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RESUMEN

Las interacciones positivas intervienen de forma importante en la organizacion de comunidades
vegetales y en la coexistencia de especies. Mimosa luisana es una leguminosa que puede establecerse en
espacio abierto, que por medio del mecanismo de facilitacidn, otras especies pueden establecerse debajo
de su copa, resultando en una especie nodriza y organizadora de la comunidad. Sin embargo, la hipotesis
de Janzen y Conell establece que especies cercanas filogenéticamente no pueden coexistir debido a que
comparten patdégenos. El objetivo de este estudio fue describir la dinamica de formacion de parches por
esta y otras especies nodrizas. Los resultados mostraron que Mimosa luisana es la especie que facilita a
mas individuos que lo esperado por azar, a comparacion de las otras especies nodrizas. Facilita a otras
especies cuando en promedio mide 2.01 m con una cobertura de su copa de casi 5 m? Y facilita a
especies cercanas filogenéticamente cuando en promedio mide 2.08 m, una cobertura de 5.3 m? y existen
8 especies asociadas a ella. A mayor numero de especies en los parches, las especies cercanas
filogenéticamente a la nodriza colonizan los parches. Este patron estd determinado por efectos indirectos
de las demads especies que coexisten en el parche que son filogenéticamente alejadas que neutralizan los
efectos negativos y por la gran red micorricica que une a las especies vegetales, en donde existe

transferencia de nutrientes y proteccion contra patdégenos por la actividad de las micorrizas.



INTRODUCCION

En las ultimas décadas se ha reconocido que las interacciones de indole positivo juegan un papel central
en la organizacion de comunidades vegetales y en la coexistencia de especies (Bertness & Callaway
1994; Brooker et al. 2008). En particular, una pregunta permanente ha sido determinar si subconjuntos
de especies de la comunidad pueden tener un papel preponderante en explicar este proceso. Por ejemplo,
el conjunto de plantas conocidas comunmente como leguminosas, taxonémicamente comprenden un
grupo de origen monofilético, Leguminosae (Lewis et al, 2005), de la que se reconocen tres subfamilias:
Papilionoideae, Caesalpinioideac y Mimosoideae.

En México, esta constituye la segunda familia de plantas con flores mas diversa en la que se
reconocen un total de 135 géneros y alrededor de 1724 especies (Orozco-Almanza et al, 2003). La
mayoria estan distribuidas en zonas semidridas y aridas de México (Ramamoorthy et al, 1993). A nivel
mundial el género Mimosa, dentro de la subfamilia Mimosoideae, presenta entre 480 y 500 especies, de
las cuales el 90% se encuentran en el continente americano (Camargo-Ricalde et al, 2004). De éstas, el
22% (1.e. 110 especies) estan presentes en México (Grether et al, 1996) y aproximadamente el 59% de
ellas son endémicas. Este género de plantas junto con otros dentro de la subfamilia, como son Prosopis y
Acacia, constituyen elementos ecologicos dominantes de las zonas aridas y semiaridas de México
(Rzedowski, 2006). Su importancia ecoldgica puede juzgarse tanto por las altas densidades que
alcanzan, asi como por la alta diversidad de interacciones positivas que mantienen con un gran nimero
de especies (Valiente-Banuet et al, 2006). Por ejemplo, Flores & Jurado (2003), reportan que del total de
trabajos revisados por ellos, que se centran en el tema de facilitacion (N = 296), mas de la mitad se llevo
a cabo en zonas dridas y semiaridas, en donde predomina este tipo de interaccion interespecifica. En
estos estudios encuentran que de 147 especies facilitadoras reportadas para ecosistemas aridos, 40

pertenecen a la familia Leguminosae, lo que enfatiza que este grupo de plantas mantiene una gran



cantidad de interacciones positivas con otras especies de plantas, teniendo un importante papel en la
organizacion de comunidades vegetales (Flores & Jurado 2003; Valiente-Banuet & Verdu, 2007).

El nodricismo, mecanismo considerado como un tipo de facilitacion entre plantas, es una
interaccion positiva, por la cual una especie genera condiciones adecuadas para el establecimiento de
otra(s) bajo su copa, y en la que al menos uno de los interactuantes se ve beneficiado sin dafio alguno
para los demds involucrados en la interaccion (Stachowicz, 2001); por lo tanto, la facilitacion
comprende interacciones de tipo comensalista (+ 0) o inclusive mutualista (+ +). Este beneficio puede
verse reflejado en el incremento en la supervivencia, crecimiento y/o reproduccién de las plantas
facilitadas (Callaway, 2007; Bronstein, 2009) y predomina en ambientes estresantes, aunque se trata de
una interaccion ubicua en los sistemas biologicos (Bertness & Callaway, 1994). El papel facilitador de
las leguminosas puede deberse primeramente a que estas plantas ofrecen un microhabitat debajo de su
dosel que reduce el impacto de un ambiente adverso, reflejado en la disminucion de la radiacién solar,
manteniendo una mayor humedad bajo su copa, asi como también la generacién de refugios para la
proteccion contra herbivoros (Holmgren et al, 1997; Castillo & Valiente-Banuet, 2010; Chaneton et al,
2010; Holmgren & Scheffer, 2010). Este importante desempefio como especies facilitadoras estd
también relacionado con la interaccion con comunidades microbianas del suelo (Van der Putten 2009;
Montesinos-Navarro et al. 2012a, b). Por ejemplo, debido a la relacion simbidtica con bacterias fijadoras
de nitrogeno y hongos micorricicos (Sprent & James, 2007), la relacion de facilitacion no solo implica la
modificacion del ambiente fisico, sino también el bidtico involucrando a terceros interactuantes (i.e.
comunidades de microorganismos) que llegan a tener un papel decisivo en las interacciones ecoldgicas
entre especies vegetales (van der Heijden & Horton, 2009; Sprent & Gehlot, 2010). Particularmente, los
hongos micorrizégenos arbusculares (AMF, por sus siglas en inglés), obtienen carbono y facilitan la

