre la estructura de la vegetacion, dando lugar a patrones de
distribucion agregados (Wang y Smith, 2002).

Existen tres hipotesis para indicar las ventajas de la dispersion local: i) la hipotesis de
escape, también conocida como la hipotesis de Janzen-Connell, establece que uno de los
principales beneficios de la dispersion es la posibilidad que tienen semillas y plantulas de escapar
de la mortalidad densodependiente, que ocurre por el ataque de patogenos, la depredacion de
semillas, la herbivoria y la competencia intraespecifica entre plantulas, directamente debajo de la
planta madre (Howe y Smallwood, 1982; Sanchez-Garfias et al., 1991; Willson y Traveset, 2000;
Wang y Smith, 2002); ii) la hipdtesis de colonizacion propone que los habitats cambian con el
tiempo y que la dispersion permite a una planta producir descendencia capaz de aprovechar
ambientes abiertos menos competitivos, como las areas perturbadas (Howe y Smallwood, 1982;
Dirzo y Dominguez, 1986; Sanchez-Garfias et al., 1991; Wenny, 2001), y asi aumentar la
probabilidad de colonizar nuevos sitios en el mismo u otros habitats; y iii) la hipotesis de la
dispersion dirigida sostiene que las adaptaciones aseguran que las diasporas alcancen sitios
especificos (no aleatorios) adecuados para el establecimiento y crecimiento de un nuevo
individuo (Howe y Smallwood, 1982; Willson y Traveset, 2000; Wenny, 2001; Jansen, 2003).
Estas ventajas no son mutuamente excluyentes y muchas plantas se benefician de mas de una.

Otra ventaja potencial de la dispersion es la reduccion de la competencia entre especies



con requerimientos similares de recursos, lo que conlleva al mantenimiento de la diversidad
(Wang y Smith, 2002; Levin et al., 2003). Dadas las limitaciones en la dispersion y el
reclutamiento, las especies competitivamente inferiores pueden permanecer como fugitivas en
areas no ocupadas por las especies dominantes (que tienen menor capacidad de dispersion),
obteniendo mejores oportunidades de germinacién y establecimiento (Guariguata y Kattan, 2002;
Wang y Smith, 2002; Levin et al., 2003; Ozinga et al., 2004; pero ver Fuentes [2002] para un
punto de vista contrastante). Las diferencias en las caracteristicas de dispersion, asi como las
disyuntivas entre la habilidad de dispersarse y otras caracteristicas de las especies (como su
habilidad competitiva en nuevos sitios colonizados), permiten potencialmente la diferenciacion
de nichos y la coexistencia ecoldgica —o evolutivamente estable y equilibrada— de muchas

especies (Hastings, 1980, en Levin et al., 2003; Tilman, 1994; Nathan y Muller-Landau, 2000).

1.3 Diasporas
1.3.1 Frutos y semillas: importancia y definicion.

A diferencia de la dispersion de unidades vegetativas (como las plantulas de los mangles), la
dispersion de semillas y frutos representa una ventaja para los organismos que la presentan por la
variabilidad genética contenida en dichas estructuras. Ademas, la semilla es la parte del ciclo de
vida mas apropiada para la fase de dispersion, por ser una unidad no enraizada, independiente y
de bajo peso que requiere poca energia externa para su transporte (Harper et al., 1970).

En general, las estructuras vegetales que son dispersadas son el fruto o la semilla. Por ello
su definicion es importante, ya que es necesario identificarlas sin confundirlas con otras unidades
de dispersion. La semilla, de acuerdo con Kozlowski y Gunn (1972), se define como un évulo
maduro fertilizado (o desarrollado por partenocarpia) que posee un embridon, endospermo (no
siempre presente) y cubiertas protectores (testa y/o tegumen). Por su parte, aunque la definicion
de fruto —y su clasificacion ha sido tema de debate, la mayoria de las definiciones se refieren al
fruto como el ovario maduro que contiene una o mas semillas (Howe y Smallwood, 1982; Spujt,
1994; Soldérzano, 1998). Existen varias clasificaciones de los frutos basadas en criterios tales
como la textura (secos VS. carnosos), el desarrollo del carpelo (mono vs. multicarpelado), o el tipo
de exocarpo (dehiscente vs. indehiscente); si bien hasta el momento no existe una clasificacion

universal, el criterio mas aceptado es aquel que los clasifica como simples, agregados y



compuestos, subdivididos a su vez en dehiscentes, indehiscentes y esquizocarpos (Sanchez-

Garfias et al., 1991).

1.3.2 Forma y tamafio de las diasporas

Entre las plantas existe una gran diversidad de formas y tamafios en las didsporas, siendo esto
particularmente notorio en las semillas (Leishman et al., 2000). Esta diversidad ha atraido la
atencion de naturalistas como Aristoteles (384-322 A.C.) y Teofrasto (371-286 A.C.) desde
tiempos remotos (Thanos, 1994). Del tamafio y la forma de las diasporas depende, en gran
medida, su probabilidad de ser depredadas, atacadas por patdgenos, de enterrarse o de
permanecer en una posicion superficial, y la posibilidad de que la plantula pueda o no enfrentar
un ambiente hostil (Harper et al., 1970). Si la dispersion es ventajosa, es razonable esperar que
las diasporas presenten adaptaciones morfologicas que la faciliten (van der Pijl, 1982; Willson,
1993; Willson y Traveset, 2000) y que mucha de su variedad esté claramente relacionada con su
dispersion (Dansereau y Lems, 1957; Harper et al., 1970; van der Pijl, 1982; Leishman et al.,
1995; Westoby et al., 1996; Gordon, 1998; Leishman et al., 2000), involucrando caracteristicas
como peso, color, tamafio, forma, presencia de apéndices y de material de reserva (Snow, 1971;
Gordon, 1998; Griz y Machado, 2001).

El tamafio de las semillas de las angiospermas varia en un intervalo de diez 6rdenes de
magnitud. Las semillas polvo (dust seeds) de las orquideas (e.g. Goodyera repens) y de algunas
especies saprofitas y parasitas son las mas pequefias (aprox. 10 g), mientras que las semillas de
los cocoteros (e.g. Lodoicea maldivica) estan entre las mas grandes (ca. 10* g; Harper et al.,
1970). La gran variacion en el tamafo de las semillas entre familias o entre especies de una
misma familia (como en el caso de las leguminosas) contrasta con la estabilidad del tamafio de
las semillas en una especie (Harper et al., 1970). En general, la variacion en el peso promedio de
las semillas es mayor a nivel individual (entre diferentes semillas de cada planta) que dentro y
entre poblaciones (Vaughton y Ramsey, 1998; Leishman et al., 2000). Esta variacion indicaria
efectos ambientales, mas que diferencias genéticas entre plantas madres (Leishman et al., 2000).

La incorporacion de estructuras extraovulares en las diasporas, junto con la presencia de
expansiones de la testa, modifican su forma y favorecen su diversidad morfoldgica. Un ejemplo
de estas estructuras extraovulares son los cuerpos aceitosos (eleosomas, asociados a la dispersion

por hormigas), las plumas y las alas (asociadas a las dispersion por aire), los ganchos y las puas
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(asociados a la dispersion por adhesion a vertebrados) y los arilos o carnosidades (asociados a la
dispersion por ingestion por vertebrados) (Harper et al., 1970; Leishman et al., 2000).

Los cambios en la forma y el tamafio de las didsporas, aunque pequefios, pueden tener
repercusiones en casi todos los aspectos de la germinacion y el establecimiento de las plantulas
(Harper et al., 1970; Paz et al., 1999). Asi, las caracteristicas morfologicas representan
adaptaciones no solo para la dispersion, sino también para estos dos Ultimos procesos de la vida
de las plantas (Gordon, 1998).

En ocasiones los tamafios y las formas de las didsporas implican compromisos adaptativos
(trade-offs) complejos. Por ejemplo, el tamafio de las semillas involucra un compromiso con el
numero de éstas producidas por la planta. Las ventajas de poseer reservas grandes que permitan
dar lugar a plantulas mas competitivas, son contrarestadas por los altos costos de produccién y las
desventajas en las relaciones hidricas, los riesgos de depredacion y la dispersabilidad (una menor
distancia de dispersion). Por otro lado, el producir un mayor numero de semillas pequeias tiene
como desventaja desarrollar plantulas mas pequefas y menos competitivas, pero sus beneficios se
reflejan en un menor riesgo de consumo y una mayor oportunidad de ser dispersadas a distancias

mayores de la planta madre (Crawley, 1997; Harper et al., 1970).

1.3.3 Sindromes de dispersion y determinantes de la morfologia de las didsporas

Las convergencias morfologicas, fisiologicas y fenoldgicas en las didsporas que presentan un
mismo mecanismo de dispersion permiten reconocer los denominados sindromes de dispersion y
agrupar a las especies de acuerdo con esta caracteristica (van der Pijl, 1982; Guariguata y Kattan,
2002). Los sindromes de dispersion dan una idea general sobre la naturaleza de las interacciones
entre plantas y animales que se presentan en una comunidad, sugiriendo condiciones a largo
plazo bajo las cuales las especies vegetales y animales evolucionaron y se acoplaron (Howe y
Westley, 1997; Loiselle y Dirzo, 2002). Los sindromes permiten también hacer generalizaciones
acerca de la estructura de las comunidades vegetales y entender mejor su funcionamiento, si se
examina la distribucion proporcional de las plantas entre los distintos sindromes encontrados en
ellas (Howe y Westley, 1997; Loiselle y Dirzo, 2002). Ademas, su reconocimiento ofrece una
idea sobre la historia de seleccion natural en un determinado taxon vegetal (Howe y Westley,
1997). Sin embargo, la identificacion de los sindromes solo tiene un valor predictivo, de manera

que aunque ¢éstos pueden ser usados como una herramienta general de organizacion, su
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determinacion no debe ser un sustituto de los estudios del proceso de dispersion per se (Howe y
Smallwood, 1982).

Las distintas especies de plantas presentan adaptaciones a una amplia gama de vectores de
dispersion y por ello la morfologia de sus frutos y semillas pueden variar considerablemente
(Harper et al., 1970; van der Pijl, 1982). La familia de las leguminosas es un buen ejemplo de
esto, ya que sus especies estan adaptadas a diversos vectores de dispersion, como aves,
murciélagos, roedores, agua, viento o gravedad (Howe y Smallwood, 1982; van der Pijl, 1982).
Sin embargo, se debe evitar caer en la suposicion de que cada caracteristica anatomica o
morfologica de las diasporas tiene un significado adaptativo (Harper et al., 1970). Algunas de
ellas pueden ser impuestas por la alometria o por la filogenia. Por ejemplo, las condiciones de
desarrollo de las semillas en el ovario pueden restringir su forma (Harper et al., 1970).

Aunque en general los estudios morfologicos de las didsporas han sido interpretados en
términos de las adaptaciones de las plantas a los agentes de dispersion (Herrera, 1992), es un
enfoque cada vez mas comun en los estudios comparativos explicar la variacion de un caracter
con base en la filogenia de la especie como alternativa a las explicaciones adaptativas (Lord et
al., 1995). Existen claras restricciones en los tipos de mecanismos de dispersion adoptados por
grupos relacionados de plantas, de modo que dentro de familias y géneros completos muchas
veces se adoptan principios y formas similares (Willson y Traveset, 2000). Por ejemplo, gran
parte de la variacion en el tamano de la semilla entre especies estd asociada con la taxonomia, en
particular con la pertenencia a una familia (Lord et al., 1995; Leishman et al., 2000); esto es
particularmente claro en Asteraceae, Rosaceae y Poaceae (Harper et al., 1970). Otros estudios
han demostrado que también existen patrones a nivel de género en las caracteristicas
morfologicas y reproductivas de las plantas, como son el modo de dispersion y la polinizacion
(Ibarra-Manriquez y Oyama, 1992).

Para explicar la forma de los frutos dispersados por animales se han propuesto dos
hipotesis alternativas. Una de ellas sugiere que la forma se debe a las presiones selectivas
ejercidas por los animales que los comen y dispersan sus semillas, mientras que la otra propone
que los patrones de variacion en la forma de los frutos podrian reflejar restricciones alométricas
propias al desarrollo de las plantas (Herrera, 1992). Las predicciones de ambas hipotesis se
pusieron a prueba en un estudio realizado en la peninsula ibérica con varias especies vegetales de

frutos dispersados por animales. Se encontrd que la variacion en la forma de los frutos no estaba



relacionada con el modo de dispersion, y no se apoyaban las predicciones de la hipotesis
adaptativa; en cambio, la variacion en la forma se acercaba significativamente a las predicciones
de la segunda hipotesis basada en la alometria (Herrera, 1992). Por otro lado, las desviaciones de
ciertas especies de la relacion alométrica predicha estaban originadas por efectos filogenéticos
(de acuerdo con la posicion taxondémica de la especie), principalmente por las diferencias
morfoldgicas entre géneros dentro de las familias (Herrera, 1992). Asimismo, en un estudio
realizado por Gordon (1998) en humedales riberefios en Venezuela, la mayoria de las especies
presentaron Unicamente el tipo de dispersion abidtica, sugiriendo que la forma geométrica de las
semillas estaba mas relacionada con las diferencias taxonémicas o filogenéticas entre especies,
que con su tipo de dispersion.

Leishman et al. (1995, 2000) consideran que las explicaciones filogenéticas y ecoldgicas
para el tamafio de las semillas no tienen porqué ser mutuamente excluyentes si se toma en
consideracién un importante proceso evolutivo llamado conservacion filogenética del nicho
(phylogenetic niche conservatism). Este fenomeno consiste en que los fenotipos ancestrales de un
linaje que tienen conjuntos de caracteristicas especificas tienden a ser exitosos en nichos
particulares y, en consecuencia, sus descendientes tienden a presentar los mismos atributos y a
continuar ocupando los mismos nichos (Harvey y Pagel, 1991). Debido a la conservacion
filogenética del nicho, se espera que mucha de la variacidbn en una caracteristica esté
correlacionada tanto con la filogenia como con la ecologia, de manera que tratarlas como
interpretaciones mutuamente excluyentes de la variacion es plantear un falso contraste.

