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Resumen  

Las interacciones bióticas pueden alterar la estructura y dinámica de las poblaciones y de 

las comunidades, propiedades que pueden ser determinados por factores bióticos y/o abióticos. El 

proceso biológico que conecta la etapa del establecimiento con la remoción de semillas del ciclo 

reproductivo de las plantas es la dispersión de semillas, la cual tiene un impacto directo en su 

dinámica poblacional. Se ha descrito que en el caso de las cactáceas en ambientes áridos el 

establecimiento, que es la etapa más crítica de su ciclo de vida, se lleva a cabo mediante el proceso 

de facilitación, sin embargo se desconoce qué ocurre en los bosques tropicales estacionales donde 

estas especies se establecen. 

El cactus columnar Neobuxbaumia tetetzo se distribuye comúnmente en el matorral xerófilo 

y en el bosque tropical caducifolio (BTC). En el BTC, se ha descrito que existe una elevada 

depredación de semillas causada por la guacamaya verde pero se desconocen sus patrones de 

establecimiento de este cactus. Debido a la presencia de esta ave en el BTC, nosotros esperábamos 

que el proceso de dispersión de semillas fuera afectado por la depredación de semillas pre- 

dispersiva, y esperábamos que los dispersores efectivos fueran los murciélagos. Por otra parte, 

debido a que las plantas con metabolismo ácido de las crasuláceas requieren de una cantidad 

mínima de luz para llevar a cabo la fotosíntesis, esperábamos que la luz jugara un papel importante 

en el establecimiento y en la distribución espacial de este cactus en el BTC, es decir, esperábamos 

que el establecimiento fuera más frecuente bajo especies nodrizas de cobertura poco densa, y que 

los cactus se distribuyeran en sitios con mayor cantidad de luz en el área de estudio. 

En el presente estudio se evaluó el impacto en la dispersión de semillas de los frugívoros 

que se alimentan de los frutos del cactus columnar Neobuxbaumia tetetzo, en el BTC, a partir del 

contexto comunitario en el cual las semillas son depredadas o pueden ser depositadas en los sitios 
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adecuados para su establecimiento. Por otra parte, evaluamos los patrones de establecimiento de 

este cactus bajo especies con copas densas, ralas y en espacio abierto.  

En el primer capítulo, evaluamos la depredación de semillas de las aves que se alimentan 

de los frutos de N. tetetzo  durante la temporada de fructificación del 2009. Encontramos que las 

aves removieron gran proporción de frutos, y el mayor porcentaje de las semillas fueron 

depredadas.  

En el segundo capítulo evaluamos la efectividad de dispersión de los frugívoros que se 

alimentan de los frutos de este cactus en el BTC durante la temporada de fructificación del 2013. 

Los resultados muestran que los murciélagos son los dispersores efectivos, ya que depositan las 

semillas en sitios adecuados para su establecimiento.  

En el tercer capítulo se puso a prueba la hipótesis del gradiente de estrés mediante el estudio 

de los factores que determinan las bajas tasas de reclutamiento de N. tetetzo en el BTC. Los 

resultados muestran que en el BTC la interacción que predomina es la competencia por luz y 

nutrientes con especies cercanas.  

En el cuarto capítulo pusimos a prueba el papel de la luz como un factor limitante en la 

distribución espacial de N. tetetzo en el BTC, ya que en el área se distribuye principalmente en 

pendientes. Los resultados muestran que durante no existe una relación entre el número de 

individuos de este cactus y la cantidad de luz.  

En el quinto capítulo mostramos que en el ambiente con mayor humedad y productividad, 

se encuentran presentes interacciones positivas y negativas, tales como la dispersión pre- dispersiva 

y la depredación de semillas. Durante la etapa de establecimiento de N. tetetzo se encuentra presente 

la facilitación y la competencia con especies de plantas perenes (plantas nodrizas) y con especies 

de sotobosque, que posiblemente podrían determinar la distribución de  la especie en el área de 

estudio. 
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Abstract 

Biotic interactions may alter the structure and population dynamics and communities, 

which can be caused by biotic or abiotic factors. The biological process that links the establishment 

stage with the final stage of the reproductive cycle of plants is seed dispersal, which has a direct 

impact on the population dynamics of plants. It has been reported that in the case of cacti the 

establishment in arid environments, is the most critical stage of the life cycle of plants, takes place 

through the facilitation, however it is unknown which occurs in tropical forests.  

The columnar cactus Neobuxbaumia tetetzo is distributed in shurbland and tropical 

deciduous forest (TDF). Has been described that in TDF exist a high rate of seed predation of this 

cactus, caused by Military Macaw. In this environment the patterns of establishment of this cactus 

are unknown. Due to the presence of this bird, we expect that the process of seed dispersal was 

affected by pre- dispersal seed predation, and the effective dispersers would bats. Moreover, 

because plants with crassulacean acid metabolism require a minimum amount of light to carry out 

the photosynthesis, we expected light play an important role in the establishment and in the spatial 

distribution of this cactus in TDF, presenting this phase of the life cycle from this species of cactus 

with sparsely canopied perennial species and this cactus have a distribution in areas with more 

light.  

In the present study, we evaluated the impact on seed dispersal by frugivores that feed on 

the fruits of the columnar cacti Neobuxbaumia tetetzo in TDF, from a community context in which 

the seeds are predated or may be deposited on suitable microhabitats for establishment. Also, we 

evaluated the patterns of establishment of this cactus under sparse, dense canopies species and open 

space. 
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In the first chapter, we evaluated the effect of birds feeding on fruits of N. tetetzo during 

2009 fruiting season. We found that, birds removed a large proportion of fruits, and the highest 

percentages of seeds removed were predated.  

In the second chapter, we evaluate the effectiveness of seed dispersal of the frugivores 

feeding on this cactus in the TDF during the fruiting season of 2013. Results showed that bats were 

the main effective seed dispersers because put the seeds in suitable sites for establishment.  

In the third chapter, we tested the stress gradient hypothesis by studying the factors that 

determine the low recruitment rates of N. tetetzo in TDF. The results showed that in the TDF the 

interaction that predominates is the competition of light and nutrients with immediate 

neighborhood to young cactus. 

In the fourth chapter, we tested the role of light as a limiting factor of the spatial distribution 

of N. tetetzo in TDF, as in the study area their distribution is principally in pending not even. The 

results showed that is no relationship between the number of individuals of this cactus and the 

quantity of light.  

In the fifth chapter we show that in the environment with higher humidity and productivity, 

are present positive and negative interactions, such as seed dispersal and pre- dispersal seed 

predation. During the establishment step of N. tetetzo, the interactions of facilitation and 

competition are present with perennial plants (nurse plants) and understory species that could 

possibly determine the distribution of the species in the study area. 
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Introducción general 

La distribución y diversidad de las especies varían a lo largo de gradientes geográficos y 

ambientales, así mismo, las interacciones interespecíficas y las especies interactuantes 

comúnmente pueden diferir en sus rangos geográficos (Thompson 1999a, Gomulkiewicz et al. 

2000, Thompson 2005). Se ha descrito que las interacciones bióticas pueden alterar la estructura y 

dinámica de las poblaciones, así como la ecología y evolución de las especies interactuantes (Howe 

& Samallwood 1982, Howe 1986, Clay & Holah 1999, Rudgers et al. 2004), por lo que el 

entendimiento de los procesos de interacción biótica a lo largo de gradientes ambientales físicos se 

ha convertido en un tema central de la ecología (Thompson 2005). 

El balance de las interacciones positivas y negativas depende en gran medida del grado de 

estrés abiótico, ya que se ha descrito que en sitios menos estresantes a lo largo de un gradiente 

ambiental, los mejores competidores son los que dominan, debido a que presentan caracteres que 

les permiten obtener eficientemente el recurso en el ambiente, mientras que en sitios más 

estresantes, las especies con mejor capacidad competitiva son afectadas y las especies adaptadas a 

las condiciones ambientales más extremas son las que dominan en el ambiente (Grime 1977, 1979).  

Bertness y Callaway (1994) proponen la hipótesis del gradiente de estrés (SGH), en dónde 

expresan la importancia de la facilitación y la competencia a lo largo de un gradiente de estrés. Esta 

hipótesis muestra que en sitios donde el estrés ambiental es elevado la interacción que predomina 

es la facilitación, en cambio, cuando los ambientes son más benignos la competencia se constituye 

como una interacción predominante (Berteness & Callaway 1994). Este puede ser el caso de la 

cactácea columnar Neobuxbaumia tetetzo, una especie endémica de los estados de Puebla y 

Oaxaca, cuya distribución ocurre a lo largo de un gradiente ambiental que va del matorral xerófilo 

con 380 mm de precipitación hasta los bosques tropicales caducifolios con 513.2 mm de 
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precipitación anual en la parte sur (Valiente-Banuet et al. 2000). Estudios previos indican que en 

los sitios más estresantes, la densidad de esta especie va de ca. 1200 individuos/ha (>1m de altura; 

Valiente-Banuet & Ezcurra 1991), hasta cerca de 315 individuos/ha (>1m de altura) para el bosque 

tropical caducifolio (BTC).  

A nivel de la comunidad el proceso biológico que conecta el establecimiento y la fase de 

remoción de semillas del ciclo reproductivo de las plantas es la dispersión de semillas. El cual es 

un proceso complejo que abarca una serie de etapas enlazadas, que van más allá de la remoción de 

semillas, la germinación, emergencia de plántulas y establecimiento (Jordano & Herrera 1995, 

Wang & Smith 2002, Godínez-Álvarez & Jordano 2007). Dentro del proceso de dispersión de 

semillas es importante determinar la calidad de los sitios donde las semillas son depositadas, para 

la germinación, establecimiento y sobrevivencia de las plántulas (Castillo & Valiente-Banuet 

2010). Por lo que la efectividad de los dispersores, es medida como la contribución que hace cada 

frugívoro a la adecuación de una planta (Schupp 1993). La efectividad de dispersión es un 

parámetro que explica de forma más precisa y cuantitativa el beneficio que ofrecen los frugívoros  

a las plantas que consumen (Calviño-Cancela & Martin Herrero 2009). 

Durante la etapa de dispersión de semillas las plantas puede ser afectada por la depredación 

de semillas, la cual impone una fuerte presión se selección sobre las plantas (Janzen 1970, Harper 

1977, Hulme & Benkman 2002, Ibañez & Schupp 2002). Entre los principales depredadores de 

semillas pre- y post dispersivos se encuentran los insectos y mamíferos (Peres 1991, Peres & Baider 

1997), mientras que las aves son depredadores de semillas pre- dispersivos principalmente (Janzen 

1971). Se ha señalado que en el Neotrópico, los Psitácidos (loros, periquitos y guacamayos) son 

importantes depredadores de semillas pre- dispersivos de semillas (Higgins 1979, Janzen 1981, 

Galetti & Rodrigues 1992, Galetti 1993, Renton 2001, 2006; Trivedi et al. 2004, Francisco et al. 

2008, Haugaasen et al. 2008, Villaseñor-Sánchez et al. 2010, Ragusa-Netto 2011). 



 
 

 7

Tanto la dispersión de semillas como su depredación juegan papeles importantes en la 

demografía de las plantas y en la diversidad de los bosques tropicales (Janzen 1970, Hulme & 

Benkman 2002). Los impactos que tienen los dispersores y depredadores de semillas sobre las 

especies que consumen, pueden ser observados y se reflejan en la tasa de crecimiento poblacional 

tanto de las plantas como de los animales (Addicott 1986, Godínez-Álvarez & Jordano 2007).  

En el matorral xerófilo, en el Valle de Zapotitlán de las Salinas, Puebla, Godínez-Álvarez 

et al. (2002) reportan que el murciélago nectarívoro Leptonycteris yerbabuenae es el dispersor más 

efectivo de N. tetetzo, debido a que éste remueve gran cantidad de semillas, es abundante en el área 

de estudio y deposita las semillas en sitios apropiados para su establecimiento, por lo que esta 

especie es considerada clave en la dinámica poblacional del cactus en estos sitios.  

N. tetetzo también se encuentra distribuido en el BTC, donde las condiciones ambientales 

son menos estresantes, es decir existe mayor humedad y la productividad es mayor. Sin embargo, 

en este sitio también se encuentra la guacamaya verde (Ara militaris), la cual presenta elevadas 

tasas de consumo de los frutos de este cactus, y es una especie considerada depredadora de semillas 

(Contreras-González et al. 2009), que no se distribuye en el matorral xerófilo (Howell & Webb, 

1995)  

Los primeros estadios del ciclo de vida de las plantas se encuentran fuertemente 

influenciados por factores bióticos y abióticos, y éstos afectan sensiblemente el ciclo de vida de las 

plantas, por lo que su estudio permite comprender la dinámica de poblaciones y de las comunidades 

(Steerbergh & Lowe 1969, Harper 1977Hutto et al. 1986, McAulife 1988, Polis, 1991, Valiente-

Banuet & Ezcurra 1991, Khurana & Singh 2001, Ibañez & Schupp 2002, Castro et al. 2004, 

Callaway 2007Castillo & Valiente-Banuet 2010). Algunos estudios han mostrado que durante los 

primeros estadios existen elevadas tasas de mortalidad y lo que ocurra durante esta fase tendrá 

efectos en la dinámica, tanto a nivel de las poblaciones como  de las comunidades (Steenberg & 
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Lowe 1969, Harper 1977, Khurana & Singh 2001, Ibañez & Schupp 2002, Castro et al. 2004, 

Castillo & Valiente-Banuet 2010).  

Bajo un enfoque experimental, Ruíz (2007) reporta que mediante la remoción de las 

especies de plantas vecinas a las plántulas y juveniles de N. tetetzo, en ambientes donde las 

condiciones ambientales son menos estresantes, con mayor humedad y productividad, el 

crecimiento de los individuos de N. tetetzo se ve favorecido, indicando que la interacción es 

principalmente competitiva. Por el contrario en el matorral xerófilo, las especies vecinas a los 

individuos de N. tetetzo disminuyen el crecimiento del cactus, indicando que durante los primeros 

estadios la interacción predominante es positiva (facilitación). Se ha mostrado que en ambientes 

áridos donde las condiciones ambientales son impredecibles, debido a la baja y errática 

precipitación, y a las altas temperaturas, la germinación y el establecimiento de las cactáceas se 

lleva a cabo mediante la facilitación (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991, Valiente-Banuet et al. 1991, 

Godínez-Álvarez et al. 2002, Valiente-Banuet et al. 2002), sin embargo se desconocen los patrones 

de establecimiento para el BTC.  

Por otro lado, se sabe que las plantas con metabolismo ácido de las crasuláceas (CAM), 

durante el día requieren un cantidad mínima de 3 mol m-2 día -1 (punto de compensación) para la 

absorción de dióxido de carbono mediante la vía fotosintética durante la noche, y la liberación de 

oxígeno a través de la respiración, (Nobel 1988, Nobel & Hatsock 1983, Barker & Adams 1997, 

Lüttge 2004 Dupuy & Chazdon 2008).  

Debido a que en el extremo ambiental donde las condiciones ambientales son menos 

estresantes, existe mayor cantidad de humedad y productividad, nosotros esperábamos que los 

dispersores efectivos fueran los murciélagos como ha sido descrito para el matorral xerófilo. Sin 

embargo, por la presencia un depredador con elevadas tasas de consumo, en el BTC, esperábamos 
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que el proceso de dispersión de semillas y el reclutamiento de este cactus se vieran afectados por 

la depredación de semillas pre- dispersiva. Por otra parte, debido a que las plantas con metabolismo 

ácido de las crasuláceas requieren de una cantidad mínima de luz para llevar a cabo la fotosíntesis, 

esperábamos que la luz jugara un papel importante en el establecimiento y en la distribución 

espacial de este cactus en un ambiente con mayor productividad, es decir esperábamos que el 

establecimiento ocurriera principalmente bajo especies de plantas perenes con coberturas poco 

densas y que los cactus se distribuyeran en sitios con mayor cantidad de luz en el área de estudio. 

En el presente estudio se evaluó el efecto que tienen las interacciones bióticas en algunos 

aspectos de la biología reproductiva del cactus columnar N. tetetzo en un bosque tropical 

caducifolio. Determinamos el impacto en la dispersión de semillas de los frugívoros que se 

alimentan de los frutos del cactus columnar N. tetetzo en el BTC, a partir del contexto comunitario 

en el cual las semillas son depredadas o depositadas por los frugívoros en diferentes especies de 

plantas perennes. Por otra parte pusimos a prueba la hipótesis del gradiente de estrés en la etapa de 

establecimiento de este cactus en el BTC, comparándola con un ambiente estresante, el matorral 

xerófilo, para lo cual evaluamos los patrones de establecimiento de este cactus en el BTC bajo 

especies con copas densas, ralas y en espacio abierto.  

El presente trabajo se encuentra estructurado en cinco capítulos para facilitar su estudio. En 

el primer capítulo se analizan las interacciones negativas y positivas que ocurren durante la etapa 

pre- dispersiva de semillas, tales como la depredación y dispersión de semillas por las aves, durante 

la temporada de fructificación de N. tetetzo del año 2009. Por lo que éste capítulo se titula; “Pre-

dispersal seed predation of the columnar cactus Neobuxbaumia tetetzo (Cactaceae) by birds in 

central Mexico”, aceptado para su publicación en la revista Ornitología Neotropical. Debido a que 

en el BTC, se encuentra un depredador que se alimenta de los frutos de este cactus que no se 
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encuentra en el matorral xerófilo, esperábamos que las tasas de depredación fueran mayores y las 

tasas de dispersión de semillas fueran menores a las reportadas para el matorral xerófilo. Se midió 

el papel que juegan las aves que se alimentan de los frutos de este cactus mediante la efectividad 

de dispersión. Encontramos que, existió una elevada depredación de semillas ocasionada por las 

palomas de alas blancas (Zenaida asiatica), las guacamayas verdes (Ara militaris), y en menor 

medida por los gorriones mexicanos (Haemorhous mexicanus). Esta elevada depredación de 

semillas podría reducir la disponibilidad de alimento a los dispersores de semillas. 

En el segundo capítulo que lleva por título “Papel de los frugívoros diurnos y nocturnos que se 

alimenta de los frutos de Neobuxbaumia tetetzo, durante la etapa de dispersión de semillas en el 

bosque tropical caducifolio”. En el cual debido a que en la temporada de fructificación del 2009 

no fue posible evaluar la efectividad de dispersión de los frugívoros nocturnos, para la 

temporada de fructificación del 2013 de N. tetetzo, evaluamos la efectividad de dispersión de 

los frugívoros diurnos y nocturnos que se alimentan de los frutos de N. tetetzo en el BTC. En 

este estudio incorporamos el efecto de la calidad del microhábitat, así como la lluvia de semillas, 

dentro de la efectividad de dispersión. Encontramos que los dispersores efectivos de N. tetetzo 

en el BTC son los murciélagos, como ocurre en el matorral xerófilo, debido a que estos 

remueven gran cantidad de semillas y las colocan en sitios apropiados para su establecimiento.  

