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RESUMEN

La identificacién de los factores que explican la distribucién y abundancia de
especies que determinan patrones diferenciales de diversidad en las comunida-
des, es un tema central de investigacién en ecologia. En afios recientes un enfo-
que promisorio ha sido determinar el papel que tiene el ambiente fisico sobre
el balance entre facilitacién y competencia en interacciones planta-planta, hi-
potetizindose que en un gradiente de estrés, las interacciones pasan de posi-
tivas a negativas en ambientes de alto a bajo estrés, respectivamente. En este
trabajo se hipotetizé que a lo largo de un gradiente de predpitacién en el valle
de Tehuacan-Cuicatlan, la distribucién y la abundancdia de cacticeas estarian de-
terminadas por interacciones de facilitacién en los ambientes mas xéricos, en
tanto que en los ambientes mésicos la competencia seria el mecanismo deter-
minante. Se analiz6 la distribucién espacial, la abundancia y la riqueza de espe-
cies de cacticeas para determinar el efecto de las interacciones; y se incluy6 una
fase experimental que evalué el efecto de la remocién de vecinos sobre el des-
empeno de plintulas y juveniles de Neobuxbaumia tetetzo y Cephalocereus colum-
na-trajani. Los resultados mostraron que en hébitats xéricos, las cacticeas estan
asodiadas a plantas perennes y que esta asociacién aumenta su riqueza debido a
que la facilitacién es un mecanismo incluyente de especies en las comunidades.
En cambio, en los sitios mésicos, la riqueza de cacticeas decrece, se distribuyen
mas uniformemente y presentan un efecto de repulsién relacionado con la dis-
minucion en la cantidad de luz necesaria para alcanzar el punto de saturacién
de luz. En ambientes mésicos, los individuos de N. tetetzo con exclusién de ved-
nos tuvieron un mejor desempeno que los tratamientos control, en tanto que C.
columna-trajani mostré un efecto neutro ya que los suelos donde crece restrin-
gen la infiltracion hidrica y la vegetacién se asemeja mas a un ambiente de ma-
yor estrés. En los sitios mas aridos (matorrales xeréfilos), los individuos focales
de ambas especies disminuyeron su desemperio cuando les fueron excluidos sus
vecinos. Los resultados indican que, a lo largo del gradiente, las interacciones
de competencia predominan en ambientes mésicos pero que éstas cambian a
fadlitacién al aumentar las condiciones de aridez. Este trabajo presenta nueva
evidenda empirica que explica los patrones de riqueza de cactus columnares en
una de las zonas cactolégicas mas importantes de México.
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ABSTRACT

The ecological processes determining the distribution and abundance of species lead-
ing to differential patterns of species richness in communities is a central topic of eco-
logical research. Recently, analyzing the role of physical environment on the balance
between facilitation and competition has been a promissory approach. The main hy-
pothesis in this approach is that through a stress gradient, plant interactions shift
from positive in high abiotic stress conditions, to negative in relatively more benign
environments. In this study we hypothesized that along a hydric gradient in the
Tehuacdn-Cuicatldn Valley, the distribution and abundance of cacti would be de-
termined by facilitation in the most stressful conditions, whereas in the more mesic
areas negative interactions will be prevalent. We analyzed patterns of association-
repulsion between cacti and other perennial plants as well as their abundance and
richness along the gradient menntioned. In addition, through experimental removal
of perennial plant neighbors we assessed the performance of young individuals of two
columnar cacti species, Neobuxbaumia tetetzo and Cephalocereus columna-tra-
jani. It was found that in xeric sites species richness of cacti was the highest showing
a clumped distribution pattern associated to perennial plants. In contrast, in mesic
sites species richness was lower than in xeric sites and individual plants of cacti had a
repulsion effect with respect to trees and shrubs. The experiments showed that in less
stressful environments, the performance of individual plants of N. tetetzo improved
when their neighbors were removed, whereas in more stressed environments targeted
individuals had a lower performance. In conclusion, the results show new evidence in-
dicating that along the environmental gradient in one of the most important centers
of biodiversity of cacti, facilitation explains the highest cactus richness by including
species to communities, whereas competition has the reverse effect.
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INTRODUCCION

La distribucién y la diversidad de las especies vegetales varian a lo largo de gra-
dientes geograficos y ambientales, y su variacién en diferentes sitios puede ser
causada por factores histéricos, geograficos, estocasticos, bidticos y abidticos
(Bond et al., 2001; Gaston, 2002; Rahbeck, 2005). Desde un punto de vista eco-
légico, la especializacién fisiolégica y principalmente el balance neto de las in-
teracciones ecclégicas que se desarrollan entre especies son los principales pro-
cesos que explican los patrones de riqueza y distribucién de las comunidades
(Bond et al, 2001; Chaler et al., 2001; Callaway et al., 2002),

Asi, por ejemplo, el balance entre interacciones de competendia y facilitacién
desemperia un papel central en la dinamica de las poblaciones y en la estructura
de las comunidades (Callaway, 1995; Pugnaire et al., 1996; Callaway y Walker,
1997; Armas y Pugnaire, 2005). Este balance cambia a lo largo de gradientes de
disponibilidad de recursos, por lo que la productividad o la adecuacién de las
especies interactuantes estard determinada por las condicones ambientales en
las que se desarrollan los organismos {Pugnaire y Luque, 2001). Desde un pun-
to de vista funcional, bajo condiciones de alto estrés ambiental, la habilidad que
tienen las plantas para convertir energia a biomasa se ve fuertemente limitada
al reducir su productividad, y con elle se reduce el papel de la competencia y son
favorecidas las especies tolerantes al estrés (Grime, 1982).

La “hipétesis del gradiente de estrés” formaliza conceptualmente la relacién
entre estrés abidtico e interacciones, y predice que la facilitacién serd més inten-
sa o importante en condiciones mas severas y que ésta cambiara a competencia
en ambientes comparativamente mas benignos (Bertness y Callaway, 1994; Bro-
oker et al., 2005). Este patrén se ha verificado en zonas subalpinas y alpinas en
diferentes partes del mundo, donde se ha detectado que procesos competitivos
entre especies a bajas elevaciones, en ambientes relativamente benignos y con
poca herbivoria, cambian a facilitacién en elevaciones mayores donde los am-
bientes son mas extremosos y existe mayor herbivoria (Callaway et al., 2002).

Por lo tanto, las relaciones positivas entre especies mejoran el desempenio de
las plantas beneficiadas cuando los factores abiéticos limitan su crecimiento y
su supervivencia (Bertness y Hacker, 1994; Greenlee y Callaway, 1996; Pugnaire
y Luque, 2001; Tewsksbury y Lloyd, 2001; Choler et al., 2001; Callaway et al., 2002),
o cuando hay perturbacién en el ambiente (Callaway y Walker, 1997; Brooker
y Callaghan, 1998). Por el contrario, las interacciones negativas son relevantes
cuando los factores ambientales no son limitantes, condiciones bajo las cuales,
al aumentar la biomasa y la productividad de las especies, algunas adquieren los
recursos mas facilmente que otras, produciendo un efecto negativo que contri-
buye al decremento en la tasa de crecimiento y en la adecuacién de las especies
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INTRODUCCION 12

afectadas (Bertness y Hacker, 1994; Greenlee y Callaway, 1996; Callaway y
Walker, 1997; Brooker y Callaghan, 1998; Holzapfel y Mahall, 1999; Pugnaire
y Luque, 2001; Tewsksbury y Lloyd, 2001; Choler et al., 2001; Callaway et al.,
2002).

Este balance entre facilitacién y competencia también varia de acuerdo con
las etapas del ciclo de vida, la fisiologia de los organismos v los efectos indirec-
tos de otras especies {Valiente-Banuet et al., 1991a; Aguiar et al., 1992; Pugnai-
re et al., 1996; Holmgren et al, 1997; Callaway y Walker, 1997; Callaway, 1998;
Brocker y Callaghan, 1998; Goldberg et al., 1999; Armas y Pugnaire, 2005). Por
ejemnplo, Espigares et al. (2004) encontraron que al establecerse Retama sphaero-
carpa, presenta interacciones de competencia con plantas herbaceas, mientras
que en la etapa adulta tiene interacciones de facilitacién con estas mismas es-
pecies. En otro estudio, Callaway et al. (1396) encontraron que Pinus monophylla,
una especie tolerante a la sequia, es facilitada por Artemisia tridentata en el de-
sierto; en cambio, Pinus ponderosa, especie menos tolerante a la sequia, compite
por agua con A. tridentata en ambientes mads secos debido a su poca eficiencia
en el uso de este recurso

El efecto de ambos tipos de interacciones puede ocurrir simultinea y bidi-
reccionalmente (Holzpfel y Mahall, 1999). Algunas plantas facilitan el estable-
dmiento de otras al mejorar condiciones ambientales, como por ejemplo, au-
mentando la materia orgénica o disminuyendo las fluctuaciones de temperatura
(Franco y Nobel, 1989; Valiente-Banuet y Ezcurra 1991; Maestre et al,, 2003);
pero a su vez pueden tener efectos negativos sobre las plantas beneficiadas al
reducir la luz o al excretar sustancias alelopaticas (Franco y Nobel, 1989; Hol-
’ mgren et al., 1997; Callaway y Walter, 1997; Jones et al., 1997; Brocker y Ca-
laghan, 1998; Holzapfel y Mahall, 1999; Pagés et al., 2003). De hecho, el efecto
neto de las interaccones biéticas es la suma desigual de la competencia vy la fa-
} cilitacién (Holzapfel y Mahall, 1999; Choler et al., 2001; Liancourt et al., 2005).

Este efecto, que depende del ambiente fisico, se ve reflejado a largo plazo en la
: distribucién y abundanda de las especies en gradientes ambientales {Callaway,
1997).

En zonas 4ridas y semidridas, el estrés ambiental es un factor que limita la
produccién fotosintética (Brocker y Callaghan, 1998) debido a la escasez de
agua y nutrientes, asi como a la alta radiacién y las temperaturas extremas. Por
tanto, las interacciones positivas representan mecanismos de amortiguamiento
al estrés, mediante plantas benefactoras que modifican el ambiente debajo de
] sus copas, formando islas de fertilidad que favorecen el reclutamiento, el credi-

miento y la supervivencia de las plantas beneficdiadas (Valiente-Banuet y Ezcu-
' rra, 1991; Pugnaire et al,, 1996; Tewksbury y Lloyd, 2001; Callaway et al., 2002).
: Al formar microambientes que facilitan la germinacién de otras, las plantas
facilitadoras o benefactoras se convierten en “plantas nedriza” que funcionan

| como “ingenieras” del ecosistema creando y manteniendo hébitats y modifi-
cando la disponibilidad y el efecto de los recursos sobre las plantas beneficiadas
' (Jones et al., 1997). También promueven las interaccdones con organismos be-
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néficos como micorrizas, bacterias o polinizadores, y algunas veces, eliminan
y protegen a las plantas de posibles competidores y depredadores (Callaway,
1995; Jones et al., 1997).

En ambientes xéricos, las plantas nodriza propician una disminucién de la
radiacién y la temperatura, asi como un aumento de la humedad edafica vy la
disponibilidad de los nutrientes en el suelo; factores que, en su conjunto, son
las causas principales para que las plantas beneficiadas se encuentren en una
distribucién espacial agregada (e. g. Yeaton y Romeroc Manzanares, 1986; Hutto
et al., 1986; Franco y Nobel, 1989; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Valiente-
Banuet et al,, 1991a; Valiente-Banuet et al., 1991b; Pugnaire y Luque, 2001; Ti-
rado y Pugnaire, 2003). Sin embargo, al ir creciendo, las especies beneficiadas
llegan a competir por agua y luz con sus benefactoras (Franco y Nobel, 1989;
Valiente-Banuet et al., 1991a; Callaway y Walker, 1997), reduciendo su creci-
miento y afectando su supervivencia hasta que la especie nodriza es reemplaza-
da y desaparece la asociacién (Yeaton, 1978; McAuliffe, 1984; Valiente-Banuet
etal., 1991b).

En el caso de los habitats mésicos sucesionales en bosques templados y en sel-
vas tropicales humedas, también se han reportadoc interacciones de facilitacién,
que al parecer se dan como respuesta al incremento del estrés ambiental causa-
do por la disminucién de la cubierta vegetal (Callaway, 1998; Choler et al., 2001;
Callaway et al., 2002). Challenger (1998) afirma que en las selvas subhtimedas y
himedas, el ambiente puede ser muy hostil para las semillas y las plantulas en
las primeras etapas sucesionales, debidec a que las temperaturas en la superfi-
cie del suelo y la radiacién solar incidente son muy elevadas; por consiguiente,
algunas especies necesitan de otras plantas que amortigiien estas condiciones
para germinar y establecerse. Sin embargo, la competencia es la interaccién que
predomina. La competencia entre espedes por agua o luz (Callaway, 1997; Hol-
mgren et al., 1997; Pugnaire y Luque, 2001) se debe a la sombra que genera la
densidad del estrato arbérec y arbustivo {Chalienger, 1998), lo cual disminuye
el crecimiento y la supervivencia de las plantas (Pages et al., 2003). Por ejemplo,
Tewksbury y Lloyd (2001) encontraron que el arbol Olneya tesota tenia efectos
negativos sobre la riqueza de plantas anuales y que éstos, estaban relacionados
directamente con la competencia hidrica y la disminucién de la luz asodada con
el tamario de su copa.

A lo largo de gradientes de disponibilidad de luz y agua, la respuesta de las
plantas a los efectos combinados de luz y humedad estd caracterizada por la
disyuntiva entre tolerancia a la sequia o a la sombra. Smith y Huston (1989}
(citados por Holmgren et al, 1997) sostienen que las plantas no pueden ser to-
lerantes a ambos factores, por lo que proponen que las plantas son menos tole-
rantes a la sombra bajo condiciones de sequia. Esta idea es contradictoria con lo
que sucede generalmente en el establecimiento de plantas en zonas 4ridas y se-
midridas, cuyas plantulas preferentemente crecen bajo las copas de las nodrizas.
Holmgren et al. (1997) explican esta paradoja mediante un modelo que simula
el efecto que tiene la disponibilidad de agua y luz en el establecimiento, creci-
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miento y supervivencia de las plantas. El modelo enfatiza que las plantas
facilitadoras pueden tener simultineamente efectos positivos y negativos so-
bre las plantas beneficiadas. Por consiguiente, la facilitacién Unicamente ocurre
cuando la disponibilidad de agua bajo el dosel excede el costo de los bajos nive-
les de luz, y las plantas siguen siendo tolerantes a la sequia. Por tanto, la facili-
tacién es el Gnico patrén posible para el establecimiento de plantas en ambien-
tes xéricos al incrementarse el estrés hidrico en espacios abiertos (Holmgren et
al, 1997).