El espectro de dispersion de las plantas varia de lugar a lugar. La frecuencia de los
distintos modos de dispersion difiere entre sitios mas humedos y mas secos, tanto a escala
continental como local (Bullock, 1995). En general, las plantas dispersadas por viento son
relativamente comunes en niimero y proporcion en los habitats secos, mientras que las especies
dispersadas por animales (aves o mamiferos) son mas frecuentes en habitats himedos (Fig. 1)
(Gentry, 1982; Howe y Smallwood, 1982; Moreno-Casasola, 1996); éste es el caso de los
bosques himedos y lluviosos neotropicales donde mas de 50% de las plantas son dispersadas por
animales frugivoros (Howe y Smallwood, 1982). Esta tendencia es comin en comunidades con
floras similares, como aquellas de los bosques neotropicales, donde existe una correlacion
negativa entre el porcentaje de arboles del dosel dispersados por viento y la precipitacion anual

(Gentry, 1982). Gentry (1982) atribuy6 esta tendencia a incrementar el nimero de especies



dispersadas por animales conforme se pasa de bosques secos a bosques himedos, es decir, a la
existencia de una correlacion positiva entre la precipitacion y la frecuencia de la zoocoria.
Tabarelli et al. (2003) también encontraron un incremento gradual en el porcentaje de especies de
arboles y arbustos dispersados por vertebrados y de especies con bayas (frutos carnosos),

asociado con un incremento en la precipitacion promedio anual.
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Figura 1. Modos de dispersion de arboles, arbustos y lianas en algunas florulas
neotropicales. S = Parque Nacional Santa Rosa (bosque seco), B = Isla de Barro Colorado
(bosque humedo), P = Rio Palenque (bosque lluvioso) (Modificada de Gentry, 1982).

A nivel local ocurre lo mismo. Topogratficamente los sitios mas secos y mas himedos
presentan, respectivamente, una mayor y una menor frecuencia de especies de arboles
anemocoros (Gentry, 1982; Bullock, 1995); ademas, se ha documentado que las hierbas de sitios
humedos son dispersadas con mayor frecuencia por animales, que las de sitios secos de un mismo
bosque templado hiimedo. Si las condiciones ambientales restringen la habilidad o la eficiencia
de los vectores de dispersion, se esperaria encontrar diferencias entre comunidades con respecto a

los atributos de dispersion (Ozinga et al., 2004). Si la importancia relativa de los vectores de
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dispersion estd influenciada por las condiciones ambientales, entonces habria un potencial de
dispersion desigual entre paisajes, dependiendo de la distribucion de los distintos habitats. En
ultima instancia, esto podria afectar los procesos de ensamblaje de las comunidades que
determinan la composicion local de especies y la biodiversidad (Ozinga et al., 2004).

Existen también claras diferencias entre los sindromes de dispersion de distintas formas
de crecimiento (Fig. 1). Se ha observado que el tamafio de la planta y la forma de crecimiento
muestran algunas correlaciones con el modo de dispersion (Willson y Traveset, 2000). La
mayoria de las plantas dispersadas por viento son arboles o lianas, y pocas son arboles de talla
pequeia o arbustos (Howe y Smallwood, 1982). En general, las lianas tienden mas a ser
dispersadas por viento que los arboles, tanto en bosques tropicales secos como en bosques
himedos (Gentry, 1982; 1995). En los bosques secos casi el total de especies de las lianas (80%),
y de un tercio a una cuarta parte de los arboles, son dispersados por viento, mientras que en
bosques humedos, especialmente en los lluviosos, > 90% de los arboles y ca. 75% de las lianas

presentan dispersion zodcora (Gentry, 1982; 1995).

1.4 Clasificacion de los sindromes de dispersion

El sistema de clasificacion mas frecuentemente utilizado para los sindromes de dispersion esta
basado en el agente o vector, tipicamente inferido de la morfologia de la didspora (van der Pijl,
1982). Cada una de las clases de este sistema esta relacionada con un vector de dispersion bidtico
o abidtico, y algunas de las clases se encuentran a su vez subdivididas segun las caracteristicas
del agente dispersor (Cuadro 2).

En general, el estudio de la dispersion ha tenido como finalidad explicar el valor selectivo
de algunos atributos morfologicos de las unidades de dispersion (Ridley, 1930; van der Pijl,
1982). Sin embargo, la presencia de una estructura para la dispersion no puede predecir
inequivocamente el proceso de dispersion, ni tampoco la ausencia de un mecanismo obvio puede
excluir la dispersion por un determinado agente animado o inanimado (Howe y Smallwood,
1982). Por esta razon, existen otras clasificaciones de sindromes de dispersion en las que su
determinacion se basa en la morfologia de las didsporas per se y no en el supuesto agente
dispersor. Una de estas clasificaciones es la propuesta por Lejoly y Mandango (1982, en Gordon
1998), basada en la presencia de marcas y apéndices sobre la superficie de las didsporas, la cual
establece siete clases de sindromes de dispersion: pterocoria (didsporas con apéndices alados),
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pogonocoria (didsporas con cerdas o plumas), esclerocoria (diasporas no carnosas, lignificadas),
desmocoria (semillas adhesivas), sarcocoria (didsporas carnosas o con apéndices carnosos),

pleocoria (diasporas con adaptaciones para la flotacion) y barocoria (didsporas pesadas).

Cuadro 2. Clasificacion de los tipos de sindromes de dispersion de las diasporas
(van der Pijl, 1982).

Sindromes de dispersion

Agente o vector

Ictiocoria Peces
Saurocoria Reptiles
Ornitocoria Aves
Mamalocoria Mamiferos

Dispersion por invertebrados

Moscas, estercoleros, etc

Mirmecocoria Hormigas

Anemocoria Viento

Hidrocoria Agua

Epizoocoria Animales (en el exterior del cuerpo del animal)
Autocoria Dispersion por la misma planta

Barocoria Sélo dispersion por peso

Mucho antes del trabajo de Lejoly y Mandango (1982), Dansereau y Lems (1957) ya habian
elaborado un sistema de clasificacion similar, en el que las clases de didsporas se distinguen de
acuerdo con la estructura aparente para la dispersion. Esta clasificacion no toma en cuenta ni los
agentes, ni las adaptaciones a cualquier medio de dispersion, es decir, no intenta explicar el valor
adaptativo de las diasporas. Por el contrario, establece que no hay una correlacion obligada entre
la forma y la funcion. Estos autores criticaron el hecho de que las clasificaciones de sindromes de
dispersion, basadas en el agente dispersor y orientadas a encontrar una relacioén entre la forma y
la funcion, no resuelven el problema de la policoria, proceso en el que diversos agentes
contribuyen a la diseminacion de las didsporas. Ademas, aunque habitualmente sean dispersadas
por un agente particular, en ocasiones las didsporas no muestran ningun tipo de adaptacion en su
morfologia. A partir de estas ideas, en la clasificacion de Dansereau y Lems (1957) las

caracteristicas morfologicas —funcionales o no—, son tomadas como el tnico criterio, excluyendo
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nociones genéticas, taxondmicas y ecologicas. Los tipos basicos de dispersion propuestos en esta

clasificacion son la autocoria y la heterocoria, subdivididos a su vez en varios sindromes de

dispersion (Cuadro 3).

Cuadro 3. Clasificacion de los tipos de sindromes de dispersion de las diasporas (Dansereau y

Lems, 1957).
Tipo basico de dispersion Sindrome Descripcidon de las diasporas
Autocoria
Didsporas que no presentan ninguna  Auxocoria Depositadas por la planta madre y sin
adaptacion obvia para la dispersion por mecanismos de expulsion.
un agente externo.
Balocoria Expulsadas con fuerza de la planta madre.
Barocoria Caracterizadas por su peso y la carencia de
alguna otra estructura.
Esclerocoria Similares a las de barocoria pero de menor
peso
Semacoria Expulsadas por movimientos oscilantes de la
planta madre.
Heterocoria
Diasporas que presentan apéndices, o  Acantocoria Con espinas, ganchos o cerdas.
que son extremadamente ligeras, o que
estan provistas con capas carnosas
exteriores.
Ascocoria De baja densidad.
Ciclocoria De forma esférica y voluminosa debido a las
estructuras accesorias que la componen.
Esporocoria Muy diminutas.
Ixocoria Con superficie viscosa o glandular.
Pogonocoria Con apéndices plumosos, pelos, crestas.
Pterocoria Con apéndices alados escariosos.
Sacocoria Dentro de una cubierta delgada.
Sarcocoria Con capas externas suaves y carnosas.
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Ademas, por estar basada en la morfologia de las diasporas, en esta propuesta no existe el
compromiso de establecer el agente dispersor, de manera que los estudios que permitan reafirmar
o rechazar esta categorizacion (€.g. observaciones sobre habitos alimentarios de aves o
mamiferos, influencia del viento sobre didsporas, etc.) pueden hacerse de manera independiente
(Sanchez-Garfias et al., 1991; Soldérzano, 1998). Los trabajos de campo encaminados a estudiar el
proceso de dispersion requieren de mucho esfuerzo, tiempo e ingenio, sobre todo por la dificultad
de rastrear el movimiento de las semillas desde la planta madre hasta el sitio final donde se
depositan (Jansen, 2003).

Una critica al trabajo de Danserecau y Lems es el hecho de que las clases de diasporas
basadas en s6lo una o dos caracteristicas visibles son demasiado simples para su uso en ecologia,
ademds de que descuidan o desatienden caracteristicas como el color, el sabor, el olor y la
funcién real (van der Pijl, 1982). Sin embargo, no todos los estudios ecoldgicos sobre la
dispersion tienen como objetivo determinar el agente dispersor y es por eso que la utilizacion de
clasificaciones como la de Lejoly y Mandango (1982) o la de Dansereau y Lems (1957) permiten
obtener patrones de dispersion y realizar comparaciones entre ambientes y taxa. Ademas, y lo que
es mas importante, aunque no siempre sea posible deducir la funcién a partir de la forma,

generalmente si existe una correlacion entre ellas (Dansereau y Lems, 1957).

1.5 Justificacion del trabajo

La clasificacion de didsporas en tipos de dispersion hace posible obtener espectros de dispersion
para las comunidades vegetales y, al relacionarlos con caracteristicas ambientales, se tienen
elementos para avanzar en el entendimiento de su estructura, composicion y funcién (Danserau y
Lems, 1957; Willson y Traveset, 2000). Ademas, permite hacer distintos tipos de comparaciones
de estos espectros, por ejemplo entre grupos definidos por la forma de vida o la forma de
crecimiento, entre comunidades pertenecientes a una secuencia sucesional, o entre comunidades
que difieren en composicion floristica y cuyas fisonomias son similares o contrastantes, y que se
presentan en areas sometidas a un régimen climéatico comun.

La region de Nizanda, Oaxaca, se caracteriza por presentar una alta riqueza de especies (>
900) asociada a una fuerte diferenciacion floristica entre los siete tipos de vegetacion que se han

reconocido: bosque de galeria, matorral espinoso, matorral xerdfilo, sabana, selva baja
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caducifolia, selva mediana subcaducifolia y subperennifolia, y vegetacion acudtica y subacuatica
(Pérez-Garcia et al., 2001). Las variables ambientales (principalmente la variacion en los tipos de
suelo y la disponibilidad de agua) que subyacen a la diferenciacion entre estas comunidades
vegetales pueden actuar como fuertes presiones de seleccion sobre la morfologia y fisiologia de
las plantas que conforman cada una de ellas.

La intencion del presente estudio fue determinar si existia una correspondencia entre las
diferencias en composicion y estructura observadas entre las comunidades de la region de
Nizanda y sus patrones de morfologia de didsporas y de sindromes de dispersion. El estudio de
estos patrones forma parte del andlisis de los componentes bioldgicos involucrados en la

distribucion diferencial de las comunidades vegetales.

1.6 Obijetivos e hipotesis
1.6.1 Objetivos

El objetivo general de este estudio fue comparar los espectros de dispersion de cuatro tipos de
vegetacion (sabana, selva baja caducifolia, matorral xerofilo y vegetacion riberefia) de la region
de Nizanda, Oaxaca, con base en el analisis de la morfologia de las didsporas de las especies de
mayor importancia estructural en cada comunidad, para valorar la contribucion relativa de la
filogenia (a través de la taxonomia) y de las presiones de seleccion ejercidas por el ambiente
sobre la variacion en los espectros de dispersion.

Para alcanzar dicho objetivo, se establecieron dos objetivos particulares: (1) determinar
las estructuras de dispersion de las especies dominantes en cada comunidad y caracterizar sus
sindromes de dispersion mediante un sistema de clasificacion de didsporas basado en sus
caracteristicas morfologicas; (2) cuantificar la diversidad de sindromes de dispersion por
comunidad, para distintos niveles de agrupamiento taxondmicos (clase, orden, familia, género y
especie) y por forma de crecimiento, e identificar una posible asociacion entre estos dos atributos

de las especies.