El tercer capítulo lleva por título, “Competitive effects of understory species explains better 

the competitive effects in more productive sites along a stress gradient”. Que será sometido a la 

revista Plant Ecology.  En este capítulo se puso a prueba la hipótesis del gradiente de estrés (SGH), 

en un ambiente donde existe mayor humedad y productividad. Algunos trabajos que ponen a prueba 

esta hipótesis encuentran inconsistencias, ya que los estudios se han enfocado en comparar las 

interacciones entre especies a lo largo de un gradiente, asumiendo interacciones pareadas, aisladas 
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del contexto comunitario (Maestre et al. 2009, He et al. 2013). Nosotros mostramos evidencia que 

apoya a la SGH, ya que en el BTC existe una elevada mortalidad de individuos, ocasionada por la 

elevada competencia por luz y nutrientes con especies cercanas a los cactus jóvenes que se presenta 

en el BTC. Además este trabajo es el primero en mostrar que una especie (especie A) que se 

encuentra en ambos extremos del gradiente de estrés (ambientes estresantes y en ambientes con 

mayor humedad y productividad) tiene efectos positivos sobre otra especie (especie B) en ambos 

extremos del gradiente de estrés, es decir no cambia de signo su interacción como se ha descrito en 

la SGH, lo cual no apoya a esta hipótesis. Sin embargo, las interacciones planta-planta no 

necesariamente son ejercidas por las plantas nodrizas focales, sino más bien por el vecindario 

inmediato a los cactus jóvenes (especies de sotobosque), lo cual enfatiza la importancia de 

considerar interacciones multiespecíficas (He et al. 2013). 

En el cuarto capítulo titulado “Efecto de la luz en la distribución espacial de Neobuxbaumia 

tetetzo en el bosque tropical seco”, se puso a prueba el papel de la luz en la distribución espacial 

de este cactus en el BTC, ya que esta especie no presenta un distribución homogénea en el sitio, 

encontrándose principalmente en laderas. Las plantas que presentan un metabolismo CAM, 

requieren de una cantidad mínima de luz durante el día (3 mol m-2 día -1) para poder llevar a cabo 

la fotosíntesis durante la noche, ya que en los bosques tropicales la luz es un factor limitante debido 

a la presencia de cobertura vegetal (Nobel 1988, Nobel & Hatsock 1983, Dupuy & Chazdon 2008).  

En el quinto capítulo se aborda de manera general lo que se encontró en los cuatro 

capítulos anteriores. Encontramos que población de N.tetetzo en el BTC es afectada por la 

elevada depredación de semillas pre-dispersiva, el bajo reclutamiento de individuos, 

determinado por la elevada mortalidad de plántulas y por la competencia de los cactus jóvenes 

con sus vecinos inmediatos. Las interacciones positivas y negativas tienen una influencia directa 
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e indirecta sobre el cactus columnar N. tetetzo en el este ambiente. La depredación es una 

interacción que tiene fuertes impactos sobre las plantas, y en el caso del cactus N. tetetzo, los 

depredadores disminuyen la disponibilidad de semillas a los dispersores efectivos. En el BTC 

la depredación de semillas pre- dispersiva tiene fuertes impactos ocasionados principalmente 

por la paloma de alas blancas y la guacamaya verde, a diferencia del matorral xerófilo donde la 

depredación pre- dispersiva es menor y no se encuentra la guacamaya verde. Algunos 

dispersores de semillas muestran una baja efectividad de dispersión debido a la conducta que 

muestran estos después de forrajear, ya que muestran mayor probabilidad de depositar las 

semillas en sitios inadecuados para el establecimiento. Las interacciones planta-panta, que se 

presentan en los primeros estadios del ciclo de vida de este cactus, determinan la baja 

sobrevivencia de los cactus jóvenes, ya que en el BTC la interacción que predomina en los 

primeros estadíos, es la competencia a contrario a lo que ocurre en el matorral xerófilo, donde 

la interacción predominante es la facilitación. La luz es factor importante que determina el 

establecimiento de este cactus en este ambiente, ya que bajo especies con copas menos densas 

existe mayor entrada de luz lo cual de manera indirecta permite el establecimiento de especies 

de sotobosque, que a su vez compiten por agua y nutrientes con los cactus jóvenes de N. tetetzo. 

Por otra parte la luz es un factor que puede llevar a determinar la distribución espacial de este 

cactus en el área de estudio, debido a que las plantas CAM requieren de una cantidad de luz 

mínima para llevar a cabo la fotosíntesis durante la noche. 
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CAPITULO I. Pre-dispersal seed predation of columnar cactus Neobuxbaumia tetetzo 

(Cactaceae) by birds in central Mexico 
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PRE-OISPERSAL SEEO PREOATION OF THE COLUMNAR 
CACTUS (NEOBUXBAUMIA TETETZO, CACTACEAE) 

BY BIROS IN CENTRAL MEXICO 

Ana Maria Contreras-González & Maria del Coro Arizmendi 

Laboratorio de Ecología, UBIPRO, Facultad de Estudios Superiores Iztacala, Universidad 
Nacional Autónoma de México, Avenida de los Barrios 1, Los Reyes Iztacala, Tlalnepantla, 

Estado de México, México. C. P. 05490. E-mail: acontrerasgonzalez@gmail.com 

Resumen. - Depredación pre-dispersiva por aves del cacto columnar (Neobuxbaumia tetetzo, 
Cactaceae) en el centro de México. - La depredación de semillas es una fuerza ecológica que 
afecta a los individuos y poblaciones. Una disminución en la disponibilidad de semillas ocasionada 
por la depredación infiuenciará la tasa de reclutamiento, afectando el tamaño de la población y la 
composición de las comunidades. Evaluamos la importancia de las aves frugívoras como depredadoras 
de semillas del cactus columnar (Neobuxbaumia tetetzo) en el bosque tropical deciduo. Para esto, 
medimos la efectividad de las aves como dispersoras de semillas, utilizando los componentes de calidad 
y cantidad. Las aves removieron el 48,4% de las semillas , del cual 41,4% fue depredado, ya que las 
semillas fueron destruidas al pasar por el tracto digestivo de las Palomas ala blanca (Zenaida asialica), 
Guacamayas verdes (Ara militaris) y Pinzones mexicanos (Haemorhous mexicanus). El desempeño 
de N. tetetzo hasta un año de sobrevivencia varió significativamente entre microhábitats, y solo seis 
microhábitats (Cyrtocarpa procera , Ceiba aesculifolia var. parvifolia, Cnidosculus tehuacanensis, 
Euphorbia schlechtendalii, Amphypteriguim adstringens y Mimosa luisana) tuvieron efectos posi­
tivos sobre la sobrevivencia del cacto. Los Carpinteros pecho gris (Melanerpes hypopolius) y los 
Carpinteros mexicanos (Picoides scalaris) no destruyeron las semil las al pasar por su tracto digestivo, 
pero después de alimentarse las aves visitaron con alta frecuencia otros individuos de N. tetetzo, lo 
que incrementarla la probabilidad de depositar las semillas bajo un conespecifico. Este estudio mostró 
que desde la perspectiva de la dispersión, la depredación de semillas y la conducta de los carpin­
teros después de alimentarse afectaron negativamente a más de la mitad de las semillas producidas. 
Esto, puede afectar fuertemente el reclutamiento, uno de los estadios claves del ciclo de vida de este 
cacto. 

Abstract. - Seed predation is an ecological and evolutionary force that affects individuals and popula­
tions. A decrease in seed availability caused by seed predation will influence recruitment rate, affecting 
population size and community structure. We evaluated the importance of fruit-eating birds as pre­
dispersal seed predators on columnar cactus (Neobuxbaumia tetetzo) in tropical deciduous forest 
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by measuring their effectiveness as seed dispersers, which was calculated using the quantity and 
quality components of dispersai. The quality component included the quality of the microhabitat where 
seeds were deposited until one year after seed germination. Birds removed 48.4% of the seeds, of 
which 41 .4% were predated by White-winged Doves (Zenaida asiatica) , Military Macaws (Ara militaris) , 
and House Finches (Haemorhous mexicanus), beca use the seeds that passed through its digestive 
tract were destroyed. The performance of N. tetetzo throughout one year of survival varied significantly 
between microhabitats, and only six yielded positive effects on the survival of this cactus (Cyrtocarpa 
procera , Ceiba aesculifolia varo parvifolia, Cnidoscu/us tehuacanensis, Euphorbia sch/echten­
da/ii, Amphypteriguim adstringens and Mimosa /uisana). Seeds consumed by Grey-breasted Wood­
peckers (Me/anerpes hypopolius) and Ladder-backed Woodpeckers (Picoides sca/aris) were not 
destroyed by passing through the gut-track, but after feeding , these woodpeckers had a high proportion 
of visits to N. tetetzo increasing the likelihood that seeds were deposited under conspecifics, which are 
inadequate sites for seedling establishment. Under the aspect of dispersal effectiveness, this study 
demonstrated that pre-dispersal seed predation by birds and the behavior of woodpeckers after foraging 
negatively affected the viability of almost half of the seeds produced by N. tetetzo. This may strongly 
affect seedling recruitment, one of the key steps in the life cycle of this cactus. Accepted 30 October 
2014. 

Key words: Military Macaw, Ara militaris, White-winged Dove, Zenaida asiatica , columnar cactus, 
Neobuxbaumia tetetzo, gut passage effect, Mexico, seed predation, tropical deciduous forest. 

INTRODUCTION 

Plant recruitment depends heavily on external 
factors that can positively or negatively affect 
plant demography (Harper 1977, Ibañez & 

Schupp 2002). Seed predation is an ecological 
and evolutionary force that has a negative 
effect on plant breeding ecology (Schupp 
1998, Hulme 1998, Hulme & Benkman 2002, 
Silman et al. 2003) . Seed predation plays an 
important role in plant demography and 
diversity 111 tropical environments, and 
imposes strong selection pressure on plants 
Oanzen 1970, Hulme & Benkman 2002). Seed 
predators decrease the probability of seed 
dispersal, and their impact depends on the 
intensit:y of seed predation and seed lirnitation 
Oanzen 1970, Calviño-Cancela 2007). Seed 
predation may also playa positive regulatory 
role in conserving the diversit:y of canopy 
trees in tropical forest by maintaining diver­
sity in seed banks (Louda 1989, Renton 
2001). 

Pre-dispersal seed predation takes place 
when seeds are removed from the parent 
plant before they can be dispersed, and post-

374 

dispersal seed predation occurs when seed 
consumers remove seeds after their dispersal 
(Hulme & Benkman 2002). Insects and mam­
mals are the main seed dispersers (peres 1991 , 
Peres & Baider 1997), whereas birds are pri­
marily pre-dispersal seed predators Oanzen 
1971). In the Neotropics, psittacids (parrots, 
parakeets, and macaws) have been identified 
as important pre-dispersal seed predators 
(Higgins 1979, ]anzen 1981, Galetti & Rodri­
gues 1992, Galetti 1993; Renton 2001, 2006; 
Trivedi et al. 2004, Francisco et al. 2008, Hau­
gaasen et a!' 2008, Villaseñor-Sánchez et a!' 
2010, Ragusa-Netto 2011). Parrots represent 
a high proportion of the biomass of grani­
vores in the tropical forest canopy (Villase­
ñor-Sánchez et a!' 2010), sin ce they have a 
high rate of seed consumption in canopy 
trees, assemble in large feeding flocks, and 
move quickly between food resources, which 
has an important impact on the plants they 
eat Oanzen 1972, Higgins 1979, Howe 1980, 
]anzen 1981, Coates-Estrada et al. 1993, Nor­
conk el a!' 1997, K.ristosch & Marcodes­
Machado 2001, Francisco etal. 2002, Bollen & 
Elsacker 2004, Villaseñor-Sánchez et a!' 2010). 
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Sorne studies estimate that pre-dispersal seed 
predation by parrots represents between 6.4 
and 10% of total seed predation (Howe 1980, 
Galetti & Rodrigues 1992, Trivedi et al. 2004), 
whiJe other psittacid species have a high rate 
of fruit consumption (up to 99 or 100% of 
each piece of fruit; Francisco et al. 2008, Hau­
gaasen 2008). 

The availability of seeds and suitable sites 
(safe sites) for seedling establishment are key 
determinants for recruitment in plant popula­
tions (Harper el al. 1965, Crawley 1992, 
Ducan et aL 2009) . In arid and semiarid zones, 
cacti require safe sites under perennial plant 
species (nurse plants) during the flrSt steps of 
rheir Jife cycle, ,ince rhese pJants provide a 
suitable microhabitat for seed germination 
and seedling establishment and survival for 
cacti (Steenbergh & Lowe 1969, Valiente-Ba­
nuet & Ezcurra 1991, Callaway 1998, 2007). 
The availability of nurse plants in the environ­
men t, along with directed seed dispersal to 
these safe place s, are decisive factors in cacti 
early survival (Harper et al. 1965, Callaway 
1998, Ibañez & Schupp 2002, Schupp et aL 
2010). 

In this study, we evaluated the importance 
of fruir-eating birds as pre-dispersal seed 
predators on columnar cactus Neohux­
hatlmia leletzo in tropical deciduous forest, 
by measuring their effectiveness as seed 
dispersers (Schupp 1993). This columnar 
cac-tus is endemic to Puebla and Oaxaca in 
cen tral Mexico. It is highl y ramified and 
grows up ro 10 m tal! (Bravo-Hollis 1978), 
and its fruits fit the chiroprerochory syn­
ruome (van der Pijl 1982, Valiente-Banuet et 
al. 1996). We estimared seed dispersal effec­
tiveness by considering the quantity and qual­
ity components of seed dispersion, and 
considered the effect of the microhabitat 
where seeds were deposited, which is dle 
last quality component for recruitment used 
to measure the effect that birds have on this 
cactus. 

PRE-DISPERSr\L SEED PREDi\TIO N BY BlRDS 

METHOD 

S tudy area. The study was carried out in the 
southwestern area of rhe Tehuacán-Cuicadán 
Biosphere Reserve in central Mexico, in 
Santa María Tecomavaca, Oaxaca, in Sabino 
Canyon (17°51'44.60"N, 97°2'43.89"W; Fig. 
1). The sire ranges from 610 to 885 m a.s.1. 
lrs annual mean remperature is 32°C, with a 
mean roral raínfall of 513.2 mm (García 
1988). The raíny season occurs between June 
and Ocrober, and the dry season lasts up to 
eighr months. T he vegeration in the study 
area is tropical deciduous foresr (TDF). The 
main tree species present are Cyrtocarpa pro­
cera (A nacardiaceae), Ceiba ae.rc"lijolia varo 
parvifolia (Bombacaceae), Neobtlxbatlmia tetetzo 
(Cacraceae), Parkillsoltia praecox (Caesalpini­
aceae), Ampbypteringittm adstringells Ouliana­
ceae) and several species of BII1:rera (Bur­
seraceae), in addition to shrubs, such as 
Eupborhia scMecbtenda/ii (Euphorbiaceae), Clli­
dosco/us tebtlacallensis (Euphorbiaceae), and Mi­
mosa Itlisana (Minlosaceae; Valiente-Banuet et 
al. 2009, Contreras-González 2007). Mean 
diameter at breast height (DBH) of the tree 
species in the study area was 2.93 ± 0.2 cm, 
and rheir mean heighr was 13.8 ± 2.42 m 
(Rivera-Ortíz et al. 2013) . The study site was 
a smal! aggregation of columnar cactus N. 
tetetzo (such aggregations are known as 'tete­
cheras'), with densities of c. 315 individuals/ 
ha (individuals > 1 m height). 

I'ield work. The study was conducted during 
the fruiting season of N. tetelzo from rhe end 
of May until mid-June 2009, just before rhe 
raíny season. We calcula red seed predation by 
fruir-eating birds on N. tetetzo by estimating 
seed dispersal failure, which was accom­
plished by measuring the effectiveness of rhe 
seed dispersal index, calculated as the prod ucr 
of rhe quantity and quality components of dis­
persal (Schupp 1993). The quantity compo­
nent was estimated as the product of the 
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Puebla 
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_ Tehuacán-Cuicatlán Biosphere Reserve * Sabino Canyon o s 50Km 

FIG. 1. Study site in Santa Maria Tecomavaea, Tehuacán-Cuieadán Biosphere Reserve, central México, 
including the locarion of Sabino Canyon and columnar cactus shrubland in Tehuacan Valley. 

number oE seeds removed by eaeh bird spe­
eies, me Erequeney oE visirs to Eruirs, and the 
proportion oE diurna! seed removaL The qua!­
ity eomponenr was ealculared as me produer 
oE me probabiliry oE seed germination aErer 
passing mrough me gur oE eaeh bird species, 
me probabiliry mar seeds were deposired 
under perennial planr speeies, and me qualiry 
oE mierohabirar, measured as probabilit:y oE 
surviva! until up ro one year aErer germina­
tion. 

D il/ma! al/d l/oc/lima! seed removal. Sinee bom 
diurnal and nocturnal animals consume N . 
le/elzo Eruirs, we conduered field seed removal 
experirnenrs Eor bom animal groups to esti­
mare me mean number oE seeds rhey 
removed. During seven days, ripe dehiseenr 
Eruirs were ragged and assigned to one oE rhe 
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Eollowing presenration memods under dis­
tiner removal events: (1) bird remo val, where 
a toml oE 15 ripe dehiseent Eruirs, eaeh Erom a 
diEEerenr planr, were eovered wim a nylon 
mesh during rhe nighr to exclude nocturnal 
animals, and mey were exposed to birds Erom 
06:30 to 19:00 h, and (2) bar removal, where a 
toral oE 11 ripe dehiseenr Eruirs, eaeh Erom a 
diEEerenr planr, were proreered Erom birds 
during rhe day and exposed to nocturnal seed 
removers Erom 19:30 to 06:00 h (as proposed 
by Godinez-Álvarez el al. 2002). For eaeh ani­
mal group (birds and bars), we recorded me 
pereenmge oE seeds removed. The sample 
size oE rhe ripe Eruirs was small when me 
study was eonduered beeause rhe abundan ce 
oE Eruirs produeed by this cactus was low dur­
ing 2009, as compared to 2006 (Conrreras­
González 2007), as we Eound only 11 Eruirs in 



 
 

 18

 

a paree! of 50 x 20 m, of which chree were 
ripe. We estimaced che proportion of pulp and 
seeds removed per fruit by decermining che 
percencage of fruic chac was consumed: 1) < 
25%, 2) 25-50%, 3) 50-75%, or 4) > 75%), 
and chen che number of consumed seeds was 
calculaced as che producc of che percentage of 
fruic consumed and che average number of 
seeds per fruic (Godínez-Álvarez et aL 2002); 
che lacter was calculaced by directly counting 
che seeds in cen randomly collecced fruics. 

Foragillg observatiofls. We conducced simulcane­
ous observations of ac leasc five N. leletzo indi­
viduals wich ripe fruits, using binoculars and / 
or a ce!escope. Observations were made dur­
ing periods of high bird activity (from 
06:30-10:30 h and 16:30-19:30 h) for a tocal 
of 170.37 h chroughouc che 2009 fruiting sea­
son (end of May until beginning of June). We 
recorded bird species, frequency of visics to 
each species, number of fruics/seeds con­
sumed per visic, duration of each visic and 
number of feeding individuals. To calculace 
che number of seeds chac were removed, we 
collecced che fruits chac birds had visiced and 
estimaced che number of seeds chac were 
removed, as described aboye. The number of 
removed seeds per species was calculaced as 
follows: (relative frequency of visics) x (num­
ber of seeds removed per visit) x [cocal num­
ber of removed seeds by guild (diurnal)]. 

