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RESUMEN

Entre los grandes objetivos de la ecologia esta determinar qué factores afectan la
estructura de las comunidades. Diversos estudios han demostrado que las
interacciones interespecificas afectan fuertemente el desempeifio de los individuos,
por lo que se esperaria que sus efectos se reflejaran a nivel poblacional. Sin
embargo, se ha reportado que las interacciones interespecificas no parecen influir
fuertemente sobre los tamafios poblacionales. En este estudio se evalud si las
diferencias interespecificas en el tamafio de las semillas puede explicar esta
aparente paradoja. Mientras que las especies con semillas pequefias son muy
vulnerables durante el establecimiento, las especies con semillas grandes tienen
una mayor tolerancia a la competencia y a las condiciones estresantes.
Consecuentemente, se esperaria que las especies con tamafos de semilla grandes
no experimentaran fuertes efectos competitivos, ni fuertes efectos facilitativos. En
contraste, las especies con semillas pequefias experimentarian con mayor
intensidad ambos efectos. Esta correlacién positiva entre la magnitud de los
efectos de las interacciones de acuerdo con el tamafio de semilla causaria una
anulacion entre las interacciones de signo opuesto a nivel poblacional. Para
determinar si existe dicha correlacion, se estimaron experimentalmente 40
coeficientes de interaccion per capita. Los coeficientes se calcularon a partir de un
experimento en campo, en un pastizal semiarido, el cual constaba de diez especies

con diferente tamafio de semilla (especies focales) y cuatro especies asociadas,

9



cada una de éstas con cinco niveles de densidad. Se midieron tres variables de
respuesta: germinacion, supervivencia y crecimiento. En ausencia de vecinos, las
especies con semillas mas grandes tuvieron mayores tasas de germinacion,
probablemente debido a las diferencias en la cantidad de reservas que contienen
las plantulas provenientes de éstas y, por lo tanto, a su tolerancia que al estrés. En
general, hubo un efecto facilitativo por parte de las especies asociadas sobre las
especies focales durante la germinacién, quizas debido a que éstas atenuan las
condiciones ambientales extremas del sitio de estudio. En la supervivencia y el
crecimiento se encontr6 que los efectos positivos y negativos de las interacciones
se compensan. Para el crecimiento, y probablemente para la supervivencia, se
observo que mientras menor era el tamafio de semilla, mayor era la intensidad de
las interacciones de ambos signos. En contraste, las especies con semillas grandes
interactuaron débilmente con sus vecinos. Los resultados obtenidos apoyan la
hipdtesis de que el tamafio de semilla determina que las plantas experimenten los
efectos positivos y negativos de las interacciones interespecificas con intensidades
semejantes, causando que éstos se anulen.

Palabras clave: Facilitacion, competencia, tolerancia al estrés, desempefio.
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ABSTRACT
One of the big goals of ecology is to determine the factors that affect community
structure. In theory, biotic interactions determine the relative abundance of
populations and therefore community features. Many studies report that
interspecific interactions have strong effects on individual performance.
Nevertheless, other studies show that interspecific interactions are weak at the
population level. In this study we evaluate whether seed size can explain this
paradox. It is known that large seeds are more tolerant to competition and
stressful conditions than small seeds. As a result, we expect that large seeded
species will experience neither strong competition nor facilitation effects, whereas
small seeded species will experiment both effects more intensibly. This positive
relationship between seed size and the intensity of interspecific interactions might
explain the balancing of interactions of different sign at the population level. In
order to test this relationship we estimated 40 interactions coefficients (IC)
between four associated species and ten focal species in a semiarid grassland. IC
were calculated from three performance measures: germination, survival and
growth. In the absence of associated species, large seeded species had higher
germination rates, probably because of the difference in seed reserves and hence
in their stress tolerance. In general, we found a facilitative effect on focal species’
germination, perhaps because associated species attenuate extreme environmental
conditions in the study site. In relation to survival and growth, we found that the
interaction effects are balanced. For growth, and probably for survival, the smaller
the seed size, the higher the intensity of the interactions of both signs. In contrast,
large-seeded species interacted weakly with their neighbours. This implies that
the interactions of opposite signs balance each other in a community where there

are facilitative and competitive species.
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INTRODUCCION

Comunidades e interacciones interespecificas

Uno de los objetivos centrales de la ecologia ha sido determinar qué factores
afectan la estructura y composicion de las comunidades. Al respecto, existe un
extenso cuerpo teorico que enfatiza que las interacciones interespecificas tienen
un fuerte efecto sobre el tamafio de las poblaciones y, en consecuencia, sobre las
caracteristicas de las comunidades (Keddy y Weiher, 1999; lves et al., 2003).

En las plantas las interacciones competitivas se han reconocido como un factor
relevante en la estructuracién de las comunidades. Debido a que la mayoria de las
plantas utilizan los mismos recursos (agua, luz y nutrientes minerales), se
esperaria que la competencia fuera frecuente e intensa, afectando la supervivencia,
el crecimiento o la fecundidad de los individuos (Tilman, 1982; Fowler, 1986;
Goldberg y Barton, 1992; Keddy y Weiher, 1999).

Por otro lado, se ha demostrado que las interacciones positivas o de facilitacion
también tienen una fuerte influencia sobre la adecuacion y la distribucion de los
individuos, asi como sobre las tasas de crecimiento de las poblaciones (Callaway,
1995; Bruno et al., 2003). En las zonas aridas y semiaridas la facilitacion promueve
el reclutamiento y el establecimiento de nuevos individuos, pues las plantas ya
establecidas disminuyen el estrés asociado a las condiciones ambientales adversas
(Nobel, 1980; McAuliffe, 1984; Callaway, 1995, Bruno et al., 2003; Flores y Jurado,
2003; Brooker et al., 2008).

En general, nuestro entendimiento sobre el efecto las interacciones entre
plantas sobre la estructura de la comunidad se basa mayoritariamente en estudios
en los que sdlo se evalua el efecto de un tipo de interaccion. Sin embargo, en la

naturaleza, los efectos positivos y negativos de las interacciones no ocurren de
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manera aislada, sino simultaneamente en la misma comunidad, poblacion e incluso
en el mismo individuo (Callaway y Walker, 1997).

Se ha demostrado, tanto con experimentos de laboratorio como de campo, que
las interacciones interespecificas entre plantas pueden afectar fuertemente el
desempefio de los individuos, particularmente durante su establecimiento
(Callaway y Walker, 1997; Keddy, 2001; Comita et al, 2010). Sin embargo, a nivel
poblacional, se ha encontrado que las interacciones interespecificas no parecen ser
un factor determinante de las abundancias de las especies, ni, por ende, de la
estructura de las comunidades. Estos estudios se han realizado en diferentes tipos
de comunidades vegetales, como pastizales, dunas y bosques tropicales; y todos
reportan que la intensidad de las interacciones interespecificas resulté muy débil,
sobre todo comparada con la intensidad de las interacciones intraespecificas u
otros factores abidticos (Rees et al, 1996; Law et al.,, 1997; Freckleton et al., 2000;
Volkov et al., 2009; Comita et al., 2010; Martorell y Freckleton, enviado).

Martorell y Freckleton (enviado), en un estudio realizado de 2001 a 2008 en un
pastizal semiarido en Concepcion Buenavista, Oaxaca, México, desarrollaron un
modelo con el que intentan explicar qué factores podrian estar contribuyendo a la
estructura de la comunidad. Encontraron que la mayoria de las plantas herbaceas
de la comunidad experimentan al menos algunas interacciones interespecificas
fuertes durante la etapa de establecimiento. Una vez que se supera esta ultima, las
interacciones entre individuos conespecificos cobran mas relevancia. El efecto
local de las interacciones durante el establecimiento de un individuo es positivo si
el vecindario estd dominado por especies facilitadoras, pero negativo si son
competidoras. Al haber heterogeneidad espacial en la composicion de la
comunidad, los efectos de signo opuesto se compensan a nivel poblacional. En

consecuencia, las interacciones interespecificas juegan un papel modesto en la
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estructuracion comunitaria: al incorporar al modelo todas las interacciones, éste
explica la estructura de la comunidad en un 70 %; sin embargo, al retirar las
interacciones interespecificas, el modelo aun explica 55 % de la estructura de la
comunidad.