1.6.2 Hipotesis

La variacion en las caracteristicas de dispersion entre comunidades vegetales esta relacionada con

la posicion de éstas a lo largo de gradientes ambientales. Suponiendo que las comunidades
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vegetales desarrolladas en ambientes mas favorables (e.g mayor disponiblidad de agua y de
nutrientes) albergan un componente animal mas diverso y abundante, es razonable esperar que en
ellas predominen didsporas con sindromes de dispersion heterocoros o que estén asociadas a
vectores bidticos de dispersion, mientras que en las comunidades vegetales propias de zonas
menos favorables deberian ser mds abundantes las diasporas cuya morfologia corresponda a
sindromes de dispersion autdcoros o que puedan ser asociadas a vectores abioticos de dispersion.
Ademas, de existir una asociacion entre el modo de dispersion de las plantas y su forma
de crecimiento, se esperaria que los elementos emergentes del dosel de las comunidades
presenten didsporas asociadas al viento como vector de dispersion, mientras que las plantas que
estén menos expuestas al viento en sus respectivas comunidades estén asociadas a otros
sindromes de dispersion. Por otra parte, si las caracteristicas de la dispersion de una planta estan
ligadas a su posicion taxonOmica, se esperaria que hubiera patrones de sindromes de dispersion a

nivel de familias o taxones superiores.
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2 AREA DE ESTUDIO

2.1 Localizacion

El presente estudio se realizé en la region de Nizanda, ubicada en el este del estado de Oaxaca, en
la porcion sur del Istmo de Tehuantepec. Nizanda (16° 39’ N, 95° 00" O) pertenece al municipio
de Asuncién Ixtaltepec, aunque algunas de las comunidades vegetales de estudio se localizan en
el municipio de Ciudad Ixtepec, ambos pertenecientes al Distrito de Juchitan, Oaxaca (Pérez-
Garcia et al., 2001). Segun la regionalizacion del estado de Oaxaca en subprovincias
fisiograficas, Nizanda se ubica en la subprovincia denominada Depresion istmica de Tehuantepec
(Ortiz-Peérez et al., 2004).

Matias Romero

\1“{-“\_ o LT N
\‘h\\ J \EV A b
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Salina Cruz

zolfo de Tehnantepec

Figura 2. Ubicacion de la regién de Nizanda, Oaxaca. Tomado de Pérez-Garcia et al. (2001).

2.2 Clima

A partir de los datos obtenidos de estaciones meteoroldgicas aledafias a Nizanda, entre las que
por su proximidad destacan Matias Romero, Chivela, Ciudad Ixtepec y Juchitan, se ha

establecido que en la region prevalece un clima de tipo Awp(w)igw” segun la clasificacion de
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Garcia (1988), es decir, calido subhumedo con lluvias en verano, isotermal y marcha de
temperatura tipo Ganges. La temperatura promedio anual es aproximadamente 25°C y la
precipitacion total anual promedio fluctia entre 900 y 1,000 mm. La precipitacion es
marcadamente estacional: hay una época de sequia entre noviembre y abril, y una lluviosa entre
mayo Yy octubre (SPP, 1984a, b; Pérez-Garcia et al., 2001). Un aspecto importante del clima
regional es la incidencia del viento, particularmente fuerte entre septiembre y mayo. Se trata de
los vientos alisios provenientes del Golfo de México, que pasan a través del Istmo de
Tehuantepec, donde se forman zonas de baja presion y alta temperatura que les hacen desarrollar
altas velocidades (Rodrigo-Alvarez, 1994).

2.3 Geomorfologia, suelos y agua

En la region predominan rocas metamorficas (filitas) y afloramientos de calizas del Mesozoico,
especificamente del Cretécico Inferior (Pérez-Garcia et al., 2001). El suelo de Nizanda es muy
heterogéneo; en las partes altas de las colinas de filitas los suelos son poco profundos y
abundantes en gravas superficiales, mientras que en el piedemonte estdn mas desarrollados,
alcanzando > 1 m de profundidad en las planicies aluviales. La situacion edafica mas contrastante
corresponde a los afloramientos calizos, ya que alli, en algunas cimas y escarpes, el suelo es muy
somero e incluso puede ser inexistente.

El poblado de Nizanda se encuentra a una altitud aproximada de 100 m. La mayor
elevacion de la region se alcanza en la cima del Cerro Naranjo ( > 700 m s.n.m.). No obstante, el
paisaje esta dominado por lomerios bajos (de aproximadamente 250 m s.n.m.) y de laderas
medianamente pronunciadas (desde 0° hasta 40° de inclinacién, aunque hay laderas con
pendientes mas fuertes [Lopez-Olmedo, 2001]); entre ellos estan inmersos los afloramientos de
roca caliza, formando un sistema que corre de NO a SE. De estos afloramientos destaca la
elevacion conocida como Cerro Verde, con aprox. 550 m de altitud.

La corriente de agua mas importante en la zona de estudio es el Rio Verde. Se trata de una
corriente perenne cuyo caudal esta formado por la convergencia de varios arroyos menores, en su
mayoria intermitentes; éstos recogen el agua que brota de los manantiales de la region, aunque

durante la época de lluvias se nutren con el agua de escorrentia (Lebrija-Trejos, 2001).
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2.4 Flora y vegetacion

En el tropico estacionalmente seco, las diferencias en la disponibilidad de agua en una misma
localidad pueden dar lugar a variaciones en la vegetacion tan grandes como las observadas en
regiones de clima diferente (Pérez-Garcia, 2002), no s6lo en términos de estructura general y
composicion floristica (Cottler et al., 2002), sino incluso en aspectos dindmicos como la
fenologia de las plantas (Bullock, 1995). En el caso particular de Nizanda, en un &rea aproximada
de 85 km? y bajo un mismo régimen climatico, existe un mosaico de comunidades vegetales muy
diferentes tanto floristica como estructuralmente. Los estudios realizados en la region sugieren
que la variacion edafica, fisiogréafica, litologica y de disponibilidad de agua son algunas de las

principales determinantes de esta heterogeneidad vegetacional.

2.4.1 Flora

Pérez-Garcia et al. (2001) publicaron un listado floristico para la region de Nizanda que incluye
746 especies, representantes de 458 géneros y de 119 familias. Sin embargo, a la fecha, una
estimacion de la riqueza total en la region supera 900 especies (E. A. Pérez-Garcia com. pers).

2.4.2 Vegetacion

Para la region de estudio se han descrito siete tipos de vegetacion primaria (Pérez-Garcia et al.,
2001): bosque de galeria, matorral espinoso, matorral xerdfilo, sabana, selva baja caducifolia,
selva mediana subcaducifolia y subperennifolia, y vegetacion acuatica y subacuatica. Ademas,
una porcion considerable de la regién corresponde a vegetacion secundaria, derivada
principalmente de selva baja caducifolia, y a sistemas agropecuarios. De los tipos de vegetacion
primaria la selva baja caducifolia y la sabana son los que cubren mayores extensiones (62% y
11% del total de la region, respectivamente [Colin-Garcia, 2003]), mientras que los restantes se
encuentran restringidos a manchones relativamente pequefios.

Con base en los estudios de la vegetacion realizados para la region en general (Pérez-
Garcia et al., 2001), y para la sabana (Lépez-Olmedo, 2001), la selva baja caducifolia (Gallardo-
Cruz, 2004) y la vegetacion riberefia (Lebrija-Trejos, 2001), a continuacion se describen las

diferentes comunidades vegetales incluidas en el presente estudio.
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Selva baja caducifolia (SBC)

Es la comunidad de mayor extension en la zona de estudio. En el gradiente altitudinal se presenta
desde aprox. 100 m hasta una altitud de ca. de 500 m sobre el Cerro Verde. El listado floristico
actualizado para la SBC contiene 454 especies (E. A. Pérez-Garcia com. pers.). Su dosel alcanza
aproximadamente 9 m de altura y su cobertura esta por arriba de 400% (Gallardo-Cruz, 2004). Es
probable que la SBC sea la comunidad mas heterogénea de la region de estudio, debido a las
grandes variaciones espaciales en su fisonomia y composicién (Pérez-Garcia y Meave, 2004). Se
distinguen claramente dos variantes: la que crece sobre suelo més profundo (SBCs) y la que lo
hace sobre la roca caliza expuesta (SBCr). En la SBCs dominan varias especies de Fabaceae y
Mimosaceae, mientras que la SBCr se caracteriza por presentar especies arbdreas rupiculas del
género Ficus y otras especies capaces de crecer en suelos rocosos poco desarrollados de las
familias Nolinaceae, Burseraceae, Caricaceae, Apocynaceae y Bombacaceae.

Matorral xerdfilo (MX)

Las comunidades de MX forman conjuntos notablemente diferentes de otros tipos de vegetacion
presentes en Nizanda. EI MX se distribuye en manchones aislados sobre los pedregales de roca
caliza, dentro de un intervalo altitudinal de 100 a 500 m (Pérez-Garcia, 2002). Actualmente se
tienen registradas 74 especies para este tipo de vegetacion (Pérez-Garcia et al., en prensa.),
constituida fundamentalmente por un estrato bajo (<1 m) donde las especies mas frecuentes
pertenecen a los géneros Agave (Agavaceae), Hechtia (Bromeliaceae) y Mammillaria
(Cactaceae). El estrato arbdreo y arbustivo es discontinuo y muy bajo, y en él destacan especies
de las familias Anacardiaceae, Apocynaceae y Cactaceae (Pérez-Garcia y Meave, 2004). La
presencia de plantas crasas perennifolias en el MX podria estar correlacionada con una baja
fertilidad (Pérez-Garcia et al., 2001)

Sabana (SAB)

La SAB se desarrolla en las cimas y pendientes de las lomas de filitas, donde los suelos estan
poco desarrollados y son posiblemente oligotroficos. En el gradiente altitudinal se presenta desde
ca. 150 hasta 450 m (Ldpez-Olmedo, 2001). Es una comunidad abierta, con muy pocos
elementos arboreos y arbustivos; el estrato bajo estd conformado por un gran nimero de especies

de plantas miniatura (muchas de ellas muy raras), de manera que la altura general de la
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vegetacion corresponde a 35 cm (Lopez-Olmedo, 2001). En la actualidad el numero de especies
registradas para la SAB es de 189 (Pérez-Garcia et al., en prensa) y la mayor parte de ellas no se
comparten con otros tipos de vegetacion. Esta observacion sugiere que esta comunidad es
primaria, pero las evidencias mas fuertes en este sentido son la presencia de especies endémicas y
la dominancia de Trachypogon spicatus (Poaceae), caracteristica compartida con otras sabanas
neotropicales (L6pez-Olmedo, 2001). El fuego y las limitaciones hidricas y nutricionales son
factores que operan fuertemente en la SAB, ademas los vientos caracteristicos de la region son

especialmente notorios en la comunidad.

Selva mediana (SM)

El listado floristico actualizado para este tipo de vegetacion contiene 346 especies (E. A. Pérez-
Garcia com. pers.). Este tipo de vegetacion se distribuye en las zonas con mayor humedad edafica
de la regidn, a lo largo de arroyos permanentes o estacionales, asi como en las cafiadas humedas y
en las laderas de las partes altas del Cerro Naranjo, abarcando un intervalo altitudinal de 150 a
740 m aprox. Entre estos habitats existen variaciones en la disponibilidad de agua que dan lugar a
diferencias en la composicion y la fenologia de las especies que los componen. Esto permite
reconocer al menos dos variantes para este tipo de vegetacion: una subperennifolia y otra
subcaducifolia. En general, el dosel de estas comunidades mide entre 15y 20 m, aunque algunos
arboles alcanzan 30 m de altura (Pérez-Garcia et al., 2001; Lebrija-Trejos, 2001). Entre los
elementos mas comunes en este tipo de vegetacion se encuentran Andira inermis (Fabaceae),
Cynometra oaxacana (Caelsalpiniaceae), Astronium graveolens (Anacardiaceae), Malmea

depressa (Annonaceae), Inga vera (Mimosaceae) y Thounidium decandrum (Sapindaceae).

Bosque de galeria (BG)

El BG ocupaba originalmente gran parte de la planicie de inundacion del Rio Verde, pero debido
a las actividades agricolas, en la actualidad ha desaparecido casi por completo. Los fragmentos
que permanecen a lo largo del cauce del rio difieren en composicién y estructura de las selvas
medianas presentes en las partes altas del sistema fluvial (Lebrija-Trejos, 2001). EI BG esta
definido por la presencia de Astianthus viminalis (Bignoniaceae) y su dosel es mas o menos
abierto, con arboles de hasta 18 m. El listado floristico actualizado para este tipo de vegetacion

comprende 105 especies (E. A. Pérez-Garcia com. pers.)
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Figura 3. Esquema de los tipos de vegetacion presentes en la region de Nizanda. Modificado
de Pérez-Garcia et al., 2001).
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3 METODOS

3.1 Seleccion de las comunidades y especies de estudio

Los tipos de vegetacion considerados en el presente estudio fueron la selva baja caducifolia
(SBC), el matorral xerdéfilo (MX), la sabana (SAB), el bosque de galeria y la selva mediana. Su
eleccidn se baso en el conocimiento actual sobre su estructura y composicién, las cuales han sido
descritas en estudios realizados anteriormente en la region (Pérez-Garcia et al., 2001; Lebrija-
Trejos, 2001; Lopez-Olmedo, 2001; Pérez-Garcia, 2002; Gallardo-Cruz, 2004). Las dos variantes
de la SBC (SBCs y SBCr) fueron consideradas como comunidades distintas, pues aunque su
estructura no difiere de manera considerable, se queria averiguar si habia diferencias respecto a
los sindromes de dispersién; un resultado en este sentido reforzaria el grado de diferenciacion
bioldgica encontrado entre ellas. Por otra parte, el bosque de galeria y la selva mediana fueron
tomados en cuenta para el estudio como una sola comunidad, haciendo referencia a ella como
vegetacion riberefia (VR). En un estudio previo en la region (Lebrija-Trejos, 2001) se obtuvo un
listado de las especies de la VR con sus variables estructurales, a partir de datos de sitios
ubicados en ambas comunidades; éste sirvio de base para elegir las especies estudiadas en este
trabajo. Por lo anterior y por la similitud de las condiciones en las que se desarrollan ambas
comunidades es que son analizadas como un solo tipo de vegetacion.