En cambio, las plantas que viven en ambientes mésicos son mas tolerantes
a la sombra. Holmgren et al. (1997} plantean que bajo condiciones de poca luz
puede haber tanto interacciones de facilitacién como de competencia, depen-
diendo de la cantidad de agua que haya en el sitio y de que las tasas de creci-
miento de las plantas sean maycres que en las de plantas de zonas aridas. Ex-
cepto en la mas profunda sombra, las plantulas pueden establecerse, crecer y
sobrevivir a lo largo del gradiente dosel-espacio abierto porque la pérdida de
humedad puede ser muy reducida y de esta manera, se amortigua la competen-
cia por luz.

Sin embargo, a lo largo de este gradiente, siempre hay un punto en el que el
establecimiento y desempenio de las plantulas disminuye conforme se alejan del
dosel (Holmgren et al., 1997). Al ser plantas mas tolerantes a la sombra, necesi-
tan grandes cantidades de agua para crecer y sobrevivir, por lo que se esperaria
que fueran mas sensibles al estrés hidrico y que las interacciones de fadlitacién
puedan suceder en ambientes mésicos (Smith y Huston, 1989, citados por Hol-
mgren et al., 1997). Por otra parte, también se ha visto que hay plantas poco
tolerantes a la sombra que presentan mayor reclutamiento y crecimiento en es-
pacios abiertos en estos ambientes. Esto se debe a que la sombra genera un ex-
ceso de humedad que dificulta el establecimiento y el crecimiento de plantulas
al bajar sus niveles de productividad y su capaddad de compensar la herbivoria
(Holmgren et al., 1997).

Pagés et al. (2003) determinaron el efecto negativo de la sombra sobre la bio-
masa en un experimento de facilitacién indirecta con dos especies de pinos y
dos de angiospermas, encontrando que en las especies tolerantes a la sombra el
efecto negativo se compensé por el aumento del nitrégeno que proporcionaban
las demds plantas que crecian junto a ellas, debajo de las copas de los arboles.
Esto coincide con lo que sefiala el modelo de Holmgren et al. (1997), el cual es-
tablece que cuando la luz es insuficiente, aumentan los requerimientos de agua
y nutrientes, y si estos recursos estdn disponibles compensaréan la falta de luz,
haciendo que las plantas se vuelvan mas tolerantes a la sequia y a la sombra.

En el valle de Tehuacan-Cuicatldn, las cactdceas columnares son los elemen-
tos fisonémicos y estructurales dominantes de la vegetacién a lo largo de un
gradiente ambiental marcado principalmente por la altitud y la precipitacién
(Valiente-Banuet et al., 2000, 2002). Este gradiente recorre el valle de noroeste
(més seco) a sureste (mas humedo) entre los estados de Puebla y Oaxaca, con
una variacién altitudinal que va de los 1900 m de altitud a los 550 m, y de 376.4
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a los 700 mm de precipitacién (Valiente, 1991; Valiente-Banuet et al., 2000).
Esta variacién en la precipitacion tiene una relacién directa con la productivi-
dad primaria de los habitats, determinando la presencia de matorrales xeréfilos
en las porciones de clima mas seco hasta selvas bajas caducifolias en las mas
hamedas (Valiente-Banuet et al., 2000).

En los matorrales xeréfilos se han reportado altas tasas de regeneracién de
cacticeas, y a la par, el exceso de radiacién incidente es el factor principal que
explica la mayor mortalidad de pldntulas en la fase de establecimiento (Valiente-
Banuet y Ezcurra, 1991; Flores et al., 2004). En cambio, en las selvas bajas cadu-
cifolias, las tasas de regeneracién de cacticeas son aparentemente menores que
en los matorrales. Si el efecto modulador del estrés ambiental sobre el balance
entre competencia y fadilitacién es correcta, los mecanismos que controlan la
distribucién y la abundanda de cacticeas en el valle de Tehuacan-Cuicatlan se-
ran de facilitaciéon en los ambientes xéricos y de competencia en los ambientes
mésicos.

Bajo este contexto, cabria esperar que en los sitics de mayor estrés hidrico la
dindmica de regeneracién esté determinada por procesos de interaccién positiva
y las cactaceas muestren consistentemente distribuciones asociadas a plantas
perennes, en tanto que en los ambientes mésicos se esperarian relaciones espa-
ciales de repulsién con respecto a plantas perennes si la competencia regula la
dindmica de regeneracién y la supervivencia. Consecuentemente, la eliminacién
de los vecinos mas cercanos tendria efectos positivos sobre la ganancia de car-
bono y sobre el crecimiento en pldntulas y juveniles de cactaceas columnares en
los sitios mésicos, mientras que en los ambientes xéricos ocurrira lo contrario.
Partiendo de la premisa de que a mayor precipitacién y biomasa del dosel habra
una menor radiacién fotosintéticamente activa (RFA), uno de los propésitos de
este trabajo fue verificar si la RFA afecta la distribucién y abundancia de cacta-
ceas, considerando que al ser éstas plantas CAM, necesitan superar el punto de
compensacién de luz para tener ganancia neta de carbono, crecer y aumentar la
probabilidad de supervivencia. Entonces se podria esperar una relacién signi-
ficativa entre cantidad de luz y abundancia de cactaceas. Si la riqueza y la den-
sidad de estas plantas disminuyen conforme aumenta la continuidad del dosel,
entonces las interacciones de competencia por luz estardn predominando; y si
la radiacién incrementa, entonces las interacciones de facilitacién aumentaran
la riqueza y la densidad de cactaceas al protegerlas del exceso de radiacién.

El objetivo central de esta investigacién fue analizar estas hipétesis para el
caso del cardén Cephalocereus columna-trajani y el tetecho Neobuxbaumia tetetzo,
las dos especies de cactus columnares mdas importantes del valle de Tehuacin-
Cuicatlan, pues ocupan cientos de km? como dominantes de la vegetacién con
densidades de hasta 1200 ind ha™ (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Valiente-
Banuet et al., 2002).
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Zonas de estudio

El estudio se llevé a cabo a lo large de un gradiente en direccién noroeste-sures-
te ubicado entre los estados de Puebla y Oaxaca. A continuacién se detallan las
caracteristicas ambientales de cada sitio (figura 1).

1. Jardin Botdnico “Helia Bravo”. Este sitio se localiza en el municipio de Zapo-
titlan de las Salinas, Puebla (18° 20" N y 97° 28’ O) a una elevacién de 1407
msnm. El clima es BS_ h w(e) gw” y corresponde a un clima seco, semiarido
con lluvias en verano con cuatro meses tipicos lluviosos (junio a septiembre)
y una canicula marcada (Garda, 1988). La precipitacién media anual va de
376.4 a 385.3 mm (Valiente, 1991, Comisién Nacional del Agua, 1997) con
un maximo de lluvias que se presenta en junio con 96.5 mm y una tempera-
tura promedio de 21.2° C. La vegetacién es un matorral xeréfilo dominade
por cactaceas columnares (Rzedowski, 1994; Osorio et al., 1996). Especifi-
camente se trabajé en el Jardin Botdnico donde predomina una tetechera de
Neobuxbaumia tetetzo y el cardonal de Cephalocereus columna-trajani que ocu-
pan una posicién contigua entre si.

2. San Rafael, Coxcatldn, Puebla. Se localiza a los 18° 16" Ny 97° 09’ O, a una
altitud de 1010 m s.n.m. El clima es BS, (h")w{w) (e)gw” y corresponde a
un clima seco, cilido con lluvias en verano (Garcia, 1988). La precipitacién
media anual va de 394.6 a 404.4 mm (Valiente, 1991; Comisién Nacional del
Agua) con un méaximo de lluvia que se presenta en junio y julio con 109.53
mm y una temperatura promedio de 23.8° C. El tipo de vegetacién es una
selva baja caducifolia (Rojas-Martinez y Valiente-Banuet, 1996). El sitio de
muestreo se ubicd en los alrededores de la Cueva del maiz, en una tetechera
de Neobuxbaumia tetetzo.

3. Santa Marta, Tecomavaca, Oaxaca. Esta comunidad se localiza a los 17° 57’ N
y 97° 01’ O, a una elevacién de 660 m s.n.m. El clima es BS_ (h)w(w) (e)gw” y
corresponde a un clima seco muy calido, con lluvias en verano (Garcia, 1988).
La predpitacién media anual es de 508.4 mm de acuerdo a los registros del
INEGI y la temperatura promedio es de 25.5° C. El tipo de vegetacién es
una selva baja caducifolia. Dentro de esta localidad se ubicaron dos areas de
muestreo. Una en la tetechera de Neobuxbaumia tetetzo en la subida al canén
del Sabino y en la localidad Los compadres, ubicada en el camino antiguo a
Santa Maria Ixcatldn, en el cardonal de Cephalocereus columna-trajani.

4. Santiago, Quiotepec, Oaxaca. Esta comunidad se localiza a los 17°54'N y
96° 58’ O, a una elevacién de 545 m s.n.m. El clima es BS, (h)w{w) (e)gw”

[16]
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y corresponde a un clima seco, cdlido con lluvias en veranc (Garcia, 1988).
La precipitacién media anual es de 513.2 mm de acuerdo a los registros de
la Comisién Nacional del Agua (1997), con una temperatura promedio de
25.1° C. La vegetacién predominante es la selva baja caducifolia pero por
las condiciones fisiograficas se establece una selva mediana subperennifolia,
ubicada a lo largo del rio Cacahuatal y el ric Grande (Valiente-Banuet, com.
pers.). En este lugar se ubicé el tltimo sitio de muestreo y debido a que la
vegetacién no habia sido descrita, en el Apéndice 1 se presenta una caracte-
rizacién de la vegetacién hecha durante el desarrollo de este estudio.
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Figura 1. Ubicacién geogréfica de los sitios de estudio en el valle de Tehuacan-Cuicatldn. La flecha
indica el gradiente de estrés hidrico de acuerdo a los valores de precipitacién media anual en los
sitics.
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Relacién del estado hidrico del suelo
y el gradiente de precipitacién

Las caracteristicas edéficas como la presencia de carbonatos de calcio y la tex-
tura afectan la infiltracion superficial y subterranea del agua de lluvia y, por lo
tanto, la disponibilidad hidrica (Hamerlynck et al., 2000). Debido a esto se reali-
z6 una determinacién del contenido hidrico en el suelo de las seis localidades de
muestreo. En cada una de ellas se tomaron tres muestras de suelo bajo el dosel
de arboles o arbustos. Este muestreo se realizé en un solo dia posterior a un
evento lluvioso durante la época de lluvias (septiembre).

Cada muestra se tomo a una profundidad entre 5 y 10 cm y se quité la capa
superficial de materia organica y fragmentos de roca. Las muestras de suelo se
depositaron en capsulas de sellado hermético y fueron pesadas en una bascu-
la (OHAUS modelo CT200 con una precision de 200 X 0.01g). El contenido de
humedad se determiné mediante el método gravimétrico. En el laboratorio las
muestras fueron secadas en una estufa (Riossa), a 110° C, durante siete dias
hasta que llegaron a un pesc constante.

La humedad de las muestras de suelo se obtuvo por la diferencia de pesos hiume-
do (inidial) y seco (final). La humedad del suelo se expresé en porcentaje referido
a peso del suelo por medio de la siguiente ecuacién (Maderey y Jiménez, 2005):

_ 100 X (pm — pd)
W= od

Donde: W= % de humedad por peso
pm = peso de la muestra humeda
pd = peso de la muestra seca

Se compararon los valores promedio entre localidades con base en un anali-
sis de la varianza y una prueba de Tukey (JMP 5.0, 2002), habiendc evaluado
previamente la homogeneidad y la homocedasticidad de la varianza mediante la
prueba de Shapiro-Wilk y el test de Levene (JMP 5.0, 2002).

Estructura poblacional de N. tetetzo
y C. columna-trajani en los sitos mésicos

Para conocer y comparar la estructura de la poblacién de Neobuxbaumia tetetzo y
Cephalocereus columna-trajani en las selvas y en los matorrales xeréfilos se realiza-
ron muestreos en las dos localidades de selva baja en Santa Maria Tecomavaca,
siguiendo la metodologia propuesta por Valiente-Banuet et al. (1991b) para el
matorral xerdfilo. En cuadrantes de 20 X 50 m se midi6 la altura a todos los
individuos de N. tetetzo y de C. columna-trajani, y se contd cuantas plantas me-
nores e iguales a 1.50 m se encontraban a la sombra de plantas lefiosas y en
espacio abierto.
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Con los datos registrados se construyé la estructura de las poblaciones me-
diante un histograma de frecuencias de alturas de los individuos, considerando
la altura como estimador de la edad. Los resultados de N. tetetzo se convirtieron
a proporciones para las diferentes categorias de tamafios y se compararon con
los datos obtenidos para esta especie por Godinez-Alvarez et al. (1999) en los
matorrales xeréfilos. Con C. columna-trajani no se pudieron comparar los resul-
tados del histograma por no contar con la infermacién para esta especie en los
matorrales xeréfilos.

Distribucién espacial de cactaceas
con respecto a plantas perennes

Para determinar si las relaciones espaciales entre cacticeas y plantas lefiosas
presentaban un efecto de agregacién o de repulsién generado por facilitacién
o competencia respectivamente, se marcaron 30 puntos aleatoriamente en co-
ordenadas cartesianas (X, Y) en cuadrantes de 20 X 30 m. A cada cacticea mas
cercana al punto aleatorio se le midié la distancia a la planta perenne mas cer-
cana (arbusto o arbol), y su media (dj} se compar6 con la media de una distribu-
ci6n esperada al azar obtenida de medir la distancia de cada punto aleatorio al
arbol o arbusto maés cercano (di).