S eed germillatioll after gtlt passage. We decermined 
che effecc on seeds chac passed chrough che 
guc by using seeds defecaced by birds chac 
were captured in misc necs. We captured birds 
wich 11 misc necs (12 x 2.6 m, 9 x 2.6 m, and 6 
x 2.6 m) placed near N. letetzo individuals 
between 07:00 to 10:00 h and 17:00 to 19:30 
h, for a cocal of 1617 nec-hours. Captured fru­
givorous birds chac eae N tetetzo fruits were 
placed in individual 50 x 50 x 50 cm cages. 
These were 1 Whice-winged Dove (ZB11aida 
asiatica), 3 Gray-breasced Woodpeckers 
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(Me/aJJerpes hypopo/itls), 1 Ladder-backed Wood­
pecker (Pieoides sea/mis), 1 Curve-billed 
Thrasher (Toxosloma ettrviroslre), and 2 House 
Finches (Haemorhotls mexieamls). Afcer 30 min­
uces, che captured individuals were offered 
N tetetzo fruits ad libittlm. Afeer defecating, 
birds were released and cheir feces were col­
lecced in paper bags for transportation co che 
lab. Ten captive Milicary Macaws from che 
African Safari Zoo were placed in individual 
100 x 150 x 200 cm cages, and were lefc wich 
no food overnighc. T he following morning, 
chey were o ffered N. teletzo fruits ad libittlm, 
and cheir feces were collecced in paper bags 
for transportation eo che lab. 

In che laboracory, we separaced che seeds 
in bird feces and placed chem in Petri dishes 
with ftlcer paper (Whacman No. 1). In addi­
tion to che seeds obcained from birds, we 
escablished a control treatrnent of seeds 
obcained directly from N tetetzo fruics. T hese 
seeds were germinated ac room cemperature 
under nacural daylighc conditions. Dlliy we 
callied che number of seeds whose radicle 
emerged (Godínez-Álvarez el aL 2002, Cas­
tillo & Valiente-Banuec 2010). We calculaced 
che probabiliey of N . tetetzo seed germination 
afcer guc passage as follows: (mean number 
of defecaced seeds/mean number of eacen 
seeds) x (mean number of germinaced seeds/ 
mean number of defecaced seeds). Ietems 
pustttlatus was noc capcured in che misc necs, 
and che probabilicy of seed germination after 
consumption by ic was obcained from Cas­
tillo (2011). However, che probabiliey actually 
used was chac of N. mezealaCIIsis seeds afcer 
consumption by Ieterus ctlCl/llattls and Ietems 
lIJagleti (Castillo 2011). Bird species chac 
destroyed seeds when chey passed chrough 
cheir digestive tracc were considered seed 
predacors. 

Probability of seed depositiofl. The cerrain of che 
study area is rugged, wruch made it difficulc to 
observe che particular planc species where 
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birds perched after feeding. Thetefore, during 
out foraging observations we recorded the 
freguency wirh which birds perched in trees, 
shrubs, or columnar cacti after foraging 
(Godínez-Álvarez et aL 2002, Cas tillo 2011). 
In addition, we established six plots (50 x 20 
m) in the area with aggregation of columnar 
cactus N. tetetzo where we guantified the per­
centage cover of each plant species and of 
bare ground. The coverage of each species 
was calculated under the assumption that its 
area is an ellipse, whose axis is the crown 
raclius to the center of coverage and the 
crown radius perpendicular to that point 
(coverage = 7r X major radius x minor radius; 
Gil! et aL 2009). Bare ground was calculated as 
the difference between the total measured 
area and the percentage of covetage occupied 
by plant species (Castillo 2011). \'Ve then esti­
mated the probability with which seeds are 
deposited in each microhabitat, according to 
the proportion of the number of times each 
bird species perched in trees, shrubs, and 
cacti, and the proportional coverage of each 
plant species in the area with aggregation of 
the N. tetetzo (Godínez-Álvarez et al. 2002, 
Castillo 2011). 

Microhabitat qttality. Data on microhabitat gual­
ity were obtained from Contreras-González et 
aL (in ptep.). Microhabitat quality experiments 
were conducted on a southern slope of Sab­
ino Canyon with an inclination between 6.90 

and 28.40 in the area with aggregation of 
columnar N. tetetzo. A factorial experimental 
design with twO factors was established: (1) 
microhabitat and (2) predation. The micro­
habitat factor had 14 levels, consisting of 
bate ground and underneath 13 perennial 
plant species (including N. tetetzo), whereas 
the predation factor had rwo levels, predator 
exclusion and non-exclusion treatments for 
N. tetetzo seeds. For the microhabirat, we 
selected the most abundant perenníal plant, 
and species wirh a higher number of young 
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individuals of N. tetelzo « 1 m high) growing 
beneath their crowns. These species wete: 
Cy/tocarpa procera, PI"nze¡ia rubra, Ceiba aesClt­
lijo/ia varo parvifolia, Btlrsera schlechtenda/ii, B. 
more/eflsis, N. tetetzo, Parkiflsonia praecox, S el/na 
wis/izel/ii, Ettphorbia sch/echtellda/ii, Cllidosctl/tlS 
tehtlacal/ellSis, Fottqtlieria formosa, Amphypteril/~ 

git/m adstrillgells, and Mimosa Ittisafla. 
Randomly selected seeds were collected 

from 15 ripe N . tetetz0 fruits and sown 
beneath each perennial plant species and in 
bare ground. Five exclusion and five non­
exclusion trearrnents were established for 
each microhabirat, with 20 seeds in each repli­
cate. Seed predation by bitds and rodents was 
ptevented by wire net cages (15 x 10 x 7 cm) 
fixed to the ground. To avoid predation by 
invertebrates, we applied Tanglefoot and 
insecticide powder (Ant Stop Plus) around 
each cage after each monitoring session. Sur­
víval of seedlings was monítored every month 
for ayear. 

Data allalysis. Diurnal and nocturnal seed 
removal was compared using a t-test. \'Ve 
compared the number of visits to fruirs by 
different bird species by mean s of a Chi­
sguare test. We also compared the number of 
seeds consumed per vísir by each bird species, 
the time of each visit, and the number of 
feeding individuals by using an ANOVA, after 
testing for normality of data distributions. All 
analyses were performed using R software (R 

Development Core Team 2008). 

RESULTS 

Dit/mal alld I/octtlrnal seed removal. During the 
2009 fruiting season, diurnal and nocturnal 
seed removal was similar (t = 2.01 , P = 0.54). 
Nocturnal removal of fruir pulp and seeds 
was 51.6%, and diurnal seed removal was 
48.4%. As the mean number of seeds per Eruir 
was 944.2 ± 209.7 (mean ± SE; N = 10), seed 
removal was of 487 seeds per Eroít during the 
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TABLE 1. Bird species observed feeding on fruits of N,obllxbclII/IIia ¡,¡,IZO in tropical deciduous forest in 2009: (part eaten, foraging time (min), number of 
seeds removed per ,'isit, relative frequency of visits (,'¡sits/hour), total number of seeds removed by birds, and probability of germination of seeds of 
NeolJllxballmiu ¡,I,¡zo after gut passage in each bird species). 'Part eaten/stage of development o f the fruit: p - pulp, s - seed, unrp - unripe, rp - tipe. "Total 
number of seeds removed per species \Vas calculated by: (relative frequency of ,'¡sits) x (number of seeds removed per visit) x (total number of seeds 
removed by guild). 'Probability of seed germinadon of N. ¡,¡elzo seeds after gut passage \Vas calculated by: [mean number of defecated seeds (NSD)/mean 
number of caten seeds (NSC)] x [mean number of germinated seeds (NSG)/mean number of defecated seeds (NSD)]. * ],,,lean percentage of germinadon 
foc colufl1nar cactus N . IlIezCCllaensis sceds after gut passage in lctems Clfc,,/a/lfs and le/cms Jl)ag/eJi (Castillo 201 1). 

Species Part eaten/ stage Foraging j\1[ean numbcr of 

of ripenessa time (min) seeds removed per 
visit ± SD 

White-winged Dove p, s/unrp, rp 3.5 ± 0.01 1618.8 ± 2.95 
(Z'I/uida aSialic{/) 
Military Macaw c/ unrp, rp 8.9 ± 0.06 3022.5 ± 30.21 
(An¡ mi/ilmis) 
Grey-breasted Woodpecker p, s / unrp, rp 1.4 ± 2.48 1341.1 ± 18.46 
(M ,lcmerpes f?yPOPO/itlS) 
Ladder-backed Wood- p,s/ unrp, rp 1.2 ± 0.02 1347.3 ± 33.47 
pecker (Picoides sea/mis) 
Curve-billed T hrasher p, s/ rp 2.7 ± 0.22 907.3 ± 44.53 
(Toxostolllo CJlrvirostre) 
Streak-backed Otiole p, s/tp 3.1 ± 0.71 748.5 ± 176.42 
(Te¡ems pl/sll//all/s) 
House Finch s/unrp, rp 2.7 ± 0.28 798.4 ± 25.76 
(J-laellJorholls IIIcxicCJJJIIS) 

Freguency o f vls its 

(visits/hour) 
(percentage) 

403 (57) 

146 (21) 

108 (15) 

20(3) 

13 (18) 

2 (0.3) 

14 (0.2) 

Total number of 

seeds removedo 

(%) 

549,169 (50.6) 

371,463 (34.2) 

121,918 (11.2) 

22,682 (2.08) 

9928 (0.91) 

1260 (0.11 ) 

9409 (0.86) 

Percenrage o f seed germination 
of N. le,,¡zo after gut passage 
[(NSD /NSC) x (NSG/NSD)] 

x 100 

(0/ 10) x (O / 0)= O 

[(0/10) x (O / 0 )] x 100 = O 

[(6/7.3) x (4.6 / 6)] x 100 = 54 

[(11 / 12) x (11 / 11)] x 100 = 0.91 

([10/ 10) x (10 / 10)] x 100 = 100 

87* 

[(1/ 9) x (0/ 1)] x 100 = O 
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night and 456.9 seeds per fruit during the 
day. 

Foragiug observatiolls. We observed seven bird 
species feeding on N tetetzo fruits (rabie 1). 
Bird species fed on pulp and/or seeds. Most 
bird species consumed both immature and 
mature fruits, although Curve-billed Thrash­
ers (Toxostoma ctlrvil-ostre) and Streak-backed 
Orioles (IcterNs ptlstulattls) fed only on npe 
fruits (rabie 1). 

White-winged Doves and Military 
Macaws were the most frequent consumers of 
N letetzo fruits (X2 = 1050, df = 6, P < 
0.0001). White-winged D oves removed the 
highest percentage of seeds (50.6% of total 
number of seeds removed) because this spe­
cies had a high frequency of visits to fruiting 
cae ti. Military Macaws removed 34.2%, 
Grey-breasted Woodpeckers 11.2%, and 
other birds species removed less than 4% 
(rabie 1). Military Macaws foraged in groups 
and had the highest number of individuals 
recorded feeding on N. leletzo fruits (mean 
1. 79 ± 0.014 individuals, range 1-7 individu­
als; F6•534 = 31.13, P < 0.0001). This species 
consumed more seeds per foraging visit 
(3022.5 ± 30.2) than other bird species (F6 504 

= 89,225 P < 0.0001). Furthermore, Military 
Macaws spent more time per visit feeding 
on the fruits of this cactus (8.9 ± 0.06 min) 
than any other bird species (F6.m = 996, P 
< 0.0001). 

Seed germillatioll qfter glll passage. The number 
of seeds found in the feces of different bird 
species varied from Oto 12. The control treat­
ment had the highest probability of germina­
tion at 96 ± 3.3%. Similarly, high probability 
of seed germination after gut passage was 
found for Grey-breasted Woodpeckers, 
Ladder-backed Woodpeckers, and Curve­
billed Thrasher (80.5 ± 10; 100, 100, respec­
tively). By contrast, all seeds consumed 
by White-winged Doves, Military Macaws 
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and House Finches were destroyed (rabie 1), 
so these species acted as pre-dispersal seed 
predators. 

Probability of seed depositioll. Mimosa Itlisana pro­
vided the largest amount of plant cover in the 
study area (rabie 2), while B. morelensis, N 
tetetzo, and F formosa had the lowest. After 
feeding, birds moved mosdy ro other N 
te/etzo individuals. This was especially so for 
Streak-backed Oriole and Curve-billed 
Thrasher, which perched only on other N 
te/etzo plants after feeding. Grey-breasted and 
Ladder-backed Woodpeckers perched in trees 
(0.41 and 0.27 of events, respectively) . How­
ever, woodpeckers had a high frequency of 
visits to N tetetzo (Table 3). 

Microhabilat quality. After one year N tetetzo 
seedlings survived only in the predation 
exclusion treatment, and only in six of the 14 
microhabitats (Cyrtocarpa procera, Ceiba aesmli­
folia varo parvifolia, CllidosCtlltls tehtlacallet/sis, 
Etlphorbia schlechlmdaliz; AmphyptCligtlim adsttill­
gel/s, and Mimosa luisana; Table 2). The best 
nursing plants with highest survival of N. 
teletz0 seedlings after one year were C. procera 
and M. l/tisana. Seedlings under N. tetetzo and 
in bare ground did not survive for more than 
60 days. 

EJfectivelless of seed dispersa/. Grey-breasted and 
Ladder-backed Woodpeckers had the highest 
effectiveness values as seed dispersers 
(0.00042 and 0.000065, respectively; Table 4). 
These species did not negatively affect seeds 
that passed through the digestive tract (germi­
nation = 54% and 91 %, respectively). Grey­
breasted Woodpeckers removed a large num­
ber of seeds and showed the highest fre­
quency of perching in trees after feeding. The 
rest of the species had seed dispersal effec­
tiveness values of zero as a result of the seeds 
being destroyed after passing through the gut, 
their low visitation frequency (rabie 1), or 



 
 

 22

 PRE-D1SPERSAL SEED PREDAT10N BY BllCOS 

TABLE 2. Percentage o f canopy cover of perennial plant species used in the survival experiments. Percent­
age of survival of N lelelzo until one year after gerrnination, either under the canopy of perennial plant spe­
cies or in bare grounds in tropical deciduous fores to The latter data \Vere obtained from Contreras­
González el al. (in prep). 

Microhabitat Canopy 
cover (%) 

Bare ground 2.5 
Cyrloearpa proeera 4.3 
PluflJen"a nlbra 2.8 
Giba aescu/ifo/ia 9.8 
varo parvifo/ia 
Bursera seh/eehlenda/ii 6.2 
B. !JJore/ensis 0.9 
Neobtlxballmia leleizo 0.1 
ParkiJ/soJlia praecox 12.5 
SClllla lVislizcl1ii 
Cuidosell/tls tehllaCalJclIJis 1.7 
Ellphorbia seh/eehleJIda/ii 3 
.Fotlqtlieria jormoJa 0.9 
AmphyPletigllim adstrillgem 5.1 
Mimosa lulsana 26.7 

because they perched in a N. tetetzo after for­
aging (rabIe 3). 

DISCUSSION 

The role of fruit eating animals as dispersers 
or seed predators can be determined by mea­
suring quantiry and quality components 
(Schupp 1993, Jordano & Schupp 2000, 
Schupp et al. 2010, Calviño-Cancela & Martín­
Herrero 2009). The quantiry component is 
related to the frequency of visitation and the 
number of seeds removed while the qualiry is 
relared with germination paramerers (trear­
ment as passing through gur, germination 
micro-site, seedling survivorship; Schupp 
1993, Jordano & Schupp 2000) . In the study 
area, seed removal of N. tetetzo by birds was 
similar to nocturnal seed removal despire the 
facr thar N . telelZo produces fruits with chi­
roprerochory s)'ndrome. On the other hand, 
111 shrubland 111 Tehuacan Valley, bats 

Survival after one year (%) 

Excluded Non-excluded 

O O 
7.6 O 
O O 

6.6 O 

O O 
O O 
O O 
O O 
O O 

1.6 O 
1.7 O 
O O 

3.2 O 
6.6 O 

removed a higher proportion of N. tetetzo pulp 
and seeds rhan birds (Godinez-ÁJvarez el al. 
2002) . Similarl)', Castillo (2011) reported rhar 
bars removed a higher proportion of N. mezea­

lamsis seeds rhan birds in a shrubland in Te­
huacan Valle)'. In the same are a, in N. 11/acro­
eephala which also exhibirs fruirs wirh a chi­
roprerochory syndrome, bars pla)'ed a 
secondary role ro birds in seed removal (Rios 
2009). T he low nocturnal seed removal of 
N. lelclzo in TDF compared ro shrubland 
could be associated with changes in fmir 
availabiliry Oordano 1999). In our study area, 
we observed that birds opened fruirs during 
che day before ehese open naturally overnighe, 
allowing more birds to remove seeds. This 
probably limieed che nocturnal food resource 
for baes, which had been reported as effective 
seed dispersers of this cactus species in other 
area, lowering aetractiveness of the resource 
and bae abundance (Godinez-ÁJvarez el al. 
2002). 
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TABLE 3. Probability of seed deposition under perennial plant species used for sun~val experiments of Neobl/xbtllllllia lelelzo in tropical deciduous foresto () 

O 
Bg - bare ground; Cp - Cyrtoearpa prom,,; Pr - JO/I/tllena mbl"tl; Ca - Ceiba aese/lh/orlia varo parvifo/ia; Bs - BI//Jel"tl seh/eehtellda/iI; Bm - B. tIIore/ellSis; Pp - Parkill- ~ 
sOllia praeeox; Sw - 5enlla wis/iZCllii, Ct - Cllidosct//I/s /ehtlaeallclISis; Es - Ellphorbia seblceh/ellda/ii; Ff - Fotlq/liena 1or1ll0sa; Aa - Amphyp/C/igtiltll ads/n·lIgem; ]'vU - ~ 
MÚJlosa /I/iscllla; N t - Neobuxballtma tetetzo. s: 

U> 

6 
O z 

Bird species Perennial plant species N ,.. 
c-

Bg Cp Pr Ca Bs Bm Pp Sw Ct Es Ff Aa lVU N t 
tr. 
N 
R" 

Zelloida asia/ica O 0.012 0.01 0.028 0.001 0.002 0.03 0.002 0.0003 0.0006 0.002 0.015 0.005 0.69 ,. 
Ara tlti/itans O 0.01 0.01 0.022 O 0.002 0.028 0.002 O O 0.002 0.011 O 0.78 

~ 
N 

Me/allel)es /!fpopo/ills O 0.018 0.01 0.041 O 0.0037 0.052 0.0041 O O 0.0037 0.021 O 0.59 
¡;: 
tr. 
Z 

Pieoidcs sealans O 0.012 0.01 0.027 O 0.0025 0.034 0.0027 O O 0.0025 0.014 O 0.73 S2 
Taxostoma CtfnJirostre O O O O O O O O O O O O O 
Je/enls pl/sltllallls O O O O O O O O O O O O O 1 
HaelJlo,rJouS JJlexicoJllls O 0.01 0.01 0.023 O 0.0021 0.029 0.0023 O O 0.0021 0.012 O 0.77 
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TABLE 4. Seed dispersa! effectiveness of birds that 
feed on fruits in tropical deciduous forest in Sabino 
eanyon, measured as the contribution of frugi­
vores to recruionent until one year after germina­
tion. The effectiveness va!ues for each bird species 
\Vere obtained from the sum of the products o f 
removed seeds, probabiliry of seed germination 
after gut passage, probabiliry of deposition, and 
microhabitat qualiry for recruitrnent until one year 
after germination. 

