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1. INTRODUCCION

1.1 La vida en los acantilados

El término acantilado se aplica a porciones de roca que sobresalen del suelo en forma
gradual o subita, formando un angulo de 90° con respecto a la horizontal. No obstante, este
angulo puede ser menor siempre y cuando los objetos que son arrojados de lo alto del
acantilado caigan libremente antes de golpear con el suelo (Larson et al., 2000). La altura
minima para que una porcién de roca sea considerada como acantilado se ha establecido en
5 m (Haig et al., 2000; Graham y Knight, 2004). Debido a su dificil acceso, la vegetacidn
de los acantilados es de las menos estudiadas de entre la que se desarrolla sobre roca
(Larson et al., 2000). Estas comunidades se han investigado principalmente sobre derrames
volcanicos relativamente recientes (Titus y Tsuyuzaki, 2003; Santibafiez, 2005), en macizos
de granito o inselbergs (Porembski y Barthlott, 2000b), y mas escasamente en
afloramientos de roca caliza (Pérez-Garcia, 2002).

En general, un acantilado esta integrado por una porcién cuya pendiente es poco
pronunciada e inmediata al suelo denominada basamento, seguida de una masa de roca que
se eleva en sentido vertical llamada cara del acantilado. Esta termina en una zona menos
escarpada que se denomina cresta. Sobre la cara generalmente se presenta un relieve
microtopografico heterogéneo, integrado por la presencia de repisas, extraplomos
(porciones de roca con una pendiente mayor a los 90°), grietas y oquedades (Figura 1;

Larson et al., 2000).
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Figura 1. Heterogeneidad de un acantilado. Un acantilado esta integrado por un

basamento, una cara y una cresta, en las cuales a su vez se encuentran diferentes
microambientes como son repisas, extraplomos, grietas y oquedades, entre otros
(basado en Larson et al., 2000).

A pesar de que los acantilados son vistos frecuentemente como sitios de transicion o
como limite para un determinado lugar, existen especies y asociaciones vegetales Unicas
que estan restringidas a dichos sistemas (Javis, 1974; Cooper, 1997; Graham y Knight,
2004). Los acantilados son refugios para especies cuya distribucion se ha reducido debido a
cambios climéaticos o disturbios de tipo antropogénico (Hepburn, 1943; Davis, 1951).
Ademas, estos ambientes no suelen estar modificados por el hombre, lo que representa una

oportunidad para la investigacion ecoldgica (Larson et al., 1989).



1.1.1 Condiciones ambientales

Debido a su fuerte pendiente, en los acantilados hay poca acumulacion de suelo. Los
ambientes donde predomina la roca desnhuda tienen una limitada retencion de agua y
nutrientes, asi como pocas posibilidades de anclaje para las plantas (Porembski y Barthlott,
2000a; Szarzynski, 2000). Esta ultima limitante es especialmente severa en los acantilados,
ya que la gravedad tiende a desprender las plantas (Larson et al., 2000). En estos sitios
también aumenta la exposicion al viento y disminuye la intercepcion de precipitacion, por
lo que existe menor disponibilidad de agua y mayor desecacion, dando lugar a condiciones
ambientales estresantes tanto para el establecimiento como para el desarrollo de la
vegetacion (Hepburn, 1943; Osting y Anderson, 1937).

La gran variedad de elementos microtopograficos presentes en la cara de los
acantilados genera diferentes condiciones ambientales que disminuyen el estrés edafico e
hidrico caracteristico de estos sistemas, con lo cual se facilita el establecimiento de la
vegetacion (Haig et al., 2000; Larson et al., 2000). Un ejemplo claro son las repisas, donde
la escasa pendiente de la roca permite la retencion de una considerable cantidad de suelo, y
por consiguiente generan un ambiente con mayor capacidad para la acumulacién de agua y
minerales. La propia topografia de la roca propicia que algunas zonas se encuentren mas
sombreadas que otras, con la consiguiente disminucién de la pérdida de humedad (Alves y
Kolbek, 1993). Otro caso son las grandes fracturas sobre la roca que permiten a las raices
de arbustos y arboles tener acceso al agua acumulada en cavidades mas profundas (Larson
et al., 2000). Lo anterior da lugar a que en los acantilados las plantas se distribuyan en

parches bien delimitados.



1.1.2 Caracteristicas de la vegetacion

Las condiciones ambientales en las diferentes zonas de un acantilado imponen limitantes a
las plantas que pueden crecer en ellos. Sobre la roca desnuda existen especies pioneras
como liquenes y musgos (Osting y Anderson, 1937), mientras que sobre suelos muy
someros existen plantas vasculares generalmente con forma de vida camefita y a menudo
suculentas como aquellas pertenecientes a las familias Agavaceae, Bromeliaceae,
Cactaceae y Orchidaceae (Luttge, 1997). La suculencia permite tolerar el estrés hidrico
causado por la escasez de suelo (Larson et al., 1989; Coates y Kirkpatrick, 1992). Por el
contrario, microambientes mas sombreados como grietas y oquedades, 0 bien las porciones
horizontales del acantilado tales como las repisas, albergan especies con ciclos de vida
anuales y fanerofitas carentes de adaptaciones para desarrollarse en las zonas mas expuestas
(Jackson y Sheldon, 1949; Escudero, 1996).

Respecto a la relacion entre el tipo de dispersion y la composicion de la vegetacion
en los acantilados no se han realizado estudios. Sin embargo, Booth y Larson (1998) han
encontrado que las diasporas de varias especies no encuentran condiciones ambientales que
permitan su germinacién o establecimiento. Como resultado, muchas especies parecen
recurrir a la propagacion clonal para perpetuarse (Pérez-Garcia 'y Meave, 2004).

Asi pues, tanto las condiciones ambientales como las especies vegetales cambian
fuertemente en los diferentes microambientes del acantilado. El estudio de esta
heterogeneidad parece entonces indispensable para comprender el fendémeno de la
diversidad bioldgica en las paredes rocosas del mundo (Larson et al., 1989; Escudero,

1996).



1.2 Diversidad y heterogeneidad

Los ecologos han descubierto que el nimero de especies presentes en una localidad
depende de su latitud (Latham y Ricklefs, 1993), clima (Currie, 1991), historia evolutiva
(Pianka, 1966), productividad (Tilman y Pacala, 1993), heterogeneidad del habitat,
disturbio (Connell y Orias, 1964), tamafio y distancia de islas (MacArthur y Wilson, 1967),
entre otros. Sin embargo es dificil precisar cual de estos factores es el mas importante en la
regulacién de la riqueza de especies (Hawkins et al., 2003). No obstante, es ampliamente
aceptado que la heterogeneidad espacial es un factor importante en el mantenimiento de la
diversidad en las comunidades (McLaughlin y Roughgarden, 1993). El incremento de la
diversidad producto de la heterogeneidad espacial se puede observar a distintas escalas. Por
ejemplo, se puede encontrar esta relacion a una escala global como la que se presenta al
dirigirse de los polos hacia los tropicos donde existe un incremento general en la diversidad
de especies quiza como resultado de una mayor complejidad del ambiente (Krebs, 1978;
aunque hay otros factores ademas de la heterogeneidad que pudieran ser responsables de
este patron, como lo discute Rohde, 1992). En el otro extremo, a escala local se ha
encontrado, por ejemplo, que en distintas profundidades del suelo acumulado sobre la roca
desnuda se encuentran diferentes tipos de vegetacion (Madeline et al., 1964).

La heterogeneidad ambiental es la variacion espacial y/o temporal en recursos o
factores. Ambas formas de variacion pueden presentarse juntas o de manera independiente
(Wilson, 2000). De acuerdo con su origen, la heterogeneidad ambiental puede ser tanto de
tipo abidtico como biotico. La primera consiste en la variacion en factores como topografia,
pendiente, orientacion, temperatura diaria, precipitacion y las particulas del substrato,
mientras que la segunda es causada por los organismos (Wilson, 2000). La heterogeneidad

espacial resulta tanto de la variacion intrinseca del ambiente abidtico, como de las



interacciones entre la distribucion espacial de los diferentes ambientes y la respuesta
diferencial de los organismos a éstos (Gurevitch et al., 2002).

La relacion entre diversidad y heterogeneidad se ha explicado por dos mecanismos.
En primer lugar, la heterogeneidad incrementa el intervalo de condiciones ambientales que
hay en un sitio, permitiendo el ingreso de especies que tienen diferentes requerimientos. En
segundo lugar, la teoria de la competencia ha sefialado que la heterogeneidad espacial
puede promover la coexistencia si las especies ocupan diferencialmente la variacion
ambiental, disminuyendo de esta manera la competencia interespecifica. Esto impide que
una sola especie agote los recursos disponibles en el ambiente y que lleve a la extincion a
las demas especies. Al no ocurrir este fendmeno, conocido como exclusion competitiva, es
posible un incremento en la diversidad de la comunidad (Gurevitch et al., 2002).

