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1. Resumen

Debido a las condiciones ambientales que presentan las zonas aridas y semiaridas, asi
como en el bosque tropical caducifolio, las cactaceas logran establecer interacciones con
plantas perennes, las cuales se conocen como “nodrizas”. En este ultimo ambiente las
condiciones no son tan estresantes como en los desiertos o matorrales, sin embargo, en la
temporada de lluvias es probable que se presente una respuesta de competencia entre las
plantas por factores como luz y humedad debido al crecimiento excesivo de pastos y hierbas.
Los estudios sobre interacciones entre cactaceas y plantas perennes en bosque tropical
caducifolio son escasos. Por lo que el objetivo del presente estudio fue conocer los patrones de
asociacion que existen entre cactaceas y plantas perennes en un bosque tropical caducifolio del
centro de México, para inferir si se encuentra presente la facilitacién en este ambiente. Para ello
se trazaron seis parcelas de 50 X 20 m, tres en laderas y tres en sitios planos, cubriendo un
area total de 6000 m? en el Cafién el Sabino, en la localidad de Santa Maria Tecomavaca. Se
registraron las asociaciones entre cactaceas y plantas perennes, se consideré la orientacién de
las cactaceas con respecto a las plantas nodrizas, asi como la distancia entre las cactaceas y
el tallo de la planta. También se tomé nota de los individuos de cactaceas encontrados en
espacios abiertos. Se encontré que existen patrones de asociacion entre cactaceas y plantas
perennes, sin embargo, estos patrones son diferentes en los sitios sin inclinacion. Las cactaceas
se distribuyen de manera agregada en ambos sitios, y se establecen bajo la copa de las plantas
con mayor frecuencia hacia el noroeste en sitios en pendientes y hacia el norte en sitios planos.
En cuanto a las redes de interaccién, estas nos revelan que M. luisana y P. praecox son
especies importantes para el establecimiento de las diferentes especies de cactaceas en el
bosque tropical caducifolio en los sitios con inclinacién, mientras que en sitios planos lo son dos
especies del género Bursera y P. tithymaloides. En cuanto a las especies de cactaceas, en los
dos sitios la gran mayoria prefieren establecerse tanto cerca como lejos debajo de la copa de

varias especies de plantas nodrizas.

Por otra parte, la densidad y la cobertura de las plantas perennes son atributos
funcionales importantes para el establecimiento de las cactaceas, ya que favorecen el aumento
del nimero de individuos de cactaceas asociadas a las plantas nodrizas, sin embargo, esto no

ocurre en sitios planos.

Palabras clave: Redes de interaccién, densidad, distribucion, facilitacion, cactus, selva baja

caducifolia.



2. Introduccion
2.1 Interacciones positivas y negativas

La riqueza y distribucién de las comunidades vegetales se logra gracias al balance
neto de las interacciones que se desarrollan entre las especies (Bond et al., 2001; Choler
et al.,, 2001). Por un lado, las interacciones positivas ayudan en el establecimiento,
crecimiento y desarrollo de las plantas cuando los factores abi6ticos podrian afectar su
crecimiento y supervivencia (Bertness y Hacker, 1994; Greenlee y Callaway, 1996;
Pugnaire y Luque, 2001). Por el contrario, las interacciones negativas destacan cuando los
recursos no son limitantes en el ambiente, condicion bajo la cual, las plantas incrementan
su productividad y adaptacion, lo cual ocasiona que algunos individuos adquieran con mas
facilidad los recursos que otros, produciendo un efecto negativo que contribuye al
decremento en la tasa de crecimiento y en la adecuacion de las especies afectadas
(Callaway y Walker, 1997; Callaway et al., 2002).