Entonces, si las interacciones interespecificas aparentemente tienen un efecto
poco apreciable en la estructuracion de las comunidades porque los efectos de la
facilitacion y la competencia se anulan, ;jcual es el factor que causa tal anulacion?
Desde luego, basta que el vecindario sea mixto para que los efectos de signo
opuesto tiendan a anularse. Sin embargo, la anulacién sera mayor sélo si los
efectos positivos y negativos tienen magnitudes semejantes. En ese trabajo se
propone que el tamafio de semilla puede ser uno de los factores que explique esta

anulacion de los efectos de las interacciones de signo opuesto.

Efectos del tamaifio de la semilla sobre el desempeiio y las interacciones

Numerosos reportes indican que el tamafio de las semillas tiene un papel
demografico clave en los primeros estadios del ciclo de vida, ademas de afectar la
dinamica y composicién de las comunidades (Fenner, 2005). Leishman et al
(2000) mencionan que el éxito en la germinacién y la supervivencia, asi como el
tamafo inicial de la plantula, guardan una relacién positiva con el tamafio de la
semilla. Parece ser que esta ventaja de las semillas grandes es mas relevante en
ambientes que podrian dificultar el establecimiento, en comparacién con sitios
mas benignos. Esto ha sido comprobado tanto en condiciones naturales (Bakker,
1989; Dalling y Hubbell, 2002; Moles y Westoby, 2004) como en experimentos que
simulan condiciones de establecimiento adversas, tales como la sombra (Grime y
Jeffrey, 1965; Leishman y Westoby, 1994a), la sequia (Leishman y Westoby,

1994b), el congelamiento (Aizen y Woodcock, 1996), altas concentraciones de
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sales (Grieve y Francois, 1992), la defoliacién (Armstrong y Westoby, 1993; Harms
y Dalling; 1997) y el recubrimiento con mantillo (Gulmon, 1992; Vazquez-Yafies y
Orozco-Segovia, 1992; Seiwa y Kikuzawa, 1996).

En un estudio realizado en un invernadero con 18 especies de plantas
pertenecientes a un habitat semiarido se encontré que las especies con mayor
tamafio de semilla son mas tolerantes a la sequia, aunque en el campo no se
observo ninguna relacion entre el desempefio y el tamafio de semilla (Leishman y
Westoby, 1994b). También se ha encontrado que en zonas aridas, las plantulas de
especies con semillas grandes producen raices mas largas con las que tienen
acceso al agua contenida en los horizontes mas profundos del suelo, y son capaces
de almacenar mas agua para afrontar la sequia (Facelli, 2008). En la familia
Restionaceae las especies con semillas grandes son mas tolerantes a la sequia
comparadas con aquellas especies que tenian tamafios de semilla pequeiios
(Caddick y Linder, 2002).

Se ha argumentado que esta relacion positiva entre el tamafio de semilla y el
desempefio es consecuencia de los recursos con los que cuentan las plantulas para
su establecimiento. Las especies con semillas grandes tienden a movilizar sus
reservas metabolicas durante un largo periodo de tiempo hacia las estructuras
autotroéficas de las plantulas (Kidson y Westoby, 2000). Debido a esto, las
plantulas provenientes de semillas grandes presentan tasas relativas de
crecimiento (TRC) y fotosintéticas menores con respecto a las plantulas de
especies con semillas pequenas (Chapin III et al, 1993; Westoby et al. 1996;
Kitajima, 1996). Las bajas TRC también minimizan las tasas de respiracion
asociadas con la produccion de nuevos tejidos (Chapin III et al., 1990; Chapin III et
al, 1993). Todo lo anterior se traduce en un ahorro de carbono y nutrientes

(Chapin III, 1980; Chapin III et al., 1993). Esto permite contar con reservas que se
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pueden emplear para afrontar los periodos de mayor adversidad o destinarse a
estructuras o compuestos que permiten afrontar el estrés (Chapin IlII et al., 1990;
Westoby et al., 1992). Adicionalmente, bajas tasas fotosintética y de respiracion
reducen la pérdida de agua, lo que les confiere a las plantulas mayor resistencia al
estrés, principalmente en condiciones de aridez o salinidad (Chapin III et al., 1993).

Adicionalmente, existen varios trabajos que reportan que las semillas grandes
presentan una mayor habilidad competitiva. En la mayoria de los estudios en los
que se reporta una correlacién positiva entre el tamafio de semilla y el éxito de las
plantulas en ambientes competitivos (Gross y Werner, 1982; Gross, 1984; Wulff,
1986; McConnaughay y Bazzaz, 1987; Reader, 1993), estos ambientes estan
constituidos por vecinos ya establecidos (adultos), mas que por otras plantulas.
Rees (1995) muestra que la masa de la semilla esta positivamente relacionada con
la habilidad competitiva de la plantula en especies anuales de dunas costeras. En
un pastizal de zona templada las especies con semillas grandes tienen un efecto
negativo sobre el reclutamiento de especies con semillas pequefias (Eriksson,
1997). Por otro lado se ha demostrado que las plantulas de especies con semillas
grandes tienen un mejor desempefio que las de semilla pequefia cuando se
siembran a altas densidades (Turnbull et al, 1999). Sin embargo, algunos estudios
no han encontrado una relaciéon entre el tamafio de semilla y la habilidad
competitiva en varias especies de hierbas (Fenner, 1978; Reader, 1993).

Se ha reportado que todas las ventajas que tienen las semillas grandes sobre las
semillas pequenas desaparecen una vez que las reservas se agotan (Saverimuttu y
Westoby, 1996; Walters y Reich, 1996). Sin embargo, en algunos sistemas si se ha
encontrado una relacion positiva entre el tamafio de la semilla y el desempefio
posterior a la etapa de plantula, al menos en la supervivencia, desde la etapa de

establecimiento hasta la reproductiva (Metz et al., 2010).
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Anulacion de las interacciones de signos opuestos
En este proyecto se evaluara si el tamafio de la semilla esta asociado con la
anulacion de las interacciones a nivel poblacional. Se ha reportado que las especies
intolerantes al estrés o que se encuentran cerca del limite de su intervalo de
tolerancia dependen mas estrechamente de la atenuacion del estrés por parte de
sus vecinos (Choler et al., 2001; Liancourt et al., 2005; Villareal-Barajas y Martorell,
2009). Dado que las especies con semilla pequefia pueden ser menos tolerantes al
estrés comparadas con las de semilla grande, se espera que necesiten de la
atenuacion del estrés ambiental por parte de otras plantas, es decir, que
experimenten fuertes efectos facilitativos. Por el contrario, se espera que las
especies de semilla grande, las cuales tienen un intervalo de tolerancia mayor,
requieran en menor grado de vecinos que atenuen el estrés y que por lo tanto no se
vean tan afectadas por la facilitacion. Asimismo, se espera que las especies con
semilla pequefia experimenten con mayor intensidad los efectos de la competencia,
mientras que las especies con semillas grandes, debido a que presentan mayor
habilidad competitiva, no sufran fuertes efectos negativos por parte de sus vecinos.
Lo anterior estableceria una correlacion entre las magnitudes de los efectos de
las interacciones de signo opuesto de acuerdo con el tamafio de la semilla: en las
especies donde los efectos positivos son grandes los negativos serian igualmente
importantes, mientras que en otras especies ambos tipos de efectos serian
pequefios. Esto causaria que el efecto de las interacciones se anulara y, por tanto,
que no se reflejara a nivel poblacional si en la comunidad coexisten tanto especies

facilitadoras como competidoras.
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HIPOTESIS
El tamafio de semilla determina que las plantas experimenten, con intensidades
semejantes, los efectos positivos y negativos de las interacciones interespecificas

causando que éstos se anulen.

OBJETIVO GENERAL
Determinar cudl es el efecto de dos tipos de interacciones interespecificas
(competencia y facilitacion) sobre el desempefio de plantas de diferentes especies
para establecer si las interacciones de signo opuesto tienen magnitudes

semejantes y si dichas magnitudes dependen del tamafo de la semilla.