absorcion de fosforo y agua por parte de las plantas. Las AMF construyen una red micorricica debajo del



suelo que se vuelve multiespecifica en el momento en el que un micelio de Glomeromycota coloniza las
raices de por lo menos dos especies diferentes (Simmard et al, 2012). Se ha observado que la
composicion de las especies conectadas por medio de redes de hifas no es azaroso, sino que es el
resultado de la interaccion entre especies especialistas y generalistas, dando pie a que las especies
facilitadas pueden estar empleando las redes micorricicas de las especies nodrizas (van der Putten,
2009). Esta red planta-micorriza se desarrolla a partir de la existencia de una unidad discreta de
vegetacion (i.e. parche), cuya formacion inicia cuando una planta nodriza facilita a través del tiempo a
diferentes especies vegetales por debajo de su copa. De hecho, se ha reportado que en un vecindario de
plantas filogenéticamente diverso (i.e. donde confluyen especies vegetales pertenecientes a una gran
variedad de linajes filogenéticos), el beneficio que obtienen estos individuos por medio de las AMF es
mayor, trayendo como consecuencia un incremento en su adecuacion, asi como también una
disminucion de la competencia interespecifica (Montesinos-Navarro et al, 2012a).

Estudios recientes indican que la formacion de vecindarios filogenéticamente diversos ocurre por
la colonizacion exitosa de especies filogenéticamente distantes dentro del parche (Valiente-Banuet &
Verdu, 2007; Castillo et al, 2010). Una posible explicacidn a este patron es que cuando dos especies son
cercanas filogenéticamente y sus rasgos son conservados, su fenotipo serd mas parecido y tenderan a
competir (Valiente-Banuet & Verdua, 2008). Asi mismo, al ser cercanos filogenéticamente la
probabilidad de que compartan enemigos naturales (patdégenos o herbivoros), que los afecten
negativamente es mas elevada (Janzen, 1970; Gilbert & Webb, 2007; van der Putten, 2009), lo cual ha
sido referido como hipdtesis de Janzen-Connell. Janzen (1970) sefialé que la supervivencia de las
semillas y de las plantulas aumenta conforme se incrementa la distancia espacial a la planta madre; en
tanto que Connell (1971) senalé que la progenie que se establece debajo del dosel de los adultos

experimenta una alta mortandad, debido a que los herbivoros y/o patégenos que se alimentan de los



progenitores, suelen atacar a individuos juveniles (Janzen, 1970; Connell, 1971). Esto se traduce en un
efecto de denso-dependencia negativo mediado por enemigos naturales que favorece un incremento en la
diversidad de especies vegetales en el parche al evitar el establecimiento de especies conespecificas o
incluso de parientes (Bagchi et al, 2014). Por lo tanto, en sitios ocupados por especies filogenéticamente
alejadas, es probable encontrar mayor complementariedad y menor efecto de depredadores,
principalmente patdgenos (Valiente-Banuet & Verdu, 2007; Liu et al, 2011).

A escala del vecindario de una planta, las interacciones entre individuos dependen fuertemente
de los patrones de similitud o divergencia ecologica entre las especies que conforman parches
multiespecificos. En otras palabras, la exclusion de algunas especies se debe al sobrelapamiento de
nichos entre las especies mas similares, teniendo como resultado la ausencia de estas especies dentro del
parche (Webb et al, 2002). Consecuentemente, el entendimiento de los procesos de formacion de un
parche constituye un tema central para explicar la coexistencia de especies en las comunidades. Es por
esto que al acumularse un nimero variable de especies bajo la copa de la nodriza, el concepto de
vecindario filogenético permite conectar respuestas relacionadas a la diversidad de especies con
distancias filogenéticas diferentes entre ellas y que presentan tanto convergencia, como divergencia de
rasgos (Mason et al, 2012). Las diferencias pueden ser morfologicas, fisioldgicas o de gremio, que en
conjunto componen una amplia gama de estrategias ecoldgicas dentro de una comunidad (Gilbert et al,

2001; Uriarte et al, 2004).

Planteamiento del problema

En el valle de Tehuacan-Cuicatlan, Mimosa luisana es una planta nodriza capaz de establecerse
en espacios abiertos y de facilitar a un gran nimero de especies de la comunidad, formando parches con

diferentes composiciones de especies. Un estudio reciente con esta Mimosa muestra que la relacion de



facilitaciéon es un mutualismo facultativo, debido a que, mientras esta leguminosa potencializa la
supervivencia de las especies filogenéticamente alejadas que crecen debajo de ella, la nodriza a su vez
incrementa su adecuacion (medida en la produccion de semillas y calidad de las hojas) cuando esta crece
formando parches multiespecificos (Sortibran et al, 2014). Este beneficio se ha dilucidado
experimentalmente al aplicar un fungicida en los parches logrando disminuir el niimero de semillas de
M. luisana con respecto a un tratamiento control. En consecuencia, se ha inferido que la red micorricica
que une a las plantas del parche por debajo del suelo contribuye con una transferencia de nutrientes
(Sortibran et al, sometido). El efecto mutualista explica la prevalencia de esta interaccion manteniendo
las asociaciones entre plantas hasta que estas alcanzan el estado adulto. Por lo tanto, esta red micorricica
que conecta plantas que pertenecen a diferentes familias dentro de un parche también influye en esta
interaccion positiva, ya que al incrementarse la diversidad fungica, la explotacion de los recursos del
suelo es mayor (Montesinos-Navarro et al, 2012b), afectando positivamente la transferencia de
nutrientes, agua y por ende la colonizacion de especies vegetales. Esta interaccion se mantiene gracias a
que las micorrizas obtienen carbono de las plantas (Simard et al, 2012).