La heterogeneidad espacial puede ser utilizada por las especies de manera
diferencial, e incluso les permite especializarse en la explotacion de sitios con condiciones
especificas. Asi, podemos reconocer dos fendmenos diferentes relacionados con la
heterogeneidad: la diferenciacion, la cual se presenta cuando distintas especies ocupan
ambientes diferentes, mientras que la especializacion se presenta cuando las especies
ocupan sélo unos pocos de los ambientes disponibles (Figura 2). Entonces, entre mas
diferenciadas y especializadas se encuentren las especies dentro de una comunidad, la
competencia interespecifica debera sera menor, ya que los organismos ocupan distintos
espacios. Esto se ejemplifica en la figura 2, donde se puede apreciar como, al disminuir la
heterogeneidad espacial eliminando ambientes en cada uno de los escenarios, la diversidad
de especies disminuye mas fuerte y consistentemente en el escenario donde las especies

estan mas diferenciadas y especializadas. Por el contrario, en el escenario donde no existe



diferenciacion y especializacion la diversidad de especies no se ve afectada por la pérdida

de heterogeneidad.
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Figura 2. Relacion de la diferenciacion y la especializacion con la diversidad.
En este esquema, las figuras geométricas representan diferentes tipos de
ambientes como podrian ser repisas, oquedades o fracturas. Cada letra
representa una distinta especie. Se muestran cuatro escenarios con diferentes
niveles de diferenciacion y especializacion. Cuando estos niveles son altos la
separacion de los nichos es méxima dando lugar a la coexistencia de especies, y
existe una relacion uno a uno entre la diversidad y la heterogeneidad.




1.3 Diversidad en los acantilados

La mayor variacion bioldgica en los acantilados se presenta a lo largo del gradiente que
existe entre el basamento, la cara y la cresta de los acantilados. Generalmente la mayor
riqueza se presenta en la cresta seguida del basamento, y el menor nimero de especies se
presenta en la cara de éstos (Larson et al., 1989).

Desde la primera mitad del siglo pasado (Osting y Anderson, 1937) se ha sefialado
que en la cara de los acantilados existen condiciones particulares que permiten la presencia
de una amplia diversidad de especies vegetales. Esto abre la posibilidad de que las plantas
presenten diferenciacidn y/o especializacion respecto a las heterogeneidades fisicas sobre la
roca desnuda. La relacion entre las condiciones ambientales y la diversidad vegetal s6lo ha
sido examinada cuantitativamente en dos estudios (Coates y Kirkpatrick, 1992; Escudero,
1996), donde se ha encontrado que diferentes plantas crecen en diferentes microambientes.
Esto implica que existe cierta diferenciacion y quiza especializacion, pero no se ha
examinado si ambos fendmenos estan presentandose o en qué grado (Coates y Kirkpatrick,
1992; Nuzzo, 1996, Escudero, 1996).

Por otra parte, la mayor parte de la investigacion sobre la diversidad en los
acantilados se ha desarrollado principalmente en las zonas templadas de Australia, en
Europa y en Norteamérica. Sin embargo, el fendmeno de la diversidad bioldgica en estas
regiones es muy diferente del encontrado en los tropicos, donde se encuentran los paises
con mayor diversidad floristica, como Brasil, Colombia y México (Terradas, 2001). De
éstos, México destaca por ser uno de los territorios cuya superficie se encuentra entre las
més accidentadas de la Tierra, por lo que alberga numerosos acantilados (Rzedowski,

1981).



El estudio de los acantilados en zonas tropicales puede ayudarnos a entender los
factores que permiten la coexistencia de las especies en estos sistemas biologicos poco o

nada estudiados.



RESUMEN

Los acantilados son sitios que albergan tanto especies restringidas a este tipo de geomorfologia
como especies provenientes de la vegetacion circundante. La variacion en la topografia de la roca
genera diferentes condiciones ambientales, 1o que se ha sugerido influye en la conformacion de
un mosaico de vegetacion en la cara del acantilado. Por ello, para comprender los mecanismos
que permiten la coexistencia de especies vegetales en los acantilados, es importante determinar si
en su distribucion se observa diferenciacion (cuando distintas especies ocupan ambientes
diferentes) y especializacion (cuando las especies ocupan sélo unos cuantos de los ambientes
disponibles) relacionadas con la heterogeneidad ambiental. Esta relacién ain no ha sido abordada
de manera cuantitativa. En este trabajo se determind si la heterogeneidad espacial tiene un efecto
positivo en la diversidad de plantas vasculares en la cara de un acantilado a través de la
diferenciacion y la especializacion, y se explor6 si los atributos particulares de las especies
determinan el tipo de microambiente en el que se encuentran.

Este estudio se realiz6 en un acantilado en Apoala, Oaxaca, donde se establecieron cinco
transectos verticales de la base a la cresta del mismo. Se registraron las especies presentes y se
tomaron datos de la microtopografia y del suelo en todos los parches de vegetacion (PV) en los
transectos. Se realizd un analisis de clasificacion, a partir del cual se obtuvieron ocho grupos de
parches de vegetacion (GPV). Se comprobd mediante un analisis de discriminantes que el 94.4%
de los PV se encuentran bien clasificados en estos ocho GPV.

Comparando las variables ambientales de los GPV se encontr6 que los GPV Ay H
difirieron entre ellos en todas las variables, representando los extremos en los cuales las
condiciones ambientales fueron mas contrastantes. Los GPV ubicados entre los GPV A Y H,
presentaron solo algunas diferencias entre ellos. A partir de un modelo nulo se determiné que la
distribucion de las especies no es aleatoria, y que varias especies se presentaron en pocos

microambientes, mientras que s6lo una se present6 en todos. Esto implica la presencia de varias



especies especialistas, pero apenas una generalista. Finalmente se determind que en varios de los
GPV existe una mayor abundancia que la esperada al azar de especies con atributos particulares.
Los resultados mostraron la presencia de diferenciacion ambiental entre las especies que
integraron a los PV, existiendo una fuerte diferenciacion floristica en aquellos que se presentaron
en las condiciones ambientales mas contrastantes. Entre estos extremos, las diferencias
ambientales fueron menos perceptibles, conformando un gradiente entre ambientes aridos y
mésicos. Se encontr6 que habia especializacion, aparentemente relacionada con especies que
estaban restringidas a los microambientes menos estresantes. La diferenciacion ambiental estuvo
asociada a los atributos de las especies. La suculencia, la talla pequefia y la dispersion anemdcora
parecen conferirle a ciertas especies la capacidad de habitar los microambientes mas aridos. Los
resultados muestran que la variacion topografica y del suelo influye de manera importante en la
composicion de cada uno de los PV, generando distintos microambientes en los cuales especies
con diferentes caracteristicas estan diferenciadas y especializadas. De esta manera la

heterogeneidad espacial promueve la diversidad de plantas vasculares en la cara del acantilado.



ABSTRACT

Cliffs are inhabited by species that are restricted to them as well as by others that inhabit the
surrounding vegetation. The patchy vegetation in these environments has been suggested to be
caused by the rock’s topographic variation, which results in a mosaic of different environmental
conditions. Thus, in order to understand the mechanisms that allow the coexistence of plant
species on cliffs, it is important to determine whether their distribution presents differentiation (if
different species occur under different conditions) and specialization (if species are found only in
a subset of the different environments found on the cliff) related to environmental heterogeneity.
This relationship has not yet been quantitatively described. In this study it was determined
whether the spatial heterogeneity has a positive impact on diversity through differentiation and
specialization, and if the attributes of each species determine the type of environment where they
occur.

This study was conducted on a cliff in Apoala, Oaxaca, where five vertical transects
encompassing the entire cliff’s face were randomly placed. In every vegetation patch (\VP) along
the transects, | recorded the species present, as well as the microtopographic and soil
characteristics. Through a classification analysis | recognized eight vegetation patch groups
(VPG). A discriminant analysis showed that 94.4% of the VVPs were correctly classified.

By comparing the environmental variables of the VPGs, | found that VPGs A and H
differed among them in every variable, representing the two extremes in which the environment
IS most contrasting. The VPGs found between them showed only some differences among them.
From a null model it was determined that species distribution is not random, and that several
species occurred in only a few microenvironments, while only one was found in all of them. This
means that there were several specialists but only one generalist. Finally, it was found that in

each GPV there was a larger than expected abundance of species with certain attributes.