OBJETIVOS PARTICULARES
1) Determinar si existen diferencias en la germinacion, la supervivencia y el
crecimiento entre especies con distintos tamafios de semilla.
2) Estimar la magnitud de los efectos positivos y negativos de las interacciones

sobre el desempeiio de plantas de especies con diferente tamafio de semilla.
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METODOS

Sitio de estudio

La investigacion se llevo a cabo en el municipio de Concepcion Buenavista, el cual
se ubica en el noroeste del estado de Oaxaca. El sitio de estudio esta a una altitud
de 2275 m s.n.m, y presenta una vegetacién caracterizada como pastizal de
Bouteloua (Cruz-Cisneros y Rzedowski, 1980). El clima es semiarido (BS1) con una
precipitaciéon promedio de 530.3 mm y una temperatura media anual de 14.9 °C. La
temporada de lluvias va de mayo a septiembre (Almanza-Celis, 2008). Entre los
meses de julio y agosto se presenta un fendémeno que se conoce como canicula, en
el cual la precipitacion tipicamente es menor que en el resto de la temporada de
lluvias (Magafia et al, 1999). La canicula varia entre afos, ya que puede no
presentarse o variar en su intensidad y duracion (Santini, 2009). Los suelos de la
region, que se clasifican como aridosoles, son suelos maduros con una gran

cantidad de sales en la superficie y en general son arenosos (Tan, 2000).

Especies asociadas

Para elegir a las especies asociadas, que son las especies que ejerceran un efecto
sobre las especies en las que se midio el efecto de la interaccion, se eligié una lista de
especies potencialmente facilitadoras o competidoras con base en los resultados de
Martorell y Freckleton (enviado), en el que reportan la intensidad y el tipo de
interaccidn que existe entre diferentes especies de hierbas que coexisten en el sitio
de estudio. Se traté de encontrar un conjunto de cuatro especies asociadas en la que
cada especie focal tuviera al menos una especie competidora y una facilitadora. La
eleccion final de las especies asociadas se determind con base en la disponibilidad

de individuos adultos de esas especies en el campo (tabla 1).
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Tabla 1. Lista de especies focales (en las filas) y asociadas (en las columnas) y su
interaccidn interespecifica potencial. C indica competencia y F facilitacidn, segin
Martorell y Freckleton (enviado). Los guiones (-) indican los casos en los que no se

determino el signo de la interaccion.

Thymophylla Bouteloua Bouteloua sp.  Richardia

Especies asociadas aurantiaca polymorpha nov. tricocca
(Brandegee) (E.Fourn.) (Torr. & A. Gray)

Especies focales Rydb. Columbus

Aristida adscensionis L. C C C C
Bouteloua sp. nov. F C - C
Florestina pedata Cav. F C F C
Heterosperma pinnatum Cav. F C C F
Microchloa kunthii Desv. F C C F
Sporobolus tenuissimus C C C C
(Mart. ex Schrank) Kuntze

Stevia ephemera Grashoff F C C F
Tagetes micrantha Cav. C C C F
Thymophylla aurantiaca - F C C
Tripogon spicatus (Nees) Ekman F C C C

Especies focales

En noviembre de 2010 se colectaron semillas de diez de las especies mas
abundantes en el pastizal (tabla 1). Estas sirvieron como especies focales por ser
los taxa en los que se midio el efecto de las interacciones. Las semillas provenian
de al menos 100 individuos diferentes de cada especie. Con el fin de obtener una
medida de la cantidad de reservas que contiene la semilla de las especies focales,
se retir0 cualquier estructura de dispersion (como vilanos, aristas, etc.), asi como
tejidos que no estuvieran adheridos a la cubierta seminal. El peso promedio de las
semillas se obtuvo a partir de 50 frutos de cada especie seleccionados al azar. En
las poaceas (Sporobolus tenuissimus, Tripogon spicatus, Microchloa kunthii y

Bouteloua sp. nov.) se pesaron grupos de 50 cariopsis (que son los frutos) debido a
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que una vez emergida la plantula, ésta utiliza las reservas de la semilla y del fruto.
Hubo diferencias de un orden de magnitud entre el peso de las semillas mas
pequefias y las mas grandes (fig. 1). Para evaluar la viabilidad de las semillas se
realizaron pruebas de germinacion en camaras de ambiente controlado
Biotronette Plant Growth Chaber 844 (LAB LINE Instruments) a 25 °C. Se
sembraron 10 semillas de cada especie focal en cajas Petri sobre una placa de agar
al 1 % en agua. Todas las especies presentaron porcentajes de germinacion de
entre 60 y 100 %. So6lo se trabajo con dos familias de plantas (Poaceae y
Asteraceae) con el fin de tener un mayor control sobre la pertenencia filogenética

de las especies y disminuir el ruido que esto podria aportar a los resultados.

Figura 1. Tamanos de las semillas de las especies focales. Los circulos indican
a las especies pertenecientes a la familia de las poaceas y los rombos a las
asteraceas. En gris se indican a las especies con ciclo de vida anual y en negro las

perennes.

Disefio experimental
Para evaluar el efecto de la facilitacién y la competencia sobre especies con

distintos tamafnos de semilla, se mont6 un experimento factorial de 4 especies
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asociadas x 5 niveles de cobertura x 10 especies focales. Para ello, por cada una de
las especies asociadas se eligieron 250 parcelas de 10 x 10 cm que tuvieran al
menos el 52% de cobertura (para B. polymorpha, Bouteloua sp. nov. y R. tricocca,
que son especies con forma cespitosa o bien rastreras que cubren densamente la
superficie) o al menos 10 plantas adultas (para T. aurantiaca, que es una forbia
erecta). Dichas coberturas o densidades son las maximas que tipicamente se
pueden encontrar en campo. Aunque la forma de la planta y las hojas de T.
aurantiaca dificultan la medicidn exacta de su cobertura, 10 plantas adultas de esta
especie parecen tener una cobertura aproximada de 50 %, lo que es comparable
con el intervalo seleccionado para las demas especies. Se asigné aleatoriamente un
nivel de cobertura (52%, 36%, 24%, 12% 6 0% ) a cada parcela en el caso de las
especies cespitosas o rastreras, o un numero de individuos (10, 7,4, 2 6 0 ) para el
caso de T. aurantiaca. En cada parcela se retiraron individuos o ramets de la
especie asociada hasta que la densidad fuese la asignada. También se eliminaron
todos los individuos de otras especies. En total se obtuvieron 50 parcelas de cada
nivel de densidad para cada una de las especies asociadas, a las cuales se asignaron
aleatoriamente las diez especies focales, de tal manera que cada tratamiento conté
con cinco réplicas. En cada unidad experimental (parcela de 10 x 10 cm) se
sembraron diez aquenios (sin estructuras de dispersion) para el caso de las
asteraceas, y para el caso de las poaceas, diez cariopsis (desnudas, sin glumas ni
lemas que las envolvieran). En el caso de Bouteloua sp. nov. solo se sembraron
ocho cariopsis debido a que contadbamos con un nimero limitado. Los propagulos
se distribuyeron de manera uniforme en la parcela con el fin de disminuir la
competencia intraespecifica.

El experimento se realizé durante los meses de julio a octubre de 2011. Se

registraron datos de germinacidn (considerada como la emergencia del epicétilo) y
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supervivencia de las especies focales cada 15 dias. Para evaluar el crecimiento de
los individuos, cada 30 dias se tomaron medidas de la altura al meristemo apical,
diametro menor y mayor del follaje (para todas las asteraceas); numero de culmos
y longitud del culmo central (para el caso de A. adscensionis); y didmetro menor y

mayor del follaje (para el resto de los pastos).

Analisis de datos

El tamafio de los individuos de todas las asteraceas se calcul6 como el volumen de
un cono eliptico, T= xt d1 d2 h/12, donde T es el tamafio del individuo, d; es el
diametro mayor del follaje, d2 es el diametro menor y h la altura. Para S.
tenuissimus, T. spicatus, M. kunthii y Bouteloua sp. nov. se calcul6 la cobertura como
una medida del tamafio del individuo con la férmula T=r [(d1xd2)/4]. En el caso de
Aristida adscensionis, el tamafio del individuo se estim6 como T= # de culmos x
longitud del culmo central.