Bird species E ffectiveness 

ZeJlaida asia/iea O 
Ara militans O 
Melallerpes hypopolli¡s 0.00042 
Picoides scalans 0.000065 
Taxostomtl mrvirostre O 
le/erus plls/llla/us O 
HaetJIorbolls mexicalltls O 

Ae our sire, six bird species feed on the 
fruies of N . lelelz0, five o f which have already 
been reported eo consume ehe fruies of chis 
cactus in shrubland: Whiee-winged D ove, 
Grey-breaseed Woodpecker, Ladder-backed 
Woodpecker, H ouse Finch (G odínez-Álvarez 
et al. 2002), and Military Macaw in Sabino 
Canyon (Contreras-González et al. 2009). 
However, Streak-baeked Oriole had not been 
reported ro feed on N. tetelzo fruies before, 
although this speeies has been reported to 
feed on N. mezcalaetlsis fruirs (Castillo 2011). 
Our analysis of the effeetiveness o f seed dis­
persal of N. tetetzo by birds in Sabino Can yo n 
showed that only Grey-breasted and Ladder­
baeked Woodpeckers had values greater ehan 
zero on seed dispersal o f N . tetetzo, as has 
been reported in shrubland (Godínez-Álvarez 
et al. 2002). This was due ro the effeces of gut 
passage on seed germination, sinee ehe per­
eencage of seed germination of N. tetetzo pass­
ing through the digestive trace of these two 
woodpecker species were the highest mea­
sured; however, the majoriey of their visirs 
afeer foraging were made ro conspeeifies of 
N. tetelz0 (59% of visies by Grey-breasted 

PRE-DI SPERSrIL SEED PREDATI ON BY BIlCOS 

Woodpeckers and 73% of visies by Ladder­
backed Woodpeckers). Similar post-feeding 
behavior has been reported for these birds 
visiting N. tetelzo (Godínez-Álvarez et al. 
2002), N. mezcalael1sis (Castillo 2011), and N. 
macrocephala (Rios 2009) in shrubland. This 
pos t-foraging behavior increased the prob­
abiliey of seed deposition under parent plant 
species, which is obviously inadequaee for 
seedling establishment because seeds depos­
ieed under conspecifics experienced high mor­
ealiey of seedlings during laeer growch phases 
(Contreras-González et al. in prep.). 

Although Curve-billed Thrashers and 
Streak-backed Orioles were not considered 
seed predators, ehese species presented a low 
visiration frequeney ro N. tetetzo and aH their 
visirs afeer feeding were made to eonspeeific 
plants, resulting in a low seed dispersal effee­
tiveness value. The low frequency of visirs of 
these bird ro chis cactus species can be caused 
by che low froit production of ehis cactus dur­
ing the studied year, and by che influence of 
other cae ti species producing fruies ae ehe 
same time as N . tetetzo (Contreras-González 
2007). In contrase, Godinez-Álvarez et al. 
(2002) reported chat Curve-billed Thrashers 
had a high effeetiveness value in shrubland 
because this species had a higher visiration 
frequency to N. tetetzo fruies, and ir mosdy vis­
ieed shrubs after feeding. 

Only sorne of the birds that feed on N. 
tetetzo fruies leave che seeds intacto This was 
che case for White-winged Doves, Military 
Macaws, and House Finches, which destroyed 
aH seeds during gut passage. Whiee-winged 
D oves and House Finches are also considered 
seed predators in shrubland (Godinez-Álva­
rez et al. 2002). Foraging by avian predarors on 
N . teletzo seeds could have negative effeets on 
the recruiement o f this cactus especiaHy in 
non-mast years, since the densiry of available 
seeds has been reported as negatively related 
wich predation probabiliey (Hulrne 1998, 
Hulme & Benkman 2002). 
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In shrubland, me values of seed dispersal 
effectiveness of birds visiting N. tetetzo were 
similar to our study (Godínez-Álvarez et al. 
2002). However, for N. 11lezCalaellsis the values 
of effectiveness in seed dispersal for bird spe­
cies were higher than in our study (Castillo 
2011), mainly due to the high frequency of 
visits and the deposition of seeds directly into 
safe sites for establishment of this cactus. We 
found that seed predation by birds repre­
sented 41.4% of total diurnal and nocturnal 
seed removal. In shrubland, Rios (2009) 
observed in columnar cactus N. 11lacrocephala a 
high loss o f seeds caused by birds. In shrub­
land, Godínez-Alvarez et al. (2002) also found 
that White-winged Doves had a high fre­
quency of foraging visits to N. te/etz0, but the 
overall seed los s from predation was lower in 
shrubland, perhaps due to the absence of Mil­
itary Macaws. 

The consumption rate by Military Macaws 
was similar to that observed by Contreras­
González et al. (2009) in the 2005 fruiting sea­
son in the same study area. This resembles 
the pattern of consistent seed predation 
found for Lilac-crowned Parrots (Amazolla 
fillSCht) by Renton (2001). Previous studies 
have reponed high rates of seed predation by 
parrots with potentially negative effects on 
plant demography (Galetti & Rodrigues 1992, 
Coates-Estrada et al. 1993 Haugaasen 2008, 
Francisco et al. 2008, Villaseñor-Sanchez et al. 
2010, Ragusa-Netto 2011) . The high pre-dis­
persal seed predation of N. tetetzo found in 
our study can be explained by the presence of 
White-winged Doves and Military Macaws in 
the area, since these species have the highest 
visitation frequency and the longest foraging 
time, and they removed the largest number of 
seeds. 

The high level of fruit consumption by 
Military Macaws may also occur because the 
fruiting season coincides with me beginning 
of nesting and egg-Iaying, high fruit availabil­
ity o f N. tetetzo and low fruit availability from 
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orher species in the study area (Rivera-Ortiz et 
al. 2008, Contreras-González et al. 2009). 

Fruits of N . tetetzo are rich in proteins and lip­
ids (Contreras-González et al. 2009), which 
are required by birds during the breeding sea­
son (Vriends 1991, Koutsos et al. 2001 ). 

Birds may deposit seeds of N. tetetzo at 
sites un favorable for meir establishment, as 
during the [¡rst year only seedlings established 
under six of the 13 nurse plant species studied 
will survive (Contreras-González et al. in 
prep). Such establishment is a critical stage 
for the effectiveness of seed dispersal, 
because not all sites where seeds are delivered 
provide favorable conditions for their survival 
(Callaway 1998, Callaway 2007, Calviño-Can­
cela & Marón-Herrero 2009, Castillo 2011). 

Our results suggest that seed dispersal 
effectiveness could be affected negatively by i) 
delivering seeds into inappropriate sites for 
establishment, b) low fruit production, and c) 
pre- dispersal seed predation, which may 
decrease the availability of resources to effec­
tive dispersers (Godínez-Álvarez et al. 2002, 
Calviño-Cancela & Martín-Herrero 2009, 
Castillo 2011). 
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CAPÍTULO II. Papel de los frugívoros diurnos y nocturnos que se alimenta de los frutos 

de Neobuxbaumia tetetzo, durante la etapa de dispersión de semillas en el 

bosque tropical caducifolio. 
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RESUMEN 

 

La dispersión de semillas actúa como un enlace entre la reproducción de las plantas y el 

establecimiento de nuevos los individuos, mientras que la depredación puede tener impactos 

negativos fuertes sobre las poblaciones de plantas. Nosotros evaluamos la efectividad de 

dispersión de semillas de los frugívoros que se alimentan de los frutos de Neobuxbaumia tetetzo 

en un bosque tropical caducifolio, estimando el producto de los componentes de cantidad y 

calidad de dispersión. Consideramos la calidad del microhábitat donde las semillas son 

depositadas y la sobrevivencia de las plántulas hasta los dos años de vida, así como la 

contribución de los frugívoros a la colocación de semillas de este cactus en diferentes 

microhábitats en el bosque tropical caducifolio. Los murciélagos son los principales 

removedores de semillas y son los principales dispersores efectivos de N. tetetzo. Las aves no 

juegan un papel importante, porque tienen una efectividad de dispersión nula, debido a que 

existe alta depredación de semillas ocasionada por Zenaida asiatica y Ara militaris, y los 

carpinteros Melanerpes hypopolius y Picoides scalaris tienen elevadas frecuencias de visita 

después de alimentarse a otros individuos de N. tetetzo, los cuales son sitios inadecuados para 

el establecimiento de este cactus. 

 

Palabras clave: murciélagos, aves, Macrotus waterhousi, Zenaida asiatica, Ara militaris, 

reclutamiento, lluvia de semillas. 
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INTRODUCTION 

La producción y la dispersión de semillas son procesos críticos en la dinámica de 

poblaciones de las plantas, debido a que estos estadios casi nunca son completados exitosamente 

(Harper 1977, Howe & Estabrook 1977, Fleming & Sosa 1994).  

El vínculo entre la reproducción de las plantas y el establecimiento de nuevos individuos 

se encuentra influenciado por factores bióticos y abióticos (Loiselle et al.1996). Las especies de 

plantas que son dispersadas por animales tienden a ser más propensas a tener una distribución 

específica de las semillas, debido a que las éstas deben de ser colocadas en sitios adecuados para 

el establecimiento y el crecimiento de las plántulas (Herrera 1985). Sin embargo, no todas las 

especies de frugívoros pueden proporcionar iguales beneficios a las plantas que consumen, y las 

diferencias en el comportamiento de éstas pueden representar la diferencia en la eficacia de 

dispersión, debido a que el patrón de movimientos de los frugívoros con frecuencia no son 

aleatorios a los microhábitats disponibles (Wenny 1998, 2000, Jordano & Schupp 2000). Es 

posible cuantificar de manera indirecta el transporte de semillas mediante los patrones de los 

movimientos de los frugívoros, cuantificando la lluvia de semillas, lo cual proporciona 

información útil sobre la densidad, riqueza de especies y la distribución espacial de las plantas 

(Jordano & Schupp 2000, Castillo 2011).  

El reclutamiento de plántulas y la distribución espacial de las plantas en bosques 

tropicales depende en gran medida de los sitios donde son depositadas las semillas, así como de 

la efectividad de dispersión al colocar las semillas en sitios adecuados para su establecimiento 

(Calvino-Cancela & Martin-Smith 2009, Cordeiro et al. 2009). En los bosques tropicales las 

plantas perennes juegan un papel importante durante los primeros estadios del ciclo de vida de 

los cactus, debido a que la disponibilidad de nodrizas  se encuentra limitada a pocas especies de 

plantas perennes (Contreras-González et al. en prep.). 
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La efectividad de dispersión permite evaluar la contribución de los frugívoros al 

reclutamiento de las plantas y su efecto sobre la dinámica de sus poblaciones (Schupp & Fuentes 

1995, Godínez-Álvarez et al. 2002). Tradicionalmente, la eficacia de la dispersión se ha 

estimado a partir del número de semillas dispersadas, abundancia de frugívoros (componente 

cantidad), el tratamiento que reciben las semillas en el paso por el tracto digestivo, y la 

probabilidad de que las semillas sean depositadas intactas en los sitios apropiados para su 

germinación y establecimiento (componente de calidad) (Schupp 1993, Schupp et al. 2010). 

Algunos estudios han unido las fases de dispersión y el reclutamiento, lo que permite cuantificar 

la contribución de los frugívoros al establecimiento de las plántulas y futura reproducción 

(Corrêa et al. 2009, Calviño-Cancela & Martin-Herrero 2009, Castillo 2011). 

Castillo (2011) incorporó dentro del componente de la cantidad la contribución de cada 

frugívoro en la distribución espacial de semillas de Neobuxbaumia mezcalaensis, a través de la 

lluvia de semillas, y evaluó el efecto de cada frugívoro en la dispersión de semillas hasta la etapa 

juvenil de este cactus. El autor encontró que los murciélagos son los dispersores efectivos, y 

durante los primeros tres años de la vida de este cactus la supervivencia es más alta 

particularmente bajo algunas especies de plantas nodrizas.  

El sobrelapamiento de la dieta entre las aves y los murciélagos es bajo, sin embargo en 

algunos casos ambos grupos consumen las mismas especies (Fleming 1979, Gorchov et al. 

1995, Palmeirim et al. 1989). Un ejemplo es el cactus columnar Neobuxbaumia tetetzo, que es 

consumido por aves y murciélagos (Godínez-Álvarez et al. 2002, Valiente-Banuet et al. 2002). 

Este cactus en el matorral xerófilo presenta densidades de ca. 1200 individuos/ha (individuos > 

1 m de altura; Valiente-Banuet & Ezcurra 1991), mientras que en el bosque tropical caducifolio 

(BTC) presenta densidades ca. 315 individuos/ha (individuos > 1 m de altura) con una baja tasa 

de reclutamiento (Contreras-González et al. en prep.). En el bosque tropical caducifolio las aves 
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remueven 48.4% de las semillas de este cactus, del cual el 41.44% son depredadas por las 

palomas de alas blancas (Zenaida asiatica), guacamayas verdes (Ara militaris), y pinzones 

mexicanos (Haemorhous mexicanus; Contreras-González & Arizmendi 2014).  

En matorral xerófilo en el Valle de Tehuacán, Godínez-Álvarez et al. (2002) encontraron 

que el murciélago Leptonycteris yerbabuenae es una especie clave en la dinámica poblacional 

del cactus N. tetetzo debido a que esta especie remueve gran cantidad de semillas y las deposita 

en sitios apropiados para su establecimiento. Sin embargo, en el matorral xerófilo la depredación 

de semillas pre-dispersiva es menor que en el BTC, ya que en el bosque se ha reportado la 

presencia de otro depredador de semillas, la guacamaya verde (Ara militaris), que tiene una alta 

tasa de remoción de frutos de este cactus (Contreras-González et al. 2009). Un cambio en la 

composición de las comunidades de frugívoros, siendo éstos los depredadores de semillas 

dominantes, puede afectar a los regímenes de remoción de semillas y por lo tanto modificar la 

eficiencia en la dispersión de semillas (Schupp et al. 2010). 

Debido a que en el BTC el reclutamiento de N. tetetzo ocurre bajo pocas especies de 

plantas perennes (Contreras-González et al. en prep.), esperábamos que los frugívoros que 

contribuyen en gran medida en la distribución espacial de semillas, y que además depositan las 

semillas en sitios adecuados para el establecimiento de este cactus, pudieran considerarse 

dispersores efectivos de semillas. Sin embargo, la dispersión de semillas se podría ver limitada 

por la depredación de semillas causada por las aves depredadoras. 

El objetivo del presente estudio fue evaluar la efectividad de dispersión de las especies 

diurnas y nocturnas que se alimentan de los frutos de N. tetetzo en el BTC, a través de la 

efectividad de dispersión tomando en cuenta los componentes de cantidad y calidad propuestos 

por Schupp (1993). Además, en el componente de calidad consideramos el microhábitat donde 

se depositan las semillas y su sobrevivencia hasta los dos años, y la contribución de cada 
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frugívoro a la distribución espacial de semillas mediante la lluvia de semillas en diferentes 

microhábitats.  

 

MÉTODOS 

Área de estudio y especie de estudio. El estudio se realizó durante la temporada de fructificación 

de N. tetetzo desde finales de mayo hasta mediados de junio de 2013, en el suroeste de la Reserva 

de la Biosfera Tehuacán-Cuicatlán, en el centro de México en la localidad de Santa María 

Tecomavaca, Oaxaca, en una zona cercana a el cañón el Sabino (17 ° 51'44 .60 "N, 97 ° 2'43 

.89" W; Fig. 1). La temperatura media anual es de 32 ° C, la altitud es entre 610-885 msnm, con 

una precipitación media total de 513.2 mm (García 1988). La temporada de lluvias ocurre entre 

junio y octubre, y la estación seca dura hasta siete meses. La vegetación del área de estudio es 

un BTC. Las especies de árboles predominantes en el área de estudio son: Cyrtocarpa procera, 

Ceiba aesculifolia, Parkinsonia praecox, Amphypteringium adstringens, varias especies de 

Bursera, y arbustos como; Euphorbia schlechtendalii, Cnidoscolus tehuacanensis, y Mimosa 

luisana (Valiente-Banuet et al. 2009, Contreras-González 2007). El sitio se presenta un área en 

el cual se encuentran agregados de manera dominante los individuos de N. tetetzo, y es conocida 

como 'Tetechera'. La temporada de floración y fructificación de este cactus se produce entre 

abril y junio, justo antes de la temporada de lluvias  (Valiente-Banuet et al. 1996). Los 

individuos llegan a medir hasta 10 m de alto, la especie se llega a reproducir desde que alcanzan 

una altura de 3.5 m, tiene frutos dehiscentes con síndrome de dispersión por murciélagos 

(quiropterocoría; Bravo-Hollis 1978, van der Pijl 1982). 

 

Efectividad de dispersión 
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La efectividad de dispersión de semillas fue calculada para las especies de los frugívoros 

diurnos y nocturnos que se alimentan de los frutos de N. tetetzo. Ésta fue calculada como el 

producto del componente de cantidad y calidad de dispersión propuesta por Schupp (1993). El 

componente de cantidad se estimó a partir del número total de semillas removidas por cada 

especie, mediante el producto del número de semillas removidas por visita, frecuencia de visitas, 

proporción de semillas removidas durante el día para las aves y durante la noche para los 

murciélagos, abundancia de los frugívoros, y la lluvia de semillas diurna y nocturna. El 

componente de calidad se calculó como el producto de la probabilidad de germinación de las 

semillas que pasaron a través del tracto digestivo, probabilidad de depositar las semillas bajo un 

microhábitat en particular, y la calidad del microhábitat después de dos años de sobrevivencia. 

 

 

Remoción diurna y nocturna. Cuantificamos el porcentaje de remoción de frutos de cada 

grupo (aves y murciélagos) durante el día y la noche. Durante 5 días realizamos experimentos 

de remoción en la ‘Tetechera’, que consistieron en excluir con bolsas de nylon a frutos maduros 

disponibles durante el día. Al final del día los frutos fueron expuestos a los murciélagos de 19:30 

hasta 06:00 hrs. Del mismo modo, durante cinco noches frutos maduros fueron excluidos de los 

murciélagos, y fueron expuestos a las aves desde 06:30 hasta 19:00 hrs. Debido a que los frutos 

de N. tetetzo maduran gradualmente durante la corta temporada de fructificación, el número de 

frutos utilizados para cada tratamiento varió según el número de frutos disponibles cada día con 

un total de 13 frutos para las aves y 18 para los murciélagos. Para cada grupo se estimó el 

número de semillas removidas a través de la proporción de pulpa y las semillas removidas por 

fruto, determinando el porcentaje de fruto consumido. Por otra parte, se calculó el número de 

semillas consumidas por fruto, como el producto del porcentaje de fruto consumido y el número 



 
 

 37

promedio de semillas por fruto (Godínez-Álvarez et al. 2002), el cual fue calculado contando 

directamente el número de semillas de 15 frutos maduros seleccionados al azar, colectados 

directamente de individuos de N. tetetzo. 