Sortibran et al, (2014) reportan que cuando Mimosa luisana crece asociada a otras especies, su
adecuacion medida como produccion de semillas, es 1.47 veces mayor que cuando crece solitaria y que
la produccion de semillas incrementa conforme aumenta su tamafo. Sin embargo, esta relacion so6lo
ocurre en plantas pequefias y medianas, y no en plantas grandes cuyo nimero promedio de semillas no
difiere de las que crecen solas (Sortibran et al. 2014). Un incremento en la adecuacion de Mimosa
luisana concordaria con la hipétesis de que la interaccion de facilitacion puede mantenerse a través del
tiempo, si la distancia filogenética promedio entre las especies es mayor de 240 Ma (Valiente-Banuet &
Verdu, 2007). Observaciones preliminares indican que plantas de categoria grande muestran el mayor

numero de especies asociadas bajo M. luisana pero en donde se hacen presentes especies



filogenéticamente cercanas a la misma. Estos parientes no fueron observados de manera preliminar en
parches constituidos solo por M. luisana o por ella misma con unas pocas especies mas. Una explicacion
a este patron podria estar relacionada con la importancia de los enemigos naturales como patégenos que
pueden afectar a individuos conespecificos o la existencia de parientes cercanos, reflejando el fenémeno
de Janzen y Connell (Liu et al. 2011). Hipotetizamos que en parches grandes y ya con un niimero alto
de especies facilitadas efectos indirectos generados por las especies facilitadas podria explicar el patrén
tal y como ha sido reportado por Castillo et al. (2010). En otras palabras, las leguminosas podrian
colonizar el parche por el efecto indirecto de las ya establecidas.

En este contexto, este estudio intenta describir el proceso de formacion de parches de vegetacion
mediante procesos de facilitacion promovidas por M. luisana. Especificamente buscamos: 1) describir
las particularidades morfologicas de M. luisana una vez que esta comienza a facilitar a otras especies
vegetales; 2) caracterizar los parches en donde coexisten especies filogenéticamente cercanas con la
nodriza, 3) dilucidar si, a medida que aumenta el tamafo del parche, también aumenta el numero de los
parientes, y finalmente, 4) bajo qué condiciones del parche (e.g. cantidad de individuos, especies y

distancias filogenéticas promedio de los parches), parientes cercanos de M. luisana pueden colonizarlos.
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OBJETIVOS

Objetivo general

Describir la dindmica de formacién de parches de vegetacion mediante la interaccion de nodricismo por

Mimosa luisana con énfasis en la colonizacion de parientes de esta especie.

Objetivos particulares

1. Determinar el porcentaje y la identidad de todas las especies cuyo establecimiento es
facilitado por M. luisana como una forma de determinar su importancia relativa como
organizadora de la comunidad.

2. Identificar el tamafio minimo facilitador de M. luisana.

3. Definir de manera correlativa las caracteristicas del parche tales como tamafio de M.
luisana, diversidad filogenética y nimero de especies necesarios a partir de los cuales

la colonizacion de parientes ocurre dentro de un parche.
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MATERIAL Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio se realizé en el Jardin Botanico “Helia Bravo Hollis™, area natural protegida ubicada en el
Valle semiarido de Zapotitlan, Valle de Tehuacan-Cuicatlan, Puebla, México (18°20°N, 97°28’E). El
clima semiarido de la region es producto de la sombra orografica de la Sierra Madre Oriental (Valiente-
Banuet et al, 2000). La region de Zapotitlan de las Salinas se encuentra a una elevacion de 1500 m
s.n.m., presenta una precipitacion media anual de 380 mm, en donde el mayor porcentaje de lluvias cae
durante el verano y la temperatura media anual es de 19.8 °C (Garcia, 1988; Valiente-Banuet et al.,
1997). El sitio de estudio esta ubicado en un bosque de cacticeas columnares denominado como
Tetechera de Neobuxbaumia tetetzo, la cual se asienta en suelos derivados de lutitas (Valiente-Banuet et
al., 2000, 2009).

La unidad discreta de vegetacion que se consider6 fue el parche, el cual ha sido definido como la
acumulacion de especies asociadas a una planta nodriza, que da lugar a agrupaciones multiespecificas de
un gran nimero de especies, que en conjunto ocupan entre 1 y 5 m? y se encuentra rodeado por espacio

abierto (Castillo et al, 2010).

Muestreo de los parches de vegetacion

Dentro del Jardin Botanico se trazaron seis transectos de 50 X 4 m de longitud abarcando un area total
de 1,200 m?. Los transectos abarcaron laderas Este, Suroeste, Sur, Norte y Oeste rodeando el cerro
completamente con un rumbo marcado al azar para abarcar la mayor variacion ambiental posible.