The results showed the presence of environmental differentiation among species, and that
there was a strong floristic differentiation among the patches having the most contrasting
conditions. Between these extremes, the differences became more tenuous, representing a
gradient of arid to mesic patches. | found that there was specialization, apparently as a result of
some species being restricted to the less stressful environments. Environmental differentiation
was associated to species attributes. Succulence, small size and anemochorous dispersal seem to
confer species with the aptitude to colonize the more arid sites. The results show that topographic
and soil variation affect importantly the composition of each VP, generating different
microenvironments into which species with different attributes are differentiated and specialized.

Thus, spatial heterogeneity was found to promote vascular plant diversity on the cliff’s face.



1.4 Objetivos

Este estudio se centrd en determinar si la heterogeneidad espacial tiene un efecto positivo
en la diversidad de plantas vasculares en la cara de un acantilado a través de la
diferenciacion y especializacion. La contribucion de estos dos fendmenos a la diversidad en
ambientes heterogéneos no ha sido estudiada explicitamente en el pasado. También
exploramos si el ambiente en el que las diferentes especies se encuentran esta relacionado
con atributos de las mismas tales como su forma de vida, la presencia de suculencia y

sindrome de dispersion.



2. AREA DE ESTUDIO

El presente estudio se realizd en un acantilado ubicado a 1 km al este del poblado de
Santiago Apoala (17° 38" N, 97° 08" O), a 1950 m s.n.m. en el noroeste del estado de
Oaxaca, dentro de la subprovincia fisiografica Montafias y Valles del Occidente de Oaxaca
(Ortiz-Pérez et al., 2004. Figura 3). Este acantilado forma parte del cafion que corre
paralelo al rio Apoala, tiene una exposicion sureste, una altura promedio de 85 m y esta

constituido por un macizo de roca caliza.
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Figura 3. Ubicacion de Santiago Apoala, Oaxaca.

La precipitacion media anual en Apoala es de 682.5 mm y la temperatura media

anual es de 16.4°C (Servicio Meteoroldgico Nacional s/f). El Clima en esta zona es de tipo



templado subhimedo con lluvias en verano, y es el méas seco de los subhumedos (Cwy;
Garcia, 1988).

En la cresta del acantilado existe una flora arbdrea integrada principalmente por las
especies Cedrela dugesi, Pistacia mexicana y Ptelea trifoliata. Sobre la cresta existe una
planicie donde se desarrolla un bosgque de encinos, mientras que en el pie de monte la
vegetacion esta integrada principalmente por elementos afines a la selva baja caducifolia.
La vegetacion en la cara del acantilado se distribuye principalmente sobre grietas, repisas y
oquedades inmersas en una matriz de roca desnuda. Dicha vegetacion es
predominantemente herbacea aunque también existen algunos arbustos y arboles aislados

(Figura 4).

Figura 4. Mosaico de parches de vegetacion presentes en la cara del acantilado. Como

referencia de tamafio puede verse al autor en el tercio inferior de la foto.



METODOS

3.1 Unidad de muestreo

La unidad de muestreo se denomind como parche de vegetacion (PV), el cual definimos
como espacio generalmente cdncavo con plantas rodeado por la roca desnuda que conforma
la cara del acantilado, tal como los son grietas, repisas y agujeros.

Se muestrearon los PV ubicados a lo largo de cinco transectos verticales. En cada
PV se tomaron datos ambientales referentes a caracteristicas de la cavidad y del suelo
acumulado, y se registraron las especies presentes. A partir de la consulta de diversas
fuentes bibliogréficas (Rzedowski y Rzedowski, 1979; Campos et al., 1992; Davidse et al.,
1995) se determind la identidad taxondémica de cada especie, asi como los atributos
bioldgicos correspondientes a cada una. Dichos atributos fueron la forma de vida, presencia
de suculencia y tipo de sindrome de dispersion. Las categorias utilizadas para la forma de
viada fueron fanerofita, camefita, criptofita, hemicriptofita o terofita deacuerdo a la
clasificacion de Raunkiaer. Para la suculencia se determino si esta se presenta en hojas,
tallo, raiz o estd ausente. Las especies se clasificaron como zodcoras, anemdcoras 0
bardcoras a partir de las caracteristicas de sus diasporas siguiendo los criterios de Van der
Pijil (1982).

En la cara de los acantilados la vegetacion esta sujeta a limitaciones edéficas e
hidricas. Debido a ello prestamos mas atencién a las caracteristicas del PV que pueden
atenuar estas condiciones estresantes, tales como la exposicion, &rea, pendiente y
profundidad del suelo, asi como la apertura de la cavidad y posicion de la misma. Las
cavidades méas grandes permiten acumular una mayor cantidad de suelo, con lo que

aumenta la superficie disponible para el arribo y establecimiento de plantas. Por otro lado,



la mayor retencion de humedad puede presentarse, en suelos profundos, con pendientes
poco pronunciadas, en cavidades cerradas o poco expuestas. Las zonas mas bajas en la cara
del acantilado reciben menos insolacion que las zonas méas altas y pueden tener acceso a

agua de percolacion, por lo que probablemente son mas himedas (Larson et al., 2000).
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Figura 5. Variables ambientales registradas en los parches de vegetacién. Los

siguientes datos ambientales se tomaron para cualquier tipo de microtopografia,
como pueden ser grietas, repisas u oquedades: H: posicion del parche en la cara
del acantilado; D.: diametro mayor y d.: didmetro menor de la cavidad; Ds:
didmetro mayor y ds: didmetro menor del suelo en la cavidad; P.: profundidad
de la cavidad; Ps: profundidad del suelo en la cavidad; Ms: pendiente del suelo

en la cavidad.

Para describir cada PV en dichos términos, se tomaron en cada uno datos de
didmetro mayor y menor y profundidad de la cavidad rocosa, asi como diametro mayor,
menor y profundidad del suelo acumulado. La profundidad se midi6 enterrando en forma
perpendicular a la superficie del suelo una varilla de acero. La pendiente del suelo en la
cavidad se midié en grados con respecto a la horizontal utilizando un clisimetro. La

posicion del PV se registrd respecto a la zona més baja de la cara del acantilado (Figura 5).



El area del suelo en la cavidad (As) se obtuvo suponiendo que la forma del parche es

semejante a una elipse:

As: ] (1)

donde Ds = didmetro mayor del suelo en la cavidad y ds = didmetro menor del suelo en la
cavidad.

La exposicion del suelo (E) se refiere a qué tan expuesto o protegido de la
desecacion por sol o viento se encuentra el suelo presente en una cavidad. El suelo que esta
al fondo de una cavidad estara menos expuesto con relacion a aquel que se asoma a la
superficie de la misma (Figura 6a). Esto se midié mediante la division del volumen de suelo

en la cavidad entre el volumen total de ésta:

()

donde Py = profundidad del suelo en la cavidad, D. y d. son los didmetros mayor y menor
de la cavidad, y P. es la profundidad de la misma. Entre mayor sea el resultado de la
division, el suelo acumulado en la cavidad del PV estara mas expuesto a la desecacion.

La forma de la cavidad (F) indica si la apertura de ésta es abierta o cerrada (Figura
6b). Esta variable se obtuvo mediante la division del area de la cavidad entre la profundidad

de la misma

F = e @3)

Entre menor sea el resultado de esta division, la forma de esta cavidad serd mas cerrada

brindando mayor proteccion contra la pérdida de agua por evaporacion.
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Figura 6. Comparacion de parches de vegetacion con diferente (a) exposicion

del suelo vy (b) forma de la cavidad. En gris claro se muestra la roca y en oscuro

el suelo.

3.2 Andlisis de datos
Para determinar la presencia de diferenciacion y especializacion ambiental en las especies
que habitan los PV, clasificamos primero a la vegetacion presente en los PV muestreados
para obtener grupos de parches de vegetacion (GPV) con similar composicion especifica.
Posteriormente evaluamos si los GPV presentaban diferencias en las caracteristicas
ambientales de los sitios donde se encuentran. De esta manera, si los GPV difirieran en
composicién especifica y en las variables ambientales, entonces se puede suponer que sus
especies presentan diferenciacion ambiental. También se construyé un modelo nulo en
donde se compard el nimero de especies que se distribuyen en diferente numero de GPV
con lo que se podria esperar si las especies se distribuyeran al azar. En este modelo si las
especies se distribuyen en menos GPV de los esperados al azar estaran mas especializadas
mientras que si se distribuyen en todos o casi todos los GPV, estas especies estaran menos
especializadas siendo mas generalistas.