 

Observaciones de forrajeo.- Durante el día realizamos observaciones en los períodos de 

mayor actividad de las aves (07:00-09:30 y 15:00-19:00 hrs.). Las observaciones fueron hechas 

simultáneamente en al menos 5 individuos de N. tetetzo con frutos maduros, mediante 

binoculares y / o telescopio, con un total de 44 horas de observación. Se registraron las especies 

de aves que se alimentan de los frutos de este cactus, la frecuencia de visitas, número de frutos 

/ semillas consumidas por visita, duración de cada visita, número de individuos alimentándose, 

y movimientos después de forrajear (para calcular la probabilidad de deposición de semillas, 

que se explica más adelante). De la misma manera, durante la noche realizamos observaciones 

en un total de 15 individuos de N. tetetzo con frutos maduros, con un total de 11 horas de la 

observación. 

 

Abundancia de frugívoros.- La abundancia de las aves fue evaluada mediante puntos de conteo 

realizados en la ‘Tetechera’ de 07:00-10:00 hrs, para lo cual se trazaron dos transectos, debido 

a que la ‘Tetechera’ presenta una distribución restringida a una pequeña área en el Cañón el 

Sabino, solo se colocaron 10 puntos en cada transecto con intervalos de 250 m de distancia entre 

cada punto. En cada punto, las aves que fueron observadas durante un periodo de 10 minutos se 

registraron y contaron. En cada punto los registros fueron realizados dos veces, en días 

diferentes, y los puntos fueron visitados en orden inverso en la segunda visita.  

 Para calcular la abundancia de los murciélagos durante la temporada de fructificación, 

cerca de los individuos de N. tetetzo con frutos maduros se colocaron seis redes de niebla (18 x 
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2.6 m, 12 x 2.6 m y de 9 x 2.6 m), las cuales fueron abiertas entre las 20:00 a 24:00 hrs., con un 

esfuerzo total de captura para este período de muestreo de 421.5 red / m / hora. 

 

Efecto del paso de semillas  por el tracto digestivo sobre la germinación de las semillas.- 

Los datos sobre el efecto sobre las semillas al ser consumidas por las aves fueron tomados de 

Contreras-González y Arizmendi (2014). 

Los murciélagos capturados con redes de niebla empleadas para evaluar su abundancia 

fueron puestos en bolsas para colectar sus heces, y posteriormente fueron puestos en libertad. 

Las semillas fueron separadas y colocadas en bolsas de papel para su transporte al laboratorio, 

donde se pusieron a germinar en condiciones de laboratorio (Godínez-Álvarez et al. 2002, 

Castillo & Valiente-Banuet 2010). 

En el laboratorio, las semillas obtenidas a partir de las heces fueron colocadas en cajas 

de Petri con papel de filtro (Whatman N º 1), y además se estableció un tratamiento control, que 

consistía en 10 semillas obtenidas directamente de frutos de este cactus. La germinación se llevó 

a cabo a temperatura ambiente y bajo condiciones de luz natural (Godínez-Álvarez & Valiente-

Banuet 1998, Godínez-Álvarez et al. 2002). Diariamente se registró el número de semillas 

germinadas. El criterio utilizado para considerar una semilla germinada fue la emergencia de la 

radícula (Godínez-Álvarez et al. 2002, Castillo & Valiente-Banuet 2010). 

Debido a que no se capturaron individuos L. yerbabuenae y de S. lilium en las redes de 

niebla, la probabilidad del paso de las semillas a través del tracto digestivo de L. yerbabuenae 

empleada fue la que encontraron Godínez-Álvarez et al. (2002) y la probabilidad del paso de 

las semillas a través del tracto digestivo para Sturnira lilium se empleó la registrada por Pérez-

Villafaña y Valiente-Banuet (2009). Sin embargo, la probabilidad empleada para esta última 
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especie fue la obtenida para Mytillocactus geometrizans, debido a que no se ha reportado que 

esta especie de murciélago se alimente de los frutos de N. tetetzo. 

 

Probabilidad de depositar las semillas bajo un microhábitat en particular-. Durante las 

observaciones de forrajeo, se registró la frecuencia con que las aves perchan en un microhábitat 

en particular después de forrajear (árboles, arbustos o cactus). La probabilidad de que los 

frugívoros coloquen las semillas en cada microhábitat para cada ave, fue calculada a partir de la 

proporción del número de visitas a un microhábitat en particular utilizado como una percha 

después de alimentarse de frutos de N. tetetzo, con respecto al número total de visitas de aves 

registradas para cada microhábitat (Godínez-Álvarez et al. 2002, Castillo & Valiente-Banuet 

2010). 

 

Calidad del microhábitat. Evaluamos la calidad del microhábitat sobre la sobrevivencia 

de N. tetetzo hasta dos año después de haber germinado. Los datos de la calidad de los 

microhábitats para 12 especies de plantas perennes, así como para N. tetetzo y en espacio abierto 

hasta los dos años después de la germinación, fueron obtenidos del estudio de Contreras-

González et al. (en prep.).  

Los experimentos de calidad de microhábitat fueron realizados en la ladera sureste del 

Cañón el Sabino, en el área conocida como la ‘Tetechera’. El modelo utilizado consiste de un 

diseño factorial con dos factores; 1) microhábitat, y 2) depredación. El factor microhábitat con 

14 niveles, los cuales consisten de 13 especies de plantas perennes, espacio abierto y N. tetetzo. 

Y el factor depredación tiene dos niveles; tratamientos excluidos y tratamientos sin excluir de 

los depredadores. Los microhábitat seleccionados consisten en las especies de plantas perennes 

empleadas para los experimentos de sobrevivencia fueron las más abundantes, y presentaban un 
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mayor número de individuos jóvenes de N. tetetzo (< 1 m de altura) creciendo por debajo de sus 

copas. Las especies empleadas fueron: Cyrtocarpa procera, Plumeria rubra, Ceiba aesculifolia 

var. parvifolia, Bursera schlechtendalii, B. morelensis, N. tetetzo, Parkinsonia praecox, Senna 

wislizenii, Euphorbia schlechtendalii, Cnidosculus tehuacanensis, Fouquieria formosa, 

Amphypteringium adstringens y Mimosa luisana. 

Se seleccionaron semillas al azar de 15 frutos maduros colectados durante la temporada 

de fructificación del 2009. Bajo cada microhábitat seleccionado, se colocaron 20 semillas por 

tratamiento, y éstos fueron replicados 5 veces. La depredación de semillas por aves y roedores 

fue prevenido mediante jaulas de alambre (15 x 10 x 7 cm), que fueron fijadas al suelo. Y para 

evitar la depredación por invertebrados, se colocó Tanglefoot e insecticida (Ant Stop Plus) 

alrededor de las jaulas después de cada monitoreo. Se registró la sobrevivencia de plántulas cada 

mes durante dos años. 

 

Lluvia de semillas diurna y nocturna.- Durante la temporada de fructificación, 

evaluamos la proporción de semillas que caen durante el día y la noche bajo un microhábitat en 

particular, para lo cual se diseñó un experimento factorial con dos factores; 1) grupo de 

frugívoros, y 2) microhábitats. El factor de grupo de frugívoros con dos niveles: murciélagos y 

aves. El factor de microhábitats con 14 niveles: que consistió en las especies empleadas en los 

experimentos de establecimiento y sobrevivencia (incluyendo N. tetetzo) y espacios abiertos. 

Cada tratamiento se replicó cinco veces. Bajo cada microhábitat cuantificamos el número de 

semillas que caían en una trampa cuadrada de nylon (0.5 x 0.5 m, 0.1 m de profundidad) durante 

5 días. Las trampas fueron elevadas a 0.3 m por encima del nivel del suelo para evitar la 

remoción de semillas por hormigas y roedores. Las trampas fueron revisadas dos veces al día, a 

las 06:30 horas, antes de la actividad de aves para cuantificar la lluvia de semillas nocturna, y a 
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las 19:30 horas, antes de la actividad de murciélagos, para cuantificar la lluvia de semillas 

diurna. 

 

Análisis de datos-. Los datos de remoción de semillas durante el día y la noche, el tiempo 

de forrajeo, el número de semillas consumidas por cada especie de ave en cada visita, y la 

frecuencia de las visitas de cada especie de ave, se analizaron mediante modelos lineales 

generalizados (GLM). Los datos de la frecuencia de las visitas y el tiempo de búsqueda de 

alimento por visita de cada especie de ave se analizaron utilizando una distribución de Poisson, 

mientras que los datos de remoción de semillas diurna y nocturna y el número de semillas 

consumidas por cada especie de ave en cada visita, se analizaron utilizando la distribución 

Quasipoisson. Todos los análisis se realizaron con el programa R (R Development Core Equipo 

2008). 

 

RESULTADOS 

Remoción diurna y nocturna.- De la remoción diurna y nocturna durante la temporada 

de fructificación, observamos que la mayor proporción de los frutos fueron removidos durante 

la noche (94.3%) por murciélagos, los cuales removieron 946.9 ± 14.6 semillas por fruto (N =18 

frutos), mientras que durante el día las aves removieron 6.46% del fruto, es decir 64.85 ± 25.6  

semillas por fruto, mientras que el promedio de semillas por fruto para la temporada de 

fructificación del 2013 fue de 1003 ± 84.3 semillas. 

 

Observaciones de forrajeo.-Durante las observaciones de forrajeo en la noche se 

registraron hasta 148 visitas de murciélagos (22.9 ± 10.2 individuos / planta / noche; N = 390 

visitas), sin embargo no fue posible determinar la especie visitante durante las observaciones.  
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Durante el día observamos a cuatro especies de aves alimentarse de los frutos de N. 

tetetzo. Durante la temporada de fructificación del 2013 observamos que todas las especies se 

alimentan de la pulpa y las semillas de frutos maduros de este cactus (Cuadro 1). La especie que 

se alimentó con mayor frecuencia de los frutos del cactus fue la paloma de alas blancas (Zenaida 

asiatica), seguida de la guacamaya verde (Ara militaris). Durante cada visita, la guacamaya 

verde fue la especie que se alimentó de un número significativamente mayor de frutos (10.8 ± 

0.005 frutos / visita; F3,100 = 397, P < 0.0001). Esta especie generalmente forrajea en grupos (1-

12 individuos; 2.15 ± 0.034 individuos / visita), mientras que el resto de las especies se 

alimentan de manera solitaria (F3,122 = 26.96, P < 0.0001). La guacamaya verde también fue la 

especie que pasó más tiempo alimentándose en los frutos de este cactus (10.3 ± 0.28 min / visita; 

Cuadro 2). No obstante, no se encontraron diferencias significativas en el tiempo de forrajeo 

entre las especies (F3,142 = 6.12, P = 0.1). 

 

Abundancia de frugívoros.- Durante la noche se registraron tres especies de murciélagos 

(Leptonycteris yerbabuenae, Macrotus waterhousi y Stunira lilium), de las cuales M. waterhousi 

fue la especie más abundante durante la noche con una abundancia relativa de 0.92, siendo el 

visitante a los cactus más abundante de todos los frugívoros que se alimentaron de los frutos de 

este cactus (Cuadro 1). En cambio, las otras especies de murciélagos tuvieron una abundancia 

relativa muy baja (Cuadro 1), con únicamente un registro para L. yerbabuenae, y dos registros 

para Stunira lilium. 

La paloma de alas blancas fue el visitante diurno, con mayor abundancia relativa (0.63), 

mientras que la guacamaya verde presentó una abundancia relativa de 0.18 y el resto de las 

especies que se alimentan de los frutos de este cactus tuvieron una abundancia menor que 0.05 

(Cuadro 1). 
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Efecto del paso de semillas  por el tracto digestivo sobre la germinación de las semillas.- 

De las especies de murciélagos capturadas, solo en las excretas de un individuo de M. 

waterhousi se encontraron semillas de N. tetetzo, las cuales tuvieron un porcentaje de 

germinación del 71.4%, mientras que el tratamiento control fue del 95%.  

 

Probabilidad de depositar las semillas bajo un microhábitat en particular. Durante las 

observaciones de forrajeo, registramos que las aves se perchan en siete microhábitats, y los 

movimientos de éstas después de forrajear fueron principalmente a árboles y a otros individuos 

de N. tetetzo. La probabilidad de que Z. asiatica y A. militaris a pesar de que perchan en árboles 

y en otros individuos de este cactus después de forrajear fue nula, debido a que estas aves dañan 

a las semillas que consumen. Los carpinteros M. hypopolius y P. scalaris tuvieron mayor 

probabilidad de depositar las semillas bajo N. tetetzo (Cuadro3). En el caso de los murciélagos, 

durante las observaciones nocturnas no fue posible determinar los sitios donde se mueven 

después de forrajear.  

 

Calidad del microhábitat.- Después de dos años únicamente sobrevivieron los cactus en 

los tratamientos excluidos de los depredadores, sin embargo la sobrevivencia fue muy baja 

(0.01%). Los individuos sobrevivientes se encontraron bajo tres microhábitats (C. procera, E. 

schlechtendalii y M. luisana), con una probabilidad de sobrevivencia de 0.025, 0.035 y 0.033, 

respectivamente.  

 

Lluvia de semillas diurna y nocturna.- Con respecto a la proporción de semillas 

depositadas bajo cada microhábitat, durante la noche los murciélagos fueron los principales 
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organismos que depositaron semillas en las trampas de semillas (89% de las semillas 

colectadas), y éstas fueron depositadas bajo todos los microhábitats donde se colocaron las 

trampas de semillas, mientras que durante el día fue menor, y las aves depositaron semillas en 

12 de los 14 microhábitats. Del total de la lluvia de semillas durante la noche bajo la planta 

parental hubo una mayor cantidad de semillas (17%), seguida por C. tehuacanensis (13.2%), S. 

wislizenii (13.3%), y M. luisana (12.9%). Los microhábitats con mayor número de semillas 

depositadas durante el día fueron bajo S. wislizenii (1.8%), A. adstringens (1.7%), B. morelensis 

(1.5%) y C. procera (1.6%), mientras que el resto de los microhábitats tuvieron un porcentaje 

de semillas menor a uno (Fig. 1). 

Acorde a la proporción de semillas depositadas bajo cada microhábitat, a la frecuencia 

de visitas después de forrajear y a la abundancia relativa de las especies, M. waterhousi durante 

la noche y M. hypopolius durante el día, serían las especies estarían distribuyendo mayor 

cantidad de semillas (24.9% y 52.8% respectivamente; cuadro 4). Un gran número de semillas 

removidas durante el día son depredadas por Z. asiatica, y por A. militaris, por lo cual, a pesar 

de percharse en seis especies de plantas perennes, los valores de estas fueron de cero. Los 

carpinteros M. hypopolius y P. scalaris depositaron las semillas en 12 de los 14 microhábitats 

evaluados, no obstante, principalmente depositan las semillas bajo otros individuos de N. tetetzo 

(Cuadro 4). 

 

Efectividad de dispersión. Encontramos que tres de las siete especies que se alimentan 

de los frutos de N. tetetzo son dispersores efectivos, siendo éstos los murciélagos los principales 

dispersores efectivos, con valores de efectividad de dispersión de 0.054 para L. yerbabuenae, 

de 58.72 para M. waterhousi, y de 0.16 para S. lilium. Debido a que estas especies presentaron 

los mayores valores de frecuencias de visitas a sitios apropiados después de forrajear los frutos 
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de N. tetetzo (Cuadro 3 y 4). El murciélago M. waterhousi fue la especie que presentó los valores 

más altos de efectividad de dispersión (Cuadro 1), debido a su elevada abundancia en el sitio de 

estudio (Cuadro 1), y a la alta probabilidad de depositar las semillas en sitios adecuados para su 

sobrevivencia (Cuadro 3). 

Las especies más abundantes de aves que se alimentan de los frutos de N. tetetzo tuvieron 

un valor de efectividad de dispersión nula, ya que Z. asiatica y A. militaris dañan las semillas 

que pasan por su tracto digestivo, por lo que se consideran depredadoras de semillas pre-

dispersivas. En el caso de los carpinteros M. hypopolius y P. scalaris no afectan las semillas que 

pasan por su tracto digestivo, sin embargo tuvieron una baja abundancia relativa (Cuadro 1), 

presentaron baja frecuencia de visitas (Cuadro 2), y tuvieron una mayor probabilidad de 

percharse después de forrajear en otros individuos de N. tetetzo, los cuales son sitios inadecuados 

para el establecimiento.  

 

DISCUSIÓN 

Nuestros resultados muestran que el reclutamiento de nuevos individuos es afectado por 

la dispersión de semillas del cactus columnar N. tetetzo en el BTC. Los murciélagos jugaron un 

papel importante en el proceso de dispersión de semillas de este cactus durante el año de estudio, 

depositando las semillas en sitios apropiados para su establecimiento. Las aves durante la 

temporada de fructificación del año 2013 no tienen efectos positivos en la dispersión de semillas 

debido a que algunas de éstas depredan las semillas, y otras a pesar de que no dañan las semillas 

que pasan a través de su tracto digestivo, tuvieron bajas frecuencias de visitas a los frutos de 

este cactus, por lo que removieron pocas semillas, y depositaron las semillas en sitios 

inapropiados para su establecimiento. 
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El análisis de efectividad de dispersión muestra que los murciélagos son los dispersores 

efectivos del cactus columnar N. tetetzo en el BTC, como ocurre en el matorral xerófilo para 

esta misma especie y para N. mezcalaensis (Godínez-Álvarez et al. 2002, Castillo 2011). Los 

valores de efectividad de dispersión de los murciélagos se encuentra relacionada con la elevada 

remoción de semillas durante la noche, así como los patrones donde depositan los murciélagos 

las semillas en diferentes microhábitats, ya que éstos depositan las semillas en sitios adecuados 

para el establecimiento de esta especie de cactus, como ocurre en el matorral xerófilo para esta 

especie y para N. mezcalaensis (Godínez-Álvarez et al. 2002, Castillo & Valiente-Banuet en 

prep.). 

El murciélago M. waterhousi fue el dispersor efectivo de N. tetetzo en el BTC, y L. 

yerbabuenae presentó una menor efectividad de dispersión, contrario a lo reportado para el 

matorral xerófilo, donde esta especie es más abundante y fue dispersor efectivo de N. tetetzo 

(Godínez-Álvarez et al. 2002). Lo que nos indicaría que existe una repartición de este recurso 

(Pianka 2011) dentro dela reserva de la biosfera Tehuacán-Cuicatlán. La elevada dispersión de 

M. waterhousi, está dada principalmente por su abundancia relativa en el área de estudio, como 

fue el caso de L. yerbabuenae en el matorral xerófilo (Godínez-Álvarez et al. 2002), así mismo, 

por las elevadas frecuencias de visita de los murciélagos a los frutos de este cactus y porque 

éstos después de alimentarse se perchan en árboles para alimentarse de la pulpa y las semillas 

de los frutos, y ésta conducta permite que los murciélagos depositen las semillas en sitios 

adecuados para el establecimiento de este cactus (Godínez-Álvarez & Valiente-Banuet 2000), 

ya que en el BTC el establecimiento de este cactus se restringe a pocas especies de plantas, ya 

que únicamente bajo la copa de C. procera, E. schlechtendalii y M. luisana después de dos años 

de la germinación existen sobrevivientes de este cactus (Contreras-González et al. en prep.). 