Bajo la hipétesis nula Ho: dj/di = 1; es decir, que las cactaceas se distribuyen
aleatoriamente con respecto a los arboles o arbustos, se considerd que si hay un
efecto de repulsidn por efecto de competencia entonces el cociente de la distan-
cia dj/di > 1. En cambio si dj/di < 1 entonces habria agregacién. La hipétesis
nula se plante6 como un cociente a fin de eliminar el efecto de la abundancia de
los arboles y arbustos en los datos del muestreo.

Los resultados se analizaron mediante una prueba de t-student pareada con
el programa JMP 5.0 (2002); y se graficaron las medias de la distancia obser-
vada entre cactdceas y plantas perennes (dj) con la cantidad de luz de cada sitio
(FSD}, cuyo método de obtencién se describe mas adelante.

Adicionalmente se llev6é a cabo un andlisis de distribucién espacial de cac-
taceas con respecto a plantas perennes en las dos localidades de selva baja en
Santa Maria Tecomavaca, similar al realizado por Valiente-Banuet et al. (1991b)
para el matorral xeréfilo en el extremo seco del gradiente. En cuadrantes de
20 X 50 m se midieron los dos didmetros perpendiculares de las copas de los ar-
boles y arbustos y su altura; y se registré el namero de individuos y la especie
debajo de la copa de plantas perennes.

Con los datos obtenidos se calculé la cobertura con base en la siguiente for-

mula: . (a'; _J; dz)zﬁ

Donde: C = Cobertura promedio
d, = Primer diametro de cobertura de la copa
d, = Segundo didmetro de cobertura de la copa
™=23.1416

19



MATERIALES Y METODOS

El nimero observado de cactdceas se comparé con el numero esperado asu-
miendo que éste seria proporcional a la cobertura de cada especie perenne.
La comparacién se hizo mediante un andélisis estadistico de G. Para evaluar la
significancia de cada asociacién se utilizé el andlisis de residuales estandariza-
dos y ajustados, d,; considerando que si d; = | 2jentonces habria una diferencia
significativa entre el valor observado y el valor esperado. Valores positivos sig-
nificativos indicarian valores mayores que los esperados por azar, en tanto que
valores negativos indicarian un nimero significativamente menor.

Los datos de individuos asociados y no asociados tanto de matorrales xeréfi-
los como de selvas bajas caducifolias se analizaron por medio de una ji-cuadrada
para determinar las diferencias en la distribucién espacial.

Fase experimental.
Remocién de vecinos

Se realizé un experimento de campc para determinar el efecto de la remocién
de vecinos sobre la ganancia de carbono y crecimiento de plantulas y juveniles
de las dos especies de cacticeas columnares a lo largo del gradiente. En cada lo-
calidad se marcaron 60 individuos de Neobuxbaumia tetetzo y Cephalocereus co-
lumna-trajani, entre los 3 y 75 cm de altura, y se mantuvo fija la orientacién sur
de las laderas. A cada individuo focal se le midié la altura antes de que empezara
la época de lluvias (junio de 2005).

La remocién de los vecinos se hizo mediante podas totales de la cobertura ve-
getal de drboles y arbustos, a 2 m de radio de la planta focal {N = 30) y los con-
troles permanecieron sin poda (N = 30). Antes y después de la poda se tomaron
fotografias hemisféricas junto a cada cactécea, asi como a las plantas control
para conocer la cantidad de radiacién fotosintéticamente activa que estaba in-
cidiendo sobre las cactaceas columnares. Tanto las podas como las fotografias
hemisféricas se hicieron en época de lluvias. La variable de respuesta fue el cre-
cimiento de las plantas un afio después de iniciado el experimento en el mes de
marzo del 2006 (época de secas).

Como la altura inicial de las plantas no fue uniforme, se calculé la tasa de cre-
cimiento relativa con el objeto de eliminar el efecto de la diferencia del tamario
inicial de acuerdo a la siguiente férmula:

Tasa de crecimientc = %
Donde:
hi = altura inicial de la planta
hf = altura final.

Se utilizé un disefio factorial con dos factores: factor sitio con tres niveles
{(Guacamayas, Coxcatlan y Zapotitlan-tetecho) para N. tetetzo, y dos niveles (Los
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compadres y Zapotitldn-columna) para C. columna-trajani, y €l factor vecinos
con dos niveles: presencia ¢ ausendia de vecinos. Se compararon los valores de
las tasas de crecimiento entre tratamientos y controles mediante un analisis de
la varianza de dos vias y una prueba de Tukey (JMP 5.0, 2002) para determinar
en qué sitios el crecimiento habia sido afectado por las podas. Previamente se
evalué la homogeneidad y la homocedasticidad de la varianza de los datos por
medio de la prueba de Shapiro-Wilk y el test de Levene (JMP 5.0, 2002). Estos
valores fueron ademas correlacionados con la radiacién fotosintéticamente acti-
va por medio de un andlisis de regresion (JMP 5.0, 2002).

Con los valores promedio de las tasas de crecimiento de las dos especies se
calculé el indice de efecto relativo de los vecinos (RNE) (Callaway et al. 2002), el
cual evalta el efecto de los vecinos X, como una estimacién del desempetio de la
planta en presencia (¢} o en ausencia (t) de plantas vecinas y donde x es el valor
mas alto de (X, y X).

El indice RNE tiene la siguiente férmula:

Los valores de RNE estdn entre +1 y —1; los cuales al ser negativos indican
facilitacion y los positivos competencia. Para efectos de una mejor comprensién
de los resultados, todos los valores fueron multiplicados por -1 para invertir los
signos: positivo para facilitacién y negativo para competencia.

Las fotografias hemisféricas se tomaron con una cadmara digital Nikon Cool-
pix 8700, con un adaptador del objetivo ojo de pez FC-ES y con un tripié Man-
frotto. La cdmara se programé en el modo automético y con una posicién de
foco al infinito. La cdmara y el tripié se colocaron a una distancia del suelo de
40 cm junto a la cactdcea focal bajo la planta nodriza. La camara se orientd con
el pentaprisma hacia el norte para tener un punto de referencia al momento de
analizar las fotografias y con un nivel se asegurd que la camara estuviera en po-
sicién horizontal. Las fotos se tomaron en dias nublados durante el dia, y en
dias despejados se tomaron muy temprano en la mafnana entre las 6:30 y 8:00
y por la tarde entre las 5:00 y 6:00 con el fin de evitar que el reflejo de los rayos
de luz directa provocaran en la lente un aro de luz que modificara la imagen real
del dosel. También se evité tomar fotografias en momentos de viento que pu-
dieran modificar la estructura del dosel.

El anélisis de las fotografias se hizo con el programa WinSCANOPY Pro V
2005b Regent Instruments Inc. En cada una de las fotografias analizadas se
consideraron los valores de PPFD de radiacién directa como valores de la
radiacidén fotosintéticamente activa debajo del dosel (sensu WinSCANOPY
Pro V 2005b).
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Medicion de parametros fisiolégicos:
ganancia de carbono

Para evaluar el efecto de la poda sobre la ganancia de carbono se hizo un mues-
treo sin reemplazo con la mitad de los individuos marcados mas grandes
(N =30, rango 20-75 cm de altura): 15 individuos con poda y 15 individuos sin
poda en cada uno de los sitios de muestreo. Se cuantificé la acumulacién noc-
turna de acido malico en los tejidos, tomando dos muestras de la parte apical de
cada individuo, al amanecer y dos al atardecer. Las muestras se colectaron con
un sacabocado de 1 ¢m de diametro (0.785 cm? por cada muestra) a una profun-
didad de 1 cm y los orificios en las plantas fueron sellados con cal viva {carbona-
to de calcio). Las muestras se tomaron tinicamente en época de lluvias.

Las muestras se congelaron en nitrégeno liquido y la cuantificacién de la can-
tidad de acido malico se realizé por medio de Htulacién con KOH (0.01N) has-
ta neutralizar con un pH entre 6.8 y 7.0 medido con un potenciémetro marca
iHANNA instruments. La extraccién de dcido malico se hizo moliendo el tejido
con nitrdégenoc liquido hasta obtener un polvo fino que fue diluido en 30 ml de
agua destilada. Posteriormente las muestras se centrifugaron a 4000 rpm du-
rante 15 minutos a 4° C en una centrifuga. La ganancia de carbono se calculé
sustrayendo a la cantidad obtenida en la mafiana (acumulacién nocturna maxi-
ma de dcido mélico), la cantidad de la tarde después de la descarboxilacién diur-
na del 4cido malico. La concentracién de dcido mdlico se calculé con base en la
férmula utilizada por Sortibrdn (1999):

# equivalentes

N= 1000 ml de solucién

Donde N es la Normalidad, y la N de KOH es igual a 0.01 equivalentes en
1000 ml, y por lo tanto, el # de equivalentes de KOH titulados es igual al # de
equivalentes de dcido malico. Entonces,

ml KOH X 1000 ml
0.01 eq.

# eq. de acido maélico =

La ganancia de carbono se expresa como peq de dcido mdlico en cm? de 4rea
proyectada. Los resultados de la ganancia de carbono se compararon mediante
un ANOVA de dos vias (JMP 5.0, 2002) bajo un disefo factorial con dos facto-
res: factor sitio con tres niveles (Guacamayas, Coxcatlin y Zapotitlan-tetecho) o
dos niveles (Los compadres y Zapotitldn-columna), para N. tetetzo y C. columna-
trajani respectivamente, y factor cobertura vegetal con dos niveles, con exclu-
sién y sin exclusién.
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Relacién entre luz y abundancia de cactaceas

Para conocer el ambiente luminico y poder relacionarlo con la densidad de cac-
taceas de cada sitio estudiado se tomaron fotografias hemisféricas cada 10 m, a
lo largo de cinco transectos de 50 m, sefialados por un clavo enterrado con una
banda de color, a una altura de 40 am (25 fotografias por sitio). Las fotografias
hemisféricas se tomaron bajo el mismo procedimiento que ya fue descrito ante-
riormente.

Las fotos se tomaron en época de lluvias y en época de secas con el cbjeto de
que se pudieran comparar las diferendias en la penetracién de la luz en los dos
periodos del afio, debido al cambic en el follaje de las copas de las plantas. El
andlisis de las fotografias se hizo con el programa WinSCANOPY Pro V 2005b
Regent Instruments Inc.

Para cada una de las fotografias se consideraron los valores del factor de si-
tio directo (FSD), los valores de PPFD de radiacién total para espacio abierto
(radiacién directa + radiacién difusa) y PPFD de radiacién directa o radiacién
fotosintéticamente activa debajo del dosel (sensu WinSCANOPY Pro V 2005b).
El ESD es la proporciéon de luz directa, generada por la integracién del total de
rayos de luz que incide en una zona, a partir de una trayectoria solar definida
para una latitud y mes dado, a lo largo de un dia (Rich, 1988, 1590).

En este programa el valor esta generado por la siguiente relacién:

Promedio de la radiacién directa diaria recibida bajo el dosel
Promedio de la radiacién directa diaria recibida sobre el dosel

Factor de Sitio Directo =

Por lo tanto, se consideré que este valor, podria brindar informacién maés pre-
cisa acerca de las diferentes condiciones de luz en las que potencialmente se po-
dran establecer las cactdceas a lo largo de todo el gradiente ambiental. El rango
del factor va de O para obscuridad abscluta a 1 para espacio abierto.

Los valores de la cantidad de luz (FSD) en época de lluvia y secas se analiza-
ron bajo un diserio factorial de dos factores: factor sitio con seis niveles {Quio-
tepec, Guacamayas, Los compadres, Coxcatlan, Zapotitlan-tetecho y Zapotitlan-
columna), y factor temporada con dos niveles, época de lluvia y época de secas.
Los valores promedioc del FSD se compararon mediante un andlisis de la varian-
za (ANOVA) de dos vias y una prueba a posteriori de t-Student (JMP 5.0, 2002).

A la par, a lo largo de los transectos donde se tomaron las fotografias hemis-
féricas, se establecieron parcelas circulares de 5 m de radio, de tal manera que el
clavo determiné el centro de la parcela. Por lo tanto, a cada parcela le correspon-
de una foto hemisférica. En cada clavo se amarrd una cuerda de 5 m de largo y
conforme se marcaba la circunferencia de la parcela se realizaron conteos del
numero de individuos de todas las espedes de cacticeas halladas dentro de la
circunferendia.
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En total se cubri6 un 4drea de 1963.5 m? en cada uno de los 5 sitios de estudio.
Los registros totales de densidad y riqueza obtenidos por sitio se correlaciona-
ron con la precipitacién media anual por sitio y la media del FSD de cada loca-
lidad. Al tener el registro de luz del extremo huimedo del gradiente donde no se
encontraron cactaceas en el suelo, se considerd necesario incluir en la regresién
el extremo de radiacién total (espacio abierto) donde tampoco se establecen
las cactdceas. Por cada regresion se determind el valor de la r? y su significan-
cia (JMP 5.0, 2002). Ademas los datos fueron analizados mediante el programa
EstimateS (Version 7.5.0) y Ecosim para determinar si el tamafio de la muestra
representaba la densidad y la riqueza de cactaceas por sitio. En el Apéndice 3 se
muestran los resultados del analisis de estos programas.
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RESULTADOS

Relacién del estado hidrico del suelo
y el gradiente de precipitacién

La humedad volumétrica del suelo en cada localidad mostré una relacién po-
sitiva significativa con el incremento de la precipitacién media anual (figura 2),
siendo los valores promedios diferentes significativamente (F = 11.5732; g.1. 5;
p = 0.0003) (figura 2, cuadro 1). Los sitios xéricos (Zapotitlan) presentaron
los porcentajes de humedad mas bajos (3.99% a 5.87%), seguidos de los sitios
Coxcatldn (8.62%) y Los compadres (10.81%), y los porcentajes mas altos co-
rrespondieron a las localidades mésicas, Guacamayas (14.22%) y Quiotepec
(19.59%).

250K e :
i
y=0.0794x - 23.94 ;
20,00 R2=0811 Quiotepec @
~ p=0.0091
£ Guacamayas
< 1500 1
G
= ¢
-1 H
E 1000 | Los compadres
E Coxcatlan
5
= Zapotidin-tetecho
5.00 - .
Zapatitlin-columna
0.00
a 100 200 300 400 5040 600
Precipitacion (mm)

Figura 2. Relacién entre ia cantidad de luvia {mm) v la 2umedad del suelo (%) en cada sitio de es-
tudio. Cada punto representa el promedio de tres muestras de suelo por sitio.