En cada transecto se registro la composicion floristica de cada parche tomando la altura de cada

individuo, el numero de individuos por especie, asi como también la altura y la cobertura de cada
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especie nodriza asumiendo una forma eliptica. Para ello se midieron dos didmetros perpendiculares de la
copa. La asignacion de la especie nodriza se hizo considerando la especie de mayor biomasa dentro del
parche.

Todos los muestreos se realizaron en los ultimos dias del mes de agosto de 2012,

correspondientes a la época de lluvias.

Analisis sobre la calidad de las nodrizas

La calidad de las especies reconocidas como nodrizas se determind caracterizando el ntimero de
individuos pertenecientes a diferentes especies que se establecen a la sombra de las diferentes especies
facilitadoras. Todos los individuos menores a 20 cm de altura fueron registrados como facilitados si se
encontraban bajo la proyeccion vertical de la copa de cada especie nodriza. En todos los muestreos se
determino si el nimero de individuos observados bajo la copa de cada especie era mayor o menor de lo
que se esperaria por azar para cada especie. El nimero de individuos esperado por azar se calculd de
acuerdo al 4rea proporcional que ocupaba cada especie nodriza, esperando que cada una tuviese un
nimero de individuos proporcional a su cobertura total con respecto al total de individuos. Con esta
informacion se construy6 una tabla de contingencia para comparar el nimero de individuos facilitados

debajo del dosel de cada especie con el nimero esperado de individuos facilitados por azar.

Analisis filogenético
Se construyo un arbol filogenético de la comunidad usando el listado completo de especies obtenido

mediante el uso del programa Phylocom 4.2 (Webb et al, 2008). Todas las especies registradas y

colectadas fueron identificadas a nivel de especie en el Herbario Nacional (MEXU). Se comparo el
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nombre de las familias de cada especie con los nombres que se encuentran en el mega arbol del trabajo
de Angiosperm Phylogeny Group (Stevens, 2005), empleando el paquete PHYLOMATIC (Webb &
Donoghue, 2005). La topologia del arbol fue modificada con la ayuda del programa Mesquite 2.75
(Maddison & Maddison, 2011) para resolver politomias y con el objetivo de introducir fechamientos
entre las familias Agavaceae (Asparagaceae), Cactaceae y Leguminosae. Las relaciones filogenéticas
entre especies de estas familias se resolvieron por medio de las filogenias publicadas por Good-Avila et
al. (20006), Arakaki et al. (2011) y Lavin et al. (2005), respectivamente. La longitud de cada una de las
ramas del arbol fue calibrada con la ayuda del algoritmo BLADJ, implementado en Phylocom. Este
algoritmo distribuye uniformemente los nodos no datados, entre los que ya lo estdn, empleando datos
moleculares y de fosiles.

La matriz de distancias filogenéticas entre las especies de los parches de vegetacion se obtuvo a
partir del paquete ape version 3.3 (Paradis, Claude & Strimmer, 2004). La filodiversidad de cada parche
fue calculada empleando la distancia filogenética promedio (MPD, por sus siglas en inglés) ponderada
por la abundancia, empleando el paquete picante version 1.6-2 (Kembel et al., 2010). Ambos paquetes

implementados en R (R Development Core Team, 2013).

Métodos de analisis

Para determinar si las especies nodrizas tenian un numero de individuos mayor, menor o igual al
esperado por azar se realizd una prueba de asociacion de x> para posteriormente calcular los residuos
estandarizados, los cuales se distribuyen normalmente con media de cero y una unidad de varianza. La
formula empleada para calcular los residuos estandarizados es:

ei=(nij-Ei) Eij

donde nijj es el valor observado y Ejj es el numero esperado de observaciones; i corresponde al

14



valor de la fila y j al valor de la columna en una tabla de contingencia (Greig-Smith, 1983).

De acuerdo con este andlisis cualquier valor > |2| (aproximadamente 5% de la distribucién
normal), es considerado como una desviacion significativa de lo esperado por azar. Para valores > |2| el
signo indica un nimero menor (valores negativos) o mayor (valores positivos) significativos.

Se evalu6 el tamano promedio en el cual M. luisana actiia como facilitadora de otras especies
mediante una prueba de t de student, comparando parches en donde existe la interaccién (con especies
asociadas) y donde estd ausente (sin especies asociadas), tomando en cuenta la altura, cobertura y
numero de especies asociadas debajo de la nodriza.

Para determinar la probabilidad de encontrar especies cercanas filogenéticamente a M. luisana
dentro de los parches, se realizd una regresion logistica usando una distribuciéon quasibionomial
tomando como variables independientes el volumen de la nodriza, la distancia filogenética promedio
(MPD) de los parches y el nimero de especies asociadas a la nodriza M. luisana.

Estas variables también se utilizaron para evaluar el nimero de leguminosas (especies e
individuos), presentes en los parches en respuesta a las variables antes mencionadas, empleando una
distribucion quasipoisson. Para los analisis de residuos estandarizados y prueba de t de student se utilizo
el programa STATISTICA version 10.0 (StatSoft, 2011). Para el analisis de regresion logistica se

empled R (R Development Core Team, 2013).
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RESULTADOS

Se registraron un total de 87 especies vegetales, pertenecientes a 35 familias y un total de 283 parches

de vegetacion constituidos hasta por 18 especies y 106 individuos.