 
 

 47

Las especies de aves que se alimentan de los frutos de N. tetetzo fueron pocas 

comparadas con las reportadas para el área de estudio para el año 2009 (Contreras-González & 

Arizmendi 2014) y con las reportadas para el matorral xerófilo (Godínez-Álvarez et al. 2002). 

Las aves más abundantes fueron Z. asiatica y A. militaris y estas especies tuvieron valores de 

efectividad de dispersión nula, debido a que destruyen las semillas que consumen. En el caso de 

los carpinteros M. hypopolius y P. scalaris a pesar de que no dañan las semillas, fueron especies 

que presentaron abundancias bajas, removieron pocas semillas y las depositan en sitios 

inapropiados para su establecimiento, como ocurre para N. tetetzo, N. mezcalaensis y N. 

macrocephala en el matorral xerófilo, donde después de forrajear estas especies se perchan 

principalmente en otros individuos de N. tetetzo (Godínez-Álvarez et al. 2002, Rios 2009, 

Castillo 2011). Sin embargo, se observó que algunos organismos como las hormigas remueven 

las semillas que se encontraban en el suelo, y éstas podrían redistribuir las semillas a otros sitios, 

ya que se ha reportado que estos organismos pueden actuar como dispersores secundarios (Howe 

& Smallwood 1982). 

Los valores nulos de efectividad de dispersión de las aves encontrados en el presente 

estudio, se explica por el daño a las semillas cuando son consumidas, a que depositan las 

semillas en sitios inapropiados para el establecimiento de este cactus, y a la baja sobrevivencia 

de N. tetetzo durante los dos primeros años, ya que al multiplicar éstos valores con el resto de 

los componentes, los datos resultantes son bajos o nulos. Lo anterior durante el año de estudio 

afectó a la interacción planta-frugívoro, ya que existe muy poca disponibilidad de sitios seguros 

para el establecimiento (Contreras-González et al. en prep.), lo cual tiene una limitación en el 

reclutamiento de nuevos individuos, afectando la regeneración de la planta en el bosque tropical 

caducifolio (Gaines & Roughgarden 1985, Cornell & Lawton 1992, Albrecht et al. 2012). 
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El presente estudio muestra que el enlace entre la lluvia de semillas y el reclutamiento, 

permite entender la actividad de los frugívoros sobre los patrones donde las semillas son 

depositadas (Castillo 2011, Calviño-Cancela 2007). La baja sobrevivencia de los cactus jóvenes 

y el reducido reclutamiento de individuos (Contreras-González et al. en prep.), son las fases del 

ciclo de vida que pueden afectar a su dinámica poblacional, como ocurre con N. macrocephala 

en el matorral xerófilo, donde la germinación de semillas y el reclutamiento de plántulas parecen 

ser cuellos de botella que afectan a la dinámica poblacional de la especie (Esparza-Olguín et al. 

2002). Es necesario evaluar la dispersión de semillas durante varias temporadas de 

fructificación, así como evaluar sus efectos sobre la dinámica poblacional de N tetetzo en el 

BTC, debido a que esta especie es de vida larga y una temporada de fructificación representa 

solo una pequeña parte de su ciclo de vida. 
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CUADRO 1. Especies que se alimentan de los frutos de N. tetetzo en el bosque tropical caducifolio. Parte consumida por las 

especies y abundancia relativa por gremio, número total de semillas removidas, y valores de efectividad de dispersión en el bosque 

tropical caducifolio. aParte consumida/ estadio de desarrollo del fruto: p – pulpa, s – semilla, m – maduro. bNúmero total de semillas 

removidas calculada a partir de: (frecuencia relativa de visitas) x (número de semillas removidas por visita) x (número total de 

semillas removidas por las aves). 

 

Gremio Especie Parte 

consumida 

Abundancia 

relativa 

Número de semillas 

removidas b (%) 

Efectividad de 

dispersión 

Aves Paloma de alas blancas 

(Zenaida asiatica) 
p, s/m 0.63 742.23 0 

 Guacamaya verde 

(Ara militaris) 
p, s/m 0.18 4092.42 0 

 Carpintero pecho  gris 

(Melanerpes hypopolius) 
p, s/m 0.02 231.54 0 

 Carpintero mexicano 

(Picoides scalaris) 
p, s/m 0.02 32.8 0 
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Murciélagos Murciélago hocicudo de curazao 

(Leptonycteris yerbabuenae) 
- 0.02 10.13 0.054 

 Murciélago orejón mexicano 

(Macrotus waterhousi) 
- 0.92 14640.94 58.72 

 Murcielago de charreteras menor 

(Sturnira lilium) 
- 0.04 40.55 0.16 
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CUADRO 2.  Tiempo promedio de forrajeo de las aves, número de semillas removidas por 

visita, frecuencia de visitas (Visitas/hr), y número de individuos promedio alimentándose por 

visita, de las especies que se alimentan de N. tetetzo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Especie Tiempo de 

forrajeo 

Frecuencia 

relativa de 

visitas 

Número de 

individuos en 

promedio  

Zenaida asiatica 4.03 ± 0.09 0.42 2.15 ± 0.24 

Ara  militaris 10.2 ± 2.1 0.37 1 

Melanerpes hypopolius 1.9 ± 0.6 0.15 1 

Picoides scalaris 1.2 ± 0.63 0.03 1 
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CUADRO 3. Probabilidad de depositar las semillas consumidas por las especies de aves, bajo 13 especies de plantas perenes y en 

espacio abierto en el bosque tropical caducifolio. EA – Espacio abierto; Cp – Cyrtocarpa procera; Pr – Plumeria rubra; Ca – Ceiba 

aesculiforlia var. parvifolia; Bs – Bursera schlechtendalii;  Bm – B. morelensis; Pp – Parkinsonia praecox; Sw – Senna wislizenii, 

Ct – Cnidosculus tehuacanensis; Es – Euphorbia schlechtendalii; Ff – Fouquieria formosa; Aa – Amphypterigium adstringens; Ml 

– Mimosa luisana; Nt – Neobuxbaumia tetetzo. 

  Especies de plantas perennes 

Especies de 

aves  EA Cp Pr Ca Bs Bm Pp Sw Ct Es Ff Aa Ml Nt 

Z. asiatica 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

A. militaris 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

M. hypopolius 
0 0.07 0.072 0.077 0.22 0.125 0.25 0.4 0.114 0.026 0.052 0.398 0.17 0.625 

P. scalaris 
0 0.014 0.015 0.016 0.05 0.08 0.5 0.1 0.024 0.005 0.011 0.083 0.03 0.5 
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CUADRO 4.  Patrones de lluvia de semillas que los frugívoros que se alimentan de los frutos de N. tetetzo depositan en las trampas de 

semillas bajo un microhábitat en particular. Calculados a partir de la frecuencia de visitas a cada micorhábitat y a la abundancia relativa de 

cada especie. EA – Espacio abierto; Cp – Cyrtocarpa procera; Pr – Plumeria rubra; Ca – Ceiba aesculiforlia var. parvifolia; Bs – Bursera 

schlechtendalii;  Bm – B. morelensis; Pp – Parkinsonia praecox; Sw – Senna wislizenii, Ct – Cnidosculus tehuacanensis; Es – Euphorbia schlechtendalii; Ff 

– Fouquieria formosa; Aa – Amphypterigium adstringens; Ml – Mimosa luisana; Nt – Neobuxbaumia tetetzo. 

  Especies de plantas perennes 

Especies de 

aves  OS Cp Pr Ca Bs Bm Pp Sw Ct Es Ff Aa Ml Nt 

Z. asiatica 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

A. militaris 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

M. hypopolius 
0 0.458 0.955 0.907 2.183 0.484 0 3.247 3.153 0.705 0.978 0.846 3.214 7.412 

P. scalaris 
0 0.096 0.2 0.189 0.455 0 0 0.812 0.664 0.136 0.207 0.176 0.567 5.93 

L. yerbabuenae 
0.024 0.021 0.023 0.022 0.022 0.018 0.024 0.021 0.024 0.023 0.023 0.013 0.023 0.022 

M. waterhousi 
0.927 0.783 0.857 0.848 0.835 0.687 0.927 0.813 0.893 0.893 0.878 0.491 0.878 0.849 

S. lilium 
0.049 0.041 0.045 0.045 0.044 0.036 0.049 0.043 0.047 0.047 0.046 0.026 0.046 0.045 
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FIGURA 1. Porcentaje de semillas depositadas bajo 14 microhábitats durante el día y la noche. 

FUGURA 2.  Estructura estable de tamaños predicho por el modelo matricial de Lefkovitch 

construido para la población de N. tetetzo en el BTC. 
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FIGURA. 1.  
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CAPITULO III. Competition by understory species better explains the competitive effects in 

more productive sites along a stress gradient 
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Contreras-González et al. Competitive effect on cactus establishment 
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Abstract  

 Premise of the study: The stress gradient hypothesis proposes that along a stress gradient, 

positive interactions are more important in stressful environments, whereas negative 

interactions are stronger under more benign environmental conditions. Some studies 

have found inconsistencies with this hypothesis, possibly because they have focused on 

pairwise species interactions along the environmental gradient, in isolation from the 

community context. We tested this hypothesis by studying the factors that determine the 

low density and recruitment rate of the columnar cactus Neobuxbaumia tetetzo in a mesic 

area. We tested the role of the nurse plant species, light, and understory species on the 

establishment and survival of young cactus in tropical dry forest.  

 Methods: We conducted field experiments of the establishment and survivorship of N. 

tetetzo under 13 dominant perennial species and in open space, which were categorized 

as dense-canopy, sparse-canopy, and open space. We correlated the number of species, 

density and cover of understory species, with the survivorship of N. tetetzo.  

 Key results: Survivors were present only beneath densely canopied perennial plant 

species. whereas under sparse-canopied species the number of individuals, which in turn 

have more understory individuals, the survivorship was lower decreasing significantly 

with the percentage of cover of understory species.  

 Conclusions: Understory species rather than the nurse species are exerting the 

competitive effects, emphasizing the importance to include the multispecific interactions 

at the community level. 
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Key words: Stress gradient hypothesis; Neobuxbaumia tetetzo; establishment; early 

survivorship; light; tropical deciduous forest. 
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The balance between positive and negative interactions which act simultaneously and 

bidirectionally affects the distribution and abundance of species, as well as population dynamics 

and community organization (Pugnaire et al., 1996; Callaway et al., 2002; Callaway, 2007; 

Brooker et al., 2008). The balance depends on the severity of abiotic stress (Bertness and 

Callaway, 1994; see He et al., 2013 for a recent meta-analysis). Thus, the stress gradient 

hypothesis (“SGH” hereafter) proposes that along a stress gradient, competition increases in the 

most productive sites, whereas facilitation is stronger under harsh environmental conditions 

(Bertness and Callaway, 1994; Callaway, 2007; He et al., 2013).  Although, this hypothesis has 

been widely demonstrated for a plethora of ecosystems (Levine et al., 1998; Tielbörger and 

Kadmon, 2000; Pugnaire and Luque, 2001; Callaway et al., 2002; Wipf et al., 2006; le Roux 

and McGeoch, 2010; Jean-Paul et al., 2012; Liu et al., 2013), Lortie and Callaway (2006) 

reported that some studies have found contradictory or neutral effects of neighbors along the 

gradient. These apparently contradictory results may be due to the weak stress gradient analyzed 

(Lortie and Callaway, 2006). However, one little considered aspect which may explain these 

inconsistencies is that most studies have focused on pairwise interactions along the gradient 

(Maestre et al., 2009; He et al., 2013), in isolation from the community context. This would 

imply that the positive or negative effects of a species along the gradient depend only on the 

isolated subsystem analyzed, precluding the effects of other neighbors 

In the Tehuacán Valley, in south-central Mexico, columnar cacti are highly diversified 

with varying abundance along a precipitation gradient. In areas with ca. 380 mm of rain, cacti 

show high densities of ca. 1200 individuals/ha in shrublands (individuals > 1 m height), with 

high recruitment rates (Valiente-Banuet and Ezcurra, 1991). In contrast, in mesic areas as in the 

tropical deciduous forest (TDF) with ca. 513.2  mm annually, this species has lower densities 

of ca. 315 individuals/ha (individuals > 1 m height) with very low recruitment rates. A previous 



 
 

 67

study proposed that the SGH may successfully explain this pattern, and experimentally 

demonstrated that removal of the largest neighbors to Neobuxbaumia tetetzo resulted in 

decreased performance of this columnar cactus under stressful conditions, and increased 

performance in mesic areas (Ruiz and Valiente-Banuet, submitted). This suggests that in mesic 

areas of the gradient, the columnar cactus, Neobuxbaumia tetetzo is highly affected by 

competitive interactions according to the SGH. Nevertheless, the effect of the interactions of the 

other neighbors (understory species) within the community has not been evaluated.  

Facilitation plays a central role for cacti recruitment and early survivorship in shrublands 

(Valiente-Banuet and Ezcurra, 1991; Castillo and Valiente-Banuet, 2010). However, 

recruitment patterns for columnar cacti in tropical deciduous forest are unknown, also in this 

environment SGH has been tested very little (He et al., 2013).  

This study evaluated the effect of the interactions of plants perennial species and 

understory species on the establishment and early survival of N. tetetzo in a TDF, in which we 

tested the SGH in this environment. We expected that in TDF the competitive interactions were 

predominant as indicate the SGH.  

We tested the role of neighbors (nurse plant species) and whether they have direct 

negative effects on N. tetetzo recruitment and survival. However, as light is a limiting factor in 

the TDF affecting establishment and survival (Khurana and Singh, 2001; Cabin et al., 2002a; b; 

McLaren and McDonald, 2003) we analyzed whether dense-canopies species, could be more 

limiting for the establishment of cacti than under sparse-canopies species. We expected that 

beneath sparse-canopies species establishment and survivorship will be higher than beneath 

dense-canopies species which limit the amount of light reaching the ground. However, we also 

examined indirect effects of canopies by analyzing whether sparse-canopied individuals may 

facilitate the establishment of more understory species and/or individuals which in turn may 
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limit light reaching the ground (Adkison and Gleeson, 2004; Chen et al., 2004; Tsvuura et al., 

2012).  

 

MATERIALS AND METHODS 

Study area and species—The study was conducted in TDF of the Tehuacán-Cuicatlán 

Biosphere Reserve, located in Santa María Tecomavaca, Oaxaca, Mexico, at a site called the 

Sabino canyon (17°51’44.60” N, 97°2’43.89” W; Fig. 1). Elevation ranges from 610 to 885 m 

a.s.l., with hills and mountains dominating the landscape. The annual mean temperature is 32°C, 

with a mean total rainfall of 513.2 mm (García, 1988). The rainy season occurs between June 

and October, and the dry season lasts up to seven months.  

The TDF is dominated by trees up to 10 meters high. Tree species lose the leaf cover in 

the dry season (Murphy and Lugo, 1986, Valiente-Banuet et al., 2009). Dominant tree species 

are Neobuxbaumia tetetzo, Cyrtocarpa procera, Ceiba aesculifolia var parvifolia, Parkinsonia 

praecox, Amphypteringium adstringens, Euphorbia schlechtendalii, Cnidoscolus 

tehuacanensis, Mimosa luisana and several species belonging of genus Bursera (Valiente-

Banuet et al., 2009). 

N. tetetzo is a highly branched columnar cactus, endemic to Puebla and Oaxaca in central 

Mexico, growing to a height of 10 m (Bravo-Hollis, 1978). The flowering and fruiting season 

occur from April to June, just before the rainy season (Godínez-Álvarez et al 2000). In shurbland 

the successful establishment of this cactus species only occur beneath the canopies of perennial 

nurse plant (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991). 

 

Seedling establishment and survivorship—A factorial experimental design was 

conducted, with two factors: (1) predation with two levels in which N. tetetzo seeds were placed 
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in predator exclusion and non-exclusion treatments, and (2) microhabitat with 14 levels, 

including 12 of the most abundant perennial plant species of the community, N. tetetzo, and 

open space. Plant species were grouped according to their canopy architecture of dense or sparse 

canopy. Dense-canopied species produced homogeneous shade under the vertical projection of 

the crown, and included: Cyrtocarpa procera, Ceiba aesculifolia var. parvifolia, Bursera 

schlechtendalii, B. morelensis, Parkinsonia praecox, Senna wislizenii, Euphorbia 

schlechtendalii, Cnidosculus tehuacanensis, Amphypteringium adstringens, and Mimosa 

luisana. Sparse-canopied species produced little shade, and consisted of plants with two to three 

stems rising from the ground, with either large leaves only at the top of the stems (Plumeria 

rubra), or small leaves along the stems (Fouquieria formosa).  

 Each experimental unit consisted of 20 seeds which were randomly collected from 15 

ripe fruits of N. tetetzo; each treatment was replicated five times. For the predation exclusion 

experiment we used a wire-net cage and frame (15 x 10 x 7 cm), with the base of netting buried 

in the ground to prevent vertebrate predation (birds and rodents), and invertebrate predators 

were excluded using tanglefoot and chlorine insecticide powder (Ant Stop Plus). Observations 

were conducted to detect animals that were removing the seeds from the non-exclusion 

treatments. Survival of young cacti was monitored monthly during two years. 

In order to assess if understory species around of young cacti had an effect on survival 

of N. tetetzo, we quantified the density and cover of these species in each experimental unit in a 

plot (1 x 1 m) for a total of 43 m2 for dense-canopied species and 15 m2 for sparse-canopied 

species. We counted the number of species and individuals growing beneath the canopy of each 

perennial plant species, and measured the cover of each understory species. The crown of each 

understory species was assumed to be an ellipse, whose axis is the crown radii to the center of 

the coverage and the crown radii perpendicular to that point (coverage = π x major radius x 
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minor radius; Gill et al. 2009). We determine if survival of young cacti depended on the number 

of species, density and cover of understory species. 

 

Data analyses  

Seedling establishment—The number of established individuals in TDF was compared 

for two contextual variables: canopy type (dense or sparse) and predation (exclusion or non-

exclusion). These data were analyzed by fitting generalized linear models (GLM), using a 

Poisson link distribution.  

 

Survivorship—We calculated survival curves for each of the microhabitats based on 

Kaplan-Meier estimates, and statistical differences among survival curves were assessed by 

Log-Rank test (Pyke and Tompson, 1986; Fernández, 1995; Letón and Zuluaga, 2006).  

To determine if the canopy type of the perennial plant species determined the density of 

understory species, we compared the number of species and individuals, as well as percent cover 

of understory species beneath canopy of perennial plant species with dense and sparse canopy, 

by GLM using a Poisson link distribution for the number of species and individuals and a 

Binomial distribution for percent cover of understory species.  