Las medias del contenido de agua en el suelo de los matorrales no difirie-
ron significativamente entre los sitios Coxcatlan y Los compadres, pero si con
el resto de sitios mds himedos (Guacamayas y Quiotepec) (cuadrol); los sitios
mésicos (Quiotepec, Guacamayas y Los compadres) tampoco difirieron entre si

(cuadro 1).
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: Comparaciones :
Medias de peso {gr)} miltiples (Tukey- . Precipitacién (mm)

' : Kramer; Alfa = 0.05) i
|| Quiotepec 20.493+1.745 A 513.2
Guacamayas 16173 =1.745 AB 508.4
ll Los compadres 12.883x1.745 ABC 508.4
' Coxcatlan 8.303+1.745 BC 404.4
' Zapotitldn-tetecho 6.450=1.745 C 376.4
Zapotitlan-columna 5.503=1.745 C 376.4

Cuadro 1, Humedac volumétrica del suelo (gr) cotenidos por !z diferencia de peso entre .as mues-
tras frescas y secas de suelo. Medias con la misme letra no diferen significativamente.

1 La localidad Los compadres no tuve diferendas significativas ni con los sitios
xéricos ni con los sitios humedos (cuadro 1), ocupando una posicién interme-
' dia ain cuando en este lugar llueve aproximadamente 508.4 mm. En este sitio,

el suelo arcilloso, con un estado incipiente de carbonatc de calcio 2 menos de
20 crn, afecta la infiltracién, ocasionando que el agua volumétrica (10.81%) de

' este sitio sea casi la misma que en Coxcatldn (8.62%). Tanto Los compadres
como Quiotepec tuvieron residuales significativos de —3.56 y de 3.67 respecti-
) vamente, indicando que el suelo de Los Compadres tiene una menor capacidad
de mantenimiento de humedad y que la localidad Quiotepec tiene una mayor
J humedad, lo cual podria estar relacicnado con la proteccién topogréfica y la cer-
' cania del rio Cacahuatal.
)
Estructura poblacional de N. tetetzoy
) C. columna-trajani en los sitos mésicos vs. xéricos
)

En los sitios mésicos, la estructura de tamafios de la poblacién de Neobuxbaumia
tetetzo (N = 608 ind.) y Cephalocereus columna-trajani (N = 155 ind.) mostraron
que la mayor cantidad de individuos se encuentran en las etapas méas tempra-
nas (0 a 0.30 m) y en las etapas maduras de su ciclo de vida (1.51 a = 6.50 m)
(figura 3a y figura 4).

En el sitio mésico (Guacamayas), la proporcién de plantulas y juveniles de la
poblacién de N. tetetzo registrd un reclutamiento bajo, comparado a la propor-
cién de individuos en etapas tempranas que encontraron Godinez-Alvarez et al.
(1999) para matorrales xerdfilos (sitio xérico) (figura 3). También se encontro
que en el sitio mésico, los individuos mas pequefios estdn asociados significa-
tivamente a plantas lefiosas, pero esta situadén se comienza a revertir cuando
alcanzan tamafios de 1 metro de alto {figura 5).
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RESULTADOS

Propordén de individuos

Proporcién de individuos
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Figura 3. Distribucién de alturas de individuos de Neobuxbaumia tetetzo: a) en .a selva baja cacuch-
foia en la locaiidad de Guacamayas, y b) los resultados reportados por Godinez-Alvarez et al.
(1299) para los matorra.es xerd=los de Zapotitlan.
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Figura 4. Distribucién de frecuerdas de alturas de indivicuos de Cephalocereus columna-trajani en
la selva baja caducifolia en _a localidad Los compadres, en muestreos de ~000 m?.
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Figura 5. Distribucién de individuos por alturas ce Neobuxbaumia tetetzo, asociadas v no asociadas
a plantas perernes er la loca'idad de Guacamayas en un drea de muestrec de 1000 m?2.
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Distribucién espacial de cactaceas
con respecto a plantas perennes

En las selvas bajas caducifolias en las localidades de Guacamayas y Los compa-
dres se encontré un efecto de repulsiéon entre cactaceas y plantas perennes. La
media del cociente entre la distancia de la cactdcea a la planta perenne mas cer-
cana (dj) y la distanda del punto aleatorio al arbusto y/o arbol mas cercano (di)
(N = 30) fue significativamente mayor a 1 en estos sifios (cuadro 2). En los si-
tios de menor humedad (Coxcatlan y Zapotitlin-tetecho) se registr6é una media
significativa del cociente menor a 1, indicando una asociacién significativa en-
P tre cactaceas y plantas perennes {(cuadro 2).

Coxcatldn | 8423 | 15843 0.693 6.722 2% | 005

' Guacamayas 85.58 97.8 1.139 5.326 29 0.05
| Los compadres 48,87 73.6 1.181 3.859 29 0.05
| Zapotitlan-colurana 31.9 35.53 1,506 3.478 29 0.05
Zapotitlan-tetecho 41.3 75.97 0.654 6.761 29 0.05

Cuadro 2. An&isis de -student pareada del cociente ¢j/di. aj = cistancia de las cactéceas a la plan-
ta perenne més cercana; di = distancia del punto zleatorio al arbusto y/o arbol mas cercazo.

| En el matorral xeréfilo donde se muestreé Cephalocereus columna-trajani (Za-

potitlan-columna), la media de la distancia de las cactéceas a la planta peren-
| ne mas cercana (N = 30) resultd ser menor (31.9 £ 4.62 cm) que la media de
la distancia del punto aleatorio al arbusto y/o arbol mas cercano (35.53 = 4.63
cm) (N = 30}, y también fue el menor valor de todos los valores de las medias

' de dj de los demas sitios (cuadro 2). Esto indica que los individuos siempre es-

tan asociados a plantas perennes, no obstante que la media del codiente fue de

) 1.51 £2.37 (N = 30). Este resultado es explicable por la alta varianza encontra-

da en las distancias (coeficiente de variacién = 157.5%) cuyos valores dependie-

' ron del efecto de la abundancia de los arboles y arbustos al aplicar el cociente
' dj/di.

La relacién entre las medias de las distancias de la cacticea a la planta lefiosa

' mds cercana con su respectiva cantidad de luz en cada sitio muestra que con-

forme disminuye la proporcién de factor de sitio directo, la distandia entre las
cacticeas y las plantas lefiosas aumenta (figura 6).
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Figura 6. Relacién entre la distanc’a de la cactécea al drbol o al arbusto mas cercano {dj) v la canti-
dad e luz (Z5D) {0 = oscuridad total 2 1 = radiacién total) para los cinco sicos de estudic.

En la tetechera de Neobuxbaumia tetetzo de la localidad Guacamayas, la ve-
getacion constituida por un total de 24 especies de plantas perennes cubre
67.35% del total del drea muestreada. Del total de especies arbustivas y arbo-
reas, tan solo en 12 especies se encontraron debajo de éstas 462 individuos de
siete especies de cacticeas (Mammillaria carnea, M. haageana, Myrtillocactus geo-
metrizans, N. tetetzo, Opuntia pilifera, Ferocactus latispinus y Coryphanta calipen-
sis) de un total de 914 individuos.

El namero de cactus bajo la copa de diferentes especies no resulté ser pro-
porcional al drea ocupada por cada arbol o arbusto (G = 179.424; g. 1. = 72;
p <0.001) (figura 7). Las siete especies de cacticeas se asociaron preferente-
mente a 10 especies de plantas perennes, principalmente a Cnidosculus tehua-
canensis, Plumeria rubra, Gimnosperma glutinosum, Bursera schlechtendalii y Mas-
cagnia seleriana como lo indican los residuales estandarizados (Dij) (cuadro 3).
En el caso de Neobuxbaumia tetetzo, esta especie se asoci6 significativamente a
Cnidosculus tehuacanensis y a Plumeria rubra (figura 8). Las especies Mammillaria
carnea, M. haageana, Opuntia pilifera, Ferocactus latispinus y Coryphanta calipen-
sis también presentaron mds individuos de lo que se esperaria por azar en espa-
cio abierto {cuadro 3).
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B Ohservados  _ Esperados

Niimero de individuos

Esch Ctehu Prub Goglut Bosch Rthur Ssp. Coproc Mcel Bfag Coprae M hi E.A

| Figura 7. Numeroc de individuos ce cactdceas observacdos y esperados asociados en funcion de .a
cobertura de las planzas leriosas er. La localidad Guacamavyas. E. sch., Euphorbia schiechtendalii; C. tehu.,
| Cridosculus tehuacanensis; P. rud., Plumeria rubra; G. glut., Gimnosperma glurinosum; B. sch., Bursera
schlechtendalti; R. thur., Randig thurberi; S. sp., Schaefferia stenophylia; C. proc., Cyrtocarpa procera;
M. cel., Mascagnia seleriana; B.Zag., B.fagaroides, C. prae., Cercidivm pragcox; M. lul., Mimosa luisana;
E. A, Sspacio ablerto.

M. cormea : M. hacgeana M.peometrizans

Eupharbia schlechtendalii | 30 | 2459 2,50 | 1 |215|-083 | 0 |040|-063 | O | 1811-141 | O |080(-0.80 | 0 |067(-084 | O |0.44|-068

' Cnidoscutus tehugcanensis | 53 | 2053 |16.70| 2 |1.79| 017 | 2 |0.34| 3.00 151390 | 1 |0D50| 0.73 | O |056(-0.78 | O |0.36|-0.63

a

Plumerig rubra 45 (3250 5.16 | 7 |284 | 268 | 2 (053 212 | 20 | 239 (12.28| & |0.80| 6.16 | & |0.8%|-1.00 | O |0.58{-0.80

Gimnosperma gluninosa 4 | 115|601 0 |010|-033 | 0 |0.02(-014 | O | 0.08§-030 | 0 |0.03]-017 | 1 (0.03| 5.56 | O 0.02)|-014

l' Bursern schileckrendalil 32 (1767 7.83 | 2 |154| 039 | 0 [028|-055| 2 (130 4684 | O |043|-068 | O |D48|-072 | 2 [0.31] 3.10
Randia thurberi 33| 841 |19.43| 1 |073| 033 | 0 (014|-038 | 0 [062[-083 | 1 |0.22| 1.80 | & |0.23|-04% | 0 [0.15|-0.40
Schaefferia stenophylia 4 | 520 |-L18 | © [045(-070 | 1 (0.0% 317 | O |038-064 | 0 [013(-036 | CO |0.14(-038 | O [0.09(-031
' Cyrtocarpa pracera 3 | 069 632 7 |0.06(29.59| 0 |001(-011| 0 |0405|-023 | 0 |0.02(-0.13| C¢ (002|-0.1% | O [C.01]-011
Muascagnia celeriana 13 (945 | 261 | 4 |0B3|(3661 1 (015 2.18 | 0 (070 (0871 0 |0.23|-049 | O |0.28|-0.52 | 0 |0.17-0.42
Bursera fagmrotdes 5| 386|158 |1 |032]125)] 1 |0.06( 3.88 | 0 | 027 |-034 4 0 |0.08-0.30 | & [C.10|-0.32 | O [0.061-0.25
' Parkinsorua praecox 28 [7z25H1182| 0 (631(-265 | 3 (11s8) 1.71 | 2 [ 532(-151 | 0 {1.77\-137 | © (197{-145 | 0 }1.28)-116
Mimosa lufsana 115 (144.11|-5.70 | 10 (12.58|-0.82 | 2 [2.35|-0.26 | 4 |10.62|-2.27 4 O (3.54|-206 | 4 |3.93| 0.04 | O [256(-1.75
Espacio abierto 367 (239.32|26.09 | 29 |20.90| 2.59 | © [3.92(-2.80 | 20 (17.€3| 0.82 | 10 |5.88| 2,42 | 15 |6.53| 4.71 | 11 |424]| 4.65

Cuadro 3. Namero ce ‘ndividuos de cacticeas ooservacos (Obs.) y esperados {Esp.) debajo de las copas de arboles y
] arbustos en la selva bzja caducifolia de Tecomavaca, Oax. Residuales estandarizados (Dij) mayores a 2| indican un

mayor ntimero de ‘ndividuos asociados en tanto que vaiores negativos indican un numero menor que lo esperado
) poT azar.
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B Observados [ Esperados

Nimero de individuos
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Figura 8. MNumero de indivicros observados y esperados de Neohuxbaurmia tetetzo asociados en
funcion de la coberturz de las plantas iefiosas en la local’dad Guacamayas.

La cobertura vegetal de las 34 especies registradas en el cardonal de Cephalo-
cereus columna-trajani en Los compadres, cubre el 64.5% de los 1000 m? mues-
treados. Un total de 53 individuos pertenecientes a las especies Mammillaria
haageana, Coryphanta calipensis y Cephalocereus columna-trajani se encontraron
asociados a 10 especies de plantas perennes, vy 94 individuos se encontraron
en espacio abierto (figura 9). En particular, los individuos de C. columna-trajani
mostraron estar asociados a Acacia cochliacantha ademas de estar creciendo en
el espacio abierto {(figura 10). La asociacién de las cactaceas a las plantas peren-
nes resulté ser proporcional a la cobertura de estas plantas, como lo demostré
la no significancia de la prueba de G (G = 28.63; g. 1. = 20; p > 0.05) {figura 9).

B Observados Esperados

Numero de individuos

B.sch  C tehu C.cgl E. egl Larbh Jonea  L.ograv A coc M. lui

Apot  EA

Figura 9. Numero ce individuos de cactdceas observados y esperados asociados en funcion de la
cooerzura de las planzas lefiosas en la .ocalidad Los compadres. B. sch., Bursera schlechtendafii; C. tehu.,
Cnidosculus tehuacanensis; C. cgl., Croton ciliato-glandulosus; E. egl., Equinopteris eglandulosa; 1. Arb.,
Ipomoea arborescens; J. neo., Jatropha neopauciflora; L. grav., Lippia graveolens; A. coc., Acacia cochlia-
cantha; M. wi., Mimosa luisana; A. pot., Actinocheita potentillifolia; E. A., Espacio abierto.
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B Observados  “1Esperados

Niimero de individuos

B.sch C.tehu C.cgl E. egl LAtk Jneo Lograv Acce MLi Apot E A

Figura 10. Numero de individuos cbservacos y esperacos de C. columna-trajani asociacos en fun-
ci6n de la cobertura ce las plantas lefosas e |z localidad Los corpadres.