Finalmente, para establecer si existen atributos de las especies que les permiten
habitar de manera diferencial ciertos ambientes, se determino cual o cuéles de los atributos

de las especies son los que dominan en cada GPV.



3.2.1 Clasificacion de los parches de vegetacion

El método de clasificacion utilizado fue el método de Ward empleando distancias
euclidianas. Para correr el analisis se construyd una matriz con los datos de presencia y
ausencia de las especies ubicadas en cada uno de los 339 PV que se muestrearon.
Solamente se consideraron para el analisis las especies cuya frecuencia fue > 2 individuos.
Para este analisis se utilizé el programa MVSP version 3.1. (Kovach, 1998). Para confirmar
la confiabilidad de la clasificacion y del nimero de grupos formados, se realizé un analisis

de discriminantes empleando las especies en SPSS version 10.0 (SPSS 1999).

3.2.2 Diferenciacion ambiental
Para establecer si existe diferenciacion ambiental entre las especies que conforman la
vegetacion de los parches en la cara del acantilado se determind si entre los GPV obtenidos
a partir del andlisis de clasificacidn existen diferencias significativas entre las seis variables
definidas previamente (Area, profundidad, pendiente y exposicion del suelo, asi como
forma y posicion de la cavidad). A partir de pruebas de Kruskal-Wallis se determind si
habia diferencias significativas en cada una de la variables entre GPV. En las variables que
presentaron diferencias significativas se realizd un analisis pareado mediante la prueba de
Mann-Whitney para determinar qué pares de GPV difirieron significativamente entre si. Ya
que se hicieron numerosas comparaciones se aplicd la correccién de Bonferroni. Debido a
que el empleo previo de una prueba de Kruskal-Wallis garantiza que el valor global de o es
menor a 0.05, ésta es una aproximacion conservadora. Por lo tanto, se muestran los
resultados de las pruebas con y sin la correccion mencionada.

Como una segunda prueba para evaluar la diferenciacion se hizo un andlisis de

discriminantes empleando las variables ambientales con la finalidad de evaluar si éstas



permiten separar adecuadamente los GPV. En tal caso los GPV se distribuirian
consistentemente en ambientes diferentes. ElI paquete de computo utilizado para estos

analisis fue el SPSS version 10.0 (SPSS 1999).

3.2.3 Especializacién

Para determinar si existe especializacion en las especies presentes en los PV se determind el
numero de especies que se distribuyen en diferente nimero de GPV, lo cual se compar6 con
lo que se podria esperar si las especies se distribuyeran al azar. Para obtener la distribucion
al azar de las especies se construy6 un modelo nulo. Para ello se mantuvo constante la
probabilidad de que un individuo dispersandose al azar caiga en cada uno de los GPV. Esta
probabilidad se calcul6 a partir de la frecuencia de PV que integraron a cada GPV. También
se mantuvo constante el nimero total de individuos de cada especie, los cuales se sortearon
doscientas veces entre los GPV obteniendo el nimero de GPV en los cuales cada especie
estaba presente en cada sorteo, y se obtuvo la media de estos doscientos sorteos. A partir de
la distribucion de frecuencias generada por el modelo se obtuvo el intervalo de confianza de
dicha media, a partir del cual podemos asegurar que los datos observados fuera de este

intervalo tienen el 95% de probabilidad de no deberse al azar.

3.2.4 Variables bioldgicas

Para establecer si las especies que colonizan distintos tipos de PV difieren en términos de
sus caracteristicas bioldgicas, se tomaron en cuenta aquellas que pueden ser adaptativas en
los acantilados, tales como forma de vida (fanerofita, camefita, criptofita, hemicriptofita o
terofita) y 6rganos con suculencia (hojas, tallo, raiz o ninguno). Otro aspecto que también

puede determinar la presencia de ciertas especies en algun tipo de parche es la capacidad



que las diasporas de una especie tengan para arribar 0 permanecer en parches con
caracteristicas ambientales distintas. Por tanto, se consideré el tipo de sindrome de
dispersion (zoocora, anemadcora o bardcora).

Para determinar si existen diferencias en la frecuencia con la que se presentan
individuos con dichos atributos en diferentes GPV se realiz0 una prueba de y* de
independencia. En las variables donde se encontraron diferencias significativas se
determind cudl o cuales de estos atributos son los que se predominan o tienden a estar
ausentes en cada GPV mediante un analisis de Residuos Ajustados de Haberman

(Haberman, 1973).



4. RESULTADOS

4.1 Descripcion de los parches de vegetacion

Se muestrearon un total de 339 parches de vegetacion (PV) en los cuales se registraron 64
especies de plantas vasculares, las cuales pertenecen a 40 familias. Muchas especies
tuvieron una frecuencia menor a 5 individuos, por lo que la mayor abundancia se concentrd
en pocas especies. Las familias en donde se presentaron mas especies fueron Asteraceae,
Bromeliaceae, Cactaceae, Crassulaceae y Orchidaceae; las familias con mayor numero de
individuos fueron Bromeliaceae, Urticaceae, Crassulaceae, Asteraceae y Cactaceae.

Considerando el analisis de clasificacidn se reconocio la formacion de ocho grupos
de parches de vegetacion (GPV) similares en su composicion especifica. Estos se
obtuvieron empleando una distancia euclidiana de trece en el dendrograma (Figura 7El
analisis de discriminantes mostrd que de acuerdo a la presencia o ausencia de especies el
94.4% de los PV se encuentran bien clasificados en estos ocho GPV (Tabla 1).

La especie con mayor frecuencia fue Tillandsia fasciculata, la cual se present6
principalmente en el GPV A. Los GPV B y C comparten esta especie y sélo difirieron
esencialmente por la presencia de Echeveria pulvinata en el primero y Pilea microphylla en
segundo. Los GPV D y E, ademas de las ultimas dos especies, se caracterizaron por
Mammillaria polyedra (D) y Oxalis tetraphylla (E). En los GPV F y H fueron donde se
presentaron los mayores nimeros de especies con una frecuencia menor a 5 individuos.
Estos comparten la presencia de Zapoteca portoricensis pero difirieron en la presencia de
Echeandia durangensis, Peniocereus serpentinus, Commelina coelestis y Senecio praecox
en el GPV H, y Malvaviscus lanceolatus, Agave chiapensis, Agave ghiesbreghtii, Tillandsia

sp. Berberis hartwegii, Vitis sp., Boerhavia sp. en el GPV F (Tabla 2).
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Figura 7. Clasificacion de los parches de vegetacién. Utilizando el método de

Ward con datos de presencia o ausencia de especies se reconocio la formacion

de ocho grupos de parches de vegetacion a una distancia de euclidiana de trece.
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Tabla 1 Membresia predicha para los grupos de parches de vegetacién mediante

el _analisis_de discriminantes. El porcentaje de PV de cada GPV que fueron

correctamente clasificados mediante el método de Ward (grupo original) se

sefiala subrayado.

Grupo Membresia predicha para los grupos
original A B C D E F G H
A 95 3.3 0.8 0.8
B 2.7 97.3
C 100 0
D 100
E 100
F 3.5 4.7 90.7 1.2
G 5. 94.7
H 3.3 3.3 3.3 90

Tabla 2. Especies con mayor frecuencia en cada grupo de parches de vegetacion.

S6lo se muestran las especies con frecuencia mayor o igual a cinco individuos

presentes.
Grupo de Parches de Vegetacion

Especies A B C D E F G H
Tillandsia fasciculata 120 20 21 7 8 6
Echeveria pulvinata 35 17
Pilea microphylla 20 17 40 11 9
Mammillaria polyedra 5 18
Oxalis tetraphylla 11
Agave ghiesbreghtii 9 8
Echendia durangensis 14
Peniocereus serpentinus 10
Commelina coelestis 21
Senecio praecox 9
Zapoteca portoricensis 8 5
Malvaviscus lanceolatus 9
Agave chiapensis 13
Tillandsia sp. 12
Berberis Hartwegii , 6
Vitis sp. 6
Boerhavia sp. 7
Cheilanthes crassifolia 5
Eupatorium nelsonii 5

12



4.2 Diferenciacién ambiental

Los resultados de las pruebas de Kruskal-Wallis mostraron que entre los GPV existen
diferencias significativas en todas las variables analizadas, como area del suelo (y* =
135.92, P < 0.001), pendiente del suelo (y* = 120.02, P < 0.001), profundidad del suelo (x?
= 139.31, P < 0.001), exposicion del suelo (y* = 21.82, P = 0.003), forma de la cavidad (y?
=101.39, P <0.001) y posicion de la cavidad (y* = 20.09, P = 0.005).