El balance que existe entre las interacciones positivas y negativas, como la
facilitacion y la competencia, desempefia un papel central en la dindmica de las
poblaciones, asi como en la estructura, composicion y diversidad de las comunidades
vegetales (Callaway, 1995; Armas y Pugnaire, 2005; Valiente-Banuet el al., 2006). Este
balance cambia a lo largo de gradientes de disponibilidad de los recursos, en el cual el éxito
y adaptacion de las especies interactuantes estaran determinados por las condiciones
ambientales del habitat de los organismos (Pugnaire y Luque, 2001). Ya que, a nivel
fisiologico, el estrés ambiental ocasiona que las plantas tengan una limitacion en su
productividad fotosintética principalmente en zonas aridas y semiaridas, donde las
condiciones ambientales son limitantes y desfavorables (Grime, 1982; Brooker y Callaghan,
1998).

2.2 Las zonas aridas y semiaridas de México

Estas zonas abarcan aproximadamente el 50% del territorio nacional (Tarango,
2005) y se caracterizan por presentar elevados niveles de radiacién solar, lo que determina
gue en el suelo existan altas temperaturas, por otra parte, en estos sitios la precipitacion es
uno de los factores limitantes, ya que es irregular e impredecible. Lo anterior ocasiona que
las plantas de estos ambientes presenten altas tasas de mortalidad en las primeras etapas
de su desarrollo, como lo son durante la germinacion y el establecimiento de éstas (Nobel,
1980; Gonzalez, 2012).



2.3 Facilitacion en plantas

Las condiciones ambientales en zonas aridas y semiaridas determinan que el
establecimiento y el crecimiento de las plantulas de diferentes especies vegetales se
presente bajo interacciones positivas como la facilitacion (Valiente-Banuet y Ezcurra 1991,
Callaway, 1995; Callaway, 2007). La facilitacion consiste en el reclutamiento y
establecimiento no azaroso de los individuos de una especie bajo la copa de las plantas
perennes (Cody, 1985). Este fenébmeno se ha descrito en diversos grupos de plantas
(Armas y Pugnaire, 2005; Reyes-Oliva et al., 2002), en zonas &ridas este mecanismo se ha
estudiado principalmente en cactaceas (Drezner, 2006; Castillo y Valiente-Banuet, 2010;
Garcia y del Carmen Mandujano, 2010; Golubov et al., 2010).

2.4 Lafamilia Cactaceae

Los individuos de esta familia tienen ciclos de vida muy largos, sin embargo, desde
gue la radicula emerge, hasta la etapa adulta, estan expuestas a diferentes factores de
mortalidad, principalmente por las condiciones ambientales donde habitan (del Carmen
Mandujano et al., 1998; Rosas-Barrera y del Carmen Mandujano, 2001), ya que estas
condiciones pueden ocasionar gue estas plantas presenten una baja tasa de germinacion
y supervivencia, y por lo tanto que en algunas poblaciones se presente un bajo nimero de
individuos (Aranda, 2015).

Las cactidceas se distribuyen en su mayoria en el desierto Chihuahuense y
Sonorense, asi como también en el centro de México, particularmente en la Reserva de la
Bidsfera de Tehuacan-Cuicatlan (Becerra, 2000). Sin embargo, estas plantas también se
distribuyen en otros tipos de vegetacion, como dunas, bosques templados, bosque tropical

caducifolio, entre otros (Miguel-Talonia et al., 2014).

2.5 Bosque tropical caducifolio

El bosque tropical caducifolio ocupa aproximadamente el 11.7% de la superficie
nacional (CONABIO, 2020), se distribuye en la vertiente del Pacifico de México, desde el
sur de Sonora y el suroeste de Chihuahua, hasta el sur de México, atravesando la parte
centro, por Oaxaca, hasta Chiapas y continuando hasta Centroamérica (Meave et al., 2012;
CONABIO, 2020). Este tipo de vegetacién se caracteriza principalmente por presentar un
periodo corto de lluvias y una prolongada sequia, donde las especies de plantas pierden
sus hojas. A menudo se distribuye en laderas de cerros, en sitios con pendientes ligeras a

moderadas (Murphy y Lugo, 1986; Bullock y Solis-Magallanes, 1990).