Calidad de las nodrizas

De las veinte especies nodrizas evaluadas, solo siete presentaron un mayor nimero de individuos
observados que lo esperado por azar (x>= 375.5, gl=15, p<0.01), ocho especies tuvieron el mismo
nimero de individuos observados comparado al numero de individuos esperados y cinco nodrizas
presentaron un valor observado menor al esperado por azar (Cuadro 1). En orden de importancia las
nodrizas con mas individuos asociados fueron Mimosa luisana (Mimosaceae), Bursera schlechtendalii
(Burseraceae), Echinopterys eglandulosa (Malpighiaceae), Agave karwinskii (Asparagaceae) vy
Eysenhardtia polystachya (Fabaceae).

Las especies nodrizas con el mismo niimero de individuos esperado que el observado fueron
Prosopis laevigata (Mimosaceae), Acacia constricta (Mimosaceae), Bursera arida (Burseraceae),
Aeschynomene compacta (Fabaceae), Caesalpinia melanadenia (Caesalpinaceac) y Dalea
carthagenensis (Fabaceae).

Las especies nodrizas que presentaron menor nimero de individuos facilitados observados,
comparado con el valor esperado por azar fueron Lippia graveolens (Verbenaceae), Mimosa polyantha
(Mimosaceae), Parkinsonia praecox (Caesalpinaceae), Senna wislizeni (Caesalpinaceae) y Acacia

coulteri (Mimosaceae).
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Cuadro 1. Analisis de residuos estandarizados para los individuos facilitados observados (Obs.) y
esperados (Esp.) por las diferentes especies nodrizas. Los valores de dij>]2° son diferentes

significativamente (5% de la distribucién normal). CD (%)= Cobertura total de la copa.

Nodriza CD (%) Obs. Esp. dij
Mimosa luisana 69.70 2745 2474.51 11.50
Bursera schlechtendalii 0.18 25 6.38 7.39
Echinopterys eglandulosa 2.72 141 96.69 4.59
Agave karwinskii 0.16 15 5.52 4.04
Eysenhardtya polystachya 0.48 28 17.01 2.67
Prosopis laevigata 1.90 83 67.40 1.92
Acacia constricta 1.37 60 48.48 1.66
Bursera arida 0.23 10 8.01 0.70
Aeschynomene compacta 0.50 19 17.74 0.29
Caesalpinia melanadenia 3.48 123 123.58 -0.05
Dalea carthagenensis 0.35 8 12.54 -1.28
Lippia graveolens 0.46 7 16.27 -2.30
Mimosa polyantha 0.32 1 11.27 -3.05
Parkinsonia praecox 2.46 20 87.24 -7.21
Senna wislizeni 10.60 204 376.15 -9.14
Acacia coulteri 4.90 46 173.97 -9.76
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Debido a que Mimosa luisana fue la nodriza mas efectiva, se evalud cuéntas especies facilita en
total, obteniendo un nimero de 78 especies, lo cual representa el 89.65% de las especies de toda la

comunidad.

Dinadmica de formacion de parches por Mimosa luisana

Tamarfo de Mimosa luisana como facilitadora

El tamafo minimo al cual Mimosa luisana comienza a ser facilitadora de otras especies es de 15 cm de
altura y con una cobertura de la copa de 0.1319 m?.

La altura promedio a la cual facilita a otras especies fue de 2.0184 £+ 0.0551 m [media + error
estandar (EE)], [ta7e= —7.43, p<0.01] y una cobertura promedio de 4.9057 + 0.232 m? [ta76- —4.02,
p<0.01]. En ambos casos, se encontraron diferencias significativas entre las plantas que presentan

individuos facilitados y en las que éstos no estan presentes.

Tamafio de Mimosa luisana como facilitadora de sus parientes

Las especies filogenéticamente emparentadas con Mimosa luisana (Figura 1), estan presentes en los
parches de vegetacion a partir de que esta nodriza presenta una altura de 0.64 m y 0.4798 m? de
cobertura de su copa.

La altura promedio a la cual facilita a otras leguminosas fue de 2.0878 = 0.0551 m (ta78)= —3.94,

p<0.001) y una cobertura de 5.30 £ 0.22 m? (ta7s= —3.70, p<0.01).
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Hechtia podantha
Cathestecum brevifolium
Chondrosum gracile
Hemiphylacus latifolius
Beaucarnea gracilis
Agave peacockii

Agave marmorata

Agave macroacantha
Agave karwinski
Schoepfia schreberi
Phoradendron forestierae
Loeselia caerulea
Fouguigria formosa
Viguiera pinnatilobata
Viguiera dentata
Sanvitalia fruticosa
Gochnatia hypoleuca
Selaginella pailescens
Lippia graveolens
Lantana camara

Lantana achyranthifolia
Ruellia hirsutoglandulosa
Justicia ramosa

Justicia mexicana
Solanum tridynamum
Jacquemontia smithii
Comvolvulus nodiflorus
Ipomoea arborescens
Evolvuius alsinoides
Gonolobus nemorosus
Cynanchum kunthii
Heliotropium angliospermum
Cordia curassavica
Pachycereus holllanus
Opuntia piliifera

Opuntia decumbens
Neobuxbaumia tetetzo
Myrtillocactus geometrizans
Mammillaria sphacelata
Mammiflaria collina
Mammillaria casoi
Mammillaria carnea
Ferocactus latispinus
Ferocactus flavovirens
Echinocactus platyacanthus
Coryphantha pallida
Allionia incarnata
Thompsonella minutiflora
Cissus verticillata