De acuerdo con los resultados de la prueba de Mann-Whitney, y aplicando la
correccion de Bonferroni, en las variables area y profundidad de suelo los GPV A y H
difirieron significativamente de casi todos los deméas GPV. En el primero se presentaron los
valores menores de area y profundidad del suelo. En las variables pendiente de suelo y
forma de la cavidad el valor mas alto se observo en el GPV A, el cual unicamente no difiri6
del GPV C (Figura 8c, d). La forma de la cavidad méas cerrada se observo en los GPV E y
H, los cuales difirieron significativamente de la mayoria de los GPV (Figura 8d). En las
variables exposicion de suelo y posicion del parche fue donde se encontraron menos
diferencias significativas entre los GPV (Figura 8e, f). En cuanto a la exposicion del suelo,
ésta presentd su mayor valor en el GPV A, el cual difiri6 significativamente de casi todos
los demas GPV, los valores de la exposicion del suelo que fueron significativamente
menores se presentaron en los GPV D, E, F y H (Figura 8e). Respecto a la posicion del
parche, los GPV Ay G se ubicaron en zonas significativamente mas altas que los GPV D y

H (Figura 8f).
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Figura 8. Valores promedio de las variables ambientales. (a) area; (b) profundidad y; (c)

pendiente del suelo; (d) forma de la cavidad; (e) exposicién del suelo y; (f) posicion del

parche. Se muestra el error estandar. La misma letra sobre las barras sefiala que no hubo

diferencias significativas de acuerdo con la prueba de Mann-Whitney con o = 0.0018

obtenida tras la correccidon de Bonferroni.
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De acuerdo con los resultados de la prueba de Mann-Whitney, y si no se aplica la
correccion de Bonferroni, existieron diferencias significativas entre casi todos los GPV en
al menos alguna de las variables ambientales. De esta manera los GPV que entre ellos no
difirieron fueron el GPV B de los GPV C,y G y el GPV F del GPV D (Tabla 3). De los
ocho GPV comparados entre si, en el GPV A se presentaron los valores mas extremos y se
encontrd un mayor namero de diferencias significativas entre las variables ambientales con
respecto a los otros GPV. Asi, presentd la menor area, profundidad, mayor exposicion y
pendiente, y la cavidad méas abierta de todos los grupos. El siguiente GPV con mayor
namero de diferencias significativas y valores extremos fue el GPV H, donde se observaron
valores opuestos a los presentes en el GPV A. Asi en el grupo H se encontr6 la mayor area,
y profundidad de suelo, menor exposicion, pendiente, asi como la forma de la cavidad mas
cerrada de todos los GPV.

Después de realizar el Ajuste de Bonferroni se encontr6 que los GPV Ay H
difieren entre ellos en todas las variables. Sin embargo los GPV ubicados entre los GPV A
Y H presentaron pocas diferencias significativas entre ellos, por lo que representan

condiciones intermedias no claramente discernibles (Tabla 3).
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Tabla 3. Diferencias ambientales entre los agrupos de parches de vegetacion. Se indican con

letras las variables ambientales que difirieron significativamente entre grupos segun los
resultados de la prueba de Mann-Whitney. Se indica con letras mayusculas que la variable del
grupo correspondiente a la columna es significativamente mayor que la misma variable del
grupo comparado en el renglon. La letra que corresponde a cada variable ambiental es (A)
area de suelo en la cavidad, (M) pendiente del suelo en la cavidad, (P) profundidad del suelo
en la cavidad, (E) exposicion del suelo en la cavidad, (F) forma de la cavidad y (H) posicién

del parche. Las letras subrayadas muestras las variables significativas después del Ajuste de

Bonferroni

B C D E F G H
A AMPEf- A-Pe-- AMPeEH AMPeE- AmPeE- AmPef- AMPeEH
B ...... A.P... aMP.F. amPe ...... AMEQF
C A--EF- AMPegE- AmPefE m AMPeE -
D .F. ........... H AMP F.
E “F - F- A-P
F E AmP - F -
G AmPeFH

El analisis de discriminantes mostré que de acuerdo a las variables ambientales
unicamente el 38.3% de los PV se encuentran correctamente clasificados en los ocho GPV
(Tabla 4). Una gran cantidad de errores de clasificacién ocurren con PV que, de acuerdo
con sus caracteristicas ambientales, deberian corresponder al GPV A. Igualmente, puede
apreciarse que los PV de ciertos grupos tienden a estar mal clasificados, lo que concuerda
con GPV que no mostraron diferencias significativas en el andlisis estadistico. Sin embargo
al unir dichos GPV el porcentaje de PV correctamente clasificados se incrementa. Esto se
muestra en la tabla 5 donde se observa que mediante la fusion de los GPV 1, 2 y 3 en un
grupo, los GPV 4y 6 en otro y los GPV 5 y 8 en otro, se obtiene que el 63% de los PV se

encuentran bien clasificados.
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Tabla 4. Membresia predicha para los grupos de parches de vegetacion

utilizando las variables ambientales. Se muestra subrayado el

porcentaje de PV de cada GPV que estan bien agrupados segun la

clasificacion original

Grupo Membresia predicha para los grupos

original A B C D E F G H
A 69.4 5 116 41 3.3 5 1.7
B 378 54 54 162 189 108 27 2.7
C 45 30 5 5 15
D 31.3 31.3 125 6.3 6.3 125
E 10 10 10 50 10 10
F 209 35 58 163 256 14 4.7 9.3
G 263 105 53 105 211 105 158
H 6.7 3.3 10 233 133 43.3

Tabla 5 Membresia predicha por las variables ambientales
cuando se disminuye de ocho a tres grupos de parches de
vegetacion. Se muestra subrayado el porcentaje de PV de cada
GPV que estan bien agrupados.

Grupo Membresia predicha para los grupos
Original A,B,C D,F.G EH
AB.C 81 11 8
D,F,.G 32 36 32

E,H 13 22 65

La menor riqueza de especies se obsevé en los GPV A, B, C, que cuyas condiciones
ambientalesfueron las mas estresantes. Por el contrario la mayor riqueza se presenta en los
GPV con menos limitaciones ambientales como las que se presentan en los GPV Fy H
(Figura 9). ). El nimero de (PV) en cada GPV fue de 121 en A, 37en B, 20en C, 16 en D,

10enE,86enF,19en Gy 30enH.
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Figura 9. Rigueza de especies en cada grupo de parches de vegetacion. Se

muestra el nUmero de especies en cada grupo de parches de vegetacion y su
relacién con el gradiente ambiental. La diferencia en tono en las barras

muestran los tres grupos obtenidos a través del analisis de discriminantes.

4.3 Especializacion

Se encontré que existen diferencias significativas entre los datos observados y lo que se
esperaria si las especies se distribuyeran al azar. Hay méas especies que son especialistas de
lo predicho por el modelo nulo y hay pocas generalistas. Existen 4 y 8 especies presentes en
solo dos y tres GPV respectivamente, significativamente mas de las esperadas. Sin
embargo, cabe sefialar que no se encontrd ninguna especie que se distribuyera Gnicamente
en un GPV. Encontramos que sélo una especie, Tillandsia fasciculata, estuvo distribuida en
los ocho GPV, siendo sumamente generalista. Este resultado es menor a lo esperado en el
modelo nulo donde se predecia la presencia en promedio cuatro especies en los ocho
grupos. ElI nimero de especies distribuidas en cuatro, cinco, seis y siete GPV de acuerdo al

modelo nulo presentan una distribucion aleatoria. (Figura 10).
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Figura 10. NUmero de especies gue se distribuyen en diferente nimero de

grupos de parches de vegetacion. Las barras grises muestran los datos

observados, mientras que las barras blancas muestran el resultado promedio del

modelo nulo con su intervalo de confianza del 95%.

4.4 Variables bioldgicas
Los resultados de la prueba »? de independencia mostraron que existen diferencias

significativas entre GPV en las variables forma de vida (y* = 364.49, P < 0.0001), érganos
con suculencia (y* = 384.86, P < 0.0001) y sindrome de dispersion (y* = 171.79, P <
0.0001). En los GPV A, B, C y G se presentd una mayor abundancia de camefitas, en el
GPV F fue donde se presentaron con méas frecuencia las fanerofitas, mientras que las
terofitas, criptofitas y hemicriptofitas son muy abundantes en el GPV H. En este Gltimo
GPV fue donde se presentd el mayor nimero de formas de vida (Tabla 6a). La suculencia
se presentd en los GPV By D en las hojas, en los GPV C, D,y E en el tallo, y en el GPV H
en raiz. Los GPV F y G la suculencia se presentd con menor frecuencia de la esperada al

azar (Tabla 6b). La dispersion anemdcora se presentd en los GPV A, By C, la dispersion
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zoocora en el GPV G y la barocora en el GPV E. Los dos ultimos tipos de dispersion se

presentaron en los GPV F y H (Tabla 6c¢).