2.6 Factores que explican el nodricismo

Debido a las condiciones ambientales que presentan las zonas aridas y semiaridas,
asi como en el bosque tropical caducifolio, las cactaceas logran establecer interacciones
con plantas perennes, las cuales se conocen como “nodrizas” (Lustre et at., 2014). Estas
plantas ofrecen un microambiente bajo sus copas con condiciones favorables para la
germinacion y establecimiento de los individuos, donde la temperatura es menor en
comparacion con los espacios abiertos o desprovistos de vegetacion, mientras que la
humedad, el nivel de nitrdgeno y los nutrientes tienden a ser mayores bajo la copa de las
plantas (Steenbergh y Lowe, 1977; Zufiga et al. 2005; Marquez et al., 2013; Llambi et al.,
2017).

2.7 Atributos funcionales en las plantas nodrizas

Ademas de los factores que explican el nodricismo existen algunas caracteristicas
gue presentan las plantas nodrizas que son consideradas como atributos funcionales en el
proceso de facilitacion (Diaz, 2017). Entre estas se encuentra la densidad de individuos que
algunas especies de nodrizas pueden alcanzar en zonas aridas y semiaridas (Valiente-
Banuet et al., 2006), la cobertura (Drezner, 2006) y densidad de la copa (Drezner, 2006), la
altura del individuo asociado con respecto a la cobertura y el microclima que ofrece la planta
(Bravo-Mendoza et al.,, 2007), asi como la presencia de espinas, las cuales brindan
proteccion contra herbivoros y reducen el calor o estrés hidrico (Bravo-Mendoza et al.,
2007).

2.8 Elementos geograficos que influyen en el establecimiento de las
cactaceas
Ademas de los atributos funcionales descritos en el péarrafo anterior, se ha
encontrado que existen algunos elementos geogréaficos que influyen en el establecimiento,
distribucién, morfologia e incluso en la reproduccion de las cactaceas, dentro de éstos se
encuentra con gran relevancia la inclinacién de los sitios donde se distribuyen los individuos
de cactaceas (Cody, 1985), debido a que la incidencia de los rayos solares puede tener un
efecto determinante en etapas criticas como el establecimiento (Valiente-Banuety Ezcurra,
1991; Garcia y Mandujano, 2010); la orientacién que tienen las cactaceas debajo de las
plantas nodrizas, ya que puede haber diferencias en la incidencia de la luz en las distintas
orientaciones (Valiente-Banuet, 1991), y la distancia entre dos plantas, debido a que la

cercania o lejania hacia otras plantas favorece su éxito en el ambiente (Nobel, 1980).



Respecto a la inclinacion, existen estudios que abordan este factor, como el estudio
realizado por Ehleringer y House (1984), en el cual encontraron que la biznaga de barril
(Ferocactus acanthodes) se distribuye principalmente en laderas debido a que recibe un
mayor calentamiento por la incidencia solar en invierno. Asi mismo, el tetecho (N. tetetzo)
se distribuye principalmente en laderas en el bosque tropical caducifolio (Contreras-
Gonzalez, 2015). Por otro lado, Springer et al. (2015), mediante un modelo de regresion
logistico modelaron la respuesta del saguaro (C. gigantea) a futuros eventos como
incendios y heladas, asi como también a los cambios ambientales; concluyeron que el
incremento de la radiacién solar y de la pendiente favorecen la probabilidad del

establecimiento de esta especie en los pies de montafia.

En cuanto a la orientacion, particularmente en las cactaceas, Valiente-Banuet y
Ezcurra (1991) encontraron que la supervivencia del tetecho (Neobuxbaumia tetetzo)
resultdé mayor bajo las nodrizas cuando los individuos se encontraban localizados al norte
bajo la copa de las plantas. Asi mismo, Golubov et al. (2010) realizaron un estudio en un
matorral xerdfilo, en el cual encontraron que el 63% de los individuos de la biznaga de color
carne (M. carnea) se localizaron orientados entre el norte y el suroeste debajo de las
nodrizas, ademas de que las condiciones de temperatura y humedad en esas orientaciones
resultaron similares bajo la copa de las especies nodrizas, asi como también en espacios
abiertos. Por altimo, Garcia y del Carmen Mandujano (2010) describe que el peyote (L.
williamsii) se establece principalmente hacia el sur de las nodrizas, lo cual esta relacionado
con la diferencia de los factores ambientales, como la radiacion solar y su distribucion

debajo de las copas de las plantas nodrizas.