Para estimar los efectos de las interacciones se calcularon los coeficientes de
interaccidon (CI), los cuales indican el cambio en el desempefio de las especies
focales debido a la interaccion con la especie asociada. Para que los CI sean
estrictamente comparables deben estimarse per capita, es decir, como el efecto
que un individuo (o cantidad de cobertura) de la especie asociada tiene sobre la
especie focal (Freckleton y Watkinson, 2001; Goldberg y Scheiner, 2001). Si el
valor del CI es negativo, la especie asociada reduce el desempeno de la especie
focal. Por el contrario, un CI positivo indica que la especie asociada favorece a la
especie focal, es decir, la facilita. Mientras el CI se acerque mas al cero menor sera
la intensidad de la interaccion. Los coeficientes de interaccion se estimaron a partir
de los efectos de las especies asociadas sobre la germinacidn, la supervivencia y el
crecimiento de las especies focales. Ya que el desempefio depende fuertemente del
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tamafio del individuo (Stearns, 1992) y a que éste también afecta a las
interacciones (Mack y Harper, 1977), se evalué la pertinencia de incorporar este
factor en el analisis. En vista de que se pueden definir diferentes modelos que
incluyan el tamafio del individuo, las interacciones ecoldgicas y las interacciones
estadisticas entre estas variables, se utilizd el Criterio de Informacion de Akaike
(AIC) para elegir el modelo que mejor se ajustara a los datos (ver anexo). Los
modelos seleccionados se describen a continuacion.

Para estimar el efecto de las especies asociadas sobre la germinacion de las
especies focales, se ajust6 un modelo lineal generalizado (GLM) con el programa R
(R development core team, 2012), utilizando una funcién de ligamiento logit y un
error cuasi-binomial ya que se observo sobredispersion en los datos (Crawley,
2007). Para cada especie focal, el modelo ajustado fue:

N, = Po, + P1,dj (1)
donde mq, es el logit de la probabilidad de germinacion de la especie focal en las
parcelas donde coexistia la especie j, fo; es la germinacion cuando la especie
asociada no esta presente, y 31 es el efecto de la densidad de la especie asociada j
(d;) sobre el desempeiio de la especie focal. Ya que el desempefio varia en una
cantidad constante 1 por cada unidad de densidad de la especie asociada, dicho
coeficiente es el coeficiente de interaccion per capita. El parametro o, es diferente
para cada especie asociada ya que refleja el efecto del suelo en el que ésta crece.
Debe recordarse que las semillas se sembraron en parcelas donde las diferentes
especies asociadas crecian naturalmente, por lo que podrian estar confundidos los
efectos de la especie asociada con los efectos del suelo en los que se encontraba
cada una de ellas. Al incorporar diferentes 3o, en el andlisis, el efecto del suelo esta
controlado estadisticamente, y las parcelas en las cuales se retiraron todos los

individuos de la especie asociada funcionan como el control para cada una de ellas.
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Para evaluar la supervivencia y el crecimiento se ajusté un modelo lineal
generalizado de efectos mixtos (GLMM) con el programa R usando el paquete Ime4
(Douglas et al., 2012). Se emple6 un error binomial y una funciéon de ligamiento
logit para la supervivencia, y un error normal con funcion de ligamiento identidad
para el crecimiento (McCullagh y Nelder, 1989). Para cada especie focal el modelo

para representar a la supervivencia fue:

Nsj = Po,j+ Prdj + P2 InTe + ep + & (2)

y para el crecimiento:

InTe1,= Poj+ P1,d + Pz, InTe + gp+ey, (3)
donde ms; es el logit de la probabilidad de supervivencia de la especie focal
asociada a la especie J; T es el tamafio en el tiempo ¢ de un individuo de cierta
especie focal asociada a la especie j (los tiempos corresponden a cada quincena
para la supervivencia y cada mes para el crecimiento); Po,y 1, tienen el mismo
significado que en la ecuacion (1); y B2, es el efecto del tamafio en el tiempo ¢t sobre
la supervivencia o sobre el tamafio en el tiempo t + 1. Los residuos ¢, y €: son
efectos aleatorios asociados a las unidades experimentales (parcelas) y la fecha de
monitoreo (tiempo).

Para determinar si la germinacion, la supervivencia y la tasa relativa de
crecimiento (TRC) dependen del tamafio de la semilla, se realizaron correlaciones
de Spearman. Para eliminar el efecto de las interacciones de estos anadlisis se
utilizaron las ecuaciones (1-3) con una densidad de la especie asociada d; =0. Bajo
estas condiciones, la ecuacion (1) se reduce a Po, y la ecuacién (2) a Po, + f2,InT. Ya
que la supervivencia dependen de T, la correlacion de Spearman se calcul6 para

dos tamafios: el inicial (el observado inmediatamente tras la germinacion; Tabla 2)
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y el final (el observado al final del experimento; Tabla 2). Finalmente, para estimar
la TRC se sustituy6 la ecuacion (3) en la siguiente ecuacion:

TRC = In7T2-InT: ,
At

donde At es la el intervalo de tiempo que transcurre entre una medicion y la otra.
Puesto que el intervalo que pas6 de una fecha de muestreo a otra fue siempre de
un mes, At = 1. En consecuencia,
TRC=Po,+ P1,dj + P2;InT7 -InTy

Factorizando,

TRC=Bo,+ B1dj + (P2,- 1) InT1 (4)
Debido a que nos interesaba determinar la TRC en ausencia de especies asociadas,
las correlacién de Spearman entre crecimiento y tamafio de la semilla fue calculada

usando la TRC con d; =0, es decir,

TRC=Bo,+ (B2;-1)InT.
Como en el caso de supervivencia, se calcularon las correlaciones usando los
tamafos inicial y final. Como puede concluirse de la ecuacion (4), los coeficientes
de interaccion per capita (p1,;) indican la magnitud del cambio en la TRC inducido

por la especie asociada, por lo que son comparables entre especies.
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Tabla 2. Promedios del tamafio de las especies focales (filas) en las distintas

especies asociadas (columnas) observado inmediatamente tras la germinaciéon (T;)

y el observado al final del experimento (Tf). *indica a las especies a las que su

tamafo se estim6 en cm?, **cm3 y *** el producto del nimero de culmos x longitud

el culmo basal.

Bouteloua sp. nov B. polymorpha T. aurantiaca R. tricocca
Especie focal T; T Ti Tt T; T T; T
A. adscensionis*** 4.97 13.20 6.46 23.81 3.69 9.42 7.10 14.37
Bouteloua sp. nov* 11.36 43.10 11.58 33.45 8.87 29.35 17.14 44,17
F. pedata** 44.63 567.38 66.70 687.16 23.57 176.44 152.01 1294.98
H. pinnatum** 313.88 1314.23 398.93 2608.95 269.46 874.22 798.29 3993.49
M. kuntii* 2.15 4.88 2.63 8.23 3.47 3.26 4.33 6.38
S. ephemera** 110.67 1169.59 174.59 5318.93 92.97 718.26 442.80 7843.99
S. tenuissimus* 2.33 3.67 2.22 10.13 6.53 10.89 2.16 5.72
T. aurantiaca** 61.28 638.37 128.34 241698 102.88 563.76 80.51 1163.02
T. micrantha** 262.09 217597 422.36 15810.04 229.87 1594.18 569.48 8322.79
T. spicatus* 1.36 1.39 0.91 1.86 0.20 1.26 2.43 3.01

Para determinar si existe una relacién entre las magnitudes de los coeficientes

de interaccién (CI) y el tamano de semilla de las especies focales se probaron

cuatro modelos. Cada modelo representaba un hipotesis diferente (fig. 2):

McDc (media constante, desviacion constante), donde hay anulacién de las
interacciones (la media de los CI es constante e igual a cero)
independientemente del tamafio de semilla, y la desviacion estandar de los
CI es constante.