La eleccion de las especies de cada comunidad se basé en sus valores de importancia
relativa (VIR), ya que su alto valor estructural permite tener una buena representacion de los
patrones de dispersion en cada una. En el caso de la vegetacién riberefia y de la sabana se
utilizaron los VIR reportados por Lebrija-Trejos (2001) y Lopez-Olmedo (2001),
respectivamente. En el caso de la VR se utilizé el VIR tal como fue propuesto por Curtis y
Mclintosh, a partir de la suma de la dominancia (= cobertura) relativa, la densidad relativa y la
frecuencia relativa de las especies (Lebrija-Trejos, 2001). Para la SAB, los VIR se obtuvieron
solo mediante las suma de las frecuencias y las coberturas relativas, sin tomar en cuenta la
densidad, pues el crecimeinto clonal de la mayoria de las plantas de sabana no permite diferenciar
entre individuos (L6pez-Olmedo, 2001). En el caso de la SBC que se desarrolla sobre suelo, los
valores de importancia relativa para cada especie se obtuvieron a través de la base de datos
elaborada por Gallardo-Cruz (2004), mediante la suma de los valores relativos de cobertura,

densidad y frecuencia de cada especie. En el caso de la SBCry del MX, los VIR fueron obtenidos
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unicamente por medio de la suma de la frecuencia y la cobertura relativas, a partir de los datos
registrados en la base de datos elaborada para los estudios de la region (Pérez-Garcia, 2002)

Una vez calculados los VIR para las especies en cada comunidad, se eligieron las 33
especies con valores mas altos. Este nUmero de especies por comunidad representa un tamafio de
muestra adecuado para el andlisis estadistico; ademas, debido a que el numero de especies difiere
mucho entre comunidades (e.g MX = 74 especies y SBC = 454 especies), en el MX y la SBCr el
conjunto de VIR elegibles es mucho mas pequefio que en comunidades como la SBCs o la VR.
Los listados floristicos de cada comunidad fueron cotejados con el listado mas reciente de la
region con el fin de actualizar la nomenclatura de las especies. Las especies determinadas
unicamente a nivel de género o familia no fueron tomadas en cuenta para el estudio, por lo que se
eligieron aquellas que correspondian al siguiente VIR, en orden descendente. La Unica excepcién
se hizo para dos especies del género Bursera, ya que a pesar de estar identificadas hasta especie,
quedaron confundidas en el muestreo. Estas presentan altos valores estructurales en tres de las
comunidades estudiadas (SBCs, SBCr, MX) y para el andlisis se manejaron como un solo

complejo (Bursera spp.).

3.2 Fuentes de informacion y definiciones

Se estudid un total de 136 especies pertenecientes a 51 familias, que representan 18% del total de
especies incluidas en el trabajo de Pérez-Garcia et al. (2001) para la regién. Para este conjunto de
especies se determind su diaspora, su sindrome de dispersion y su forma de crecimiento (ver
apéndice). Todas las caracteristicas anteriores fueron obtenidas a partir de tres fuentes de
informacidn: (1) datos publicados en distintos trabajos floristicos como son Flora de Guatemala
(Standley et al., 1946-1976), Flora Mesoamericana (Davise et al., 1994), Flora Fanerogamica
del Valle de México (Calderon de Rzedowski y Rzedowski, 2001), Arboles y Arbustos de México
(Standley, 1920-1926) y otros trabajos como los de Heywood (1978), Gentry (1996), Pennington
y Sarukhan (1998) y Spujt (1994); (2) ejemplares depositados tanto en el Herbario Nacional
(MEXU) como en el microherbario de la region de Nizanda, y (3) ejemplares recolectados en la
region, que hasta ahora no han sido incorporados a ninguna coleccion cientifica institucional.

El modo de dispersion fue inferido de la morfologia de las didsporas de acuerdo con la
clasificacion de Danserau y Lems (1957), utilizando las categorias mostradas en el Cuadro 2.

Para las clases de dispersion autdcora sélo se tomaron en cuenta dos clases: la barocoria y la
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esclerocoria, pues las caracteristicas descritas para las didsporas seméacoras, auxdcoras Yy
baldcoras no pueden inferirse directamente de su morfologia. A su vez, las categorias bardcoras y
esclerdcoras fueron combinadas en una sola clase, pues su diferencia radica Gnicamente en que
las dltimas son de menor peso, sin que esto sea una caracteristica clara para separarlas. Esta
categoria fue nombrada simplemente como barocoria.

Las especies se agruparon también en dos grandes categorias de dispersion: bidtica y
abiotica, asociando las clases de dispersion con un posible agente dispersor. Las especies de
dispersion bidtica fueron aquellas que presentaron didsporas ixdcoras, acantdcoras y sarcocoras.
Como especies de dispersion abidtica fueron consideradas aquellas que presentaban diasporas
espordcoras, sacocoras, esclerdcoras, bardcoras, ascocoras, ciclocoras, pterocoras y pogondcoras.

Las plantas han sido clasificadas segun sus formas de crecimiento de distintas maneras,
por diversos autores (Oakwood et al., 1993). En el presente estudio, se tomd en cuenta la forma
maxima de crecimiento de las especies, pues suele haber diferencias entre individuos de una
misma especie que se desarrollan en diferentes comunidades. Se definieron las siguientes
categorias de formas de crecimiento: arbol, arborescente, arbusto, forbia, graminoide, rosetdéfila,
trepadora y cacticea pequefia. Las categorias incorporan la altura y la forma bioldgica de las
especies (lefiosa, herbacea y suculenta). Tanto los arboles y los arbustos fueron especies lefiosas
diferenciadas por la altura, en donde los arboles corresponden a plantas > 3 m de altura y los
arbustos a plantas < 3 m. Las especies reconocidas como arborescentes corresponden a especies
altas pero suculentas, como son las cactaceas columnares o las patas de elefante (Beaucarnea
recurvata). Entre las especies herbdceas se reconoci6 a las graminoides como aquellas
pertenecientes a las familias Poaceae y Cyperaceae, y a las forbias como a las especies no lefiosas

fuera de la categoria de los pastos (Jurado et al., 1991).

3.3 Analisis de los datos

Se examino la distribucion de todas las especies entre las categorias de dispersion y forma de
crecimiento establecidas en el presente trabajo. Se analizd la distribucion de las formas de
crecimiento en las comunidades estudiadas, asi como la distribucion de los modos de dispersion
por forma de crecimiento, y se probd la existencia de independencia entre estas dos
caracteristicas. Ambos analisis se llevaron a cabo mediante una prueba de G (cociente de

verosimilitud logaritmica) (Zar, 1999), en donde las categorias de forma de crecimiento arbol y
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arborescente, asi como forbia y cactacea pequefia, fueron combinadas en dos categorias,
respectivamente. Para realizar las pruebas de G mencionadas fue necesario sumar a cada uno de
los datos observados un valor igual a uno, ya que muchos de ellos presentaban valores iguales a
cero.

También para las 136 especies estudiadas, y como una aproximacion a la dilucidacion del
posible papel de la filogenia sobre las caracteristicas de dispersion de las especies, se probo la
independencia entre el modo de dispersion y el nivel taxonomico al que éstas pertenecen (clase,
subclase, orden, familia y género) mediante una prueba de G (Zar, 1999). Cada familia, género,
orden, subclase y clase cont6 como un dato para un determinado sindrome de dispersion si
presentaba por lo menos una especie con dicho sindrome. Se utilizo el sistema de clasificacion de
Cronquist (Brummitt, 1992) para determinar cada uno de los niveles taxondmicos de las especies.

Para cada comunidad se determind la diversidad de sindromes de dispersion con el indice
de Shannon (H") calculado con logaritmos naturales (In) y se evalud la relacion entre el tipo de
vegetacion y el tipo de dispersion con una prueba de G (Zar, 1999); en particular, para evaluar la
independencia entre las subclases de dispersién y el tipo de vegetacion fue necesario,
nuevamente, realizar una suma de uno a cada uno de los datos observados. Se examino ademas la
distribucion de especies en las categorias de dispersion y la distribucion de éstas y de los
sindromes de dispersion por formas de crecimiento. La proporcion de especies con un
determinado sindrome de dispersion en una comunidad no es la Gnica forma de explicar su
importancia dentro de ella. Por ello, se analiz6 el valor estructural de los sindromes en cada
comunidad y se compar6 con la proporcién de especies que lo representa. El valor estructural de
cada sindrome se calcul6 a partir de la suma de los VIR de las especies que presentaban dicho

sindrome en cada comunidad.
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4 RESULTADOS

4.1 Caracteristicas del conjunto total de especies
4.1.1 Dispersion

De las 136 especies estudiadas, 88 (64.7%) presentaron didsporas heterocoras —con estructuras
para la dispersion—, y 48 (35.3%) presentaron didsporas autocoras —sin adaptaciones obvias para
la dispersion. Ademads, el nimero de especies asociadas a vectores abidticos (94, 69.1%) fue
mayor que el de especies asociadas a vectores bidticos (42, 30.9%). De las diez subclases de
dispersion predomind la dispersion bardcora (48 especies, 35.3%), unica clase reconocida de
diasporas autocoras, seguida de cerca por la sarcocoria (38 especies, 27.9%), mientras que la

ixocoria estuvo representada inicamente por una especie (Fig. 3).
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Figura 3. Distribucion de frecuencias de las especies estudiadas por subclase de dispersion
(Acan = acantocoria, Asco = ascocoria, Baro = barocoria, Espo = esporocoria, Ixoc =
ixocoria, Pogo = pogonocoria, Pter = pterocoria, Saco = sacocoria, Sarc = sarcocoria).

4.1.2 Forma de crecimiento

Entre las 136 especies estudiadas, como se aprecia en la figura 4, los arboles fueron la forma de
crecimiento dominante (53 especies, 39%), seguidos de cerca por los arbustos (28 especies,

20.6%); a las formas arborescentes (4 especies) y a las cactdceas pequefias (2 especies)

27



correspondieron porcentajes mucho menores (2.9% y 1.5%, respectivamente). La distribucion de
las especies por su forma de crecimiento entre las comunidades no fue aleatoria (G = 149.60, g.1.
=20, P < 0.05). Se observo un tendencia descendente para las especies de crecimiento arboreo y
uno ascendente para las especies rosetofilas, forbias y graminoides (Fig. 4), conforme se avanza
de comunidades de habitats mas favorables (VR, SBCs) a las propias de los habitats menos

favorables (MX, SAB).
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Figura 4. Distribucion porcentual de las especies por clase de forma de crecimiento (primera
columna de izquierda a derecha) y su distribucion en cada una de las comunidades vegetales
(MX = matorral xer6filo, SAB = sabana, SBCr = selva baja caducifolia en roca, SBCs = selva
baja caducifolia en suelo, VR = vegetacion riberefia).

4.1.3 Asociacién entre caracteres

Modo de dispersion y forma de crecimiento. No se encontr6 independencia entre el modo de dispersion

y la forma de crecimiento de las especies, es decir, la dispersion no se distribuye aleatoriamente
entre las categorias de formas de crecimiento. Esto fue asi para todos los niveles de clasificacion
de las especies en modos de dispersion: autocora VS. heterdcora (G = 39.39, g.l. =5, P < 0.05),
bidtica vs. abidtica (G = 34.10, g.1. =5, P <0.05), y subclases (G = 155.71, g.1. = 40, P < 0.05).
La distribucion de los sindromes de dispersion en clases de forma de crecimiento se
muestra en la figura 5. El patron general encontrado entre las categorias de forma de crecimiento

esta caracterizado por la dominancia de la dispersion heterocora y abiotica. Los arbustos y las
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forbias, sin embargo, al presentar un alto componente de didsporas bardcoras, estan dominados
por la dispersion autocora y no se ajustan al patréon. Ademas, las formas arbdreas, arborescentes y
trepadoras comparativamente presentan un mayor componente de diasporas de dispersion bidtica
(en particular diasporas sarcocoras) que otras formas de crecimiento como son las gramineas, las
rosetofilas o las forbias. Las especies trepadoras destacaron por presentar el menor nimero de
tipos de dispersion (3), mientras que las forbias y las cacticeas pequefias en conjunto presentaron

el mayor niumero de subclases (6).
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Figura 5. Distribucion porcentual de dispersion autdcora VS. heterocora (a), bidtica vs. abiotica
(b), y subclases (c) por forma de crecimiento (ARBO-ARBS = arbol-arborescente, ARBU =
arbusto, FORB-CAPE = forbia-cactacea pequena, GRAM = graminoide, ROSE = rosetofila,
TREP = trepadora). Las categorias se muestran como fueron combinadas para el analisis.
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Modo de dispersion y taxonomia. Las 136 especies estudiadas pertenecen a 109 géneros, 51 familias,
29 ordenes, 10 subclases y 2 clases del sistema de clasificacion de Cronquist. No existe una
dependencia entre la pertenencia de una especie a un determinado tipo de dispersion y el nivel
taxonomico al que ésta pertenece. La presencia de dispersion autocora vs. heterocora (G =0.956,
gl.=5, P >0.05), biotica vs. abiotica (G =4.44, g.1. =5, P > 0.05) y subtipos de dispersion (G =
22.99, gl. =40, P > 0.05) en las especies que pertenecen a los distintos niveles taxondmicos
estudiados (género, familia, orden, subclase, clase) es, por lo tanto, aleatoria e independiente de

la taxonomia (Cuadros 4 y 5).

Cuadro 4. Numero de especies de dispersion autdcora (A) vs. heterécora (H), y
abiotica (Abi) vs. bidtica (Bio), en cada uno de los niveles taxonémicos.