To determine if the density and percent cover of understory species found beneath the 

canopy of perennial plant species influenced on survival of young cactus, we applied binomial 

logistic regression of N. tetetzo survival after two years (1 = survived, 0 = failed) with the 

number of species and individuals of understory growing under dense and sparse plant perennial 

species with survival of N. tetetzo after two years, using Binomial logistic regression. For the 

relationship between the percent of cover of understory species growing under plant perennial 

species and survival of N. tetetzo after two years, we employed a Quasibinomial logistic 
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regression. The number of species, number of individuals and percentage of cover of understory 

as independent variables and variable dependent is variable binary of death or survival of 

individuals of N. tetetzo after two years. All analyses were performed with R (R Development 

Core Team 2008). 

 

RESULTS 

Understory species richness, density and cover—The total cover of understory species 

differed significantly under sparse and dense-canopies perennial plant species (F1,56 = 45.03, P 

< 0.0001; Table 1). There was higher 49.2 ± 0.02% understory vegetation cover beneath sparse-

canopies plant species, compared to 37.6 ± 0.005% understory cover beneath dense-canopied 

species. The density of understory individuals was higher under sparse-canopies than under 

dense-canopies species (4.8 ± 0.04 vs. 7.5 ± 0.08 species, and 5.3 ± 0.12 vs. 7.2 ± 0.48 

individuals respectively). This was significantly different for the density of understory 

individuals (F1,55 = 36.81, P < 0.001), but not for the density of understory species (F1,55 = 0.42, 

P > 0.05). 

 

Seedling establishment—In the not excluded treatment, we observed seedling 

establishment during the first month only under C. procera and E. schlechtendalii, while in the 

other microhabitats, there was no seedling establishment (Table 1). In the predator exclusion 

treatments, N. tetetzo seedlings established in all microhabitats, with the highest number of 

established individuals under dense-canopied than sparse-canopied tree species (X2 = 67.64, df 

= 121, P= 0.014). In contrast, there was a low seedling establishment of N. tetetzo in open space 

and under conspecifics (Table 1).  



 
 

 72

Low recruitment in non-excluded treatments can be associated to seed predation, 

because in not excluded treatments, we observed high seed removal mainly by the ant 

Pogonomyrmex barbatus. The number of seedlings established differed significantly between 

excluded and non-exclusion treatments (X2 = 600, df = 122, P <0.0001; Table1), indicating high 

rates of seed predation. There was no significant interaction of predation and microhabitat (X2 

= 6.28, df = 96, P > 0.05), indicating that predators acted homogeneously in each microhabitat 

(Table1).  

 

  Survival after two years—Individuals of N. tetetzo presented a type III survivorship 

curve, in which initial mortality is very high, and then decreases with time (Fig. 2). The Kaplan-

Meier analysis found significant differences among survival curves for each microhabitat (LR 

= 43.6, df = 13, P <0.0001), demonstrating that the highest survival occurred under dense-

canopied tree species, except beneath B. morelensis and S. wislizenii where all seedlings died 

after 270 and 210 days, respectively. Beneath dense-canopied species of C. tehuacanensis and 

C. aesculifolia var. parvifolia all individuals died at 690 and 540 days, respectively after 

seedling emergence. In particular, survival after two years occurred only beneath C. procera, E. 

schlechtendalii and M. luisana (1, 2 and 2 individuals, respectively; Fig 2).  

In contrast, survival was extremely low under sparse-canopied species. For example, 

seedlings established beneath P. rubra survived only 210 days after emergence, and 240 days 

after emergence under F. formosa. No survivors were found after two years in open space and 

under conspecifics, where seedlings did not survive for more than 60 days (Fig. 2). Similarly, 

in treatments without predator-exclusion, individuals did not survive for more than 60 days, 

regardless of the microhabitat.  
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Survival in relation to understory vegetation—The density and coverage of understory 

species negatively influenced the survival of young cacti after 730 days, indicating that the 

survival probability of N. tetetzo seedlings decreases with increases in the number of individuals 

and coverage of understory species (number of individuals vs. survivorship: X2= 12.59, df = 49, 

P = 0.00038; coverage vs. survivorship: X2 = 3.2, df = 49, P = 0.05). However, the density of 

understory species did not influence survival of N. tetetzo (X2 = 0.48, df = 49, P > 0.05; Table 

2).  

  

DISCUSSION 

The main finding of this study is that early stages of the life cycle of the cactus N. tetetzo 

in the TDF are characterized by a lower survivorship than those found in shrublands, despite the 

fact that tropical deciduous forest has a more mesic condition.  Although these results can be 

associated with high seed predation, which is quantitatively similar to that occurs in the 

shrublands of the Valley (Valiente-Banuet and Ezcurra, 1991; Castillo and Valiente-Banuet, 

2010), and competitive effects during the seedling stage exerted mainly by the understory 

community but not necessarily exerted by the focal nurse species explain this pattern. Which 

emphasize the importance of considering multispecies interactions which might be responsible 

for competitive effects, and therefore pairwise interactions isolated from the community context 

may lead to unrealistic interpretations. 

Contrary to our expectations the establishment and early survival of young cacti were 

higher beneath dense-canopies species than in sparse-canopies species. This might be related to 

indirect effects in which sparse-canopies or dense-canopies nurse species may allow or reduce, 

respectively the amount of light reaching the ground, allowing the establishment of understory 

species. Different studies have emphasized that understory species are highly competitive for 
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light and nutrients (Adkison and Gleson, 2004; Harms et al., 2004; Dupuy and Chazdon, 2008), 

and our results strongly suggest that understory species affect young cacti negatively by 

reducing the amount of light reaching the ground. Actually, the compensation point is a good 

proxy to predict the performance of species with Crassulacean Acid Metabolism (CAM) such 

as cacti, because it requires a minimum amount of light during the day (3 mol m-2 day -1) for the 

uptake of carbon dioxide through photosynthetic pathways during the night, releasing oxygen 

though respiration, and therefore the accumulation of organic acids, (Nobel, 1988; Nobel and 

Hatsock; 1983, Barker and Adams, 1997; Lüttge, 2004). In fact, Andrade and Nobel (1996) 

found that in tropical forest in the CAM epiphytic cactus grew under a photosynthetic photon 

flux of  4 mol m-2 d-', their nocturnal acidity increase and total net CO2 uptake were twice as 

much as for plants growing at 2.4 mol m-2 d-l and higher (7.7 mol m-2 d-l) photosynthetic photon 

fluxes. Dupuy and Chazdon (2008) report that in a lowland forest in Costa Rica, periodic 

clipping of the understory vegetation reduced tree seedling mortality, attributing this result to 

an enhancement of the availability of resources, especially light.  

Dense-canopies species that reduce light penetration to the ground, may limit the 

establishment of understory species thereby reducing competitors for young cacti. Our study 

demonstrated that focal nurse plant species such as Mimosa luisana had the highest numbers of 

cacti seedlings established and surviving in high productivity site of tropical dry forest as those 

results reported for the low productivity site of shrublands (Valiente-Banuet and Ezcurra, 1991). 

This does not therefore, follow the prediction of differing interaction effects of the stress 

gradient hypothesis.  

Our results do not preclude the occurrence of negative effects of belowground biota such 

as pathogens, because no survivorship occurred beneath conspecifics, suggesting that pathogens 

might be affecting young cacti (Janzen, 1970; Connell, 1971; Wright, 2002), as occurs with 
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other plant species in mesic environments (rainforest and tropical wet forest; Augspurger and 

Kelly, 1984; Webb et al., 2006; McCarthy-Neumann and Kobe, 2010). 

In short, one of the main assumptions of the SGH is that the same species distributed 

along a stress gradient may play opposite roles. While this is supported in some cases (Pugnaire 

and Luque, 2001; Wang et al., 2008; Jung et al., 2009; He et al. 2012), our results claim for a 

community context of the positive interactions under high stress and negative under low stress. 

However, studies that have proven the stress gradient hypothesis, have considered only pairwise 

interactions, in isolation from their community context. The results of our study show that a 

focal nurse-species does not necessarily have opposite interaction effects at different ends of the 

stress gradient, but rather that a third interacting understory species can influence the outcome 

of the interaction.  
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TABLE 1. Average number of species and individuals, and percentage of cover of species growing beneath under plant perennial 

species used for the establishment and survival experiments, and percentage of survival of individuals of N. tetetzo established 

under dense and sparse canopies plant species, in predator exclusion and open plots in the tropical deciduous forest. For understory 

species mean value ± SE.  

  Understory species  Seedling establishment (%) 

Canopy 

architecture Microhabitat 

Number of 

species  

Number of 

individuals  

Cover (%)  Predator 

exclusion 

Predator 

access 

Dense Cyrtocarpa procera 4.2 ± 0.3 6.7 ± 1.1 30.9 ± 3.8  39 1 

 Ceiba aesculifolia var. parvifolia 5.7 ±  0.5 8.7 ± 1.3 19.1 ± 3.5  15 0 

 Bursera schlechtendalii 4.8 ± 0.4 7.6 ± 0.9 30.9 ±1.2  44 0 

 B. morelensis 7.5 ± 0.3 10 ± 0.8 35.8 ± 6.7  29 0 

 Parkinsonia praecox 4.6 ± 0.5 9.3 ± 0.3 37.5 ± 1  47 0 

 Senna wislizenii 4.4 ± 0.3 9 ± 0.76 58.5 ± 6.1  26 0 

 Cnidosculus tehuacanensis 3.7 ± 0.3  5.7 ± 0.6 29.2 ± 4.1  59 0 

 Euphorbia schlechtendalii 3.5 ± 0.1 6 ± 1 53.8 ± 4.6  56 1 

 Amphypteryngium adstringens 5.25 ± 0.5 11 ± 1 47.5 ± 8.1  33 0 
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 Mimosa luisana 4.8 ± 0.2 6.8 ± 0.5 32 ± 3.4  60 0 

Sparse Plumeria rubra 5.2 ± 0.43 10.6 ± 0.6 39.9 ± 7.3  21 0 

 Fouquieria formosa 6 ± 0.2 14.4 ± 2.12 60.6 ± 4.7  47 0 

 Neobuxbaumia tetetzo 4.4 ± 0.2 5.8 ± 0.6 36.8 ± 4.4  5 0 

Open space Open space 1.2 ± 0.1 2.2 ± 0.3 16.4 ± 2  3 0 
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TABLE 2. Results of the logistic regression applied to evaluate the effect of the number of 

species, density of individuals and cover of understory species on survival of N. tetetzo after 

two years in the TDF. 

 

 Estimate DF Chi-square P 

Number of species  - 0.2 49 0.48 0.46 

Density -0.7 49 12.59 0.0003 

Cover  -3.8 49 3.2 0.05 
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Fig. 1. Study Site location. The Sabino Canyon is situated in the southern part of the Biosphere 

Reserve Tehuacán-Cuicatlán in central México. 

Fig. 2. Survivorship curves of N. tetetzo in tropical deciduous forest excluded from predators 

during 2010 and 2011 under dense-canopied and sparse-canopied perennial plants species and 

open space during         dry season; and the          rainy seasons. 
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Fig 1. 
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Fig 2 
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Capítulo IV. Efecto de la luz en la distribución espacial de Neobuxbaumia tetetzo en un 

bosque tropical caducifolio. 
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Resumen  

Existen factores bióticos y abióticos que pueden determinar la distribución de las plantas, 

como es el caso de la luz, la baja dispersión, la depredación de semillas y la variación en la 

disponibilidad de recursos. Las plantas que poseen un metabolismo ácido de las crasuláceas 

(CAM), realizan la fijación del bióxido de carbono durante la noche y para ello requieren de una 

cantidad mínima de luz. Nosotros cuantificamos la cantidad de luz en sitios donde se encuentra 

presente N. tetetzo y en sitios donde se encuentra ausente, ya que esta especie no presenta una 

distribución homogénea en el área de estudio. Además evaluamos si en ambientes con mayor 

cantidad presentan un mayor número de individuos mediante una. Los resultados muestran que 

durante la temporada de lluvias existe una menor cantidad de luz en el ambiente, mientras que 

para la temporada de secas ocurre lo contrario, debido a que durante la temporada de lluvias 

existe mayor cobertura vegetal y existe crecimiento de especies arbóreas y de sotobosque. Sin 

embargo no encontramos ninguna relación entre el número de individuos y la cantidad de luz 

en ambas temporadas. 

 

Palabras clave: cactus, radiación fotosintéticamente activa,  ambiente lumínico. 
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Los factores que controlan la distribución de las especies de plantas bajo una misma 

condición climática son poco entendidos (Gleason 1926), sin embargo se sabe que se encuentran 

estrechamente influenciados por factores bióticos y abióticos (Ibañez & Schupp 2002). 

La selección del hábitat está dada por el ambiente y los patrones de dispersión de semillas 

(Bazzaz 1991), por lo que la distribución depende del número de nichos en el espacio (May 

1988) y la colocación de las semillas en sitios adecuados para el establecimiento de plántulas 

(Schupp 1995). 

Algunos procesos han sido señalados como responsables de la distribución no aleatoria 

de las poblaciones, tales como; la baja dispersión de semillas lejos de los parches de mayor 

abundancia de individuos, diferentes requerimientos ambientales en la fase de semillas y 

plántulas, depredación selectiva, variaciones en la disponibilidad de recursos entre hábitats 

(Roughgarden & Diamond 1986, Louda 1989 Schupp 1995). 

La luz es un factor ambiental que influye en el crecimiento y sobrevivencia de las plantas, 

el cual es variable en el espacio y tiempo (Ballaré 1994, Canham et al. 1990, Valladares 2003). 

Este recurso puede cambiar de ser un recurso limitante, cuando es escaso, a ser un recurso 

estresante, cuando es excesivo (Chazdon et al. 1996), y sus efectos sobre la vegetación han sido 

estudiados principalmente en bosques templados y tropicales (Chazdon et al. 1996, Nicotra et 

al. 1999).  

Las plantas que poseen un metabolismo ácido de las crasuláceas (CAM) son distintas a 

las C3 y C4, debido a que estas plantas mediante el metabolismo CAM pueden tener mayor 

eficiencia del uso del agua, ya que durante el día para evitar la evapotranspiración estas plantas 

mantiene cerrados sus estomas y durante la noche los abren para poder fijar bióxido de carbono  

y liberar oxígeno (Nobel 1988). La cantidad de luz absorbida durante el día, influye en el balance 
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entre la fijación de una molécula de bióxido de carbono, y la liberación de oxigeno mediante la 

respiración (Nobel 1988, Nobel & Hatsock 1983, Lüttge 1988, Adams et al. 1987), por lo que 

la sombra generada por las nodrizas y por otras plantas del vecindario también afecta en la 

disponibilidad de luz para los cactus (Nobel 1988). 

En los extremos de una gradiente de productividad, Ruiz (2007) evaluó el efecto sobre 

el desempeño de los cactus columnares Neobuxbaumia tetetzo y Cephalocereus columna-trajani 

de las especies de plantas perennes vecinas a los cactus mediante la eliminación del vecino por 

medio de poda. En el ambiente más estresante, el matorral xerófilo, encontró que cuando es 

eliminado el vecino, el crecimiento de estos cactus disminuye, y en el ambiente más productivo, 

el bosque tropical caducifolio (BTC), el crecimiento de estos cactus aumenta. Por otra parte, 

Ruiz (2007), también analizó la distribución espacial, abundancia y riqueza de especies de 

cactáceas, donde encontró que en el BTC la riqueza de cactáceas aumenta con la disponibilidad 

de luz.  

Contreras-González et al. (en prep.) en el BTC, encuentran que la sobrevivencia de 

cactus jóvenes N. tetetzo, es afectada por la presencia de especies de sotobosque, lo cual es 

ocasionado principalmente por la limitación de luz por estas, debido a que las especies de 

sotobosque son altamente competitivas por agua y nutrientes (Adkison & Gleson 2004, Harms 

et al. 2004, Dupuy & Chazdon 2008). 

Smith y Huston (1989) plantearon que la respuesta de las plantas a los efectos 

combinados de la irradiación (PAR: Radiación fotosintéticamente activa) y agua se caracterizan 

por un equilibrio entre la tolerancia a la sequía y la tolerancia a la sombra. Este “trade-off” se 

utiliza para predecir el crecimiento y la supervivencia de los diferentes tipos funcionales de 

plantas a lo largo de gradientes de PAR y la disponibilidad de agua. Lo cual podría explicar 

algunos patrones naturales de distribución de las plantas (Holmgren 2000). 
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En el BTC el cactus columnar Neobuxbaumia tetetzo no presenta una distribución 

homogénea y se encuentra principalmente en laderas. Para entender los mecanismos implicados 

en el proceso de distribución espacial de N. tetetzo en el bosque tropical seco nosotros pusimos 

a prueba el papel de la luz como factor selectivo.  

Debido a que se ha descrito que la luz influye en el crecimiento y sobrevivencia de las 

plantas, y las especies que presentan un metabolismo CAM, requieren de una cantidad mínima 

para realizar la fotosíntesis (Nobel 1988), y los bosques tropicales secos durante una temporada 

de lluvias presentan cobertura vegetal que podría limitar la cantidad de luz. Esperábamos que la 

luz podría explicar los patrones de distribución espacial de N. tetetzo en el BTC, en el Cañón el 

Sabino. Suponíamos que en los sitios donde se establece N. tetetzo tuvieran mayores cantidades 

de luz, que en sitios donde se encuentra ausente. También esperábamos que existiera un menor 

número de individuos en espacios abiertos en comparación con los sitios iluminados con 

presencia de plantas perennes, que favorecen el establecimiento de este cactus, debido a que en 

espacios abiertos los niveles de radiación son excesivos (Contreras-González et al. en prep.). 

En el presente estudio cuantificamos la cantidad de luz en sitios donde se encuentra 

presente y en sitios donde se encuentra ausente N. tetetzo en el BTC, para conocer si luz, es un 

factor que determina la distribución espacial de este cactus en el área de estudio. Así mismo, 

evaluamos si existe una relación entre el número de individuos de N. tetetzo y la cantidad de 

luz.  

 

Métodos 

Área de estudio y especie de estudio 

El estudio se llevó a cabo en el bosque tropical seco en la Reserva de Tehuacán-

Cuicatlán. El sitio se encuentra ubicado en la localidad de Santa María Tecomavaca, Oaxaca, 
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México, en la zona denominada Cañón del Sabino (17 ° 51 '44.60 "N, 97 ° 2' 43.89" W). Los 

rangos de elevación se encuentran entre los 610 a los 885 msnm, la temperatura media anual de 

es de 32 ° C, y la precipitación media es de 513.2 mm (García 1988). La temporada de lluvias 

se presenta entre los meses de junio a octubre. Esta área es heterogénea, con colinas y montañas 

que dominan el paisaje. El tipo de vegetación esta constituido por BTC y las especies de árboles 

que dominan en la comunidad son: Cyrtocarpa procera, Plumeria rubra, Ceiba aesculifolia var. 

parvifolia, Bursera schlechtendalii, morelensis B., Parkinsonia praecox, Sebastiania 

pavoniana, Fouquieria formosa, Amphypteringium adstringens y Caesalpinia melanadenia. Las 

especies arbustivas y herbáceas son principalmente: Euphorbia schlechtendalii, Cnidoscolus 

tehuacanensis, Mimosa luisana y Lippia alba (Valiente-Banuet et al. 2009). En esta sitio se 

encuentra área, denominada “La Tetechera”, donde la especie dominante es Neobuxbaumia 

tetetzo. Este cactus presenta densidades de ca. 323 individuos/HA. Los individuos de N. tetetzo 

no se distribuyen homogéneamente en el sitio, creciendo preferentemente en laderas con una 

inclinación promedio de 21.52° ± 0.39 (Contreras-González  et al. en prep.), y con presencia de 

rocas lutitas (Valiente-Banuet et al. 2009). 