McDv (media constante, desviacion variable), donde hay anulacion de las
interacciones (la media de los CI es constante e igual a cero), y esa
anulacidon esta asociada con el tamafio de semilla. De acuerdo con la
hipdtesis propuesta en este trabajo, se esperaria que la magnitud de las
interacciones variara con el tamafio de la semilla: si la intensidad de los

efectos positivos y negativos de las interacciones aumenta conforme
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disminuye el tamafio de semilla, se esperaria mucha mayor variacién en los
CI en las especies con semilla pequefia. En consecuencia, la desviacion
estandar de los CI debiera ser mayor en las especies con semilla pequefia
que en las que tienen semilla grande. Por ello, en este modelo se permitid
que la desviacion estandar cambiase linealmente (o =0p+01S) con el tamafio
de la semilla (S).

MvDc (media variable, desviacidn constante), donde no hay anulacién de las
interacciones (la media de los CI es variable y diferente de cero), y la
desviacidn estandar de los CI es constante.

MvDv (media variable, desviacion variable), donde no hay anulacion de las
interacciones (la media de los CI es variable y diferente de cero), y el
tamafio de semilla afecta a la desviacidn estandar de los CI de la misma

manera que en el modelo McDv.
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Figura 2. Modelos empleados para determinar el efecto del tamafio de la
semilla sobre la magnitud de las interacciones. La linea continua indica el
promedio de los coeficientes de interaccion y las lineas punteadas el intervalo
comprendido por dos deviaciones estandar en torno a la media. McDc=media
constante y desviacion estandar constante; McDv=media constante y desviacion
estandar variable, este modelo refleja la hipdtesis general del presente trabajo;
MvDc=media variable y desviacién estandar constante; MvDv= media variable y

desviacion estandar variable.

Para cada modelo se calculé por maxima verosimilitud el valor de cada
parametro (media y desviacion estandar, asi como sus tasas de cambio respecto al
tamafio de la semilla) y el valor del AIC con el programa R (R development core

team, 2012) usando el paquete bbmle (Bolker y R development core team, 2012).
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Con el fin de obtener un modelo tUnico, a partir de los CI obtenidos para cada
variable de respuesta, se calculo el peso relativo de cada modelo con la siguiente

formula:

_exp(—A/2)
> exp(—A, /2)

donde w; es el peso relativo del modelo i, A; es la diferencia entre el AIC del modelo
i y el modelo con el menor AIC, y R es el nimero de modelos. A partir de los w; se
calculd6 un modelo promedio, el cual toma en cuenta los las cuatro hipoétesis
contrastadas ponderandolas con el apoyo relativo que cada una de ellas tiene en
los datos (Burnham y Anderson, 2002). Los parametros para los modelos

promedios fueron calculados de la siguiente manera:

— M
6= wb
i=1

donde 6; es el parametro estimado 6 del modelo i. Este procedimiento se siguid
para cada una de las variables de respuesta por separado. Mediante este
procedimiento se garantiza que el modelo promedio se asemeje mas a los modelos
que mas apoyo tienen en los datos, a la vez que se considera la incertidumbre que

hay en torno a cual de los cuatro modelos es el correcto.
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RESULTADOS

Efecto del tamafio de semilla sobre el desempeiio

Se encontré una correlacidn positiva entre el tamafio de semilla y la probabilidad
de germinacion (p=0.34, P=0.03; fig. 3a). No se encontré ninguna tendencia en
cuanto a la probabilidad de supervivencia con respecto al tamafio de semilla, ni en
plantulas (p=-0.20, P=0.22; fig. 3b) ni en adultos (p=0.043, P=0.79; fig. 3c).
Tampoco se encontré ninguna relacion entre el tamafio de semilla y la tasa relativa
de crecimiento (TRC) durante la etapa de plantula (p=0.12, P=0.48; fig. 3d) ni en la

etapa adulta (p =0.14, P=0.42; fig. 3e).

Efecto de las interacciones sobre especies con diferente tamafio de semilla

Para la germinacion, los modelos que mejor se ajustaron a los datos fueron
aquéllos en los que se tuvo una media variable, sin importar si la desviacién
estandar era constante o no (Tabla 3). Se encontr6 que el promedio de los
coeficientes de interaccidn per capita fue positivo, lo que indica que en general hay
un efecto facilitativo por parte de las plantas vecinas. La desviacién estandar
disminuy6 levemente, sugiriendo que la magnitud de los efectos de las
interacciones se reduce conforme aumenta el tamafio de semilla, pero esta

tendencia fue apenas perceptible (fig. 4).
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Figura 3. Probabilidad de germinacion (a), supervivencia (b y c) y tasa relativa
de crecimiento (TRC; d y e) de las especies focales con respecto a su tamafo de

semilla. Cada vifieta indica el desempefio de una especie focal cuando crecié en el

suelo de alguna de las cuatro especies asociadas y en ausencia de vecinos.

32



.................
..........................
...........................

.......................

0.2

0.15

o
[Un

0.05 e

4 0.6 0.8 1 1.2
-0.05

Coeficientes de interaccion
(e]e]

'
o
=

...........
......................
.............................
............
.............

-0.15

-0.2 Tamaiio de semilla (mg)

Figura 4. Efectos per capita de las especies asociadas sobre la germinacion
con respecto al tamafio de semilla. La linea continua indica el promedio de los
coeficientes de interaccion y las lineas punteadas corresponden al intervalo

comprendido entre dos desviaciones estandar alrededor de la media.

Para la supervivencia, los modelos que mejor se ajustaron a los datos fueron
aquéllos en los que se tenia una media constante, independientemente de si la
desviacion estandar era constante o no (tabla 3). Se encontr6 que el promedio de
los coeficientes de interaccidén per capita era muy cercano a cero, indicando que
hay compensacion entre las interacciones de signo opuesto. Esta compensaciéon no
esta asociada al tamafio de la semilla (fig. 5) puesto que la desviacion estandar fue
casi constante, es decir, no se encontr6 un patron entre el tamafo de semilla y la
intensidad con la que las plantulas provenientes de éstas experimentan los efectos
de las interacciones. Sin embargo, debido a qué uno de los coeficientes de

interaccion estaba demasiado alejado del resto del grupo de los datos y
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posiblemente era un dato extremo (outlier; efecto de Thymophyla aurantiaca sobre
la supervivencia de Bouteloua sp. nov), se repitié el analisis sin tomarlo en cuenta
con el fin de verificar que su peso no fuera determinante para la regresion. Una vez
repetido el analisis, se encontré que el promedio de los coeficientes de interaccion
per capita siguid siendo igual a cero, pero la desviacion estandar fue variable:
conforme aumenté el tamafo de semilla disminuy6 la magnitud de las

interacciones (fig. 5, tabla 3).
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Figura 5. Efectos per capita de las especies asociadas con respecto al tamafio
de semilla de las especies focales obtenidos del andlisis de GLMM para la
supervivencia. La linea continua indica el promedio de los coeficientes de
interaccion y las lineas punteadas corresponden al intervalo comprendido entre
dos desviaciones estandar alrededor de la media con todos los datos (negro), y sin

el outlier (gris). La vifieta en gris indica el outlier.

Para el caso del crecimiento, no se pudo identificar qué modelo se ajustaba

mejor a los datos debido a que no se encontraron diferencias de mas de dos
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unidades entre ningun par de modelos (tabla 3). Sin embargo, en el modelo
promedio se encontré que el promedio de los coeficientes de interaccion per capita
era casi igual a cero, con una desviacién estandar variable. Esto indica que existe
compensacion de los efectos de las interacciones, asi como una disminucién en la

intensidad de las interacciones conforme aumenta el tamafio de semillas (fig. 6).
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Figura 6. Efectos per capita de las especies asociadas con respecto al tamafio
de semilla de las especies focales obtenidos del analisis de GLMM para el
crecimiento. La linea continua indica el promedio de los coeficientes de interaccion
y las lineas punteadas corresponden al intervalo comprendido entre dos

desviaciones estandar alrededor de la media.