Modo de dispersion
Nivel taxonomico A H Abi  Bio
Clases 2 2 2 2
Subclases 6 10 8 7
Ordenes 14 24 2 17
Familias 17 38 34 23
Géneros 40 71 74 36
Especies 49 87 94 42

Cuadro 5. Numero de especies en cada subtipo de dispersion (Acan = acantocoria, Asco =
ascocoria, Baro = barocoria, Espo = esporocoria, Ixoc = ixocoria, Pogo = pogonocoria, Pter =
pterocoria, Saco = sacocoria, Sarc = sarcocoria) en cada nivel taxondémico.

Modo de dispersion

Nivel taxondémico Baro  Sarc Pter Pogo Espo Asco Acan Saco Ixoc
Clases 2 2 1 2 2 1 1 1 1
Subclases 6 7 4 3 2 2 1 1
Ordenes 14 15 10 4 3 2 3 1 1
Familias 16 20 12 4 3 3 3 1 1
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4.2 Caracteristicas de las especies en cada comunidad

La comunidad mas diversa en sindromes de dispersion fue el MX, obteniendo el valor del indice
de diversidad de Shannon maés alto; la SBCr obtuvo un valor cercano, seguida de la VR, la SBCs

y la SAB, en orden descendente (Cuadro 6).

Cuadro 6. Diversidad de sindromes de dispersion en
cada comunidad, medida a través del indice de
Shannon (H’).

Comunidad H’
MX 1.80
SBCr 1.51
VR 1.18
SBCs 1.15
SB 1.06

La distribucion de sindromes de dispersion entre comunidades vegetales no fue aleatoria,
es decir, el modo de dispersion de las especies no fue independiente de su pertenencia a una
comunidad. Esto se cumplio para todos los niveles de clasificaciéon de diasporas en tipos de
dispersion: autocoria Vs. heterocoria (G = 10.52, g.l. = 4, P < 0.05), biotica vs. abiotica (G =
14.32, g.1. =4, P <0.05), y subclases de dispersion (G = 130.67, g.1. = 36, P < 0.05).

En el patron general encontrado para las cinco comunidades vegetales predominan la
dispersion heterocora y la dispersion abidtica (Fig. 6). Sin embargo, al comparar las comunidades
encontramos que el alto porcentaje de especies autocoras de la SAB contrasta con la alta
proporcion de heterocoria en el MX y en la SBCr, y que, ademas, el alto porcentaje de especies
con dispersion bidtica en la SBCr y en la VR es comparativamente mayor que el porcentaje de
dichas especies en la SAB (Fig. 6). Por otro lado, la SBCs presentd el menor nimero de tipos de
dispersion (cuatro clases), mientras que el MX, la SBCr y la SAB presentaron el nimero maximo

de clases, ya que cada una de ellas tuvo siete subclases de dispersion (Fig. 6).
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bioticos Vs. abidticos (b), y de las subclases de dispersion (c) en las comunidades vegetales (MX
= matorral xerdfilo, SAB = sabana, SBCr = selva baja caducifolia en roca, SBCs = selva baja

caducifolia en suelo, VR = vegetacion riberena).

4.2.1 Vegetacion riberefia

Dispersion. Entre las 33 especies estudiadas en la VR dominé el sindrome de dispersion

heterdcoro (22 especies, 66.7%) y la dispersion abiotica (19 especies, 57.6%) (Fig. 6a, b). La

dispersion sarcocora (13 especies) y la barocora (11 especies) representaron los mayores

porcentajes de especies, seguidas de cerca por la pterocoria (8 especies) y mucho después por la
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ixocoria (1 especie) (Fig. 6¢). La sarcocoria presentd el valor estructural aditivo mas alto entre
todos los tipos de dispersion encontrados en esta comunidad; es decir, las especies con
contribuciones importantes a la estructura de la comunidad presentan principalmente diasporas
sarcdcoras; aunque no muchas especies son pterocoras, el valor estructural aditivo obtenido para
la pterocoria super6 al de la barocoria (Fig. 7). La distribucion de clases de dispersion mas
gruesas no cambi6 cuando éstas fueron ponderadas estructuralmente: la dispersion heterdcora

destaco siempre sobre la autocora, y la dispersion abidtica sobre la biotica.

Formas de crecimiento. Los arboles fueron la forma de crecimiento dominante en esta comunidad
(21 especies, 63.3%) (Fig. 4); éstos presentaron un mayor porcentaje de especies heterdcoras (15)
y de dispersion abidtica (11) (Fig. 8). Los arbustos siguieron en nimero a los arboles (7 especies,
21.2%) (Fig. 4) y estuvieron representados en su mayoria por especies de dispersion autdcora y
abiotica (Fig. 8), mientras que en la comunidad s6lo se presenta una forbia y una especie
graminoide, la primera con dispersion heterdcora y bidtica, y la segunda con dispersion autdcora

y abiotica (Fig. 8).

4.2.2 Selva baja caducifolia sobre suelo

Dispersion. En la SBCs hubo un mayor nimero de especies con dispersion heterocora (18, 54.5%)
y abiotica (22 especies, 66.7%) (Fig. 6a, b). La barocoria (15 especies, 45.5%) y la sarcocoria (10
especies, 30.3%) predominaron entre las subclases de dispersion; menores proporciones
correspondieron a la pterocoria (7 especies, 21.2%) y la acantocoria (1 especie, 3%) (Fig. 6¢). El
valor estructural de los sindromes concuerda con su abundancia en la comunidad; por ejemplo,
las especies barodcoras no solo fueron las mas abundantes, sino que también son plantas con
valores estructurales elevados (Fig. 7). El valor estructural de los dos niveles mas generales de

dispersion también coincide con el porcentaje de especies en cada uno de ellos.

Formas de crecimiento. Los arboles fueron la forma de crecimiento mas abundante (20 especies,
60.6%), seguidos por los arbustos (10 especies, 30.3%), mientras que el resto de las categorias
estuvieron representadas por una sola especie (Fig. 4). La mayoria de las especies arboreas y
arbustivas presentaron dispersion heterdcora (14 y 5 especies, respectivamente) y abiotica (12 'y 6

especies, respectivamente), y el mayor numero de subclases de dispersion (Fig. 9).
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presentes en la selva baja caducifolia en suelo.

4.2.3 Selva baja caducifolia en roca

Dispersion. Al igual que en las comunidades anteriores, en la SBCr dominaron las especies con

dispersion heterdcora (27 especies, 81.8%) (Fig. 6a) y se repartieron en una proporcion casi igual
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entre la dispersion bidtica (48.5%) y abidtica (51.5%) (Fig. 6b). El sindrome de dispersion con el
mayor nimero de especies fue la sarcocoria (16 especies, 48.5%), seguido de la barocoria (6
especies) y la pterocoria (4 especies) (Fig. 6¢). Al hacer la ponderacion estructural, el valor mas
alto correspondio a la sarcocoria; la pterocoria y la ascocoria obtuvieron VIR mayores que los de
las categorias que las preceden por un mayor nimero de especies (barocoria y pogonocoria,
respectivamente) (Fig. 7). En cuanto a su valor estructural, la heterocoria super6 a la autocoria, y
la dispersion abiotica a la biotica; es decir, la ponderacion estructural tampoco produjo cambios

en la distribucion de estas dos clasificaciones de dispersion mas generales.

Formas de crecimiento. El mayor niimero de especies correspondid a las formas arboreas (16
especies, 48.5%), seguidas por las formas rosetofilas y arbustivas (5 especies, 15.2%) y solo se
presentd una especie de cactacea pequena (Fig. 4). El patron general de dispersion encontrado
entre todas las formas de crecimiento en esta comunidad estda dominado por la dispersion
heterdcora, hecho explicado por la alta presencia de especies con didsporas sarcocoras en cuatro
de las categorias de forma de crecimiento (Fig. 10). Las especies rosetofilas mostraron el mayor
nimero de modos de dispersion (4), superando al resto de las categorias que exhiben sélo uno o

dos tipos de dispersion (Fig. 10).

4.2.4 Matorral xerofilo

Dispersion. En esta comunidad los sindromes mejor representados fueron la heterocoria (27
especies, 81.8%) y la dispersion abidtica (23 especies, 69.7%) (Fig. 6a, b). La dispersion
sarcocora dominé entre las subclases de dispersion (10 especies, 30.3%), y estuvo seguida de la
barocoria (6 especies) y la pogonocoria (5 especies); la esporocoria y la pterocoria estuvieron
igualmente representadas (4 especies), s0lo por encima de la ascocoria y la sacocoria que se
componen por dos especies (Fig. 6¢). Las especies ascocoras (Hechtia rosea y H. caudata)
registradas en el MX tienen una importancia estructural elevada, lo que se refleja en el VIR
porcentual obtenido para este sindrome; la sarcororia y la barocoria tuvieron valores estructurales
menores, aunque por arriba del resto de los sindromes presentes en la comunidad (Fig. 7).
Ademas, la pterocoria resalta por su valor estructural, el cual supera al de la pogonocoria y la
esporocoria (Fig. 7). En el caso de los otros dos niveles de clasificacion no hubo cambios: la

dispersion heterdcora y la dispersion abidtica no s6lo dominaron por nimero de especies, sino
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que también destacaron en importancia estructural sobre la dispersion autocora y bidtica,

respectivamente.

Formas de crecimiento. Las formas de crecimiento mas abundantes fueron la arborea (10 especies,
30.3%), la rosetofila (9 especies, 27.3%) y las forbias (5 especies, 15.2%) (Fig. 4), y todas ellas,
en su mayoria, estuvieron representadas por especies con dispersion abidtica y heterdcora (Fig.
11). El resto de las clases presentaron unicamente dos o tres especies (Fig. 4). Las formas de
crecimiento con mas tipos de dispersion fueron los arboles y las rosetofilas (4 subclases),
mientras que las dos cactaceas pequenas y trepadoras presentaron a la sarcocoria como la tnica

clase de dispersion (Fig. 11).

4.2.5 Sabana

Dispersion. En la SAB hubo una clara dominancia de especies asociadas a vectores abioticos de

dispersion (> 90 % de las especies) (Fig. 6b). Las especies con didsporas autdcoras conformaron
la categoria de dispersion mas grande (16 especies, 48.5%), lo cual no sucede en ninguna otra de
las comunidades incluidas en el presente estudio (Fig. 6a). Asi, casi 50% de las especies
presentaron dispersion bardcora, mientras que el resto se repartieron entre las clases restantes,
habiendo unicamente una especie con sindrome de dispersion sarcocoro (Fig. 6¢). El nimero de
especies pogondcoras no es un indicador del valor estructural de la pogonocoria en la comunidad,
ya que ésta obtuvo el VIR mas elevado con respecto al resto de las clases de dispersion; la
barocoria tuvo valores altos, s6lo por debajo del conjunto de especies pogondcoras, mientras que
la pterocoria y la esporocoria se ubicaron en el tercer puesto (Fig. 7). Solamente en la SAB
cambi6 la distribucion de especies en sindromes autdcoro y heterdcoro al hacer la ponderacion
estrucutral: la heterocoria obtuvo un mayor valor estructural, a pesar de que el porcentaje de

especies con dicho sindrome es ligeramente menor que el que presenta la autocoria.

Formas de crecimiento. Las forbias (12 especies, 36.4%) y las hierbas graminoides (11 especies,
33.3%) fueron las formas de crecimiento mejor representadas en esta comunidad (Fig. 4). En el
patron general para las formas de crecimiento de esta comunidad se observa la dominancia de la

dispersion heterocora y abidtica; solo las forbias y los arbustos presentan un mayor porcentaje de
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especies autocoras, explicado por la alta proporcion de barocoria (Fig. 12). Por otro lado, las
unicas didsporas asociadas a sindromes biodticos se presentan en la clase de forbias, arbustos y
arboles, las dos primeras con una especie acantdcora y la tltima con una especie sarcocora (Fig.

12).
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5 DISCUSION Y CONCLUSIONES

5.1 Dispersion

En general, los resultados de este estudio apoyan la idea de que la variaciéon en los modos de
dispersion en las comunidades vegetales de la region de Nizanda esta relacionada con su posicion
a lo largo de los gradientes ambientales, de acuerdo con la hipotesis planteada. Esta distribucion
diferencial sugiere que en las comunidades operan mecanismos de seleccion de especies con
respecto a las caracteristicas de dispersion, y que la importancia potencial de los distintos
vectores de dispersion (viento, agua, animales) probablemente también difiere a lo largo de los
gradientes.

En la vegetacion que existe en los ambientes mas favorables (VR, SBCs), la proporcion
de especies con sindromes heterdcoros fue mayor, en particular la sarcocoria y la pterocoria. El
ambiente en el que se desarrollan estas comunidades, caracterizado por suelos mas profundos,
mayor disponibilidad de agua (Pérez-Garcia et al., 2001) y posiblemente mayor cantidad de
nutrientes, es congruente con la buena representacion de especies con diasporas que presentan
estructuras especializadas para la dispersion. Ademas, estas comunidades tienen una estructura
mas compleja, con una alta proporcion de especies lefiosas (arboreas, arborescente y arbustivas),
lo cual puede estar asociado con un componente animal més abundante que encuentra un refugio
en ella y que facilita la dispersion de las plantas con diasporas sarcocoras (Snow, 1971; Howe y
Smallwood, 1982; Jurado et al., 1991; Guitian y Sanchez, 1992; Griz y Machado, 2001).