Castela tortuosa
Cardiospermum halicacabum
Pseudosmodingium multifolium
Bursera schiechtendalii
Bursera fagaroides
Bursera biflora

Bursera arida

Bursera aptera

Sida abutifolia

Melochia tomenfosa
Ayenia fruticosa

Ayenia ovata

Schaefferia stenophyila
Turnera diffusa
Mascagnia seleriana
Echinopterys eglandulosa
Manihot paucifiora
Ditaxis guatemalensis
Cnidoscolus fehuacanensis
Acalypha phlecides
Ibervillea hypoleuca
Rhamnus humboldtiana
Celtis palfida

Aeschynomene compacia
Nissoiia microptera
Eysenhardtia polystachya
Dalea carthagenensis
Senna wislizeni
Chamaecrista greggii
Caesalpinia mefanadenia
FParkinsonia praecox
Frosopis laevigata
Mimosa polyantha
Mimosa luisana
Zapoteca formosa

Acacia coulteri

Acacia constricta

Acacia cochliacantha

Figura 1. Arbol filogenético de la comunidad de la Tetechera de Neobuxbaumia tetetzo ubicada en el
Jardin Botanico Helia Bravo Hollis. La barra escalar indica millones de afios. El cuadro indica las

especies pertenecientes a la superfamilia Leguminosae.
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Presencia de parientes cercanos en los parches

No se registr6 la presencia de parientes en individuos de M. luisana creciendo solos. Esto ocurre
solamente cuando hay un numero minimo de tres especies asociados a Mimosa luisana, siendo la
especie pariente mas comun Dalea carthagenensis. Unicamente se registrd un parche con estas
caracteristicas. Sin embargo, estadisticamente se encontrd que la probabilidad de encontrar leguminosas
en los parches de vegetacion (Cuadro 2, Figura 2a), requiere 8.38 £ 0.27 especies asociadas (t(178=

~6.93, p<0.001).

Cuadro 2. Modelos ajustados que explican la presencia de otras leguminosas dentro de los parches de

vegetacion en funcion de las variables volumen del parche, nimero de especies asociadas y MPD del

parche.

Estimacion Error estdndar Valor de t Pr(>|t))
Dist. Binomial
Intercepto -2.2031 1.0533 -2.092 0.0379
Especies 0.1590 0.0736 2.160 0.0321
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Figura 2. Representacion grafica de los modelos ajustados para explicar la presencia de parientes
cercanos de Mimosa luisana en los parches de vegetacion. a) Relacion entre la probabilidad de encontrar
especies pertenecientes a la familia de las leguminosas y el nimero de especies vegetales asociadas
debajo del dosel de M. luisana. b) Relacion entre el numero de especies leguminosas y el nimero de
especies asociadas debajo de la nodriza. c) Relacion entre el nimero de individuos que pertenecen a las

leguminosas y el numero de especies vegetales asociadas debajo de M. luisana.
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De manera similar, el numero de especies y de individuos pertenecientes a las leguminosas
debajo de la copa de M. luisana correlacion6 significativamente con el niimero de especies asociadas en
los parches (Cuadro 3 y 4, Figura 2b y 3c¢), en donde, en promedio, se necesitan 8.38 + 0.27 especies
asociadas (t(178y= —6.93, p<0.001).

El tamafio del parche y la filodiversidad del vecindario como variables, no fueron significativas para

estos analisis.

Cuadro 3. Modelo ajustado que explica la presencia de otras leguminosas dentro de los parches de

vegetacion en funcion de las variables volumen del parche, nimero de especies asociadas y MPD del

parche.

Estimacion Error estandar  Valor de t Pr(>|t))
Dist. Poisson
Intercepto -1.6717 0.6450 -2.592 0.0095
Especies 0.1139 0.0287 3.962 <0.0001

Cuadro 4. Modelo ajustado que explica la presencia de otras leguminosas dentro de los parches de

vegetacion en funcion de las variables volumen del parche, niimero de especies asociadas y MPD del

parche.

Estimacion Error estandar  Valor det Pr(>|t[)
Dist. Poisson
Intercepto 0.2892 0.6331 0.457 0.6483
Especies 0.0137 0.0061 2.237 0.0266
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DISCUSION

El proceso de formacion de parches en el area estudiada inicia con el establecimiento de Mimosa
luisana, unica especie arbustiva de la comunidad capaz de establecerse en espacio abierto. Esta es capaz
de facilitar hasta casi el 90% de las especies de la comunidad, porcentaje que es ain mayor que el 85%
reportado previamente (Valiente-Banuet & Verdua, 2007). Una vez que esta especie alcanza una altura de
15 cm y una cobertura de su dosel de 0.13 m?, es posible detectar individuos asociados bajo su copa. El
proceso repetido de reclutamiento de individuos de otras especies lleva a la conformacion de parches
multiespecificos cuya formacion es mediada por la facilitacion entre especies. En un inicio la dindmica
de su formacion fue referida como ciclica (Yeaton 1978), la cual inicia con la facilitacién que ejerce
Larrea tridentata sobre Opuntia leptocaulis favoreciendo su establecimiento en el Desierto
Chihuahuense. En este proceso la mortalidad de L. tridentata ocurre de manera natural dejando el
espacio que ocupaba a O. leptocalis. El ciclo se cierra cuando O. leptocaulis muere dejando nuevamente
el espacio abierto. Aunque el estudio no especifica los mecanismos por los cuales L. tridentata se
establece, otros estudios muestran que un proceso comun es el referido en este trabajo. Es decir, especies
pioneras como M. luisana son capaces de establecerse en espacio abierto y mediante facilitacion
favorecen el establecimiento de colonizadores secundarios. Este proceso ha sido reportado para
diferentes areas del mundo indicando que se trata de un fendmeno comun. Por ejemplo, en el desierto
Sonorense, Ambrosia dumosa actia de forma analoga a M. luisana, organizando a la comunidad y
siendo la Unica especie que se establece en espacio abierto, facilitando a otras especies tales como
Larrea tridentata (elemento codominante con A. dumosa), Bursera microphylla, Opuntia sp. Fouquieria
splendens y Jatropha cinerea, entre otras. Este proceso lleva a la construccion de parches con