Cabe resaltar que todos los analisis se repitieron eliminando a la especie focal
que presentaba el tamafo de semilla mas grande (Heterosperma pinnatum), con el
fin de evaluar si los datos para esta especie determinaban estadisticamente los
resultados. Este pudiera ser el caso, ya que estos datos estan muy alejados del

resto, y por lo tanto podrian tener una gran influencia en la tendencia general del
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analisis (leveragé, Quinn y Keough, 2002). A partir de esto, se constatd que los

datos de H. pinnatum no afectaron de manera importante los resultados, sino que

incluso la tendencia a la reduccion de la desviaciéon estandar en las semillas mas

grandes se hizo mas evidente (ver Anexo para AIC, AAIC y wi).

Tabla 3. Resultados de AIC, AAIC y el peso de cada modelo (w;) de los

coeficientes de interaccidon per capita vs. el tamafio de semilla de las especies

focales. El modelo con el valor mas bajo de AIC (valores en negritas)es el que mejor

se ajusto a los datos; AAIC indica la diferencia entre el AIC de un modelo dado y el

modelo que mejor se ajustoé a los datos; w; indica el apoyo relativo de cada modelo

a los datos. Los valores entre paréntesis indican los resultados obtenidos del

analisis de supervivencia sin tomar en cuenta el outlier.

Modelo AIC AAIC wi

o« MvDc -85.20 0 0.50

:§ MvDv -85.00 0.21 0.45

g McDc -79.38 5.82 0.03

)

S McDv -77.94 7.27 0.01

§ McDc -60.38(-74.28)  0(0) 0.63(0.40)
2 McDy -58.38(-73.88)  1.99(0.40) 0.23(0.33)
é MvDc -56.63(-71.38) 3.74(2.9) 0.10(0.09)
& MvDy -54.64(-72.64)  5.74(1.64) 0.04(0.18)
. MvDv -130.25 0 0.35

E McDv -129.48 0.76 0.24

§ McDc -129.24 1.00 0.21

S MvDc -129.24 1.01 0.21

36



DISCUSION

En este estudio se encontr6 que el desempefio de las especies focales se vio
afectado por las especies acompafantes. Como se esperaba, los efectos de las
interacciones se anularon por completo en términos de la supervivencia y el
crecimiento, aunque en general hubo un efecto facilitativo durante la germinacion.
El crecimiento de las especies con semillas chicas se vio afectado por las especies
asociadas, mientras que en las especies con semillas grandes los efectos de las
interacciones fueron menores; un patron semejante parece observarse en la
supervivencia. Todo esto sugiere que la anulacion de las interaccion esta asociada
con el tamafio de la semilla, ya que éste determina que las magnitudes de los

efectos de las interacciones de signo opuesto se correlacionen.

Efecto del tamafio de semilla sobre el desempeiio

Se encontr6 que en ausencia de especies acompafiantes, las especies con tamafios
de semilla mas grandes tienen mayor probabilidad de germinacién. Este patron se
ha encontrado en un gran numero de estudios, y ha sido explicado a partir de las
diferencias en la cantidad de reservas que contienen las semillas de distintos
tamafios (Garwood, 1996; Westoby et al., 1996; Kitajima, 1996; Wrigth y Westoby,
1999). Debido a que las especies con semillas grandes contienen una mayor
cantidad de reservas, éstas pueden establecerse en una mayor variedad de
condiciones con respecto a las especies de semillas pequenas. Estas ultimas
necesitan de micrositios especificos en donde pueda llevarse a cabo la germinacién
(Facelli, 2008; Leishman et al., 2000). Esto podria explicar por qué las respuestas
germinativas de varias especies de semilla pequeia difirieron segun los suelos de

las diferentes especies asociadas, mientras que en las de semilla grande la
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germinacion presentd menos variacion (fig. 2). Adicionalmente, se ha reportado
que existe una relacion negativa entre el tamafio de semilla y el tiempo de
permanencia en el banco de semillas del suelo (Rees, 1996; Eriksson y Eriksson,
1997). En consecuencia, las especies con semillas mas pequefias tienen la
capacidad de permanecer en el banco en espera de que se presenten las
condiciones necesarias para germinar. Si las condiciones durante el periodo de
estudio no fueron las adecuadas, podriamos esperar que muchas semillas hubieran
pasado directamente al banco en el suelo en vez de germinar, lo cual podria
explicar los bajos porcentajes de germinaciéon observados en las especies de
semilla pequeiia.

Se ha propuesto que las plantulas provenientes de semillas grandes tienen
un mejor desempefio bajo condiciones adversas como resultado de su menor TRC
(Seiwa y Kikuzawa, 1991; Wrigth y Westoby, 1999). Sin embargo, esto no esta del
todo claro, ya que existe tanto evidencia en contra (Moles y Westoby, 2004) como a
favor (Metz et al, 2010). Ademas, varios autores sefialan que las ventajas que
presentan las especies con semillas grandes parecen hacerse evidentes sdlo ante
condiciones que podrian comprometer su establecimiento, como por ejemplo, en
presencia de especies competidoras (Gross y Werner, 1982; Gross, 1984; Chapin III
et al, 1993). Esto podria explicar por qué no se obtuvieron diferencias
significativas en la supervivencia y la TRC de las especies focales de acuerdo con el
tamafio de su semilla: si los suelos en los que crecen las especies asociadas no
difieren demasiado, y las condiciones ambientales no representan un factor de

estrés para las plantas, no se esperaria encontrar diferencias en su desempefio.
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Efecto de las interacciones sobre especies con diferente tamafio de semilla

En ambientes limitantes, tales como las zonas aridas y semiaridas, las plantulas
generalmente estan asociadas a individuos ya establecidos, los cuales atentian el
estrés ambiental en su vecindario, fendmeno conocido como nodricismo (Nobel,
1980; Franco y Nobel, 1988, 1989; Flores y Jurado, 2003). Esto puede explicar por
qué en este estudio se encontré que los efectos de las interacciones tienden a ser
facilitativos durante la etapa de germinaciéon. En otros pastizales se ha reportado
que las forbias erectas pueden funcionar como plantas nodriza, produciendo
sombra que reduce las temperaturas extremas e incrementando la disponibilidad
de agua (Silvertown et al., 1993; Fayolle et al., 2009). Asi mismo, se ha visto que los
pastos cespitosos retienen cantidades considerables de agua entre su follaje,
misma que las semillas de otras especies pueden aprovechar para germinar (White
et al, 1997). En trabajos previos realizados en el pastizal de Concepciéon
Buenavista se ha encontrado que la disponibilidad de agua en el suelo se reduce al
remover la cobertura vegetal (Almanza-Celis y Martorell, 2008; Villareal-Barajas y
Martorell, 2009). Puesto que el agua es un factor limitante, se esperaria una mayor
tasa de germinacion en sitios con plantas establecidas, tal como se ha encontrado
en otro estudio con especies herbaceas (Fayolle et al., 2009).

Los resultados de este trabajo apoyan la hipotesis de que hay una relacion entre
el tamafio de la semilla y la magnitud de los efectos de las interacciones. Los
efectos positivo y negativos de las interacciones se anularon cuando se les evalué
en términos de la supervivencia y el crecimiento. Debido a la presencia de un
outlier en la supervivencia (efecto de Thymophylla aurantiaca sobre la
supervivencia de Bouteloua sp. nov), no fue posible determinar con claridad si esta
anulacion se asocia con el tamafio de la semilla. Sin embargo, tal como se esperaba,

la mayoria de los datos sugieren que las especies con semillas pequefias presentan
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mayor variacién en la intensidad de las interacciones que las especies de semilla
grande. Este mismo patron se observa claramente en cuanto a los efectos de las
interacciones sobre el crecimiento. La reduccion observada en la intensidad de la
competencia en especies con semillas grandes concuerda con varios estudios
realizados en distintos tipos de ecosistemas (Gross, 1984; Rees, 1995; Westoby et
al., 1996; Eriksson, 1997; Turnbull et al, 1999; Leishman, 2001; Zanne et al., 2005;
pero vease Leishman, 1999; Fayolle et al., 2009). Sin embargo, este es el primer
estudio que explora el efecto de la facilitaciéon y su relacion con el tamafio de la
semilla.