Por otro lado, tanto en la VR como en la SBCs, todas las especies pterocoras fueron
arboles o trepadoras, que en conjunto forman el dosel superior de estas comunidades. Aunque la
discusion de la relacion entre las formas de crecimiento y los modos de dispersion de las especies
se presenta mas adelante, es importante mencionar aqui que en los bosques tropicales las especies
con estructuras para la dispersion por viento tienden a alcanzar tallas altas —o son habitantes del
dosel como el caso de las epifitas— y que sus semillas son liberadas desde el dosel del bosque, en
donde las corrientes del viento son mas fuertes (Gentry, 1982; Howe y Smallwood, 1982; Ibarra-
Manriquez et al., 1991; Hughes, 1994; Willson y Traveset, 2000). Ejemplos de estas especies
pterocoras del dosel en la VR en la zona de estudio son los arboles Thounidium decandrum
(Sapindaceae), Myrospermum frutescens y Lonchocarpus lineatus (Fabaceae), Tabebuia

pentaphylla y Astianthus viminalis (Bignoniaceae) y Astronium graveolens (Anacardiaceae), asi
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como las trepadoras Hiraea reclinata (Malpighiaceac) y Hemiangium excelsum
(Hippocrateaceae). Por su parte, en la SBCs esta condicion esta representada por los arboles
Plumeria rubra (Apocynaceae), Apoplanesia paniculada y Lonchocarpus longipedicellatus
(Fabaceae), Gyrocarpus mocinnoi (Hernandiaceae), Thouinia villosa (Sapindaceae) y Cedrela
salvadorensis (Meliaceae), y por el arbusto Lagrezia monosperma (Amaranthaceae). Ademas de
su clara asociacion con el viento, las didsporas pterécoras también pueden estar asociadas con el
agua como vector de dispersion, pues la mayor superficie de muchas de ellas favorece su
flotacion (Flores-Vindas, 1999; Nilsson et al., 1994). En el caso de la VR, donde se presenta el
mayor porcentaje de pterocoria (> 24%) entre todas las comunidades estudiadas, la presencia de
diasporas pterdcoras es esperable, puesto que la hidrocoria (dispersion por agua) es comun en
comunidades riberefias (Flores-Vindas, 1999; Nilsson et al., 1994).

Por otro lado, a pesar de que la sarcocoria haya tenido una presencia considerable tanto en
la VR como en la SBCs, la dispersion abidtica domind sobre la bidtica. En ambas comunidades
hubo una alta proporcion de especies barocoras no esperada, la cual podria estar relacionada con
mecanismos secundarios de dispersion. A través de varios medios, la dispersion secundaria
podria aumentar las distancias de dispersion logradas por el primer mecanismo
(Willson, 1993), es decir, que las didsporas que caen al suelo por gravedad son luego
transportadas por otros agentes como los animales o incluso el agua (Griz y Machado, 2001). Sin
embargo, los vectores secundarios de dispersion de las plantas de Nizanda son completamente
desconocidos, y su determinaciéon requeriria de la realizacion, en el futuro, de estudios
especificos. También es probable que la determinacién del modo de dispersion no sea cien por
ciento segura, y que algunas de estas especies registradas como barocoras pertenezcan a otra
categoria de dispersion; un ejemplo claro de esto fue Jacquinia macrocarpa registrada como de
dispersion bardcora por las caracteristicas de las diasporas observadas, pero que segiin otros datos
de la literatura podria ser sarcdcora.

En las comunidades de ambientes mas restrictivos (SAB, MX) se observo una elevada
proporcion de especies heterocoras (MX > 81%, SAB > 48%), lo que se contrapone a la hipdtesis
inicial. Las proporciones de heterocoria observadas en estas comunidades podria explicarse por la
presencia de especies con sindromes de dispersion asociados con el viento (ascocoria,
esporocoria, pogonocoria y pterocoria), que tanto en la SAB como en el MX incide, de manera

fuerte y casi permanente a lo largo del afio, sobre todos los estratos de la vegetacion. En
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particular en el MX, el alto porcentaje de heterocoria y de dispersion bidtica también podria
explicarse por la presencia de numerosas especies de cactaceas en esta comunidad (Selenicereus
coniflorus, Mammillaria albilanata, Mammillaria voburnensis var. collinsii, Cephalocereus
nizandensis y Neobuxbaumia scoparia), todas ellas con sarcocoria como sindrome de dispersion
caracteristico. La presencia de cacticeas y especies del género Bursera no compartidas con la
SAB (donde solo existe una cacticea de bajo valor estructural), y que en conjunto son
responsables de la alta proporcion de didsporas sarcocoras en el MX, es una diferencia importante
respecto a la primera comunidad.

Los espectros de dispersion en la SAB fueron los mas contrastantes con el resto de las
comunidades, ya que > 90% y > 50% de las especies presentaron dispersion abidtica y autocora,
respectivamente. La presencia de una sola especie con dispersion sarcocora (Byrsonima
crassifolia) constituye un indicio del papel que podrian jugar las restricciones ambientales que
operan sobre esta comunidad. La morfologia de las didsporas de las especies mas comunes en la
SAB indica una fuerte asociacion con el viento o que simplemente no presentan adaptaciones
aparentes para este proceso; estas didsporas autdcoras en su mayoria las presentan especies
leguminosas (Fabaceae, Caelsalpinaceae) o poligaldceas, las cuales no estan compartidas con el
MX (ver apéndice). En coincidencia con los resultados del estudio de Guitian y Sanchez (1992),
la SAB de Nizanda no so6lo presentd el mayor porcentaje de autocoria, sino que también estuvo
compuesta en su mayoria por plantas pequefias, gramineas y forbias. Es probable que en la SAB
la relacion positiva entre el reclutamiento y el tamafio de la semilla sea débil, de modo que no se
favoreceria a las semillas mas grandes o con estructuras de dispersion asociadas con altos costos
de fecundidad (como las diasporas sarcocoras). Si ademds se considera que en la SAB se
favorecen las didsporas relacionadas con una dispersion eficiente por viento, no seria razonable
esperar que las plantas asumieran los costos de obtener estructuras para la dispersion eficiente por
otros medios (Eriksson y Jakobsson, 1999).

El patron de dispersion obtenido para la SBCr siempre fue intermedio entre las otras
cuatro comunidades. Es probable que la heterogeneidad microambiental en esta comunidad,
relacionada con la abrupta topografia de los sitios donde se desarrolla, permita la coexistencia de
algunas especies mésicas, que comparte con la SBCs, y de otras especies de sitios mas aridos que
comparte con el MX. Esto explicaria que la SBCr presente el mayor porcentaje de sarcocoria

entre todas las comunidades, pues en ella se observa una presencia notable de cactaceas (18% de
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las especies estudiadas en esta comunidad), ademés de un mayor desarrollo de la vegetacion que
estd relacionado con un mayor componente de vectores bidticos. La SBCr fue, por lo mismo, la
unica comunidad en donde los sindromes bidticos y abidticos estuvieron casi igualmente
representados.

El MX fue la comunidad mas diversa en sindromes de dispersion. A pesar de tener el
mismo niimero de subclases que la SBCr y la SAB, la proporcion de especies en cada una de ellas
se reparte de manera mas equitativa. La SBCr fue la segunda comunidad mas diversa, seguida por
la VR y la SBCs, esta tlltima con s6lo cuatro subtipos de dispersion. La SAB tuvo un bajo indice
de diversidad debido a la alta proporcion de especies autdcoras, las cuales representaron casi 50%

del total de especies estudiadas en esta comunidad.

5.2 Analisis general de los patrones de dispersién

En general, la dispersion bidtica fue mas sobresaliente en las comunidades lefiosas, tendiendo a
incrementar con la complejidad de la vegetacion, tal como se ha sugerido previamente (Snow,
1971; Howe y Smallwood, 1982; Guitian y Sanchez, 1992). Por otro lado, aunque todas las
comunidades poseen un conjunto de especies cuyas diasporas estan asociadas con la dispersion
por viento, este tipo de especies domind en las comunidades de ambientes mas restrictivos.
Debido a que la vegetacion en el MX y en la SAB es poco densa, el viento puede actuar como un
agente eficiente de dispersion aun para plantas de poca altura (Jurado et al., 1991). Este hecho se
refleja en la presencia, en ambas comunidades, de cuatro clases de dispersion asociadas con este
vector. Ademas, los resultados de este estudio concuerdan con otros en donde la anemocoria
pogondcora es mas importante en las comunidades abiertas que en las cerradas (Guitian y
Sanchez, 1992); la pogonocoria super6 en la SAB a los porcentajes observados para este
sindrome en todos los otros tipos de vegetacion estudiados.

En Nizanda, la accion del viento como agente de dispersion es continua y posiblemente ha
dado lugar al desarrollo de distintas morfologias de dispersion asociadas con un solo vector,
ademads de que ha promovido la presencia de diasporas pequefias (ascocoria y esporocoria) o con
estructuras como plumas y alas (pogonocoria y pterocoria) en el MX y la SAB. Si ademas
consideramos que las especies autdcoras, que en estas dos comunidades suelen presentar
didsporas muy pequefias y ligeras (e.g. los agaves y las poligalas), pueden ser dispersadas por

viento (Jurado et al., 1991; Buide et al., 1998), la proporcion de especies con didsporas asociadas

45



con este agente en ambas comunidades resulta aun mas elevada. No es posible discernir si la
presencia de especies con sindromes asociados con el viento ha resultado de un proceso de
seleccion de habitat, en donde el ambiente de la comunidad limita la entrada a ella en funcidn de
la morfologia de dispersion, o de un proceso de seleccion natural en donde las estructuras de
dispersion asociadas con el viento han sido ventajosas y por lo tanto las especies que las
presentan han sido seleccionadas. Si bien en Nizanda hay muchas plantas dispersadas por viento
que al parecer no germinan en la SAB o el MX, la importancia de este vector en las comunidades
mas restrictivas resulta evidente.

La evaluacion estructural de sindromes por comunidad apoya la idea de que la
importancia potencial de los distintos vectores de dispersion difiere a lo largo de los gradientes de
restriccion. Por ejemplo, cuando los sindromes fueron evaluados estructuralmente en la VR,
resaltd la importancia de la sarcocoria y aumentd la de la pterocoria, indicando que: i) las
especies con didsporas sarcocoras y pterocoras tienen papeles estructurales importantes en este
tipo de vegetacion (e.g. Andira inermis, Astianthus viminalis, Astronium graveolens, Thounidium
decandrum, Inga vera), y ii) que la dispersion por animales y agua podria ser importante en la
determinacion de la composicion de especies en comunidades mesofiticas. De manera similar,
Ozinga et al. (2004) encontraron una correlacion significativa entre la posicion de una comunidad
vegetal a lo largo del gradiente hidrico y el porcentaje de especies con un alto potencial para
dispersarse por agua. Aunque en dicho estudio no fueron tomadas en cuenta las comunidades
riberenas, es claro que en Nizanda la humedad del suelo determina un fuerte gradiente y que la
VR corresponde al extremo de los valores altos, al desarrollarse en habitats donde la humedad
edafica tiende a ser mayor (Lebrija-Trejos, 2001). Ademas, la proporcidon de especies con un alto
potencial de dispersion por aves frugivoras (como las que presentan didsporas sarcdocoras)
decrece conforme aumenta la disponibilidad de luz (Ozinga et al., 2004), siendo éstas mas
frecuentes en comunidades mas cerradas (€.9. bosque de galeria y selva mediana).

Asi como el agua esta claramente relacionada con la humedad del suelo, el viento parece
estar mas relacionado con la disponibilidad de nutrientes que con otros factores ambientales
como la disponibilidad de luz o la humedad (Ozinga et al., 2004). En las comunidades estudiadas
en Nizanda en el presente estudio, se observa un patron ascendente en el papel del viento como
vector de dispersion de sitios mads a menos favorables en términos nutricionales. Los suelos que

ocupan la SAB y el MX estan poco desarrollados y son posiblemente oligotroficos (Lopez-
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Olmedo, 2001; Pérez-Garcia et al., 2001), y cuando los distintos sindromes de dispersion son
ponderados con los valores estructurales de sus especies, los que estdn asociados con el viento
adquieren mayor importancia. En particular para la SAB, la pogonocoria estd presente en las
especies dominantes Trachypogon spicatus, Bouteloua chondrosioides y B. repens, mientras que
en el MX, la ascocoria se observa en especies del género Hechtia, también de alto valor
estructural.

En términos generales los datos obtenidos en este estudio para las comunidades de
Nizanda son consistentes con patrones observados en otros bosques tropicales, donde las plantas
dispersadas por viento son comunes en habitats secos y abiertos, y las dispersadas por animales
ganan importancia en habitats himedos y cerrados (Gentry, 1982; Howe y Smallwood, 1982;
Bullock, 1995; Moreno-Casasola, 1996; Eriksson y Jakobsson, 1999). Tabarelli et al. (2003)
también encontraron un incremento gradual en el porcentaje de especies de arboles y arbustos
dispersados por vertebrados y de especies con bayas (frutos carnosos), asociado con un
incremento en la precipitacion promedio anual. El agua parece ser esencial para la produccion de
frutos carnosos, ya que varios estudios en bosques tropicales (secos y himedos) y en sabanas
mostraron una relacion positiva entre la produccion de frutos carnosos por arboles y arbustos y la
época de lluvias (Tabarelli et al., 2003). La frecuencia de la zoocoria no solo esta correlacionada
con la lluvia, sino también con sitios mas humedos en general, relacionados con la topografia
local (Bullock, 1995).

La presencia de especies ixocoras y acantdcoras, ambas relacionadas con la dispersion en
el exterior de mamiferos y aves, no fue significativa en el conjunto total de especies estudiadas,
por lo que no fue posible encontrar un patrén en su distribucion entre las comunidades
analizadas, y mucho menos compararlo con los resultados obtenidos en otros estudios. En
general, la dispersion externa por mamiferos (epizoocoria segun la clasificacion de van der Pijl)
aumenta conforme incrementa la disponibilidad de luz; sin embargo, de este estudio no es posible

derivar ningun patron.