La informacién obtenida de los muestreos en las selvas bajas caducifolias
se compar6 con la distribucién espacial de las cacticeas que reporta Valien-
te-Banuet et al. (1991b) para el matorral xeréfilo en Zapotitlin de las Salinas,
Pue. En este trabajo encuentran que las cinco especies de cacticeas se asocian
en funcion de la cobertura de tres plantas lefiosas principalmente (y2 = 80.94;
p=0.005; g.1. 9) (igura 11).
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Figura 11. Nimero de individuos de cactdceas (Mammillaria colina, Mammillaria casoi, Coryphanta
pallida y Cephalocereus columna-trajani) observados v esperados asociados en funddr de la cobertu-
ra de las plantas lefiosas en Zapotit.an. A. cons, Acacia constricta; Acan., Acanthacea 1; A kar., Agave
karwinsky; C. mel., Caesalpinia melanadenia; C. sp., Caesalpinia sp.; C. tort., Castela tortuosa; E. spir.,

Eupatorium spinosarum; M. lui., Mimosa luisana; Otras: otras especies; E. A., espacio abierto. (Datos
tomados de Val’ente-Banuet et al. 1991)
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En los sitios xéricos, las especies Mammillaria colina, Mammillaria casoi,
Coryphanta pallida y Cephalocereus columna-trajani estin asociadas positiva-
mente a Castela tortuosa, Caesalpinia melanadenia y Eupatorium spinosarum {cua-
drc 4). Los autores mencionan, que la mayoria de los individuos pequefios de
C. columna-trajani y Neobuxbaumia tetetzo se asocian significativamente a mato-
rrales perc que esta situacién se invierte cuando estos individuos alcanzan una

alturade2a3m.

1

Obs.| Esp.| Dij | Obs.{ Esp.| Dy Esp. | Dij | Obs.| Esp.{ Dij | Obs.| Esp.| Di
Acaria constricta 4 3.6 0.19 25 119.2 1 140 2.2 | -0.80 3 11 1.73 12 7.0 1.94
Acanthaceae 1 04 | 1. 2 20 | 000 0.2 |-040 0 01 |[-030 0 0.7 | 480
Agave karwinskdi 1 1.0 | 0.00 7 5.5 | 0.60 06 {1 1.72 1 03 | 117 1 20 |070
Caesalpinia melanadenia 3 3.0 a.00 30 | 159 | 3.70 1.8 0.86 1 0.9 0.04 4 5.8 |-0.70
Coesalpinia sp. 6 5.4 0.27 | 13 283 | -3.00 33 |-1.30 3 1.7 1.00 10 | 103 | 0.00
Castels tortucsa 2 30 | =053 | 36 | 159 | 5.40 18 | 5.40 o 0.5 |-0.90 11 58 | 2.20
Agerating spinosarum 8 29 | 3.00 | 22 | 155 | 170 1.8 | 090 a 0.9 |-0.90 8 56 | 1.3
Mimosa luisana 7 69 | 0.04 34 ) 363040 4.2 | 0.00 0 22 1-140 5 13.3 | -2.30
Otras especies 6 44 1-110 | 24 | 232 |-3.80 2.7 |-1.80 4 14 | 130 4 7.7 | -0.40
Espadio abierto | 3 103 1-2.30 | 24 | 549 | 480 8.3 |-2.10 1 3.3 |-120 | 24 | 20.0| 085

Cuadro 4. Namero de individuos de cactéiceas observados {Obs.) v esperados (Esp.) debajo de las copas de .os arbustos
en el matorra. xerdfilo de Zapot'tidn, Pue. Residuales estancarizados {Dif) mayores a 2| indicar un mayor nimero de
individios asociacos en tanto que valores negativos indican un nimero menor que lo esperado por azar (Datos toma-
dos de Valiente-Banuet et al. 1951},

B Observados Esperados
500
450
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2 250
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“ ¢
) .
Mo asociados Mo asodadas Asociados Mo asodados
Zapotitlan Guacamayas Los cov

Figura 12. Numero de individuos de cacticeas asociados y en espacio abierto e matorrales xersfi-
los v en selvas bajas a lo largo del gradierte hidrico. Zapotitdn ¥?=25.16; P < 0.00%; g 1. 1, Gua-
camayas ¥2=82,42; P<0.001; g. L. 1 v Los compadres x? = 35.22; P<0.001; g 1. 1.
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Al comparar la distribucién de las cactdceas en los matorrales xeréfilos con
los datos de cactaceas asociadas y no asociadas de selvas bajas caducifolias se
encontrd que en los matorrales de Zapotitlin se registraron significativamen-
te mds plantas asociadas a arbustos que en espacio abierto. Lo que implica un
patrén agregado con respecto a los arbustos (figura 12, cuadro 5). En cambio
en las selvas bajas, la distribucion de las cacticeas es mas uniforme. Tanto en
Guacamayas como en Los compadres se encuentran individuos viviendo debajo
de plantas perennes pero el espacio abierto tuvo un numero significativamen-
te mayor de cactaceas que lo que se esperaria por azar (figura 12, cuadro 5). Al
comparar las especies de drboles y arbustos a las que se asocian las cacticeas no

se encontré alguna especie que se compartiera entre ambos tipos de vegetacién
(cuadros 3y 4).

Los compadres

' . Esp. Dij Obs. Esp. Dij Esp. Dij
' Asodiados 322 278.7 2.59 482 42421 | 1.83 53 63.60 | -1.33
No asociados 53 94.8 -4.29 452 29842 | 8.89 94 5221 5.78

Cuadro 5. Nimero ce incividuos ce cacticeas observados {Obs.) y esperados {Esp.) debajo de .as
copzs de drooles v arbustos en matorrales xerdfilos v selvas bajas caducifolias. Los valores espera-
dos se ootuvieron en funcién ce la proporcion ce la cobertura de las plantas perennes. Residuales
estandarizades (Dif} mayores a 2| nd‘can un mayor ntiimero de indivicuos asociados er tanto
que valores negativos indican un numero menor que lo esperado vor azar.

Remocién de vecinos

' En los sitios mésicos (Guacamayas y Coxcatlan), la remocién de vecinos favo-
recié el crecimiento de plantulas y juveniles de Neobuxbaumia tetetzo, lo cual
) sugiere que hay competencia para este tipo de ambiente; en cambio, en el si-
tio xérico {Zapotitlan-tetecho), el crecimiento fue menor, por lo que las inte-
) racciones positivas de facilitacién son mds importantes. El crecimiento difirié

significativamente entre sitios dependiendc de la exclusién o no de los vecinos
(F=19.5510; p < 0.0001; g. 1. 2). El analisis de resultados a posteriori indicé
que en el sitio mas hamedo (Guacamayas), el incremento en altura fue signifi-
cativamente mayor que el mostrado en el control (cuadro 6). Ademas, este in-
cremento tuvo una correlacién significativa con el aumento de luz posterior ala
remocién de los vecinos (figura 13a).
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RESULTADOS
edias de la proporcion de crecimiento
. Con remodén Sin remocién
Guacamayas (.132 A 0.077 BC
Coxcatlin 0123 A 0.074 BC
Zapotitlan-tetetzo 0.055 C 0.097 B

Cuadro 6. Tasa de crecimiento relativa de piantulas y juveniles de N. tetetzo con remocién o sin re-
mocidn de planias vecinas en sitos mésicos y xéricos. Medias con ia misma lezra no diferen signi-
Scativamente.

En la selva baja con humedad intermedia (sitio Coxcatlan), la remocién de
vecinos beneficié el desemperio al encontrar diferencias significativas de creci-
miento con las plantas control {cuadro 6), pero en general, las plantas crecieron
en menor proporcidn que las plantas bajo el mismo tratamiento experimental
del sitio Guacamayas. En Coxcatlan, el incremento en la radiacién fotosintéti-
camente activa también beneficié significativamente el crecimiento de las plan-
tas (figura 13b). En el matorral xeréfilo (sitio Zapotitlan-tetecho), la exclusién
de vecinos y el exceso de radiacién afecté negativamente el crecimiento (figura
13c¢) y las plantas mostraron coloraciones rojas en los tallos (5 R 4/6 sensu Mun-
sell Color Charts for Plant Tissues, 1977) a ligeramente rojizas (2.5 R 4/8 sensu
Munsell Color Charts for Plant Tissues, 1977) lo que sugirié evidencia de foto-
inhibicién, a diferencia de las plantas sin exclusién de vecinos que tuvieron un
crecimiento significativamente mayor (cuadro 6).

Las plantulas y juveniles de Cephalocereus columna-trajani en el sitio mésico
(Los compadres) no incrementaron significativamente su tamafio con respecto
a las plantas control por efecto de la remocién de los vecinos y la mayor disponi-
bilidad de luz (tasa de crecimiento relativo x = 0.07 + 0.02; n = 23 con remocién
vs x=0.08 £ 0.011; n = 23 sin remocién) (figura 14a). Esto indica que las plan-
tas no sufren efectos negativos por parte de sus vecinos. En el sitio xérico de
Zapotitlan, las plantas de C. columna-trajani a las que no les fueron removidos
sus vecinos, tuvieron un mayor crecimiento (F=11.8511; p > 0.0013; g. 1. 44),
y al igual que en Zapotitlan-tetecho, la fadlitacién puede estar beneficiando
a esta especie. El exceso de radiacién incidente en las plantas, producto de la
exclusién de vecinos, no afecté significativamente el crecimiento (figura 14b).
Al comparar el aumento de tamario en ambas poblaciones (Los compadres y Za-
potitldn) no se encontraron diferendias significativas entre sitios, ni en cuanto
al efecto de la exclusién o no exclusién de vecinos. Los valores de crecimiento
de los dos sitios resultaron muy cercanos entre si.
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a) Guacamayas b} Coxcatlan

Crecimiento
=
&
|
Crecimiento

c) Zapotitlin-tetecho

02

Crecimiento

Figura 13. Correlacion de la tasa de crecimiento relativo de Neshuxbaumia tetetzo con respecto al aumento de RFA
(molm-?dia'} a) en el sitio mésico Guacamayas (£ = 13.7379; p = 0.0009; g. 1. 28); b} e el s'tio mésico Coxcatlarn.
(F=57261;p=0.0218; g 1. 38); ) en el sitio xérico Zapotitlan-tetecho (¥ = 18.1161; p = 0.000%; g.1.42). Los valores
de luz final representan el incremento ée RFA registrado después de la remocion de vecinos y los valores de ias plartas
COTEron.
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a) Los compadres b) Zapetitlan-columna
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Figura 14. Relacidn exntre Lz tasa de crecimiento relativo de Cephalocereus columna-trajani con respecto al aumento de
RFA (mol m2 dia™®) 2} en el sit'o mésice Los compacres (p = 0.4185); b} en el sitio xérico Zapotitlin colum=a
(p=01222). Los valores de luz “na. vepresentan el incremento de RFA registrado cespués de la remociér. de vecinos y
los valores ce las plantas control.

El efecto relativo de los vecinos (RNE) en las localidades mésicas indicé que
los vecinos de Neobuxbaumia tetetzo ejercen efectos competitivos (—0.38 y
—0.42) (figura 15), en tanto que en las localidades xéricas, los vecinos ejercen
efectos positivos de facilitacién sobre los individuos de N. tetetzo (0.5) y de C.
columna-trajani (0.42) (figuras 15 y 16). En la localidad Los compadres, el valor
de RNE (0.11) mostré un efecto neutro de los vecinos sobre C. columna-trajani
(figura 16).

P < 0.0001

RNE  0.0: ‘ L L

Guacamayas  Coxcatlin  Zapettlin-
tetecho
Figura 15. Efecto relativo de los vec'nos (RNZ) de individuos de Nesbuxbaumia tetetzo, después de
un afio de .a exclusién de vecinos en un radio de 2 oo en ambientes xérico Zapotitlan-tezecho) y
mésico (Guacamayas y Coxcatlan) en el valle de Tehuacan-Cuicatldn. E. asterisco (*) indica cue hay
diferencias significativas en ei crecimiento de las plantas con remocién y sin remocién de vecinos.
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P=0.209

-0k
€02
03

0.4

0.5
Los compadres Zaporitin-

columna
Figura 16. Efecto relativo de los vecinos (RNE) de individuos de Cephalocereus columna-trajani, des-
pués de un aiic de la exclusion de vecines en un radio de 2 m en ambientes xérico {Zapotitlan co-
lumna} y mésico {Los compadres) en e. valle ce Tehuacan-Cuicatlén, B aster'sco (%) ind'ca que hay
diferencias significativas en el crecimiento de las plantas cor. remocion v sin remocidn de vednos.

Ganancia de carbono en Neobuxbaumia tetetzo
y Cephalocereus columna-trajani

La cantidad de dcido mdlico en los individuos de N. tetetzo cuyos vecinos fueron
removidos fue de x = 7.4 + 1.14 jieq. 4c. malico. cm? y en las plantas control,
x=6.46 £ 1.22 peq. ac. mdlico. cm? en Guacamayas (sitio mésico). En Coxcatlan
(sitio mésico), la ganancia fue de x="7.79 * 1.3 peq. 4c. malico. cm? para las
plantas con exclusién de vecinos y para las control, = 5.39 = 1.14 jLeq. 4c. m4-
lico. cm?. En el sitio xérico Zapotitlan-tetecho, no se encontraron diferencias en
la cantidad de 4cido malico entre las plantas con exclusion (x = 6.63 = 0.75 peq.
ac. malico. cm?) y sin exclusién de vecinos (x=6.62 + 0.62 Peq. ac. malico.
cam?) {(figura 17). La ganancia de carbono no fue afectada por la remocién de
vecinos al no reportarse diferencias significativas en la cantidad de acido ma-
lico registrado entre sitios en plantas con exclusién y sin exclusién de vednos
(p=0.5252) en época de lluvia {figura 17).

La ganandia de carbono en plantas de C. columna-trajani en temporada de llu-
vias bajo exclusién de vecinos fue de x = 8.00 + 1.15 pLeq. ac. malico. cm? y en
las control fue de x =6.93 £ 1.15 peq. c. malico. cm? en la localidad mésica Los
compadres. En el sitio xérico (Zapotitlan-columna), la cantidad de acido malico
en las plantas control fue de ¥ = 8.43 + 0.96 peq. 4c. malico. cm? y en las plantas
con remocién de vecinos, x = 7.82 = 1.1 eq. 4c. malico. cm?) (figura 18). Al igual
que para N. tetetzo, la cantidad de acido malico acumulado en ambos ambientes
no fue afectada significativamente por la exclusién de vecinos (p = 0.4436) (-
gura 18).
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B Guacamayas
£ Coxcatlan
[ Zapotitlin-Tetecha

jreq acido mélico por cm?