composiciones multiespecificas (McAuliffe, 1988). De manera similar para la estepa Patagonica Aguiar
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y Sala (1994), reportan la colonizacion de espacios abiertos por Senecio filaginoides y Mulinum
spinosum, seguidas por especies de pastos (Stipa speciosa, Poa ligularis). Las especies de pasto
comienzan a formar un anillo debajo y alrededor de la nodriza arbustiva. A través del tiempo los
individuos mas alejados del tronco experimentan una mayor supervivencia, en comparacioén con aquellos
que se establecen mas cercanos al eje principal del arbusto, ya que experimentan una mayor
competencia entre las raices de ambos, resultando en una menor supervivencia. Cuando el anillo se
completa, el arbusto facilitador muere y los pastos, al no ser facilitadores, eventualmente mueren
marcando con esto la desaparicién del parche (Aguiar & Sala, 1994). Por su parte Couteron y Kokou
(1997) proponen que en las sabanas semiaridas de Africa, el patron de agregacion interespecifica
observado en Combretum micranthum y Pterocarpus lucens, es una respuesta al tipo de suelo y a la
altura de los arboles. La densidad de individuos esta regida por la competencia interespecifica en
parches a partir de 2 m de didmetro. Todos estos estudios hacen referencia a que los procesos de
competencia generan dindmicas ciclicas en donde la competencia posterior al establecimiento termina
con la conformacién del parche. En cambio, este sistema muestra que las asociaciones interespecificas
se mantienen a lo largo del tiempo sin evidencia clara de que se trate de un fendmeno ciclico. De hecho
Eccles et al. (1999) reportan un proceso similar en el desierto Sudafricano, y son estos autores los
primeros en hipotetizar que el patron de asociacion entre especies adultas, que fue mediado por
facilitacion, podria explicarse por la ocurrencia de un mutualismo facultativo. En otras palabras, la
asociacion genera condiciones de beneficio mutuo entre las especies del parche. Este proceso fue
corroborado por Sortibran et al. (2014) para esta zona de estudio, mostrando que especies
filogenéticamente alejadas de M. luisana que colonizan el parche incrementan la adecuacion de la
especie iniciadora del parche. Esto enfatiza el hecho de que interacciones mutualistas minimizan la

competencia e incrementan la biodiversidad (Bastolla et al. 2008).
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Finalmente, la dinamica descrita en donde una especie pionera como M. luisana inicia el proceso
de formacion de un parche no es universal. Valiente-Banuet & Verdu (2013) refieren que existen
comunidades en el Valle de Tehuacan en las cuales hasta el 100% de las especies se regeneran por
facilitacion careciendo de alguna especie que colonice el espacio abierto. Esto sugiere que especies
preexistentes fungen como nodrizas sin que alguna inicie la formacién de un parche. Esto puede ser el
resultado de la inercia historica de la vegetacion que estaba presente cuando el area se encontraba bajo
condiciones de mayor humedad, pues la aridez en estos sitios se hizo evidente recientemente (M. Canul,
E. Ramirez, E. Martinez, J. Ortega, J. Medina, & A. Valiente-Banuet, datos no publicados). Esto podria
explicar la falta de especies capaces de colonizar sitios abiertos debido al poco tiempo que ha habido
para la evolucion de especies con estrategias tolerantes al estrés como M. luisana (Valiente-Banuet y
Verda 2013). A pesar de que el género Mimosa es pantropical y por ende muy antiguo, pareceria
contradecir la idea de que linajes muy antiguos como Mimosa que evolucionaron en ambientes mas
mésicos se regeneran por facilitacion, recreando el nicho ancestral de regeneracion bajo plantas, lo cual
es un caracter conservado a través del tiempo evolutivo (Valiente-Banuet et al. 2006, Valiente-Banuet y
Verda 2007). Sin embargo, Simon et al. (2009) reportan que M. luisana es una especie de origen
reciente, con un tiempo de divergencia de tan solo un milléon de afios, indicando que esta especie
evoluciond en un ambiente mas seco, durante la transicion Terciario/Cuaternario lo cual explicaria la
estrategia como especie pionera.

La gran cantidad de especies facilitadas por M. luisana en los parches de vegetacion lleva a su vez a
analizar las causas de su importante papel como organizadora de la comunidad. Los resultados indican
que se trata de una especie generalista en la red de facilitacion (Verdi & Valiente-Banuet 2008). Un
gran numero de especies facilitadas muestran especificidad (Callaway, 1998), lo cual puede relacionarse

con atributos propios a las leguminosas. Por ejemplo, en el Desierto Sonorense el saguaro (Carnegiea
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gigantea) se establece debajo de las copas de varios arbustos y arboles; sin embargo, se encuentran con
mayor abundancia debajo de Prosopis juliflora (Hutto, McAuliffe & Hogan, 1986). Asi mismo, Castillo
& Valiente-Banuet (2010), sefialan que el cactus columnar Neobuxbaumia mezcalaensis regenera en
mayor proporcion debajo de Mimosa lacerata.