5.3 Formas de crecimiento

La diversidad de formas de crecimiento en los bosques tropicales secos puede estar relacionada

con la heterogeneidad del héabitat que est4 asociada con la disponibilidad de agua (Medina, 1995).
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Para el caso de Nizanda, los resultados de este estudio indican que la variedad de formas de
crecimiento en los distintos tipos de vegetacion no es aleatoria. En particular, se observo un
patron descendente en la proporcion de especies arboreas y uno ascendente de rosetéfilas, forbias
y gramineas, conforme se avanza de comunidades de ambientes mas favorables (VR, SBCs) a las
propias de habitats menos favorables (MX, SAB); la SBCr nuevamente presentd un patron
intermedio entre las cinco comunidades estudiadas. El patron de formas de crecimiento de la
SAB, dominado por hierbas graminoides y forbias, fue el que mas contrastd con el patron arboreo
y arbustivo de la VR y la SBCs (ya que en cada una de ellas s6lo se registrd una especie de pasto)
y, en menor medida, con el de la SBCr. Cabe mencionar que el patron observado en estas dos
ultimas comunidades difiere del de la SBCs y el de la VR por la presencia de cactaceas
columnares y una especie del género Beaucarnea. Las cactaceas son frecuentes en hébitats aridos
y semidridos neotropicales, y entre las formas arborescentes las especies suculentas que incluyen
cactos y varios géneros de las familias Anacardiaceae, Bombacaceae, Burseraceae,
Euphorbiaceae y Leguminoseae son mas frecuentes en areas mas secas (Medina, 1995); este
patron se cumple tanto para la SBCr como para el MX, comunidades en que las especies arboreas
y arborescentes pertenecen en su mayoria a estas familias.

Los sindromes de dispersion en el conjunto total de especies estuvieron significativamente
asociados con las formas de crecimiento. Entre los arboles y las formas arborescentes dominaron
las categorias heterocoras de dispersion, en particular la sarcocoria y la pterocoria (> 43% y >
24%, respectivamente). Las especies lefiosas proporcionan refugio a un gran nimero de aves en
comparacion con otras formas de crecimiento (Jurado et al., 1991), y esto a su vez puede estar
relacionado con el numero de especies con didsporas carnosas entre los arboles. La proporcion
observada de especies arboreas y arborescentes con didsporas pterdcoras y pogondcoras puede
ser explicada en funcidn de su altura y la posicion que ocupan en la vegetacion. La altura de la
planta puede ser una restriccion importante en el modo de dispersion adoptado por ésta (Hughes
et al., 1994; Willson y Traveset, 2000), de manera que la mayor proporcion de especies de
dispersion anemocora se encuentra en el dosel (Howe y Smallwood, 1982; Ibarra-Manriquez et
al., 1991, Hughes et al., 1994; Griz y Machado, 2001); es decir, este tipo de dispersion esta
asociada con especies que ocupan una posicion relativamente alta en su respectiva comunidad
(e.g. arboles en bosques, forbias altas en praderas) (Willson y Traveset, 2000). Asi como en la

VR y en la SBCs la dispersion pterocora estuvo representada por arboles y arbustos del dosel, en
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la SAB las especies graminoides que dominan por su altura entre las especies del estrato bajo
también presentaron modos de dispersion heterdcoros asociados con el viento (esporocoria y
pogonocoria), diferencidndose de un conjunto de especies miniatura, sobre todo de los géneros
Polygala y Chamaechrista, aunque también de la familia Fabaceae (Aeschynomene pinetorum) y
Rubiaceae (Spermacoce suaveolens), representadas todas por didsporas autocoras.

Cabe resaltar que entre las formas de crecimiento arboreas y arborescentes, y a pesar de la
importancia de la sarcocoria, domind la dispersion abiotica, resultado de la suma del resto de las
otras clases de dispersion, especialmente por la pterocoria y la barocoria. Aunque la autocoria
suele ser mas comun entre las plantas pequenas (Guitian y Sanchez, 1992), en este estudio se
observo que la dispersion autdécora domind entre los arbustos y que las especies graminoides
estuvieron subrepresentadas en esta categoria, predominando entre ellas por el contrario la
dispersion heterdcora y abidtica. Asi, mas de 84% de las gramineas presentaron didsporas con
estructuras asociadas con el viento como vector de dispersion (plumas, alas, tamafio muy
pequefio o muy bajo peso), proporcion que alcanza 100% si se considera que los pastos con
diasporas autdcoras son dispersados por viento, como es sugerido por Jurado et al. (1991). Es
importante tomar en cuenta el hecho de que casi todas las especies graminoides se presentan en la
SAB, lo que explicaria la sobrerepresentacion de heterocoria asociada con el viento en esta forma
de crecimiento y la ausencia de especies con dispersion bidtica. Las forbias, por otro lado, fueron
predominantemente autdcoras (> 58%) y casi no estuvieron representadas en las categorias de
dispersion biodtica, mas que por una especie con dispersion acantocora, asociada a la dispersion
externa por animales.

Las semillas de los cactos son principalmente transportadas por animales o por viento, y
en particular los cactos columnares producen una biomasa considerable de frutos carnosos
(Rojas-Aréchiga y Vazquez-Yafiez, 2000). Al igual que en el estudio de Griz y Machado (2001),
en Nizanda todas las cactaceas, tanto las columnares como las pequeiias, presentaron didsporas
carnosas catalogadas como de dispersion sarcdcora.

En general, las lianas presentan una mayor proporcion de especies anemocoras que los
arboles y los arbustos (Gentry, 1982, 1995; Solorzano et al., 2002), y entre las lianas anemocoras,
las especies con didsporas pterdcoras son mas frecuentes que aquellas que tienen didsporas
pogondcoras (Ibarra-Manriquez et al., 1991; Soldorzano et al., 2002). En el presente estudio se

registraron solo cinco especies de trepadoras, distribuidas en las clases de dispersion sarcocora,
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pterocora y pogondcora, por lo que no es posible observar ninguna tendencia en cuanto a su
modo de dispersion.

La similitud de las respuestas observadas en este estudio en los patrones de formas de
crecimiento y de modos de dispersion de las especies, sugiere fuertemente que el ambiente propio
de cada comunidad ejerce una influencia fuerte y semejante sobre estos dos conjuntos de

caracteristicas, lo que explicaria la fuerte relacion entre ellas.

5.4 Dispersion y taxonomia

En este estudio no se observé una dependencia entre el modo de dispersion y el nivel taxondmico
al que pertenece una especie (clase, subclase, orden, familia, género). De hecho, hay que
considerar que las comunidades estudiadas se comportan conforme al patron general encontrado
en el tropico seco, en el que muchas familias estan representadas por tan s6lo unas pocas especies
(Gentry, 1995; Trejo y Dirzo, 2002). De las 51 familias estudiadas, 27 (> 50%) estuvieron
representadas por una sola especie y entre el resto el nimero maximo de especies en una familia
correspondid a las Fabaceae (14). Por esta razon, la influencia de la taxonomia como un
acercamiento al efecto de la filogenia sobre los patrones de modos de dispersion de las especies
no pudo ser bien estudiada, pues muchas familias, al estar representadas por muy pocas especies,
presentan también muy pocos tipos de dispersion, lo que impide discernir patrones para estos
niveles taxonomicos. Del total de familias s6lo 10 presentaron mas de una subclase de dispersion:
Fabaceae (4), Poaceae (3), y Euphorbiaceae, Mimosaceae, Bromeliaceae, Malpighiaceae,
Apocynaceae, Cyperaceae, Anacardiaceae y Asteraceae (2); de todas las restantes, que
presentaron un solo sindrome de dispersion, inicamente 14 estuvieron representadas por mas de
una especie.

Ninguna familia present6 todas las clases de dispersion registradas en este trabajo. Las
Fabaceae, conforme a lo encontrado en la literatura (Harper et al., 1970; Griz y Machado, 2001),
fueron las mas diversas en cuanto a tipos de dispersion, con cuatro categorias. En contraste, las
cactdceas, como parte de las familias con un solo sindrome de dispersion (sarcocoria),
presentaron el mayor numero de especies (8). Este patron, aunque observado en un conjunto de
especies muy pequefio, es el mas apreciable y constituye un indicio de la ausencia de variacion en
los modos de dispersion dentro de un grupo taxonémico, lo cual puede deberse a las restricciones

filogenéticas o la conservacion filogenética del nicho (Harvey y Pagel, 1991). Herrera (1992) ha
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definido a las restricciones filogenéticas como las limitaciones especificas de un taxén que
imponen una combinacidn particular de caracteres sin considerar las presiones selectivas.

Si conociéramos realmente la filogenia de las especies de estudio, seria posible dilucidar
si los modos de dispersion presentes en un cierto taxon han evolucionado sélo una vez o varias
veces dentro de ese grupo, o si por el contrario las caracteristicas de dispersion han surgido de
manera independiente en varios grupos taxondomicos no emparentados (Harvey y Pagel, 1991).
Esto ultimo nos permitiria suponer que otros factores, como el ambiental, han dado lugar a la
presencia de dichos sindromes en especies distribuidas en hébitats similares pero que no tienen
una historia filogenética en comun. En caso de no contar con la filogenia de las especies, una
solucion al problema seria estudiar Gnicamente a las especies que pertenzcan a un grupo
taxonomico particular (familias u érdenes completos) y que se encuentren distribuidas a lo largo
de un gradiente ambiental, para determinar con qué frecuencia y en qué direccion cambia un
modo de dispersion determinado en el taxén en cuestion. Junto con los datos ecologicos
recopilados, este procedimiento podria contribuir al entendimiento de los espectros de dispersion

de las comunidades y los patrones de seleccion de estructuras para la dispersion.

5.5 Consideraciones finales

Los resultados obtenidos a partir de este trabajo permiten concluir que el estudio de los sindromes
de dispersion, que constituye una de las caracteristicas ecoldgicas mas relevantes de las especies
que viven en el mosaico vegetacional de Nizanda, es una buena herramienta de evaluacion de la
diferenciacion bioldgica existente en la region, la cual permite tener un mejor entendimiento de la
distribucion de las especies observada a lo largo de las comunidades vegetales. Los datos
obtenidos permiten concluir que dicha diferenciacion bioldgica no sdlo estd relacionada con la
estructura y la composicion floristica de las comunidades, como otros estudios lo han
demostrado, sino también con las caracteristicas biologicas de las especies, en particular con sus
modos de dispersion.

El estudio de los modos de dispersion de las especies con los valores estructurales mas
elevados en cada comunidad permiti6 reconocer patrones de dispersion claros. Sin embargo, cabe
preguntarse si estos patrones se mantendrian si se estudiaran todas las especies conocidas en cada
uno de los tipos de vegetacion. Es probable que una ampliacion del estudio como ésta sdlo

contribuiria a reforzar los resultados obtenidos aqui, aunque seguramente los andlisis de
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asociacion entre caracteres tendrian una mayor confiabilidad, sobre todo aquellos en los que se
evalua la asociacion de las caracteristicas de dispersion con la forma de crecimiento de las
especies. De hecho, en este estudio estos ultimos andlisis s6lo pudieron ser realizados para el
conjunto total de especies y no por separado para cada comunidad, debido al bajo numero de
especies segun su dispersion en cada categoria de forma de crecimiento. La inclusion de un
mayor numero de especies en un andlisis de este tipo también podria ayudar a encontrar patrones
de dispersion mas claros en distintos grupos taxondmicos presentes en la region.

El uso de una clasificacion en categorias de dispersion basada en la morfologia de las
diasporas permitié distinguir clases mas generales de dispersion al asociar las distintas categorias
con diferentes vectores como son el agua, el viento y los animales, sin la necesidad de estudiar
los vectores reales de dispersion en el campo. No cabe duda de que el estudio de los vectores
reales de dispersion brindaria una idea mas acertada sobre qué y como se dispersan las especies
de las comunidades vegetales; sin embargo, son estudios que deben realizarse a largo plazo para
abarcar las distintas épocas de fructificacion de todas las especies presentes en las comunidades y
observar el conjunto total de agentes dispersores.

La importancia de estudiar los procesos de dispersion en las comunidades vegetales
enfatiza la necesidad de utilizar un sistema unificado de clasificacion de los tipos de dispersion.
Su carencia dificulta la comparacion de las caracteristicas de dispersion entre comunidades o
entre conjuntos de especies estudiadas en distintas regiones donde se han seguido distintos
sistemas de clasificacion. La realizacion de una propuesta de este tipo, en donde en la mayoria de
los estudios utilicen un mismo sistema de clases mas generales de dispersion resalta entre otros
temas a resolver sobre el proceso de dispersion de las plantas y sus consecuencias sobre su
distribucion y abundancia. Esto queda como una tarea apremiante que facilite el estudio de la

dispersion.
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APENDICE

Lista del total de especies estudiadas en el mosaico vegetacional de la region de Nizanda, Oaxaca. Se muestra, dentro de las cinco comunidades
elegidas para el estudio, la comunidad a la que pertenecen (MX = matorral xeréfilo, SAB = sabana, SBCs = selva baja caducifolia sobre suelo, SBCr =
selva baja caducifolia sobre roca, VR = vegetacion riberefia), su estructura de dispersion (S = semilla, F = fruto, | = infrutescencia), su modo de
dispersion segun las tres clasificaciones utilizadas (A = autécora, H = heterdcora; Acan = acantdcora, Asco = ascocora, Cicl = ciclécora, Baro =
bardcora, Espo = espordcora, Ixoc = ixdcora, Pogo = pogondcora, Pter = pterdcora, Sarc = sarcocora, Saco = sacocora; Abi = abidtica, Bio = bidtica), y
su forma de crecimiento (ARBO = arbol, ARBU = arbusto, ARBS = arborescente, CAPE = cactacea pequeiia, FORB = forbia, GRAM= graminoide,
ROSE = rosetofila, TREP = trepadora).