Con exclusién Sin exclusién

Figura 17. Concentracién de acide mélico en peq. por cm? en individuos de Neshuxbaumia tetetzo
bajo tratamientos de exclusiéz de vecinos y contrel en _os sizios mésico {Guacamayas y Coxcatlén)
v xérico {Zapotitlan-tetecno) en ternporada de Luvias en e va'e de Tehuacan-Cuicatlin.

N ics Compadres
[T Zapotidan-Columna

1Leq 4cido malico por cm?

Con exclusion Sin exclusién

Figura 18. Concentracién de dcido mélico en peq. por cn? er: individuos de Cephalocereus columna-
trajani con y siz exclusién de vecinos y control en los sitios mésico {Los compadres) y xérico (Zapo-
titldn-columnaj en temporada de ‘uvias er. el valle de Tehuacan-Cuicatlan,

Relacién entre luz y abundancia de cactaceas

En los sitios xéricos de Zapotitlan de las Salinas, se obtuvieron valores de factor
de sitio directo (FSD) entre 0.848 a 0.773 (n = 25) y una cantidad de radiacién fo-
tosintéticamente activa (RFA) debajo del dosel entre 24.56 y 22.86 mol m2 dia*
en época de lluvias. En cambio, en los sitios mésicos de San Rafael Coxcatlin
y Santa Maria, Tecomavaca se registr6é un valor de 0.715 a 0.440 (n = 25) y de
RFA de 21.56 a 13.83 mol m2 dia}; y en el extremo humedo del gradiente, en
las franjas de selva mediana de Santiago Quiotepec el valor mas bajo de 0.214
de FSD y 6.68 mol m~2 dia' de RFA debajo del dosel.

El ambiente luminico en los tres tipos de vegetacién resulté ser diferente entre
sitios (F =45.53; p < 0.0001; g. | 5) y entre épocas (F =28.15; p < 0.0001; g. 1. 1)
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(figura 19). En la época de sequia, los valores de FSD y de RFA bajo el dosel au-

mentaron significativamente en las selvas bajas caducifolias (cuadro 7). En los

matorrales xeréfilos y la selva mediana no se encontraron diferencias en la can-

tidad de luz incidente en ambas épocas del afio. La radiacién incidente en los es-

pacios abiertos de todas las localidades no variaron en todo el afio y sus valores
; fluctuaron en promedio entre los 30.91 y 35.09 mol m 2 dia? (cuadro 7).

1 -
a_b 4
09 - T ab ; ab
0.8 ‘{ T
] . d M fpoca de lluvia
0.7

Epoca de sequia
0.6

FSD
=
o

0.4

0.3

' 01

' Zapotitlin- Zapetitlin- Los compadres Coxcatlin Guacamayas Chiioteper
columna tetecho

Figura 19. Variaddr del factor de sitio directo (5D} del ambaiente luminico a lo largo del transecto
) geografico en énoaca de lluvia y de sequia. La barra de error representa el error estdndar de la media
(2 =25). Medias con la misma letra no difieren significativamence.

FSD | Err.Std. |

RFA bajo dosel PPFDtotal

RFA bajo dosel
imolm~“dia ) ¢ espacio abierte imol m~ dia ¢

imelm {d&a™

Zapotitlin-columna | 0.848 0.025 24.56 £.873 - 0.025 27.93 35.08
Zapotitlin-tetecho 0.773 0.033 22.85 0.813 0.034 25.44 35.08
Los compadres 0.715 0.024 18.82 0.86 0.018 239 30.91
Coxcatlan 0.668 0.045 21.56 0.807 0.036 2218 34.37
Guacamayas 0.44 0.034 13.83 0.675 0.027 16.97 32.52
Cuiotepec 0.214 0.034 6.68 0.314 0.035 7.66 32.37

Cuadro 7. Valores promedio del factor de sitio directo (FSD) con su error estindar, de radiacidn fotosintéticamenze
activa (RFA] bajo dosel ¥ en espacio abierto (PPFD) de todas las parcelas se.eccionacas por localidades de estudio a lo
largo de un gradiente de aridez para las épocas de sequia y lluvias.
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No hay una relacién significativa entre la abundandia y el factor de sitio di-
recto, aun cuando se muestra una disminucién de individucs conforme dis-
minuye la luz (figura 20a). Los resultados de los muestreos de abundandia de
cacticeas registraron que el namero de individuocs de cacticeas cuantificados
en las localidades, fluctuaban entre los 3212 y los 3820 individuos y que no ha-
bia mucha variacién, excepto en Los compadres (240 ind.). En cuanto a la rela-
cién de la riqueza de cactdceas con el FSD {(ambiente luminico de los sitios), se
encontrd que cuando el ambiente luminico es muy sombreado como en Quio-
tepec (FSD=0.214 + 0.084) no hay presenica de cacticeas en la vegetacién.
Pero a medida que la proporcién de FSD incrementa (FSD =0.44 =0.169 a
0.806 + 0.126), la riqueza de cactaceas aumenta significativamente (figura 20b).
Pasando un limite maximo de tolerancia a la luz de FSD = 0.806 + 0.126, la ri-
queza decae hasta llegar a un valor de cero cuando el factor de sitio directo es
igual a 1 (1 = radiacién total en espacio abierto con cielo totalmente despejado).

4500 — —
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Figura 20. Relacién de la censidad (a} ¥ _a riqueza de cacticeas (b} con respecto al factor de sitio

directo {luz) {0 = oscuricdad a 1
htacdn-Cuicadan.

ragiacidn total) a lo largo del gradiente de aridez en el valle de Te-
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Al relacionar los resultados de abundancia de cacticeas con su respectiva
precipitacién promedio anual se hall6 que el nimero de individuos disminuye
conforme aumenta la precipitacién (figura 21b), pero al igual que en la grafica
de abundancia contra luz, la tendencia no fue significativa. En la relacién de la
precipitacién con la riqueza de cactdceas se encontr6é que conforme aumentaba
la precipitacién, la riqueza se elevaba, alcanzaba un punto maximo y volvia a
decaer; pero también se observé que conforme disminuia la humedad (lado iz-
quierdo de la curva), el niimero de especies nuevamente decreda (figura 21a).

18 1
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Fi 21. Relacién de la riqueza (a) 7 la abunidancia de cactaceas (o) con respecto a a precinitacién
gura q ¥ P preci:

(mr) en los cinco sitios ce estudio en el valle ce Tehuacan-Cuicatlan.
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En el valle de Tehuacan-Cuicatlin existe una gran heterogeneidad ambien-
tal producto de las diferencias climiticas y de las grandes transformaciones
geomérficas (Valiente-Banuet et al. 2000) que definen un gradiente climatico
de aridez. Las cactaceas columnares se establecen a lo largo de este gradiente
ambiental, el cual se puede caracterizar a través de la cantidad de agua volumé-
trica en el suelo, producto de la precipitacién presente a lo largo del mismo. Los
registros de precipitacién coinciden con el tipo de vegetacién que mantienen
(Rzedowski, 1994; Challenger, 1998) y con el porcentaje de humedad del suelo
reportado excepto en dos localidades, Los compadres y Quiotepec.

En la selva baja caducifolia de Los compadres, el contenido de agua en el sue-
lo no coincide con su registro de precipitacién. La explicacién plausible esta re-
lacionada con las caracteristicas del suelo que es poco profundo, arcilloso y con
un estado incipiente de acumulacién de caliche. Estas caracteristicas dificultan
la infiltracién y favorecen la escorrentia superficial y por ende su disponibilidad
para las plantas (McAuliffe, 1994; Fernandez y Valiente-Banuet, en prensa). Los
suelos arcillosos en zonas de deficiente humedad tienen el efecto inverso de lo
que ocurre en ambientes himedos haciendo a estos suelos hidréfobos (Maderey
y Jiménez, 2005). Asi, el suelo arcilloso podria estar generando un estrés hidri-
co en la vegetacién lo cual explicaria su poca cobertura vegetal. En esta 4rea, la
densidad de cacticeas fue la mas baja (0.12 ind/m?) y solamente se registraron
seis especies en casi 2000 m?, a diferencia de los cuatro sitios restantes (2 ind/
m?) con 12 a 18 especies de cacticeas. Estos datos sugieren que las caracteristi-
cas del suelo afectan el reclutamiento y la supervivencia de las cacticeas, lo que
coincide con lo reportado por Medina (2004).

En la selva mediana subperennifclia en el extremo del gradiente (Quiotepec),
la vegetacion y la cantidad de humedad volumétrica en el suelo tampoco corres-
ponde a la precipitacién de la zona (513.2 mm)}, ya que se encuentra muy por
debajo de la predpitacién promedio anual para este tipo de vegetacién (800 a
1600 mm) (Rzedowski, 1994; Challenger, 1998). En este lugar, la selva media-
na subperennifolia estd sustentada al parecer por las caracteristicas microam-
bientales dadas por la cercania del manto fredtico del rio Cacahuatal y por en-
contrarse en la parte baja de una canada. Aqui la vegetacién, se mantiene verde
durante la temporada de sequia, presentandoespecies arbéreas como Cedrela
oaxacensis, Pisonia aculeata, Guazuma ulmifolia, de entre 15 y 20 m de altura,
que generan un ambiente de poca luminosidad en el sotobosque (0.214 de FSD
y 6.68 mol m? dia™?). Esta falta de luz en el sotobosque es el factor que impi-
de el establecimiento de cacticeas por una limitacién de radiacién fotosintética
(Nobel, 1988; Challenger, 1998) como se discute mas adelante.
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DISCUSION

A lo largo del gradiente descrito las cactdceas columnares muestran patrones
contrastantes de riqueza, densidad y estructura pobladionales que difieren con-
sistentemente conforme se va de mayor a menor precipitacién. En este trabajo
se encontré que tanto la estructura poblacional como la distribucién y el indice
del efecto relativo de los vecinos en las cacticeas columnares, estan determina-
das por competencia en los ambientes mésicos, en tantoc que conforme se avan-
za sobre el gradiente hacia los sitios xéricos predomina la facilitacién. Asi, la es-
tructura poblacional de Neobuxbaumia tetetzo en el sitio mésico revelé una baja
tasa de regeneracién con respecto a las altas tasas que presenta esta especie en
los matorrales xeréfilos (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Godinez-Alvarez et
al., 1999). En los sitios mésicos, los resultados indican que el exceso de hume-
dad y la menor disponibilidad de luz dificultan el establecimiento de las plantas
(Holmgren et al., 1997), limitando las condiciones para la regeneracién.

Espacialmente, las cactaceas se distribuyen més uniformemente y presentan
un efecto de repulsién hacia las plantas perennes en los sitios mésicos. Al re-
lacionar este efecto de repulsion con cantidad de luz se encontrd una relacién
directa entre la baja proporcién de factor de sitio directo {luz) y una mayor dis-
tancia entre cacticeas y plantas lefiosas para estos sitics (figura 6). Esto indicé
que las relaciones espaciales entre estas plantas presentan un efecto de repul-
sién que puede ser atribuido a la competendia con plantas perennes y que posi-
blemente se deba a la cantidad de luz.

De hecho, al relacionar los resultados de riqueza de cactdceas con la dispo-
nibilidad de luz se encontré que conforme la sombra aumenta, el nimerc de
especies va disminuyendo debido a la competencia por luz. Nobel (1988) ha
determinado que las cacticeas, al ser plantas con metabolismo CAM, tienen
puntos de saturacidén de 20 a 30 mol m—? dia~! de radiacién fotosintéticamente
activa (RFA). Esta cantidad total de fotones diarics es relativa a la toma neta
diaria de CO,, lo que permite que las cacticeas fotosinteticen adecuadamente,
alcancen tasas elevadas de crecimiento y puedan sobrevivir (Nobel, 1988, 2002).
Por lo tanto, la baja cantidad de luz (6.68 mol m 2 dia~! en promedio) y el exceso
de humedad reportados en la selva mediana de Quiotepec, es posible que hagan
que las cacticeas sean incapaces de sobrevivir bajo estas condiciones, al no con-
tar con una ganancia neta de carbono necesaria para crecer lo suficiente y alma-
cenar recursos que les permita pasar al siguiente arfio. Sin embargo, otro factor
que puede estar afectando la supervivencia podria ser la depredacién (Valiente-
Banuet y Ezcurra, 1991); por lo que seria importante montar experimentos de
germinacién tanto en ese sitio como en invernadero, bajo condiciones idénticas
de luz y humedad de la selva mediana, que permitan determinar exactamente la
falta de establecimiento de cacticeas en el sotobosque de este tipo de vegetacion.

Por otra parte, ocho especies de cactaceas, incluyendo a Neobuxbaumia tete-
tzo y Cephalocereus columna-trajani resultaron estar asodadas a 11 especies de
arboles y arbustos en los sitios mésicos. Estos resultados coinciden con la dis-
tribucién agrupada reportada por Arriaga et al. (1993) y Challenger (1998) para
selvas bajas caducifolias. Arriaga et al. (1993) serialan que la temperatura en el
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suelo es el factor principal que puede determinar el patrén agregado de cacta-
ceas cuando las selvas estan constituidas por arboles esparcidos, mas parecidas
a los matorrales. En este caso, los resultados de distribudén indicaron que las
cactaceas estdn establecidas casi en las orillas de las copas de arboles y arbustoes
como Plumeria rubra, Bursera schlechtendalii, B. fagaroides, Acacia cochliacanta y
Cnidosculus tehuacanensis que tienen copas poco densas que permiten una mayor
disponibilidad luminica. Ademas de que esta condicién de asociacién cambia en
las cacticeas columnares al alcanzar un metro de altura haciendo que su distri-
bucién general sea mas uniforme. Lo que sugiere que Unicamente sobreviven
las cactaceas columnares establecidas en los espacios abiertos entre arboles y
arbustos, o en los espacios abiertos provocados por la caida de algiin arbol.