Tabla 6. Residuos ajustados de Haberman para los atributos de las especies

segln su abundancia en diferentes grupos de parches de vegetacion. Se indica

con un signo (+) (a) las formas de vida, (b) 6rganos con suculencia y (c) el
sindrome de dispersidn que se presentan en un grupo de parches de vegetacion
con una frecuencia mayor que la esperada al azar, mientras que el signo (-)
sefiala las celdas con frecuencia menor a la esperado al azar en un grupo de
parches de vegetacion. Las celdas vacias indican la ausencia de diferencias

significativas.

(a) (b) ()

Fanerofita
z0Ocoras

Terofita

Bardcoras

I G MmO O W >Grupo

1 [Hemicriptofita

1 [Criptofita

1 Hojas
Tallo
Raiz

+ INinguno

I G MmO O W >Grupo
+
I ® T mO O W >Grupo

1
1
+
1

+ + + [Camefita
+ + + |Anemdcoras

+ +
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5. DISCUSION

5.1 Diversidad regional y local en los acantilados
En el acantilado estudiado se registraron 64 especies de plantas vasculares mientras que
otros estudios realizados sobre este mismo tipo de ambiente en latitudes mayores se ha
reportado un menor nimero de especies. Esto se observa en los acantilados del Niagara,
donde Larson et al. (1989) reportaron 18 especies de plantas vasculares y en los acantilados
de Tasmania donde Coates y Kirkpatrick (1992) registraron 55 especies. De acuerdo con
esta comparacion, la riqueza de especies en los acantilados coincide con lo encontrado en
numerosos sistemas donde la diversidad de especies aumenta de los polos hacia el ecuador
(Rohde, 1992). No obstante, no tenemos suficientes datos para concluir que exista un
patron de diversidad latitudinal en los acantilados.

En el acantilado observamos que existen muchas especies con una frecuencia menor
a 5 individuos, las cuales se presentan principalmente en el grupo H, esto es, sobre sitios
grandes con poca pendiente, suelos profundos y cavidades cerradas tales como hoyos y
repisas. Este mismo patron se ha encontrado en otros acantilados donde se sefiala que
especies provenientes de las zonas aledafias que no estdn adaptadas a la vida rupicola
pueden establecerse en los ambientes mas mésicos (Escudero, 1996). Estas especies poco
adaptadas a las condiciones estresantes pueden formar parte de una flora regional que sélo
esporadicamente se encuentra sobre las paredes rocosas. De esta manera, la alta diversidad
regional que caracteriza a Oaxaca, y al Valle de Tehuacan-Cuicatlan, donde se encuentra
Apoala (Davila et al., 2002; Méndez-Larios et al., 2004), podria contribuir al aumento de

especies en la cara del acantilado. Esto concuerda con la hipdtesis que predice que cuando
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existe un namero elevado de especies a nivel regional, éste puede influir en la riqueza local

(Ricklefs, 1987).

5.2 Los acantilados y otras comunidades vegetales sobre roca.

En el acantilado estudiado las familias que presentaron una mayor relevancia ya sea por el
nimero de especies o por su abundancia son las familias Cactaceae, Crassulaceae,
Asteraceae, Urticaceae, Bromeliaceae, Orchidaceae, Commelinaceae, Liliaceae y
Agavaceae. Al comparar el acantilado con los inselbergs (afloramientos de roca granitica;
Porembski y Barthlott, 2000a) y los enclaves sobre roca caliza (Pérez-Garcia y Meave,
2004), encontramos que, independientemente de sus caracteristicas ambientales particulares
(altura y pendiente de la roca), la presencia las familias Bromeliaceae, Orchidaceae,
Cactaceae y Asteraceae es igualmente relevante. Estas familias presentan adaptaciones tales
como la presencia de reproduccién vegetativa (Pérez-Garcia y Meave, 2004) y suculencia
(Barthlott y Porembski, 2000). Sin embargo, una comparacion mas amplia de las
comunidades vegetales presentes en los acantilados con otras comunidades sobre roca
donde la pendiente y la altura no son tan pronunciadas es necesaria para esclarecer si la
flora de las paredes rocosas presenta adaptaciones distintivas.

Entre estos tres sistemas también existen diferencias. Un ejemplo de esto se da en
las familias Cyperaceae y Poaceae, las cuales constituyen un elemento importante en los
inselbergs, mientras que en el acantilado y en los enclaves estas familias son inconspicuas.
Es de resaltar que a nivel de especies existen similitudes entre el acantilado y los enclaves
ya que en ambos se presentan Pilea microphylla y Agave ghiesbreghtii. Es muy probable

que esto se deba a que los dos sistemas tienen una ubicacidén geografica relativamente
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cercana, ambos estan conformados por roca caliza y se encuentran rodeados por el mismo

tipo de vegetacion (selva baja caducifolia).

5.3 Extremos de la diferenciacion ambiental

El analisis de discriminantes mostro que el 94.4% de los PV clasificado en ocho GPV a
partir de la presencia o0 ausencia de especies, se encuentran bien agrupados. Esto confirma
que cada uno de los ocho GPV presenta una composicion floristica distintiva. Esta se
corresponde con cierta diferenciacion ambiental, como se aprecia en los GPV Ay H, que se
desarrollan en ambientes muy contrastantes. Las caracteristicas ambientales de estos GPV
difirieron significativamente aun después del ajuste de Bonferroni (Tabla 3), y su
composicidn especifica es de las mas diferenciadas (Tabla 2)

El GPV A se ubica en las zonas més altas del acantilado, donde la insolacion no
llega a ser blogueada por el acantilado ubicado al otro lado del rio. Ademas, este GPV
presenta suelos poco profundos y muy expuestos, asi como una pendiente cercana a los 90°.
Estos atributos sugieren gue en este GPV existen condiciones que limitan la intercepcion,
absorcion y retencion de humedad (Ayal et al., 2005), asi como también reducen la
posibilidad de anclaje para la vegetacion. Por consiguiente en el GPV A se presentan las
condiciones ambientales mas estresantes del acantilado.

Por el contrario en el GPV H fue donde se presentd el suelo més profundo y poco
expuesto, ubicado en cavidades muy cerradas y con poca pendiente. Esto permite la mejor
captacion y retencion del agua que escurre o se percola desde las zonas més altas. Dichos
atributos también brindan sombra y proteccién del viento, lo cual disminuye la desecacién

tanto del suelo como de la vegetacion, permitiendo ademas el acceso a mas nutrientes.
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Todo lo anterior sugiere que en este GPV existen las condiciones mas mésicas y por lo
tanto menos estresantes para la vegetacion.

La presencia de estos extremos ambientales tiene especial importancia en los
acantilados, ya que parece reflejar una distribucion diferencial del agua, un recurso
particularmente limitante en dichos ambientes (Larson et al., 2000). De acuerdo con Yair y
Danin (1980), la redistribucion del agua en sitios donde ésta es escasa, depende en gran
medida de las caracteristicas del sustrato y de la microtopografia de cada parche. Como
resultado, las especies que habitan estos dos GPV presentan caracteristicas bioldgicas muy
contrastantes.

En el GPV A domind la forma de vida camefita. Las especies con este tipo de forma
de vida presentan un tamarfio reducido y no se separan mucho del suelo, oponiendo de esta
manera menos resistencia tanto a la gravedad como a las corrientes de aire. Por ello, esta
forma de vida puede representar un mecanismo que evita el desprendimiento donde el
anclaje para la vegetacion es nulo. En este GPV no se encontrd suculencia, pero se presento
una alta frecuencia de Tillandsia fasciculata, la cual tolera la escasez de agua en el suelo
gracias a la absorcion y acumulacion de agua a través de las hojas (Luttge, 1997). Esta
caracteristica trae consigo un menor peso, lo que cobra importancia en sitios que con poco
soporte.