Familia y Especie Comunidad Diaspora 1 Dlsp2er5|on 3 Forma de crecimiento
Acanthaceae

Aphelandra scabra (Vahl) Sm. SBCs S A Baro Abi ARBU
Justicia caudata A. Gray SBCs S A Baro Abi FORB
Siphonoglossa sessilis (Jacg.) D.Gibson SBCr S A Baro Abi ARBU
Agavaceae

Agave angustifolia Haw. SBCs S A Baro Abi ROSE
Agave ghiesbreghtii Lem. MX, SBCr S A Baro Abi ROSE
Agave nizandensis Cutak MX, SBCr S A Baro Abi ROSE
Amaranthaceae

Lagrezia monosperma (Rose) Standl. SBCs F H Pter Abi ARBU
Anacardiaceae

Astreonum graveolens Jacqg. VR F H Pter Abi ARBO
Comocladia engleriana Loes. MX, SBCr F H Sarc Bio ARBO
Pseudosmodingium multifolium Rose MX, SAB F H Pter Abi ARBO
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Dispersion

Familia y Especie Comunidad Diaspora 1 5 3 Forma de crecimiento
Annonaceae

Malmea depressa (Baill.) R. E. Fr. VR H Sarc Bio ARBO
Sapranthus microcarpus (Donn. Sm.) R. E. Fr. VR H Sarc Bio ARBU
Apocynaceae

Plumeria rubra L. f. acutifolia (Poir.) Woodson MX, SBCr, SBCs S H Pter Abi ARBO
Stemmadenia obovata (Hook. et Arn.) K. Schum. VR S H Sarc Bio ARBO
Tabernaemontana chrysocarpa S. F. Blake VR S H Sarc Bio ARBU
Thevetia plumeriifolia Benth. VR F H Sarc Bio ARBO
Araceae

Anthurium nizandense Matuda SBCr F H Sarc Bio ROSE
Asclepiadaceae

Metastelma multiflorum S. Watson SAB S H Pogo Abi TREPA
Asteraceae

Calea urticifolia (Mill.) DC. var. urticifolia SAB F H Pter Abi ARBU
Lasianthaea fruticosa (L.) K. M. Becker var. fruticosa SBCs F H Acan Bio ARBU
Bignoniaceae

Astianthus viminalis (Kunth) Baill. VR S H Pter Abi ARBO
Tabebuia pentaphylla (L.) Hemsl. VR S H Pter Abi ARBO
Bombacaceae

Ceiba grandiflora Bartlett SBCr S H Pogo Abi ARBO
Ceiba parviflora Rose MX S H Pogo Abi ARBO
Pseudobombax ellipticum (Kunth) Dugand SBCr S H Pogo Abi ARBO
Boraginaceae

Heliotropium falax I. M. Johnst. SAB S A Baro Abi ARBU
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Dispersion

Familia y Especie Comunidad Diaspora 1 5 3 Forma de crecimiento
Bromeliaceae

Hechtia caudata L. B. Sm. MX, SBCr S H Asco Abi ROSE
Hechtia rosea E. Morren MX, SBCr S H AsCco Abi ROSE
Tillandsia caput-medusae E. Morren MX S H Pogo Abi ROSE
Tillandsia concolor L. B. Sm. MX S H Pogo Abi ROSE
Tillandsia drepanoclada Baker MX S H Pogo Abi ROSE
Tillandsia setacea Sw. MX, SBCr S H Pogo Abi ROSE
Burseraceae

Bursera excelsa (Kunth) Engl. MX, SBCr S H Sarc Bio ARBO
Bursera schlechtendalii Engl. MX, SBCr S H Sarc Bio ARBU
Bursera spp. MX, SBCr, SBCs S H Sarc Bio ARBO
Cactaceae

Cephalocereus nizandensis (Bravo et T. MacDoug.) Buxb. MX, SBCr F H Sarc Bio ARBS
Mammillaria albilanata Backeb. MX F H Sarc Bio CAPE
Mammillaria voburnensis Scheer var. collinsii (Britton et Rose) Repp.  MX, SBCr F H Sarc Bio CAPE
Neobuxbaumia scoparia (Poselg.) Backeb. MX, SBCr F H Sarc Bio ARBS
Opuntia puberula Pfeiff. SBCr F H Sarc Bio ARBU
Pachycereus pecten-aboriginum (A.Berger) Britton et Rose SBCr F H Sarc Bio ARBS
Pilosocereus collinsii (Britton et Rose) Byles et G.D.Rowley SBCr, SBCs F H Sarc Bio ARBU
Selenicereus coniflorus (Weing.) Britton et Rose MX F H Sarc Bio TREP
Caelsapiniaceae

Chamaechrista flexuosa (L.) Greene SAB S A Baro Abi FORB
Chamaechrista hispidula (Vahl) H. S. Irwin et Barneby SAB S A Baro Abi FORB
Chamaechrista serpens (L.) Greene SAB S A Baro Abi FORB
Cynometra oaxacana Brandegee VR F A Baro Abi ARBO
Capparaceae

Capparis verrucosa Jacqg. SBCs S H Sarc Bio ARBO
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Dispersion

Familia y especie Comunidad Diaspora 1 5 3 Forma de crecimiento
Caricaceae

Jacaratia mexicana A. DC. SBCr, SBCs F H Sarc Bio ARBO
Chrysoblanaceae

Licania arborea Seem. VR F A Baro Abi ARBO
Commelinaceae

Commelina rufipes Seub. var. glabrata (D.R. Hunt) Faden et D.R. Hunt MX, SBCr S H Saco Abi FORB
Tradescantia andrieuxii C. B. Clarke MX S H Saco Abi FORB
Connaraceae

Rourea glabra Kunth VR S H Sarc Bio TREP
Crassulaceae

Echeveria acutifolia Lindl. MX S H Espo Abi ROSE
Cyperaceae

Bulbostylis capillaris (L.) C. B. Clarke SAB F H Espo Abi GRAM
Bulbostylis juncoides (Valhl) Kuk. SAB F H Espo Abi GRAM
Bulbostylis vestita (Kunth) C. B. Clarke SAB F H Espo Abi GRAM
Rhynchospora colorata (L.) H. Pfeiffer SAB S H Asco Abi GRAM
Euphorbiaceae

Acalypha aff. diversifolia Jacq. SBCs S A Baro Abi ARBU
Cnidoscolus aff. aconitifolius (Mill.) I.M.Johnst. MX, SBCr S A Baro Abi ARBU
Cnidoscolus megacanthus Breckon SBCr, SBCs S A Baro Abi ARBO
Croton niveus Jacq. VR S A Baro Abi ARBU
Croton pseudoniveus Lundell SBCs S A Baro Abi ARBU
Euphorbia schlectendalii Boiss. SBCs S A Baro Abi ARBO
Euphorbia segovienses (Klotzsch et Garcke) Boiss. SBCs S A Baro Abi ARBU
Hippomane mancinella L. SBCr, SBCs S H Baro Abi ARBO
Jatropha oaxacana J. Jiménez-Ram. et R. Torres MX S A Baro Abi ARBO
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Dispersion

Familia y especie Comunidad Diaspora 1 5 3 Forma de crecimiento
Manihot oaxacana D. J. Rogers et Appan MX S A Baro Abi ARBO
Ricinus communis L. VR S A Baro Abi ARBU
Fabaceae

Aeschynomene pinetorum Brandegee SAB F A Baro Abi FORB
Andira inermis (W. Wright) Kunth VR F H Sarc Bio ARBO
Apoplanesia paniculada C. Presl SBCs F H Pter Abi ARBO
Eriosema crinitum (Kunth) G. Don SAB S A Baro Abi ARBU
Galactia argentea Brandegee SAB S A Baro Abi FORB
Lonchocarpus lineatus Pittier VR F H Pter Abi ARBO
Lonchocarpus longipedicellatus Pittier SBCs F H Pter Abi ARBO
Macroptilium gracile (Poepp. ex Benth.) Urb. SAB S A Baro Abi FORB
Myrospermum frutescens Jacqg. VR F H Pter Abi ARBO
Pterocarpus rohrii Vahl SBCr F H Pter Abi ARBO
Stylosanthes humilis Kunth SAB S A Baro Abi FORB
Tephrosia nitens Benth. SAB S A Baro Abi ARBU
Zornia megistocarpa Mohlenbr. SAB F H Acan Bio FORB
Falcourtiaceae

Casearia nitida (L.) Jacq. SBCs S H Sarc Bio ARBO
Hernandiaceae

Gyrocarpus mocinnoi Espejo MX, SBCr, SBCs F H Pter Abi ARBO
Hippocrateaceae

Hemiangium excelsum (Kunth) A. C. Sm. VR S H Pter Abi TREP
Krameriaceae

Krameria revoluta O. Berg SAB F H Acan Bio ARBU
Lauraceae

Nectandra salicifolia (Kunth) Nees VR F A Sarc Bio ARBO
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Dispersion

Familia y especie Comunidad Diaspora 1 5 3 Forma de crecimiento
Malpighiaceae

Bunchosia strigosa Schitdl. SBCr, SBCs F H Sarc Bio ARBO
Byrsonima crassifolia (L.) Kunth SAB F H Sarc Bio ARBO
Hiraea reclinata Jacq. VR F H Pter Abi TREP
Malpighia emarginata Sessé et Moc. SBCs F H Sarc Bio ARBU
Malpighia glabra L. SBCs F H Sarc Bio ARBU
Malpighia mexicana A. Juss. SBCs F H Sarc Bio ARBO
Malvaceae

Hibiscus kochii Fryxell SBCs S A Baro Abi ARBU
Meliaceae

Cedrela salvadorensis Standl. SBCs S H Pter Abi ARBO
Mimosaceae

Acacia aff. hindsii Benth. VR S H Sarc Bio ARBO
Acacia picachensis Brandegee SBCr, SBCs S A Baro Abi ARBO
Calliandra juzepczukii Standl. SAB S A Baro Abi ARBU
Enterolobium cyclocarpum (Jacg.) Griseb. VR F A Baro Abi ARBO
Havardia campylacantha (L. Rico et M. Sousa) Barneby et J. W. Grimes SBCs S A Baro Abi ARBO
Inga vera Willd. VR S H Sarc Bio ARBO
Lysiloma divaricatum (Jacq.) J. F. Macbr. SBCs S A Baro Abi ARBO
Lysiloma microphyllum Benth. MX S A Baro Abi ARBO
Piptadenia obliqua (Pers.) J. F. Macbr. VR S A Baro Abi ARBO
Moraceae

Ficus insipida Willd. VR | H Sarc Bio ARBO
Ficus petiolaris Kunth. SBCr | H Sarc Bio ARBO
Myrtaceae

Calyptranthes schiedeana O. Berg VR F H Sarc Bio ARBO
Nolinaceae

Beaucarnea recurvata Lem. MX, SBCr F H Pter Abi ARBS
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Dispersion

Familia y especie Comunidad Diaspora 1 9 3 Forma de crecimiento
Orchidaceae

Cyrtopodium paniculatum (Ruiz et Pavon) Garay MX, SBCr S H Espo Abi FORB
Encycla parviflora Regel MX S H Espo Abi FORB
Encyclia nizandensis Pérez-Garcia et Hagsater MX S H Espo Abi FORB
Plumbaginaceae

Plumbago scandens L. VR F H Ixoc Bio FORB
Poaceae

Bouteloua chondrosioides (Kunth) Benth. SAB F H Pogo Abi GRAM
Bouteloua repens (Kunth) Scribner et Merr. SAB F H Pogo Abi GRAM
Digitaria hitchcockii (Chase) Stuck. SAB F H Asco Abi GRAM
Lasiacis ruscifolia (Kunth) Hitchc. SBCs F A Baro Abi GRAM
Panicum parcum Hitchc. et Chase VR F A Baro Abi GRAM
Paspalum pectinatum Nees SAB F H Pogo Abi GRAM
Schizachyrium brevifolium (Sw.) Nees ex Buse SAB F H Pogo Abi GRAM
Thrasya robusta Hitchc. et Chase SAB F H Pogo Abi GRAM
Trachypogon spicatus (L. f.) Kuntze SAB F H Pogo Abi GRAM
Polygalaceae

Polygala longicaulis Kunth SAB S A Baro Abi FORB
Polygala serpens S. F. Blake SAB S A Baro Abi FORB
Polygala variabilis Kunth SAB S A Baro Abi FORB
Polygonaceae

Coccoloba barbadensis Jacqg. VR F A Baro Abi ARBU
Rubiaceae

Arachnothryx leucophylla (Kunth) PLanch VR S A Baro Abi ARBU
Spermacoce suaveolens G. Mey. SAB S A Baro Abi FORB
Rutaceae

Pilocarpus racemosus Vahl var. Racemosus VR, SBCs S A Baro Abi ARBO



L9

Dispersion

Familia y especie Comunidad Diaspora 5 3 Forma de crecimiento
Sapindaceae

Thouinia villosa DC. SBCs F Pter Abi ARBO
Thounidium decandrum (Bonpl.) Radlk. VR F Pter Abi ARBO
Simarubaceae

Reechia connaroides (Loes. et Soler) Standl. SBCs F Sarc Bio ARBO
Solanaceae

Solandra nizandensis Matuda MX F Sarc Bio TREPA
Sterculiaceae

Guazuma ulmifolia Lam. VR F Sarco Bio ARBO
Theophrastaceae

Jacquinia macrocarpa Cav. VR F Baro Abi ARBU
Turneraceae ARBU
Turnera diffusa Willd. SAB S Baro Abi

Zygophyllaceae

Guaiacum coulteri A. Gray SBCr S Sarc Bio ARBO