En los matcrrales xerofilos {ambiente xéricc), las distancias entre cactaceas
y plantas perennes son muy cortas. Valiente-Banuet et al. (1991b) reportan un
patrén de distribucién agregado para los matorrales xeréfilos, debido al fend-
meno de nodricismo que mitiga la alta radiacién y la sequia; lo que concuer-
da con lo reportado por otras investigaciones (Yeaton, 1978; McAuliffe, 1984;
Yeaton y Romero-Manzanares, 1986; Hutto et al.,, 1986; Franco y Nobel, 1989;
Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Valiente-Banuet et al., 1991a). Ademas, Va-
liente-Banuet et al. (1991b) encuentran que en cacticeas como N. tetetzo y
C. columna-trajani la condicion de asociacién se pierde, al igual que en las selvas
bajas, cuando éstas alcanzan los 2 6 3 m de altura por competencia hidrica y las
nodrizas son remplazadas por cactaceas columnares adultas (Valiente-Banuet et
al., 1991a).

En estos habitats xéricos la riqueza de cactdceas se incrementé conforme au-
mentaba la apertura de los doseles debido a que las interacciones de fadilitacién
contrarrestan el estrés abidtico (Jones et al., 1997). Esto fue demostrado por
Tewksbury y Lloyd (2001), quienes encontraron un aumento en la riqueza de
especies debajo de las copas de Olneya tesota en ambientes xéricos, y un efec-
to contrario en los mésicos. Sin embargo, la riqueza decae totalmente en los
espacios abiertos del héabitat xérico, debido a que las condiciones ambientales
son extremadamente severas y el mecanismo de facilitacién desaparece hacien-
do imposible el establecimiento y supervivencia de las cactaceas en estos sitios
(Michalet et al. 2006). En consecuencia, la riqueza y los patrones de distribu-
cén de cacticeas dependerd del punto en el que se asientan en una comunidad
a lo largo de gradientes de disponibilidad de recursos y de la intensidad relativa
de las interacciones que estén predominando a lo largo del tiempo (Greenlee y
Callaway, 1996; Callaway, 1997; Choler et al., 2001; Bond et al.,, 2001; Michalet
et al., 2006).

El balance neto de las interacciones entre las cacticeas columnares y las plan-
tas lefiosas perennes, medido por medic del parimetro de desemperfio de las
plantulas y juveniles de las cactaceas al excluir a los vecinos {(Pugnaire y Luque,
2001; Callaway et al.,, 2002), mostr6 que en el ambiente mésico de las selvas ba-
jas caducifolias, la tasa de crecimiento de plantulas y juveniles de Neobuxbaumia
tetetzo se favorecié al remover a las plantas vecinas y al aumento de luz poste-
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rior a esta remocion. Este efecto se observé principalmente en la selva baja mas
himeda (Guacamayas, precipitacion 508.4 mm; 14.22% de humedad en el sue-
lo), donde el indice del efecto de las plantas vecinas {RNE) reporté interacciones
de competencia para este sitio.

En la selva mas seca de Coxcatlan con una precipitacién 404.4 mm; 8.62% de
humedad en el suelo, la intensidad de la competendia (- 0.42) de cactaceas con
arboles y arbustos resulté ser mayor que en la selva baja mas humeda (—0,38)
(Guacamayas). Sin embargo, las plantas crecieron en menor medida como res-
puesta a la exclusién de vecinos y a la mayor disponibilidad de radiacién. Franco
y Nobel (1989) encontraron que la competencia por agua y luz con las plantas
nodrizas reduce el crecimiento de plantulas de cacticeas. Por consiguiente, es
posible que el estrés hidrico o la limitacién de otro recurso (nutrientes) no esté
permitiendo un incremento en la tasa de crecimiento de Neobuxbaumia tetetzo.

La competencia implica prindpalmente un esfuerzo por obtener recursos
como la luz, el agua o los nutrientes que controlan la adquisicién del carbono
(Callaway y Walker, 1997). La limitacién por luz, como sefialan Franco y Nobel
(1989), afecta principalmente a las cacticeas que crecen en condiciones de som-
bra generada por sus vecinos. La sombra produce un alto déficit en la radiacién
fotosintéticamente activa (RFA), y al ser plantas con metabolismo CAM, limita
su asimilacién de CO, cuando alguna de sus superficies fotosintéticas esta por
debajo de los niveles de saturacién de radiacién y por ende, la acumulacién de
acido malico (Nobel y Hartsock, 1983; Franco y Nobel, 1989). Por lo tanto, la
mayor acumulaciéon de acido malico, producto del aumento de RFA después de

“la remocién de la vegetacién circundante, pudo haber elevadc la tasa fotosin-
tética, lo que contribuyé al incremento de la tasa de crecimiento en plantas de
N. tetetzo. El hecho de no haber encontrado diferencias significativas en la con-
centraciéon de dcido maélico entre plantas con nodrizas excluidas y no excluidas
podria estar relacionado con las condiciones de poca radiacién ya que la toma de
tejidos se hizo en dias nublados. Por la escasez de individuos se hizo un mues-
treo sin remplazo por lo que son mediciones puntuales con mucha variacién.

En el caso de Cephalocereus columna-trajani, el efecto neto de las interacciones
reporté un efecto neutro, contrario a lo que se esperaba para el ambiente mé-
sico (Los compadres). Esta localidad se consideré como mésica desde el punto
de vista de su precipitacién, pero como ya se mencioné con anterioridad, el am-
biente es mds estresante por la estructura del suelo; con una cobertura vegetal
mas abierta, similar a un matorral xeréfilo y diferente de una selva baja caduci-
folia.

Las plantulas y juveniles de C. columna-trajani simplemente pueden estar
siendo mas tolerantes al estrés hidrico del suelo de este lugar; y a la sombra o al
exceso de radiacién debido a la distribucién y forma de sus espinas, que aunado
a la pubescencia que presentan estos cactus, forman una densa cubierta protec-
tora (Nobel, 1988). Donovan y Richards (2000) tampoco encuentraron interac-
dones de competencia o de facilitacién entre dos arbustos desérticos, Chryso-
thamnus nauseosos y Sarcobatus vermiculatus; solamente las plantas presentaron
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mayor ¢ menor tolerancia al estrés a lo largoe de un gradiente de salinidad. Sin
embargo, en esta localidad, la facilitacién podria benefidar a estas plantas ante
el estrés hidrico del suelo en afios muy secos (Goémez-Aparidio et al., 2004).

En el ambiente xérico, las plantulas y juveniles de Neobuxbaumia tetetzo y Ce-
phalocereus columna-trajani tuvieron un mejor desempefio bajo la proteccién del
dosel de sus “nodrizas” como se ha reportado en otros trabajos (Valiente-Ba-
nuet y Ezcurra, 1991; Valiente-Banuet et al., 1991b; Godinez-Alvarez y Valien-
te-Banuet, 1998). Lo cual, junto con los valores del indice RNE, indican que las
interacciones de facilitacién, que contrarrestan el exceso de radiacién y sequia,
son las interacciones que estan predominando en condiciones de estrés hidri-
co. De hecho, las plantas de N. tetezo menores a 20 cm de alto, a las que se les
excluyé a sus nodrizas, al estar expuestas a excesos de radiacién y temperatura,
sufrieron cambios en su coloracién tornandose rojizas lo cual sugiere fotoinhi-
bicién por la destruccién parcial de la clorofila (Nobel, 1988). La coloracién ro-
jiza puede ser atribuida a la produccién de betalainas y xantofilas que ayudan a
proteger el sistema fotosintético del dafio oxidativo a nivel cloroplasto {(fotosis-
temas). La fotoinhibicién disminuye la acumulacién nocturna de dcido malico e
inhibe la actividad fotosintética en general (Nobel, 1988). Esto explicaria el no
crecimiento en las plantas més pequefias y un crecimiento menor en los indivi-
duos mas grandes. Estos resultados sugieren que el grado de aclimatacién a la
radiacién alta depende de la edad de las plantas (Adams IIi, 1988) de N. tetetzo
y, por consiguiente, pequenias diferencias de altura o desarrollo pueden ejercer
un efecto critico sobre la supervivencia (Grime, 1982).

Por lo general, la sequia y las temperaturas altas son factores mas limitantes
para la absorcion neta de CO, en agaves y cactos, y especialmente mas en plin-
tulas que en plantas adultas (Nobel, 1988). Asi que la excesiva evaporacién y
temperatura reportada (mas de 40° C) en espacio abierto para el valle de Zapo-
titlan (Valiente-Banuet et al., 1991b; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991) pueden
ser las causas de la baja acumulacién de dcido maélico y del escaso crecimiento
de las plantulas y juveniles sin la cobertura de sus plantas nodrizas. Los doseles,
al disminuir la radiacién, pueden bajar la temperatura entre 12.7° 2 18.7° C por
abajo de mas de 40° C (Franco y Nobel, 1989); aspecto critico para las cactaceas
que son incapaces de regular su temperatura durante el dia a través de la trans-
piracién (France y Nobel, 1989; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Valiente-Ba-
nuet et al., 1991b). Por ello, las plantas nodrizas tienen un papel critico en la
supervivencia de C. columna-trajani y N. tetetzo en las primeras etapas de vida,
al proporcionarles un microclima adecuado para crecer y sobrevivir (Yeaton y
Romero-Manzanares, 1986; Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Valiente-Banuet
et al., 1991b; Callaway et al., 1996; Godinez-Alvarez et al., 1999; Holzapfel y
Mahall, 1999) en los matorrales xerofilos.

El efecto de las interacciones, medido a través del desempefio de las plantu-
las y juveniles de N. tetetzo, presenté un cambio monoténico, estrechamente
relacionado con los factores climéticos a lo largo del gradiente de estrés am-
biental. Estos resultados coinciden con lo hallado por Callaway et al. (1996),
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Pugnaire y Luque (2001), Maestre et al. (2003) para ecosistemas aridos y se-
midridos. Por lo tanto, estos resultados apoyan la idea de que el balance entre
facilitacién y competencia dicta los procesos que determinan la distribucién y
la abundancia de cactdceas columnares (Bertness y Callaway, 1994) en ambien-
tes mésicos y xéricos.

Recientemente, la hipdtesis del gradiente de estrés ha sido cuestionada por
Maestre et al. (2005) debido a que los resultados de su meta-andlisis con traba-
jos que tratan de probarla, no indican que el efecto neto de los vecinos difiera
con el estrés. No obstante, en este meta-andlisis no se probé adecuadamente
la hipotesis, pues muchos de los trabajos tomados en consideracién no fueron
hechos a lo largo de gradientes de estrés sino considerando tan solo dos puntos
a lo largo del mismo (Lortie y Callaway, 2006). Por lo tanto, Lortie y Callaway
(2006) sugieren que al poner a prueba la hipétesis del gradiente de estrés en
habitats semidridos y 4ridos se debe tener control sobre el efectc de las espe-
cies, los multiples factores abiéticos que pueden estar generando un ambiente
de mayor o menor estrés, la extension del gradiente y el nimero de localidades
consideradas, asi como la variabilidad entre afios (Callaway, 1998; Armas y Pug-
naire, 2005; Maestre et al., 2005).

Este tipo de estudios tienen implicaciones importantes para predecir las res-
puestas de las comunidades dominadas por cactaceas columnares al cambio
climatico (Callaway et al., 2002; Broker, 2006). El incremento acelerado en la
temperatura y la aridez en ecosistemas semidridos y dridos puede aiterar el ba-
lance entre facilitacién y competencia encontrado en las comunidades vegetales,
y conducir a cambios mads rapidos en la composicién y diversidad de las especies
(Callaway et al., 2002; Maestre et al., 2005; Lloret et al., 2005). Por lo tanto, es
crucial entender los efectos de las interacciones a escala comunitaria para poder
conservar la biodiversidad en una de las zonas semiaridas con mayor diversidad
en el mundo como lo es el valle de Tehuacan-Cuicatlan.
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A lo largo del gradiente de disponibilidad de recursos, las interacciones de com-
petencia entre cacticeas columnares y plantas lefiosas perennes son mas impor-
tantes en ambientes mésicos que en xéricos. En tanto que la competencia cam-
bia a interacciones de facilitacién al aumentar las condiciones de aridez. Estas
interacciones estan afectando directamente el establecimiento, el desempefio y
la supervivencia de las cactaceas columnares.

A largo plazo, el balance entre estas interacciones positivas y negativas ha ge-
nerado el patrén de distribucién y la riqueza de cacticeas que se registraron en
los sitios de estudio. En los matorrales xeréfilos, la distribucién agregada, pro-
ducto de la facilitacién, ha promovido la riqueza. En cambio, en las selvas bajas
caducifolias, la competencia ha redudido la riqueza de cacticeas y determinado
su distribucion aleatoria. Sin embargo, las cacticeas desaparecen totalmente
tanto en los ambientes mas hiimedos con escasez de luz, como en ambientes ex-
tremadamente secos y de alta radiacién solar como los espacios abiertos del am-
biente xérico. Este trabajo presenta evidencia empirica que corrobora ia hipéte-
sis del gradiente de estrés en los procesos de estructuraciéon de las comunidades
dominadas por cactus columnares en el valle de Tehuacan-Cuicatldn, ademas de
brindar evidencia de que el papel modulador de los suelos sobre la disponibili-
dad de agua puede alterar los resultados y nuestras predicciones.
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APENDICE 1

Descripcién de la vegetacion en el extremo
mas himedo del gradiente

La selva mediana de Santiago Quiotepec (extremo del gradiente) se caracterizd
por medio de un muestreo de 500 m? con intervalos de 10 m. En el muestreo
se colectaron las plantas desconocidas para su identificacién y se midieron los
dos didmetros perpendiculares de las copas de los arboles y arbustos asi como
su altura. Con los datos obtenidos se obtuve la cobertura (mediante la férmula
descrita en la metodologia), la frecuencia y la densidad.

La frecuencia se determiné contando el nimero veces en que aparecié una es-
pecie en las subunidades de muestreo (intervalos de 10 m). El valor se expresé
en porcentaje. La densidad se tomé como el nimero de individuos por unidad
de area en m2 Con estos valores se calcul6 el indice de dominandia (I. D.) para
cada una de las especies de arboles y arbustos presentes en los cuadrantes, me-
diante la siguiente férmula (Osorio et al. 1996):

I.D. = Frecuencia (%) X Densidad (NOm—Td) X Cobertura (m?)