Los efectos de las interacciones sobre el crecimiento de las plantas tienen
repercusiones sobre otros procesos del ciclo de vida. Se ha reportado que el
tamafio puede afectar la supervivencia y la fecundidad de las plantas y por ende su
adecuacion (Crawley, 2007). En todas las especies focales incluidas en este estudio
se encontré una fuerte relacion positiva entre el tamafio de la planta y su
supervivencia. Puesto que el tamafio de un individuo depende de su tasa de
crecimiento, las interacciones que afectan a la TRC deben reflejarse en la
supervivencia. Sin embargo, la reduccion en la magnitud del efecto de las
interacciones en la supervivencia conforme aumenta el tamafio de la semilla no
fue resultado de que este mismo patrén se haya observado en el crecimiento (figs.
5y 6), ya que el efecto del tamafio del individuo se control6 estadisticamente y
ambos analisis brindan informacion independiente.

En este estudio se encontrd evidencia de que mientras menor es el tamafio de la
semilla, mayor es la intensidad de la facilitacién. Sin embargo, algunas de las
interacciones positivas fueron débiles ain en especies de semilla pequefia. Esto
sugiere que algunas especies (como es el caso de Microchloa kunthii y Thymophylla

aurantiaca) son capaces de tolerar el estrés ya que no requieren de facilitacion
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(Leishman et al, 2000; Choler et al, 2001; Liancourt et al., 2005; Villareal-Barajas y
Martorell, 2009). Es intrigante que dichas especies hayan sido también tolerantes
a la competencia.

Se ha reportado que las plantulas son mas susceptibles a la facilitacion en
comparacién con individuos de etapas posteriores (Goldberg et al., 2001). Una vez
que el individuo se establece, el efecto de la facilitacion puede disminuir y la
interaccion puede volverse neutra o incluso cambiar de signo (Goldberg et al.,
2001; Miriti, 2006; Schiffers y Tielborger, 2006). Los promedios de los coeficientes
de interaccion obtenidos para las tres variables de respuesta estudiadas, sugieren
que dicho cambio ocurre en el sistema de estudio. El promedio de los coeficientes
de interaccion cambia de positivo durante la germinacién, a casi cero en la
supervivencia y el crecimiento. Este cambio puede deberse a que las diferentes
interacciones cambian en importancia durante la ontogenia. De manera
alternativa, el cambio en la interaccidn de positivo a neutro podria sugerir que los
sitios adecuados para la germinacién no necesariamente son los mas adecuados
para otros procesos del ciclo de vida. Lo anterior podria deberse a que los sitios
aptos para que una semilla se establezca depende de las condiciones que presente
el sitio al que arriba la semilla, mientras que los sitios aptos para que una plantula
sobreviva depende de que las condiciones benignas del sitios se mantengan
durante mas tiempo (Schupp, 1995). Por ejemplo, se ha reportado que las plantas
cespitosas pueden favorecer la germinacion de otras especies, pero compiten con
ellas en etapas subsecuentes del ciclo de vida (Freckleton y Watkinson, 2001).

Los resultados de este trabajo pueden contribuir a resolver la aparente
contradiccion que existe entre los estudios que indican que los efectos de las
interacciones interespecificas afectan fuertemente a los individuos (Keddy, 2001)

y aquéllos que indican que a nivel poblacional sus efectos son casi nulos (Rees et
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al, 1996; Law et al, 1997; Freckleton et al, 2000; Ives et al, 2003; Volkov et al,
2009; Comita et al, 2010; Martorell y Freckleton, enviado). Un individuo
necesariamente interactiia s6lo con unas pocas especies en su vecindario, y por
tanto puede verse fuertemente afectado por éstas dependiendo de si son
facilitadoras o competidoras. En cambio, una poblacion en la naturaleza interactia
con muchas especies, lo que abre la posibilidad de la anulacion de los efectos de las
interacciones. La relacion que se encontr6 en esta tesis entre las magnitudes de los
coeficientes de interaccion y el tamafo de la semilla sefiala que este ultimo es uno

de los factores que subyace a la anulacidn de las interacciones de signo opuesto.

42



iy

2)

3)

4)

CONCLUSIONES

Las especies con semillas mas grandes tuvieron mayores tasas de germinacion,
probablemente debido a la mayor cantidad de reservas que contienen y por lo

tanto a su mayor tolerancia al estrés.

En general, se encontr6 un efecto facilitativo por parte de las especies asociadas
durante la germinacion, quizas porque éstas atenuan las condiciones ambientales

extremas del sitio de estudio.

Se observo que el tipo e intensidad de las interacciones interespecificas fue
diferente entre los distintos procesos analizados en este estudio (germinacion,
crecimiento y supervivencia), lo que sugiere que las interacciones cambian a lo

largo de la ontogenia del individuo.

En la supervivencia y el crecimiento se observé que los efectos de las interacciones
interespecificas de signo opuesto se anulan. Para el crecimiento, y probablemente
también para la supervivencia, se encontré que esta anulacién podria estar
asociada con el tamafo de la semilla, ya que se observé éste determina que las
plantas experimentan los efectos negativos y positivos de las interacciones con

intensidades semejantes.
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ANEXO

Valores de AIC de los modelos ajustados para el GLMM de supervivencia. Los

numeros en negritas indican a los modelos que presentaron el AIC mas bajo. Para

esta variable de respuesta se eligio el modelo 3 ya que fue el que presentd los

valores de AIC mas bajos para la mayoria de las especies focales.

Especie focal Modelo1 Modelo2 Modelo 3
Aristida adscencionis 1022 1014 1012
Thymophyla aurantiaca 481.0 473.9 472.2
Stevia ephemera 604.7 600.2 598.9
Bouteloua sp. 286 281.3 279.9
Sporobolus tenuissimus 199 189.3 188.1
Tripogon spicatus 280.2 277.5 275.5
Florestina pedata 221.8 213.1 213.5
Heterosperma pinnatum 953 949.2 947.1
Tagetes micrantha 968.7 962.8 960.2
Microchloa kunthii 179.3 190.4 188.5

Modelo 1 ms =Po+P1A+P2T+P3 da+PaTA+PsdaA+ PedaT+P7daAT +ep+es
Modelo 2 ns =Po+P1A+P2T+P3 da+PaTda+PsdsA+ep+er

Modelo 3 ns =fo+P1A+P2T+P3 da+PadaA+ep+e:

Valores de AIC de los modelos ajustados para el GLMM de InT¢1 (crecimiento). Los

valores en negritas indican los valores de AIC mas bajos.

Especie focal Modelo1 Modelo2 Modelo 3
Aristida adscencionis 1413 1397 1394
Thymophyla aurantiaca 1609 1584 1578
Stevia ephemera 2640 2606 2596
Bouteloua sp. 617.9 595.8 587
Sporobolus tenuissimus 464.3 446.4 438.2
Tripogon spicatus 424.5 405.2 399.6
Florestina pedata 585.4 558.6 549.3
Heterosperma pinnatum 2570 2548 2542
Tagetes micrantha 2919 2894 2882
Microchloa kunthii 364.7 393.7 335.7

Modelo 1 InTew1=Po+P1A+P2T+P3 da+PaTA+PsdaA+ PedaT+PrdaAT +ep+e;

Modelo 2 InTe1=Po+P1A+P2T+P3 da+PaTda+PsdaA+ep+er

Modelo 3 InTe1=Po+P1A+P2T+P3 da+PadsA+ep+er
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Notacion:

1s, logit de la probabilidad de supervivencia; InT:1, In del tamafio del individuo al
tiempo t+1; A, especie asociada; T, tamafio al tiempo ¢; ds, densidad de la especie
asociada; cada una de las 8’s son los efectos asociados a cada una de las variables
respectivas; g, efectos aleatorio de las unidades experimentales; €, efecto aleatorio

de la fecha de monitoreo.