En el GPV H fue donde se presentd la mayor variedad de formas de vida. Lo mismo
se ha encontrado en otros acantilados (Coates y Kirkpatrick, 1992). Esto se observa en la
mayor abundancia de especies terofitas, criptofitas y hemicriptofitas. El mayor volumen de
suelo provee un sitio de almacén para el banco de semillas de las especies anuales (Larson
et al., 2000), ya que mueren al término de la temporada de lluvias y dependen

completamente del banco de semillas para su persistencia. La mayor humedad y nutrientes
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en el suelo permiten la germinacién de las semillas de las especies anuales y su rapido
desarrollo. Las especies criptofitas y hemicriptofitas tales como Echeandia durangensis y
Commelina coelestis aprovechan principalmente el suelo profundo donde permanecen
enterradas en la época desfavorable. La mayor abundancia de este tipo de formas de vida en
este GPV coincide con estudios donde se ha sefialado que los sitios mas sombreados
generalmente albergan especies herbaceas que no pueden establecerse en las zonas

expuestas a la desecacion (Escudero, 1996).

5.4 Grupos de parches de vegetacion con baja diferenciacion ambiental

Los restantes GPV difirieron entre si en distintas variables ambientales asi como en
distinto numero de ellas, pero entre muchos de ellos existieron diferencias significativas en
almenos alguna de las variables ambientales evaluadas si consideramos un o = 0.05. Esto
sugiere que entre casi todos ocho GPV existen caracteristicas ambientales distintas. Sin
embargo después del ajuste de Bonferroni se encontrd poca diferenciacion ambiental entre
los GPV B, C, D E y F, lo cual concuerda con los resultados del anélisis de discriminantes.

El analisis de discriminantes permitié distinguir que los GPV B y C se encuentran
ambientalmente mas ligados al GPV A mientras que el GPV E es méas parecido al H,
dejando enmedio a los GPV D y F. Es posible que exista entre los GPV un gradiente
ambiental donde la variacion en los extremos es alta, mientras que en los demas GPV la
variacion ambiental es menos perceptible.

Los GPV B y C no difieren entre ellos en los atributos del suelo y la
microtopografia. En general se asemejan al GPV A, y al unirlos el analisis de discriminates
los clasifica correctamente en el 81% de los casos. Estas caracteristicas ambientales limitan

su posibilidad para captar y retener humedad. Bioldgicamente, estos dos GPV comparten la

25



presencia de plantas suculentas (Echeveria pulvinata en el GPV By Pilea microphylla en el
GPV C). La presencia de suculencia las permite tolerar el estrés hidrico presente en estos
GPV. Por otro lado, en ambientes adversos como éstos es comin que se presenten
mecanismos de facilitacion (Terradas, 2001; Menge, 2000; Bruno et al., 2003). Es posible
que una o varias especies promuevan la formacion de un ambiente mas favorable para
otras. Los GPV A, B y C comparten la presencia de Tillandsia fasciculata, la cual acumula
una gran cantidad de detritos entre sus hojas, sobre los cuales se observaron plantulas de las
otras especies. Asi, T. fasciculata parece facilitar la colonizacién de E. pulvinata y P.
microphylla

De esta forma la composicion de los GPV A, B y C podria estar mayormente
determinada por la heterogeneidad bidtica generada por la variacion en tamafio y
acumulacién de detritos de T. fasciculata mas que por la microtopografia. Sin embargo, los
tres GPV difirieron ambientalmente de la mayoria de los demas, lo que es evidencia de
diferenciacion ambiental.

Los GPV D y F tampoco difirieron entre ellos en cuanto a las variables ambientales,
aun con un o = 0.05. De acuerdo a la clasificacion modificada a partir del analisis de
discriminantes y de los valores observados para las seis variables ambientales (Figura 8),
estos GPV se encuentran en medio de los extremos ambientales. Sin embargo, de acuerdo
con sus caracteristicas bioldgicas, el GPV F se caracterizO por su gran abundancia de
fanerofitas con dispersion zod6cora y bardcora, asi como ausencia de suculencia, mientras
que el GPV D present0 las caracteristicas opuestas (suculencia con mayor frecuencia de la
esperada al azar, y no estd dominado por las mismas formas de vida o dispersion que el F).

Por lo tanto, ambos GPV no solo difieren en cuanto a su composicion de especies, sino
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también en los atributos de las mismas a pesar de ser muy semejantes en sus condiciones
ambientales. Esto es distinto de lo que se esperaba encontrar.

Los mecanismos detras de este patron pueden ser varios. Por ejemplo, la
composicién de especies en estos GPV puede estar mayormente determinada por el orden
aleatorio de arribo de las especies. Yodzis (1978) sefiala que la presencia de determinadas
especies en un parche depende de su historia de colonizacion. Esto se da cuando las
especies que llegan primero impiden la entrada de otras. De esta manera, la composicién de
especies puede ser distinta aun en ambientes que son similares pero estan separados en el
espacio.

Otra posibilidad es que la ausencia de diferenciacién ambiental medida en estos
GPV no es aquella a la que estas especies son sensibles. Por ejemplo, es posible que dentro
de las cavidades de estos GPV se presenten fracturas que no fue posible detectar al enterrar
la varilla en el suelo, de tal manera que no las tomamos en cuenta. Larson et al. (2000) han
reportado que a través de este tipo de fracturas es posible que las raices de arboles y
arbustos alcancen el agua que se encuentra atrapada en el interior de la roca como producto
de la percolacion. De tal manera, la presencia arbustos como Zapoteca portoricensis,
Malvaviscus lanceolatus y Berberis hartwegii en el GPV F podria estar mayormente
influenciada por estas fracturas.

Entonces, encontramos que la composicion de algunos GPV es el resultado de la
diferenciacion ambiental entre las especies que los integran, especialmente en aquellos
GPV que se presentaron en los extremos del gradiente ambiental. A pesar de que en otros
casos la diferenciacion no es tan consistente, si hay evidencia de que existe diferenciacion
en las especies en la cara del acantilado de Apoala. Ademas, podemos sefialar que esta

diferenciacion ambiental esta asociada a los atributos de las especies. En consecuencia,
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diferentes especies presentan adaptaciones que les permiten habitar diferencialmente el
gradiente de microambientes aridos y mésicos que hay en Apoala. Esto es consistente con
la teoria, en la cual se sefiala que las adaptaciones individuales que las especies presentan,
combinadas con la variacion ambiental, permiten a las plantas subdividir el ambiente del
acantilado de varias maneras, posibilitando la coexistencia de una gran variedad de especies
(Gurevitch et al., 2002).

En la mayoria de estudios se ha sefialado que en la cara de los acantilados existe un
conjunto de especies con distintos atributos. Sin embargo, hasta donde sabemos, en ningdn
estudio en acantilados se habia comprobado de manera cuantitativa que exista una relacion

entre el ambiente y las adaptaciones de las especies que en €l viven.

5.5 Especializacion

A partir de comparar la distribucién que cada especie presento en los ocho GPV
contra la distribucion que se podria esperar si estas especies se distribuyeran al azar,
podemos decir, en general, que varias especies se encuentran restringidas a unos pocos
ambientes (Figura 9). Estas especies son especialistas, aunque no en extremo, puesto que no
encontramos ninguna que se distribuyera Unicamente en uno de los ocho GPV. La
especializacion es, entonces, un fendmeno que ocurre en la zona de estudio. En contraste,
solo la especie T. fasciculata se present6 en todos los microambientes disponibles por lo
que consideramos a esta especie como la mas generalista.

Es interesante sefialar que las 13 especies especialistas (aquellas que se presentaron
solo en dos y tres GPV, y cuya distribucion difirié significativamente de la esperada al
azar), 11 se encontraron creciendo en el GPV H, es decir, aquel caracteristicas menos

estresantes (ver apéndice). Estas especies carecen en general de las adaptaciones tipicas de
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las especies rupicolas, lo que sugiere que en la cara del acantilado la especializacién esta
determinada por la incapacidad de éstas para colonizar los ambientes mas estresantes. Por
el contrario, la rupicola Tillandsia fasciculata ocupa todo el gradiente ambiental que va de
arido a mésico, aunque en éstos ultimos sitios su abundancia es baja, quiza por que no

puede competir con las especies ahi encontradas.