Con los listados floristicos de los seis sitios de estudio (Jos muestreados di-
rectamente y los obtenidos bibliograficamente) se determinaron los indices de
similitud floristica entre comunidades por medio del indice de Jacqard. Este in-
dice es igual a 100 cuando los sitios comparados comparten las mismas especies,
y por el contrario el indice toma el valor de 0 si éstos no presentan ninguna es-
pecie en comun (Osorio et al. 1996).

El indice de Jacqard se calculé de la siguiente manera:

Gj _ % 100

i
a—-b)—i
Donde:

Cj = Indice de Jacqard

i = Es el numero de especies comunes entre dos comunidades
a = Es el nimero de especies de la comunidad a.

b =Es el numero de especies de la comunidad &.

Esta selva mediana se encuentra localizada a ambas orillas del rioc Cacahuatal
formando un bosque de galeria que durante todo el afio se mantiene verde, atn
en época de sequia. En esta selva descrita se registraron especies tanto de la
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selva alta perennifolia como de la selva baja caducifolia, asi como especies culti-
vadas. La especie Guazuma ulmifolia resulté ser la que tuvo la mayor cobertura

total (cuadro Al).

Densidad , Frecuencia | Cobertura

(m2)

niim. ind./m32) I

Acacia coulteri Benth 0.072 90 271.478 1755.179
Acanthaceae 0.034 40 1.728 2.350
Annona cherimola Mill. 0.01 30 10.225 3.067
Annona reticulata L. 0.01 30 4.053 1.2186
Arundo donax L, 0.008 10 0.267 0.016
Cedrela oaxacensis C. de Candolle & Rose 0.044 70 95.206 293.234
Celtis pallida Torr. 0.004 20 0.265 0.021
Citrus aurantifolia (Chistm.) Sw. 0.008 30 4.595 1.103
Cordia sp. 0.02 20 3.372 1.349
Croton sp. 0.008 20 4.682 0.749
Guazuma ulmifelia Lam. 0.03 70 390.228 819.480
Iresine sp. 0.018 20 7.187 2591
Lasiacis nigra Davidse 0.04 60 3.198 7.675
Leguminoseae 0.004 20 0.304 0.024
Phithecoctenium sp. 0.0086 30 0.326 0.055
Physalis sp. 0.004 10 0417 0.017
Pisonia aculeata L. 0.022 70 17.493 26.940
Randia sp. 0.004 20 1.250 0.10003
Senna atomaria (L.} Irwin et Barneby. 0.012 30 6.985 2515
Verbenaceae 0.014 40 4916 2.753

Cuadro A1. Densidad, frecuencia, coberrura e indice de dominancia {I. D)) para las plantas peren-

nes en lz selva med’ana subperenifolia de Santiago, Quiotepec, Oaxaca.

Sin embargo, Acacia coulteri es la especie de mayor importancia ecolégica de-
bido a su elevado indice de dominancia seguida de otras especies importantes
como Cedrela oaxacensis, Pisonia aculeata y el pasto Lasiacis nigra {(cuadro Al).
Las plantas suculentas como las cacticeas y las agavaceas en el suelo son inexis-
tentes. Solo se pueden encontrar algunas cactaceas globosas epifitas como Ma-

mmillaria carnea y en algunos claros a Opuntia parviclada (obs. pers.).
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Similitud floristica de las comunidades vegetales
muestreadas en el gradiente

El valor maximo de similitud floristica se encontré en los matorrales xeréfilos
con 23 especies en comun (cuadro A2). Le siguen las selvas bajas de Guacama-
yas y Los compadres con 28.57% de similitud, y Guacamayas y la selva baja de
Coxcatlan con 22 especies de plantas compartidas. En cambio, no hubo ningu-
na similitud entre la selva mediana de Quiotepec y la selva baja de Guacamayas
o los matorrales xerdfilos de Zapotitlin cuyos valores varian entre el 0% y el
1.96% de similitud, con una sola especie en comun (cuadro A2).

Quiotepec | Guacamayas ! Los compadres I Coxcatlan Z:zto:i::n- | z:;z:iin_
Quiotepec 20 0% 3.08% 2.06% 1.96% 0%
Guacamayas (0) 0% 43 28.57% 22% 15.39% 15.40%
Llos compadres (2) 3.08% (20) 28.57% 47 16.67% 14.49% 25.37%
Coxcatlin (2) 2.06% {22) 22% (18)16.67% 79 15.63% 19.59%
Zapotitlin-tetecho (1) 1.96% (10) 15.39% (10) 14.45% (15) 15.63% 32 50%
Zapotitlan-columna (0 0% (137 19.40% (17} 25.37% (19) 19.59% {23) 30% 37

Cuadro A2. Valores cel indice de similitud ce Jacgard oorenidos entre sitios (cifras por arriba y por debajo de la diago-
nal, respectivamenre). _os valores en ia ciagonal muestran el total de especies por sitio y los encerrados en paréntesis
indicar el namero de especies comunes

APENDICE 2

Listado floristico de las seis localidades de estudio en los tres tipos de vegeta-
cién muestreados. M. xerdfilo, Matorral xerofilo; S. B. caducifolia, Selva baja ca-
ducifelia; S. M. subperenifolia, Selva mediana subperenifclia. El listado floris-
tico de los matorrales xeréfilos de Zapotitlin fue completado con el listado de
Valiente-Banuet et al. (1991b) y el de la selva baja caducifolia de Coxcatlan con
el listado de Vivar de Alba (2004).
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Listado floristico de las seis localidades de estudio
Especie M. zer6filo | S.B. caducifolia |S. M. subperenifolia

Acacia cochliacantha Humb. & Bonp. ex. Willd x

A. constricta Benth. x X

A, coulteri Benth. X X X
A. subangulata Rose x

Acalypha sp. X

Acanthaceae x
Actinocheita potentiilifolia (Turce.) Bullock X

Agave karwinskdi Zucc. b

A. macroacantha Zuce, X

A. potatorum Zucc. x

Ageratina spinosarum (A. Gray) R.M. King&H.Rob. X

Anisacanthus quadrifidus (M.H. Vahl) C. Nees von Esenbeck x X

Annona cherimola Mill, X
A reticulata L. X
Anoda cristata (L.} Schltdl. X

Arundo donax L. X
Ayenia fruticosa Rose X

Beucarneg stricta Lem. X

Boerhaavia erecta L. X

Bowvardia erecta {DC.} Standl. x

Buddleja cordata Kunth subsp. cordata X

Bursera aloexylon Engelm, X X

B. aptera Ramirez x

B. fagaroides (Kunth) Engl. X

B. morelensis Ramirez X

B. schlechtendalii Engl. x X

Caesalpinia melanadenia (Rose) Standl. x x

Caesalpinia sp. X

Cailiandra eriophyila Benth. x

Carminatia alvarezii Rzed. & Calderén X

Castela tortuosa Liebm. X X

Cedrela oaxacensis C. de Candolle & Rose x
Ceiba parvifolia Rose. X

Celtis pallida Torr, X X
Cephalocereus columna-trajani (Karw.) Schuman X X
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Espedie M. zeréfilo | S. B. cadudifolia {S. M. subperenifolia

Cercidium praecox (Ruiz & Pav.) Harms X X

Chamaesyce cumbrae {Boiss.) Millsp. X

Citrus aurantifolia (Chistm.) Sw. X
Cnidosculus tehuacanensis Breckon X

Commelina erecta L. X

Cordia curassavica (Jacq.) Roem. & Schult. X x

Cordia sp. X
Coryphanta calipensis Bravo x X

C. pallida Britton et Rose x

Crotalaria purmila Ortega. b

Croton ciliato-glanduliferus Ortega b X

Croton sp. b's x
Cyrtocarpa procera Kunth X

D carthagenensis {Jacq.) Macbr. X

Dalea bicolor Willd. X

Dalea sp. X

Ditaxis guatemalensis (Mull Arg.) Pax et K.Hoffm. X

Echinocactus platyacanthus Link et Otto forma grandis (Rose) Bravo X

Equinopterys eglandulosa (A. Juss.) Small b b

Escontria chiotilla {Weber) Rose. X

Euphorbia heterophyla L. x

E. schlechtendalii Boiss. X

Ferocactus latispinus Britton & Rose X X

F. robustus (Pfeiff.) Britton & Rose x

Florestina simplicifolia B.L. Turner x

Fouguieria formosa Kunth ex HB.K. X

Froelichia interrupta (L.} Mogq. x

Gimnosperma glutinosum (Sprengel} Less. X

Gomphrena decumbens Jacq. X

Guazuma ulmifolia Lam. x
Hechtiz lyman-smithii Burth-Utley & Utley X

H. sphaeroblasta B. L. Robinson X

Heliotropium procumbens P. Mill. X

Hibiscus phoeniceus Jacq. X

Ipomea arborescens G. Don X x

Iresine sp. x
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Listado floristico de las seis localidades de estudio (continuacion}

Espedie M. xerdfilo | S.B.cadudfolia |S. M. subperenifolia

Jatropha neopaucifiora Pax. X
Jatropha sp. X
Jufiana adstringens (Schldl) SchidL X X
Kallstroemia hirsutissima Vail X
Karwinskda humboldtiana (Roem. & Schult.) Zucc. X

Lantana achyranthifolia Desf. x
L. camara L. X X
Lasiacis nigra Davidse X
Leguminoseae X
Lippia graveolens Kunth. X X
Loeselia glandulosa (Cav.) G. Don. X
Lysiloma acapulcensis Kunth. X
Mammillaria albilanata Backeberg x
M. carnea Zucc ex. Pfeiff. X X
M. casoi Bravo X

M. conspicua Purpus X

M. dixanthocentrom Backeberg X
M. haageang Pfeiff. X
M. napina J. A. Purpus X
M. polyantha Benth. x
M. polyedra Mart. X x
M. sphacelata Mart. b X
Manihotoides paucifiora (Brandegee) D. J. Rogers & Appan X
Mascagnia seleriana Loess. X
Melochia tomentosa L. X
Mimosa lacerata Rose X
M. luisana Brandegee X X
Mollugo verticillata L, X
Morkiilia mexicana (Mocifio & Sessé) Rose & Painter x

Myrtillocactus geometrizans (C, Mart.) Conscle X X
Neobuxbaumia tetetzo (F. A. C. Weber) Backeb. X X
Opuntia pilifera F. A. C. Weber X x
O. puberula Pfeiff. b
O. pubescens Wendland X X
O. tormentosa Salm-Dyck X b
O. tunicata {Lehm.) Link & Otto X
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do flo ; dio acio
Especie M. xerdfilo | S.B. caducdifolia {S. M. subperenifolia

O. velutina Weber X
Opuntia sp. b
P tomentosum DC. b4
Pachycereus hollianus (E. A. C. Weber) Buxb. X x
P weberii (J. M. Coult.) Backeb. x
Panicum sp. X
Parthenium bipinnatifidum (Ort.) Rollins. x
Pectis haenkeana {DC.) Sch. Bip. X
Pedilanthus tithymaloides (L.) Poit. X
Peniocereus serpentinus (Lagasca et Rodriguez) N. P. Taylor X
Phaseolus sp. x
Phithecoctenium sp. X
Physalis philadelphica Lam. x
Physatlis sp. X
Pisonia aculeata L. X
Plocosperma buxifeliur Bentham X
Plumeria rubra L. f. Acutifolia (Poir) Woodson x
Portulaca mexicana P. Wilson X
Prosopis laevigata (Humb. et Bonpl.) Johnst. X
Pseudosmodingium multifolium Rose X
Randia thurberi 5. Watson X
Randia sp. X
Ruellia hirsuto-glandulosa (Oerst.) Hemnsl, X x
Salvia rparia Kunth. x
Sanvitalia fruticosa HemsL X
Schaefferia stenophylla Standl X
Sedum sp. X
Senina atomaria (L.) [rwin & Barneby x X
Senna wislizenii (A. Gray) Irwin & Barneby X X
Senna sp. X
Sida abutifolia Mill. b X
Simsia lagaciformis DC. X
Siphonoglossa ramosa Qerst. X
Stenocereus pruinosus {Otto) Buxbaum. X
S. stellatus (Pfeiffer) Riccobono. X
Turnera diffusa Willd. x




APENDICES

58
ado flo 0 de las seis localidades de estudio (co ;
Espedie M. xeréfilo | S.B. caducifolia |S. M. subperenifolia

Verbenaceae X

Viguiera dentata (Cav.) Spreng. X X

V. gramatoglosa DC. X

Viguiera sp. X

Zinnia peruviana L. x

Ziziphus amolle {Sesse et Moc.} M. C. Johnst. X

Z. pedunculata (Brandegee) Standl X

APENDICE 3

El analisis de los datos mediante el pregrama EstimateS (Versién 7.5.0) y Eco-
sim revel6 que el nimero de especies de cactdceas obtenido en el muestreo es
representativo de la densidad y riqueza de las localidades estudiadas {cuadro A3
y cuadro A4), siendo Coxcatldn el sitic de mayor riqueza de cacticeas (14.3 es-
pecies) y Los compadres, el de menor riqueza y densidad. ACE, ICI y Chao-1
son diferentes estimadores que determinan la riqueza de cactaceas esperada en
1000 repeticiones de parcelas muestreadas.

No. ind. | Densidad (ind./m?} I No. Esp.

ACE

Chao-1

pp (mm)

Zapotitlin-tetecho 3356 1.7 12 12.62 12.45 12048 376.4
Zapotitlan-columna 3820 1.9 12 12.45 12.59 12=048 376.4
Coxcatlan 3413 1.7 18 19.11 18.82 18+0.25 404.9
Guacamayas 3212 1.6 13 13.55 13.5 13+£0.48 550
Los compadres 240 0.12 6 & 6 60 600

Cuadro A3. Resulrados cei andlisis a los dazos obtenidos ex los muestreos en los sitios de estudio por medio del pro-
grama cstimaieS (Version 7.5.0.

Media

Mediana

Varianza

Zapotitlin-tetecho

Zapotitlan-columna 9.03 9 1.03 7 11
Coxcatlan 14.3 14 1.27 12 16
Guacamayas 8.71 10 1.27 8 12

Los compadres 6 6 B

Cuadro A4. Resultados de los valores promedio de riqueza de cacticeas para cada sitio de estudie
producto de la rarificacién hecha por el programa Ecosim a partir de la localidad con el menor ni-
mero de individuos y riqueza (Los compadres;,
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