Los géneros Prosopis y Mimosa son componentes de suma importancia en las zonas aridas y
semiaridas por la asociacidn que mantienen con bacterias fijadoras de nitrégeno (Sprent & Gehlot,
2010), fuente invaluable de recursos para las plantas. Este atributo, junto con la gran cantidad de
comunidades de micorrizas que existen asociadas a sus raices, brinda la oportunidad de que se
establezca una red bajo el suelo en donde la planta nodriza, junto con las micorrizas, arman una red que
conecta un numero variable de individuos (van der Heijden & Horton, 2009). El beneficio de la
conexion mediante hifas de hongos micorricicos no solo se ve reflejado en la translocacion de nutrientes
entre las plantas, sino también en proporcionarle alimento (carbono) a las micorrizas conectadas
(Simmard et al. 2012). Cuando la asociacidon estd bien establecida y hay un gran nimero de especies
participando, tanto de plantas como de micorrizas, existe también un intercambio de nutrientes hacia la
planta nodriza, es decir, el incremento en la adecuacion es reciproco, lo cual explicaria el mutualismo
facultativo en este sistema (Sortibran et al., 2014, Sortibran et al., sometido).

Sin embargo, la entrada de parientes cercanos de Mimosa podria implicar efectos negativos sobre
la misma. La entrada de especies cercanas no ocurre cuando Mimosa crece sola o con pocas especies
facilitadas lo cual apoyaria la hipdtesis de Janzen-Connell y el posible efecto de patogenos de M. luisana
operando sobre sus parientes. Sin embargo, estos resultados indican que otras leguminosas logran
establecerse hasta que en promedio el parche estd ocupado por ocho especies. Una hipotesis explicativa
seria que la red de micorrizas existente entre M. luisana y sus especies facilitadas (Montesinos-Navarro

et al, 2012a), no solo transfiere nutrientes entre las plantas como la adquisicion de fosforo, sino que
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también puede brindar proteccidon contra patdogenos e inhibir su actividad, dependiendo de la identidad
de las micorrizas arbusculares (Sikes et al, 2009; Stavros & Rillig, 2012). De acuerdo con la hipotesis de
Janzen-Connell, estos patégenos fungicos del suelo afectan negativamente al establecimiento y
crecimiento de individuos conespecificos o de especies cercanas filogenéticamente, permitiendo el
mantenimiento de la diversidad en una comunidad (Janzen, 1970, Connell, 1971, Mills & Bever, 1998).
Sin embargo, a medida que entran mds especies en estos parches, la red micorricica aumenta,
manteniendo conectados a todos los individuos; lo cual podria estar neutralizando el efecto negativo de
los patdgenos, permitiendo la coexistencia entre especies cercanas filogenéticamente dentro de un
parche de vegetacion (Castillo et al, 2010; Valiente-Banuet & Verdu, 2013a). Esto sugiere que a medida
que aumenta el numero de especies facilitadas por M. luisana, la probabilidad de encontrar otras
leguminosas incrementa. Este incremento en el nimero de parientes podria explicar el por qué del

mutualismo entre M. luisana y sus especies facilitadas se pierde (Sortibran et al. 2014).

Perspectivas para la restauracién y conservacion

Tradicionalmente, el estudio de la facilitacion se ha centrado en el estudio de interacciones pareadas
(Flores & Jurado 2003) aunque en la realidad, el proceso de regeneracion de especies se da en un
contexto multiespecifico como el analizado en este estudio. Esto quiere establecer que los parches de
vegetacion son la arena en donde regeneran y coexisten especies con diferentes historias evolutivas.
Entonces, el parche es un escenario donde las interacciones multiples y los efectos indirectos pueden ser
comunes (Valiente-Banuet & Verdl, 2013a). En consecuencia, para evaluar una especie particular
dentro de un parche de vegetacion, se deben considerar todas las interacciones, como por ejemplo, la
identidad de la nodriza, la distancia filogenética de los individuos proximos a la especie focal y la

diversidad filogenética del vecindario (Castillo et al., 2010).
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El Valle de Zapotitlan es un area que presenta una alta actividad humana reflejada desde el uso
tradicional doméstico por parte del grupo de los Popolocas, hasta la deforestacion, agricultura y
extraccion de especies vegetales (Davila et al., 2002). Este uso intensivo puede llegar a ocasionar la
pérdida de una gran cantidad de biodiversidad (Valiente-Banuet & Verdu, 2013b). El conocimiento de la
dindmica de formacion de parches de vegetacion por medio de la facilitacion nos permite proponer
soluciones ante la pérdida de especies o para su recuperacion.

Mimosa luisana es una de las tantas plantas que se extraen del medio para emplearse como lena
(Casas et al., 2000). La remocién de esta especie clave en gran proporcion podria provocar, a lo largo de
los afios, una cascada de coextincion, resultando en el colapso del ecosistema (Valiente-Banuet &
Verdu, 2013b). Este colapso seria inevitable debido a que M. luisana es la tinica especie que es capaz de
establecerse en espacio abierto y de facilitar a la mayoria de las especies presentes de la comunidad.

En sitios donde se quiera recuperar la vegetacion nativa dentro de este Valle, se tendrd que
considerar a M. luisana como la primera especie para la restauracion para que las demas especies logren

regenerar debajo de su dosel.
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