Neobuxbaumia tetetzo es un cactus columnar ramificado, endémico del centro de México 

de los estados de Puebla y Oaxaca, crece hasta 10 m de altura, (Bravo-Hollis, 1978). La época 

de floración y fructificación ocurren de abril a junio, justo antes de la temporada de lluvias. Este 

cactus sólo recluta con éxito bajo el dosel de las plantas perennes (Valiente-Banuet et al.1991, 

Valiente Banuet, et al. 1996, Godínez-Álvarez et al. 2002, Contreras-González et al. en prep.).  

  

El presente estudio se llevó a cabo en la ‘Tetechera’ y en áreas cercanas a esta, en sitios 

donde N. tetetzo se encuentra ausente, en áreas con pendientes menos pronunciadas y que se 

encuentran en los mismos rangos de altitud y tipo de suelo en la ladera sureste.  
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Medición de la cantidad de luz. 

Cuantificamos la cantidad de luz en el ambiente mediante radiación fotosintéticamente 

activa (PAR) mediante la toma de fotografías hemisféricas, ya que las fotografías hemisféricas 

permiten evaluar las características del dosel, como la apertura de éste, y la transmitancia de luz 

(Rich 1990, Kuusipalo 1985, Hale 2002,  Hale & Edwards 2002). Con la finalidad de evaluar la 

cantidad de luz que se encuentra en el ambiente, en los sitios donde se encuentra N. tetetzo 

presente (‘Tetechera’) y en los sitios donde se encuentra ausente este cactus, trazamos al azar 5 

transectos lineales de 50 m, y cada 10 metros tomamos fotografías hemisféricas con una cámara 

digital colocada horizontalmente sobre un tripie, con un objetivo gran angular de 180°. La toma 

de fotografías se realizó a una altura de 40 cm del nivel del suelo. La cámara fue orientada con 

el pentaprisma hacia el Norte, para tener un punto de referencia al momento de analizar las 

fotografías. La toma de fotografías se realizó colocando la cámara mirando al dosel. La toma de 

fotografías se realizó en días nublados durante el día, y en días despejados se realizó entre las 

6:30 y 8:00 hrs. y por las tardes entre las 17:00 y las 18:00 hrs., con el fin de evitar el reflejo de 

los rayos de la luz directa sobre el lente, que pudiera ocasionar que se forme un aro de luz que 

pudiera modificar la imagen real del dosel, así mismo se evitó tomar fotografías en momentos 

de viento que pudiera modificar la estructura del dosel (Ruíz 2007). La toma de fotografías se 

realizó durante la temporada de sequía y durante la temporada de lluvias con el fin de determinar 

si existen diferencias en la PAR entre temporadas. Las fotografías fueron analizadas mediante 

el programa WinSCANOPY PROV. 

Por otra parte, para evaluar si la luz es un factor que determina la presencia de individuos 

de N. tetetzo a ciertas áreas, en cada punto donde se realizó la toma de fotografías se cuantificó 

el número de individuos de N. tetetzo que se encontraban en un radio de 5 m al punto. 
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Análisis de datos. 

La cantidad de PAR fue comparada entre sitios y entre temporadas para determinar si 

existen diferencias en la cantidad de luz entre los sitios donde se encuentra presente N. tetetzo y 

en sitios donde se encuentra ausente, así como para determinar si existen diferencias entre 

temporadas (secas y lluvias), mediante un ANOVA, tomando como factor a) temporada y b) 

sitio (sitio con presencia de individuos de N. tetetzo y sitio sin presencia de individuos de este 

cactus). Para determinar si existía y una relación entre el número de individuos y la cantidad de 

PAR, se realizó una regresión lineal, tomando como variable dependiente el número de 

individuos de N. tetetzo y como variable independiente la cantidad de luz (PAR). Todos los 

análisis fueron realizados mediante el programa R (R Development Core Team 2008). 

 

RESULTADOS 

En el BTC, la cantidad de energía fotosintéticamente activa fue diferente entre la 

temporada de lluvias y secas (secas; 30.0 ± 0.14 mol m2 día -1, lluvias; 19.23 ± 0.2 mol m2 día -

1; F1, 107 = 6.09,  P = 0.01), siendo más elevados los valores de PAR en la temporada de secas 

(30.1 ± 1.05 mol m2 día-1) que en la temporada de lluvias (24.9  ± 1.03 mol m2 día-1). Durante la 

temporada de secas, los valores más elevados de PAR se encontraron en sitios donde se 

encuentra ausente N. tetetzo que en sitos donde se encentra presente este cactus (sitios sin 

presencia de N. tetetzo: 33.29 ± 0.2 mol m2 día-1; sitios con presencia de N. tetetzo: 27 ± 0.3 mol 

m2 día-1; F1,55 =18.73, P < 0.0001). Mientras que en la temporada de lluvias valores más bajos 

se encontraron en sitios donde N. tetetzo se encuentra ausente (sitios sin presencia de N. tetetzo: 

20.61 ± 0.37 mol m2 día-1; sitios con presencia de N. tetetzo: 16.64 ± 0.4 mol m2 día-1) (F1,50 = 

6.46, P = 0.01; Fig. 1). 
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En la Figura 2 se muestra la relación entre el número de individuos de N. tetetzo y la 

radiación fotosintéticamente activa, sin embargo no se encontró relación significativa entre el 

número de individuos de N. tetetzo y la cantidad de PAR en ambas temporadas (lluvias: R2 = 

0.012, DF =50, P > 0.05; secas R2 = 0.041, DF =55, P > 0.05).  

 

DISCUSIÓN 

Nuestros resultados muestran que en el bosque tropical caducifolio, existe una variación 

estacional en los niveles de luz. Durante la temporada de lluvias el área de estudio se encuentra 

más homogénea por la presencia de la cobertura vegetal, tanto de especies arbóreas como del 

sotobosque, lo que puede determinar que durante esta temporada no se encontrara una relación 

entre el número de individuos de N. tetetzo y la cantidad de luz. 

Contrario a lo que esperábamos, durante la temporada de secas en los sitios donde hay 

presencia de individuos de N. tetetzo se presentaron valores menores de PAR. Y durante la 

temporada de lluvias, estos sitios también presentaron valores menores de PAR. Lo cual puede 

ser explicado porque durante la temporada de secas, las especies de plantas perennes no 

presentan hojas, y la presencia de individuos de N. tetetzo puedo haber determinado que hubiera 

menor entrada de luz porque ocupaban mayor área en el espacio y el programa registraba a estos 

individuos como sombras, que en sitios donde no hay presencia de cactus. Los patrones 

estacionales de lluvias en el BTC, determinan la variación en la cantidad de luz debido a que 

durante esta temporada se sincroniza patrones de actividad biológica, como el crecimiento y la 

aparición de las hojas en especies caducifolias, con la disponibilidad de humedad (Murphy & 

Lugo 1986). La disminución en la cantidad de luz durante la temporada de lluvias, también es 

un factor que determina un bajo establecimiento de cactáceas, por la limitación de la PAR 
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(Nobel 1988, Challenger 1998, Ruiz 2007), y este bajo establecimiento ocasionado por la falta 

de luz, podría estar determinando que no haya individuos de N. tetetzo en estos sitios. 

Nuestros resultados indican que durante la temporada de secas no existe una relación 

entre el número de individuos de N. tetetzo y la cantidad de luz, a pesar de que se ha 

documentado que la luz es un factor importante para las plantas que presentan un metabolismo 

CAM, ya que la cantidad de luz que reciben durante el día afecta a la fijación de bióxido de 

carbono, lo que influye a su vez su crecimiento y sobrevivencia (Nobel 1988, 2002). Y se ha 

reportado que el número de especies de cactáceas disminuye cuando la cantidad de luz es menor 

(Ruiz 2007). Sin embargo, las características de las plantas suculentas les permiten tener una 

mayor eficiencia del uso de agua en ambientes áridos y semiáridos, y durante los periodos de 

mayor disponibilidad de agua estas plantas pueden almacenar agua en sus tejidos, que les 

permiten sobrevivir durante los periodos de sequía (Larcher 2006). 

Durante la temporada de lluvias tampoco encontramos una relación entre el número de 

individuos de N. tetetzo con la cantidad de luz que se encuentra en el ambiente, lo cual puede 

ser explicado porque durante esta temporada existe una mayor cobertura vegetal tanto de 

especies arbóreas como de sotobosque en el BTC (Murphy & Lugo 1986). Se ha encontrado 

que las especies de sotobosque también determinan una baja sobrevivencia de los cactus jóvenes 

de N. tetetzo en el BTC (Contreras-González et al. en prep.), y algunos estudios muestran que 

las especies de sotobosque son altamente competitivas por agua, luz y nutrientes (Adkison & 

Gleson 2004, Harms et al. 2004, Dupuy & Chazdon 2008). 

En el presente estudio no encontramos correlación entre el número de individuos de N. 

tetetzo y la cantidad de PAR en el bosque tropical caducifolio. Lo cual podría ser explicado 

porque conoce que los primeros estadios del ciclo de vida de los cactus son los más críticos, y 

durante estos se presentan las mayores tasas de mortalidad, que pueden ser causados por factores 



 
 

 97

bióticos y abióticos que son los que podrían limitar la distribución de los cactus jóvenes y que 

podrían reflejarse en individuos adultos (Steenbergh & Lowe 1969). Los individuos adultos no 

se ven afectados por la radiación ya que estos pueden reflejar la radiación solar recibida, o la 

pueden absorber (Ogburn & Edwards 2006). Lo que nos indica que la luz a pesar de ser un factor 

fundamental en el metabolismo de las plantas CAM (Nobel 1988), lo cual parece indicar que la 

luz no se encuentra determinando la distribución de la especie en el área de estudio, sino más 

bien otros factores son los que determinan los sitios donde se establecen estos cactus, como lo 

podrían ser las interacciones planta-planta (Contreras-González et al. en prep.). 
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FIGURA1. Variación de la radiación fotosintéticamente activa (RFA) del ambiente, en los sitios 

donde se encuentra presente N. tetetzo y en sitios donde se encuentra ausente en el área de 

estudio, para la temporada de lluvias y secas. 
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FIGURA 2. Relación entre el número de individuos con la radiación fotosintéticamente activa 

durante la temporada de a) secas (R2 = 0.041, DF =55, P > 0.05) y b) lluvias (R2 = 0.012, DF 

=50, P > 0.05).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 1 
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Capítulo V. DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 
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En el presente estudio encontramos que la población de N.tetetzo en el bosque tropical 

caducifolio (BTC) de Santa María Tecomavaca es afectada por la elevada depredación de 

semillas pre-dispersiva, el bajo reclutamiento de individuos, determinado por la elevada 

mortalidad de plántulas y por la competencia de los cactus jóvenes con sus vecinos inmediatos.  

Los resultados obtenidos en el presente estudio muestran que la dispersión de semillas 

tiene efectos sobre el reclutamiento de nuevos individuos de N. tetetzo en el bosque tropical 

caducifolio, ya que los no todos los frugívoros depositan las semillas en los sitios adecuados 

para el establecimiento de este cactus, ya que no todos los microhábitats favorecen el 

establecimiento de este cactus en este ambiente.  

En el presente estudio se encontró que los murciélagos para el año 2013 jugaron un papel 

importante en la dispersión de semillas, mostrando los valores más elevados de efectividad de 

dispersión, con mayores tasas de remoción de semillas que las aves, como ocurre en el matorral 

xerófilo donde estos organismos juegan un papel fundamental en la dispersión de semillas de 

esta especie de cactus columnar (Godínez-Álvarez et al. 2002, Castillo & Valiente-Banuet 

2010). No obstante, en el matorral xerófilo el dispersor efectivo es el murciélago L. 

yerbabuenae, y en el BTC esta especie jugo un papel secundario en la dispersión de semillas de 

N. tetetzo, debido a que presenta una abundancia menor que M. waterhousi, por lo que presenta 

menores tasas de remoción el área de estudio en comparación con el matorral xerófilo (Godínez-

Álvarez et al. 2002, Castillo & Valiente-Banuet 2010). Lo cual nos sugiere que existe una 

repartición de este recurso alimenticio de los murciélagos en la Reserva de la Biósfera 

Tehuacán-Cuicatlán (Pianka 2011).  

Durante la temporada de fructificación del  2009, en los experimentos de remoción no 

hubo diferencias en la remoción diurna y nocturna, lo que nos indica que para ese año los 
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murciélagos no jugaron un papel fundamental en la remoción de semillas de N. tetetzo, como 

ocurrió con N. macrocephala en el matorral xerófilo, que también es una especie que presenta 

frutos con síndrome de quiropterocoría, dónde los murciélagos no jugaron un papel fundamental 

en la dispersión de semillas, debido a que puede haber una limitación de semillas durante la 

dispersión de semillas, resultado de la depredación de semillas (Rios 2009). En el BTC durante 

la temporada de fructificación de N. tetetzo en la temporada de fructificación del 2009, durante 

el día algunas aves se alimentaba de frutos que aún no abrían naturalmente durante la noche, 

además existió una elevada depredación de semillas por parte de la paloma de alas blancas (Z. 

asiatica), la guacamaya verde (A. militaris) y el pinzón mexicano (H. mexicanus), lo cual pudo 

limitar la remoción de semillas por los murciélagos.  

Estudios previos han mostrado que los psitácidos tienen elevadas tasas de consumo de 

semillas, y éstos tienen fuertes impactos sobre las plantas (Francisco et al. 2008, Haugaasen et 

al. 2008, Villaseñor-Sánchez et al. 2010, Ragussa-Netto 2011) como es el caso de la guacamaya 

verde en nuestro estudio, donde esta especie tiene una elevada tasa de remoción de semillas. La 

elevada depredación de semillas causada por las aves, reduce la disponibilidad de semillas a los 

dispersores efectivos, teniendo consecuencias en el reclutamiento y en la demografía de las 

plantas (Galetti & Rodriguez 1992, Haugaasen et al. 2008, Ragussa-Netto 2011). 

Una vez que las semillas son depositadas bajo una planta nodriza, éstas tienen una alta 

tasa de depredación, lo cual es comparable con lo reportado para otras cactáceas en el desierto 

y en el matorral xerófilo (Steenbergh & Lowe 1969, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991). Después 

de dos años de sobrevivencia las plántulas de N. tetetzo tienen una baja probabilidad de 

sobrevivir en el BTC en comparación con lo que ocurre en el matorral xerófilo (Valiente-Banuet 

& Escurra 1992). Esto indica que las interacciones negativas son las que predominan en los 
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sitios menos estresantes como indica la hipótesis del gradiente de estrés (HGE; Bertness & 

Callaway 1994). La interacción presente es la competencia por el recurso de las plantas perennes 

y especies de sotobosque (herbáceas) con los cactus jóvenes, que estas últimas pueden limitar 

los recursos a los cactus jóvenes (Adkison & Gleson, 2004; Harms et al., 2004; Dupuy & 

Chazdon, 2008). Encontramos que las plántulas de N. tetetzo requieren para su establecimiento 

crecer bajo una planta perenne, ya que en espacios abiertos existe una elevada mortalidad 

durante los primeros días y al final del estudio la sobrevivencia fue nula, lo que nos indica que 

también se encuentra presente la facilitación en el BTC, como ocurre en el matorral xerófilo 

(Valiente-Banuet & Ezcurra 1991). 

Nuestro trabajo es el primero en mostrar que el efecto de la interacción de una especie 

que se encuentra en ambos extremos de un gradiente ambiental no cambia entre sitios, como 

predice la HGE, lo cual nos indica que la sobrevivencia no está dada por abundancia diferencial 

de las plantas nodrizas focales, sino más bien por el vecindario inmediato a los cactus jóvenes 

(especies de sotobosque), que son especies altamente competitivas por agua, luz y nutrientes 

(Adikson & Gleason 2004, Harms et al. 2004, Dupuy & Chazdon 2008).  

El presente estudio muestra que las interacciones juegan un papel muy importante en la 

estructura de comunidades en bosques tropicales caducifolios. Durante los primeros estadios de 

vida de esta especie de cactus (establecimiento y sobrevivencia temprana) las interacciones 

negativas son las que predominan como predice la HGE. El efecto facilitador que tiene en ambos 

extremos del gradiente ambiental Mimosa luisana no cambia, es decir encontramos que la 

interacción es positiva en ambos extremos del gradiente, lo cual no apoya a la HGE. Esto nos 

indica que el resultado de estas interacciones se encuentra determinado por el vecindario 
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inmediato a los cactus jóvenes, más que a la planta nodriza, lo que muestra que es necesario 

estudiar las interacciones desde un contexto comunitario. 

En ambientes menos estresantes, Ruiz (2007) muestra que el exceso de humedad y la 

menor disponibilidad de luz afectan el establecimiento de los cactus. Las plantas que presentan 

metabolismo CAM, requieren para su crecimiento una cantidad de luz mayor a 3 mol m-2 día -1 

(Nobel 1988), por lo que la luz en el BTC juega un rol importante en el crecimiento de estas 

plantas (Ruiz 2007). No obstante, no encontramos una relación entre el número de individuos y 

la cantidad de luz en el ambiente en el BTC, sino más bien los factores que pueden estar 

determinando la distribución de los cactus son las interacciones planta-planta que se presentan 

durante los primeros estadios del ciclo de vida de N. tetetzo, o que estas plantas una vez que se 

han establecido al ser suculentas tienen una mayor eficiencia del uso de agua en ambientes 

áridos y semiáridos, y durante los periodos de mayor disponibilidad de agua estas plantas pueden 

almacenar agua en sus tejidos, que les permiten sobrevivir durante los periodos de sequía 

(Nathan & Muller-Landau 2000, Larcher 2006). En los bosques tropicales, los herbívoros tienen 

impactos sobre las especies vegetales e humedad existe mayor cobertura vegetal, lo cual a su 

vez favorece la presencia de herbívoros (Marquis 2005), que pueden afectar a los cactus jóvenes. 

Los resultados mostrados en los primeros dos capítulos documentan el papel que tienen 

los frugívoros que se alimentan de los frutos de este cactus, a partir de la información generada 

durante los años de 2009 al 2013, así como el efecto de las interacciones planta-planta durante 

los primeros estadios del ciclo de vida de N. tetetzo en el BTC. Sin embargo las cactáceas son 

especies de vida larga y lo que encontramos podría representar una parte muy pequeña del ciclo 

de vida de este cactus en el BTC, lo que nos indica que es necesario realizar estudios durante 
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varios periodos de fructificación, para tener una panorama más preciso acerca del proceso de 

dispersión de semillas de un cactus columnar en un bosque tropical caducifolio.  
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