5.6 Otros posibles determinantes de la riqueza de especies

La riqueza mas baja se presentd en los GPV A, B y C donde se registré la menor cantidad
del recurso suelo, asi como la mayor posibilidad de disturbio causada por el viento. Por el
contrario, la mayor riqueza ocurrié en los GPV F y H donde encontramos menores
restricciones edaficas asi como menos disturbios. La presencia de estos ltimos
microambientes contribuye de manera importante a aumentar el nimero de especies en la
cara del acantilado. Sin embargo, no en todos los GPV cuyas condiciones ambientales son
menos estresantes registramos una alta riqueza de especies. Los GPV pobres en especies D
y E no difieren ambientalmente de los mas ricos F y H, respectivamente. Este resultado, al
igual que la presencia diferencial de especies en GPV con condiciones ambientales
similares, apoya la hipotesis de que en ambientes donde los recursos se distribuyen en
parches la especie que llega primero a un sitio puede inhibir la presencia de otras especies.
No contamos con evidencia suficiente para afirmar esto ultimo, pero puede plantear una

pregunta de investigacion interesante para ser puesta a prueba en estudios futuros.
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5.7 Heterogeneidad y diversidad.
La heterogeneidad espacial en la cara del acantilado genera distintos microambientes en los
cuales las especies estan diferenciadas y especializadas. Esta division del ambiente puede
explicarse por la presencia de adaptaciones diferentes en cada especie. También puede ser
el resultado de la competencia, ya que ésta puede eliminar a una especie de algunos GPV,
restringiendo su distribucion espacial (es decir, aumentando su especializacion) vy
diferenciandola (ya que las buenas competidoras no coexistiran con las demas). A pesar de
que la competencia pueda jugar un papel importante, si cada especie es la mejor
competidora en un microambiente diferente, dominara en ése, pero no en todos. Asi se evita
que agote los recursos disponibles en todo el acantilado llevando a la extincién a las demas
especies, tal como lo advierte el principio de exclusion competitiva (Tilman y Pacala,
1993). De este modo, la diferenciacion y la especializacion pueden contribuir a la
coexistencia de especies, con el consiguiente incremento en la diversidad de la comunidad
(Begon et al., 1990, Gurevitch et al., 2002). Ademas de que la heterogeneidad influye de
manera importante en la composicion de cada uno de los parches de vegetacion, ésta tiene
un efecto positivo en la diversidad de plantas vasculares que se presentan en Apoala.
Algunos trabajos han encontrado que la heterogeneidad espacial en la cara de los
acantilados genera diferentes tipos de microambientes como grietas, repisas o cavidades, en
las cuales existen distintas especies (Nuzzo, 1996; Coates y Kirkpatrick, 1992). En esta
tesis se comprobd cuantitativamente esta relacion, contribuyendo a comprenderla mejor a
través de la diferenciacion y la especializacion microambiental, asi como desentrafiando el
papel que juegan en ello las adaptaciones de cada especie al ambiente extremo del

acantilado.
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6. CONCLUSIONES

La presencia de heterogeneidad espacial en la cara del acantilado permite la
diferenciacion y especializacion de la vegetacion, y consecuentemente tiene un

efecto positivo sobre la diversidad de plantas vasculares.

Las adaptaciones particulares que presentan las plantas vasculares del acantilado les

permiten ocupar diferencialmente distintos microambientes.

La especializacion de algunas especies esta relacionada con su incapacidad para

colonizar los sitios con mayor estrés ambiental.

Las plantas en los acantilados comparten con otras comunidades vegetales sobre
roca la presencia de adaptaciones para tolerar las limitaciones edéaficas e hidricas

caracteristicas de estos sistemas

La riqueza de especies en el acantilado es mayor en microambientes menos

estresantes.

La Flora regional de plantas vasculares posiblemente influye en la diversidad
vegetal de los acantilados, especialmente mediante el aporte esporadico de especies

a los microambientes mas mésicos del acantilado.

En los microambientes del acantilado con menor diferenciaciéon ambiental, tanto la
interacciones como el arribo estocastico de diasporas parecen contribuir al aumento

de la diversidad vegetal.



APENDICE.

Lista de especies encontradas en 339 parches de vegetacion en la cara de un acantilado en
Apoala, Oaxaca. Se muestra la familia* a la que pertenece cada especie, el total de
individuos registrados de cada una y el nimero de individuos registrados en cada uno de los

ocho grupos de parches de vegetacion (GPV), los cuales se representan con letras.

Especies Familia Total A B C D E F G H
Tillandsia fasciculata Swartz Bromeliaceae 188 120 20 21 3 3 7 8 6
Pilea microphylla (L.) Liebm. Urticaceae 98 1 20 17 40 11 9
Echeveria pulvinata Rose Crassulaceae 68 4 3 3 17 2 4 3
Mammillaria polyedra Mart. Cactaceae 32 1 1 5 4 18 3
Commelina coelestis Willd. Commelinaceae 26 1 3 1 21
Echeandia durangensis (Greenm.) Cruden Liliaceae 25 1 4 1 2 1 2 14
Agave ghiesbreghtii Lem. ex Jacobi Agavaceae 24 4 1 2 9 8
Senecio praecox (Cav.) DC. Asteraceae 22 3 3 3 9
Tillandsia sp. Bromeliaceae 19 1 12 2 4
Peniocereus serpentinus (Lag. & Rodr.) N.P. Taylor Cactaceae 18 4 2 2 10
Oxalis tetraphylla Cav. Oxalidaceae 16 1 11 4
Zapoteca portoricensis (Jacq.) H.M. Hern. Fabaceae 15 1 1 8 5
Agave chiapensis Jacobi Agavaceae 15 13 2
Malvaviscus lanceolatus Rose Malvaceae 13 3 9 1
Vitis sp. Vitaceae 13 1 1 1 2 6 2
Coaxana sp. Apiaceae 12 4 1 1 3 3
Eupatorium nelsonii B.L. Rob. Asteraceae 11 2 5 4
Boerhavia sp. Nyctagynaceae 10 1 1 7 1
Schizocarpum filiforme Schrad. Cucurbitaceae 10 1 2 7
Berberis hartwegii Benth. Berberidaceae 9 6 3
Muhlenbergia sp. Poaceae 9 1 2 4 2
Acourtia s.c. alamanii (D.C) Ravel & King Asteraceae 8 1 1 2 1 3
Cheilanthes crassifolia Mickel & Beitel Pteridaceae 7 5 1 1
Sedum dendroideum Moc. & Sessé ex DC. Crassulaceae 6 1 2 3
Cedrela dugesii S.Watson Meliaceae 6 1 2 3
Anredera ramosa (Mog.) Eliasson Basellaceae 5 1 4
Cnidoscolus sp. Euphorbiaceae 5 4 1
Epidendrum falcatum Lindl. Orchidaceae 5 3 1 1
Sedum versadense C.H. Thompson Crassulaceae 5 2 1 2
Amyris belizensis Lundell Rutaceae 4 3 1
Byrsonima crassifolia (L.) Kunth Malpighiaceae 4 1 1 2
Ptelea trifoliata L. Rutaceae 4 1 1 2
Senecio sp. Asteraceae 4 4

Eupatorium mairetianum DC. Asteraceae 3 2 1
Ageratina sp. Asteraceae 3 1 2

Anoda lanceolata Hook. & Arn. Malvaceae 3 1 2
Fuchsia thymifolia Kunth Onagraceae 3 2 1
Gnaphalium sp. Asteraceae 3 3

Maurandya barclayana Lindl. Scrophulariaceae 3 3

Pistacia mexicana Kunth Anacardiaceae 3 3



Especies Familia Total A F
Salvia melissodora Lag. Lamiaceae 3
Tecoma stans (L.) Juss. ex Kunth Bignoniaceae 3 3
Valeriana sorbifolia Kunth Valerianaceae 3 1 1
Bomarea hirtella (Kunth) Herb. Liliaceae 2 1
Artemisa ludoviciana Nuff. subsp. mexicana Asteraceae 2 1
Senecio salignus DC. Asteraceae 2 2
Tillandsia butzii Mez Bromeliaceae 2
Aegopogon tenellus (DC.) Trin. Poaceae 1
Anthurium sp. Araceae 1 1
Eupatorium glabratum Kunth Asteraceae 1 1
Helianthus annus L. Asteraceae 1 1
Dahlia pinnata Cav. Asteraceae 1
Dioscorea spiculiflora Hemsl. Dioscoreaceae 1
Euchile citrina (La Llave & Lex.) Withner Orchidaceae 1
Galium uncinulatum DC. Rubiaceae 1 1
Ipomoea suaveolens (Mart. & Gal.) Hemsl. Convolvulaceae 1
Metastelma angustifolium Turcz. Asclepiadaceae 1
Nopalea karwinskiana (Salm-Dyck) K. Schum. Cactaceae 1
Parietaria sp. Urticaceae 1
Peperomia deppeana Schltdl. & Cham. Piperaceae 1 1
Phaseolus pedicellatus Benth. Fabaceae 1
Polypodium sp. Polypodiaceae 1
Spiranthes eriophora Rob. & Greenm Orchidaceae 1
Sprekelia formosissima (L.) Herb. Amaryllidaceae 1 1

*Sigue la nomenclatura de Cronquist (1998).
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