El modelo 3 también puede expresarse de la siguiente manera para la germinacion:

Ns,;j= |?)0,‘+ 1,‘d'+ 2,-ln1t+s + &t
J J JY J (4
y para el crecimiento:

InTe1s5j=Po,j+ Pridi + P2, InTe + ept+e;

donde entonces 1s; es el logit de la probabilidad supervivencia de la especie focal
asociada a la especie j; T, tamafio del individuo de cierta especie focal en el tiempo
t; Po,j supervivencia o InT:1 cuando la especie asociada no esta presente; 31, es el
efecto de la densidad de la especie asociada j (d}); 2, es el efecto del tamafio sobre

la supervivencia o InT:1 cuando la especie focal esta asociada a la especie j.

54



Resultados de AIC, AAIC y el peso de cada modelo (w;) de los coeficientes de
interaccidn per capita vs. el tamano de semilla de las especies focales sin tomar en
cuenta los datos de Heterosperma pinnatum. El modelo con el valor mas bajo de
AIC (valores en negritas) es el que mejor se ajusté a los datos; AAIC indica la
diferencia entre el AIC de un modelo dado y el modelo que mejor se ajusté a los
datos; w; indica el apoyo relativo de cada modelo a los datos. Los valores entre
paréntesis indican los resultados obtenidos del analisis de supervivencia sin tomar
en cuenta el outlier (efecto de Thymophylla aurantiaca sobre la supervivencia de

Bouteloua sp. nov).

Modelo AIC AAIC Wi
_ MvDc -75.16 0 0.68
?§ MvDv -73.40 1.76 0.28
£ MdDc -68.89 6.27 0.03
S McDv -66.98 8.18 0.01
McDc -52.15 (-65.37)  0(3.03)  0.49(0.16)
g McDv -51.44(-68.41)  0.71(0)  0.34(0.72)
E MvDc -49.17(-61.42)  2.98(6.99)  0.11(0.02)
5
2 MvDv -47.98(-64.43) 4.17(3.97)  0.06(0.10)
MvDv -115.07 0 0.37
‘q“% McDc -114.08 0.99 0.22
:g MvDc -113.96 1.11 0.21
& McDv -113.82 1.25 0.20
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APENDICE

Descripcion de especies focales y asociadas.

Especie

Familia

Descripcion

Sporobolus tenuissimus
(Mart. ex Schrank) Kuntze

Tripogon spicatus (Nees) Ekman

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Planta herbacea perenne,
cespitosa, con culmos erectos de
hasta 10 cm de altura. Hojas
principalmente basales,
acuminadas con margen liso y
glabras. Inflorescencias en
paniculas graciles y abiertas, con
forma piramidal u oblonga con
diminutas espiguillas. El fruto es
una  cariépsis con  forma
obovoide, lateralmente
comprimido. Los reportes indican
que crece en areas abiertas y
alteradas.

Planta herbacea perenne de hasta
12 cm de alto. Hojas basales,
glabras o con pelos esparcidos,
un poco enrolladas y filiformes
con margen liso. Inflorescencias
con espiguillas plurifloras y
lateralmente comprimidas, de
color grisaceao . El fruto es una
cariopsis con forma subcilindrica.

Planta herbacea perenne,
amacollada, de entre 8 hasta 30
cm. Hojas basales, glabras,
aplanadas o dobladas, con el
margen y el nervio central
gruesos y blanquecinos.
Inflorescencia en forma de espiga
solitaria y  unilateral, con
espiguillas imbricadas. Caridépsis
con forma elipsoide.
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Especie

Familia

Descripcion

Aristida adscensionis L.

Bouteloua polymorpha
(E. Fourn.) Columbus

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Planta herbacea, anual (en
ocasiones  bianual).  Culmos
delgados, erectos y glabros; con
nudos y entrenudos glabros.
Hojas planas y  glabras.
Inflorescencias en forma de
panicula, cerradas y erectas. Las
espiguillas son pediceladas y con
aristas. Parece que tiene efectos
alelopaticos sobre las bacterias
fijadoras de nitrégeno. Es un
indicador de suelos pobres o
degradados, aunque se ha
reportado que puede servir para
el control de la erosién y la
recuperacion de suelos
degradados.

Planta herbacea perenne vy
cespitosa. Hojas basales vy
acuminadas. Inflorescencia de
color anaranjado o amarillo
palido. El fruto es una cariopsis.

Planta herbacea perenne vy
cespitosa; tallos de 7 cm de
altura. Hojas basales, estriadas,
agudas, con margenes escabrosos
y pelos escasos. Inflorescencia
con 4 a 6 ramas cortas de color
lila. Los frutos son caridpsis.
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Especie

Familia

Descripcion

Thymophylla aurantiaca
(Brandegee) Rydb.

Asteraceae

Asteraceae

Asteraceae

Planta herbacea anual, de hasta
12 cm de alto. Hojas alternas,
angostas, carnosas con
numerosas glandulas y glabras.
Cabezuela solitaria, formada por
pequefias flores sésiles
dispuestas sobre un receptaculo
desnudo. Las flores liguladas son
femeninas, con ligulas blancas y
se ubican en la periferia de la
cabezuela; las flores del disco son
hermafroditas y de color
amarillo. El fruto es un aquenio y
presenta vilano con escamas
pequeinias.

Planta herbacea anual, erecta o
raras veces decumbente, de 10
cm de alto. Tallo cilindrico, verde
con abundantes pelos
glandulares. Hojas inferiores
opuestas 'y las superiores
alternas. Inflorescencia
compuesta de pocas cabezuelas
pediceladas con 10 o 15 flores
por cabezuela, corola blanca a
rosada. El fruto es un aquenio en
forma de pirdmide invertida, con
diminutos pelitos y vilano de
escamas pequenas.

Planta herbacea, anual, erecta con
algunos pelos glandulares, de
hasta 15 cm de alto. Hojas
opuestas con margen aserrado.
Inflorescencias con cabezuelas
dispuestas en wuna panicula
terminal, cada cabezuela estad
formada por cinco pequeiias
flores sésiles dispuestas sobre un
recepticulo desnudo. Todas las
flores son bisexuales y la corola
es de color blanco o rosa palido.
Cada cabezuela contiene cinco
aquenios, los cuales tienen forma
de prisma con vilano de escamas
medianas.
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Especie

Familia

Descripcion

Tagetes micrantha Cav.

Richardia tricocca
(Torr. & A. Gray)

Asteraceae

Asteraceae

Rubiaceae

Planta herbacea anual, erecta y
glabra de hasta 50 cm, pero
generalmente entre 5 y 20 cm.
Hojas opuestas y pinnadas con
segmentos filiformes. Presenta
olor a anis al estrujarse.
Cabezuelas con  pedudnculos
largos, con bracteas y una o dos
flores liguladas de color blanco.
La corola de las flores del disco es
de color amarillo. Los aquenios
son largos, negros, estriados y
finamente puberulentos, vilanos
con escamas en forma de aristas.

Planta herbacea, anual; erecta o a
veces tendida, de hasta 90 cm de
alto pero a veces muy pequeiia.
Tallo con estrias, de color rojizo o
verde, a veces con pelos
alineados. Hojas opuestas,
simples, pinnadas )
bipinnadamente divididas en
segmentos lineares con d&pice
agudo. Cabezuelas solitarias
sobre largos pedunculos,
terminales o axilares. Las
cabezuelas presentan 3 a 5
bracteas lineares a filiformes en
el involucro. Las flores periféricas
y del disco presentan ligulas
amarillas 0 anaranajadas.
Presenta dos tipos de frutos, los
exteriores son obovados y sin
vilano, los interiores son lineares
y con dos aristas.

Planta herbacea perenne, o
extendida, hasta de 20 cm de
largo. Presenta varios tallos
partiendo de la base, ramificados
hispidos o glabrescentes. Hojas
generalmente lineales, aunque
presenta mucha variacién en la
forma, algo hispidas a glabras,
rigidas 'y  uninervadas. La
cabezuela presenta entre 3 a 10
flores, con bracteas involucrales.
La corola es blanca o
parcialmente morada, con forma
infundibuliforme. El fruto es un
mericarpio y pueden ser glabros
o hispidos.

Literatura Consultada:
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