En cuanto a la distancia que existe entre la planta beneficiada y la nodriza, se ha
demostrado en zonas aridas que las plantas que crecen alejadas del centro de las nodrizas
se exponen a mayores porcentajes de radiacion fotosintéticamente activa, aumentando asi
su tamafio y por tanto su supervivencia (Nobel, 1984). En un estudio realizado por Bravo-
Mendoza et al. (2007) en un matorral xer6filo, reporta que los individuos del tetecho (N.
tetetzo) con mayor tamafio (42 cm), se encontraron entre los 80 y 100 cm de distancia a la
planta nodriza, mientras que a los individuos mas pequefios (20 cm) se encontraron entre
los 0 a 20 cm de distancia. En el estudio realizado por Larrea (2007), se encontré una
correlacion significativa entre el tamafio del mezcalito (Stenocereus griseus) y la distancia
hacia las plantas nodrizas, mostrando que los individuos pueden incrementar de tamafio

significativamente con respecto a la distancia de las especies nodrizas.



2.9 Redes deinteraccién

Una herramienta que permite representar la relacion entre dos o mas especies y que
ademas describe la estructura de las comunidades biolégicas, son los andlisis de redes de
interaccion (Bascompte y Jordano, 2007). Las redes pueden ser unipartitas, en las cuales
los enlaces se establecen entre cualquiera de los nodos de la red, o bipartitas, en donde
solo se establecen conexiones entre nodos de los dos grupos distintos (Jordano et al.,
2009). Estos andlisis utilizan matrices de interaccion y diferentes indices que permiten saber
la relacion entre las especies (Bascompte y Jordano, 2007). Las matrices pueden ser
representadas graficamente como una red, la cual se compone de nodos (especies de los
dos grupos interactuantes), los cuales estan interconectados por medio de enlaces
(Jordano et al., 2009).

Particularmente en plantas, se han estudiado las interacciones por pares de
especies desde un enfoque de red para comprender como las interacciones positivas como
la facilitaciobn y el nodricismo, ademas de ensamblar comunidades, contribuyen a la
preservacion de la biodiversidad (Levins y Lewontin, 1985). En zonas aridas y semiaridas
se ha descrito que las redes de interaccion entre plantas (incluyendo cactaceas), se
comportan como redes mutualistas con una estructura no aleatoria y anidada, en donde
pocas nodrizas generalistas facilitan una gran cantidad de especies, mientras que el resto
de las plantas nodrizas facilitan solo un subconjunto de ellas (Verdd y Valiente-Banuet,
2008).

2.10 Estudios sobre facilitacion por plantas nodrizas en zonas éaridas y
semiaridas
Los trabajos enfocados en la facilitacion por plantas nodrizas se han realizado en
gran mayoria en zonas aridas y semidaridas, los cuales han revelado que existen efectos
positivos y negativos en las semillas (Zepeda, 2010), plantulas y juveniles de cactaceas que
se establecen debajo de alguna planta nodriza (Franco y Nobel, 1989; Flores-Martinez et
al., 1994; Nobel, 2002; Contreras-Gonzélez, 2015).

Por mencionar algunos estudios que abordan este tema tenemos los siguientes: en
el caso del saguaro (Carnegiea gigantea) se ha descrito que este cactus se establece
gracias al palo verde (Cercidium microphyllum) (McAuliffe, 1984). Asi mismo, el falso peyote
(Lophophora diffusa) se asocia con Larrea tridentata y Acacia sororia, donde las
condiciones de luz, humedad y temperatura resultaron similares bajo las copas de estas

nodrizas (Zufiga et al. 2005). Ademas, Garcia y Mandujano (2010) encontraron que el
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peyote (Lophophora williamsii), se establece mediante Larrea tridentata, la autora encontro
un mayor numero de individuos bajo su copa, los cuales se distribuyeron de forma
agregada. Por su parte, la liendrilla (Astrophytum ornatum) presenta una distribucion
agregada y requiere de una nodriza para su establecimiento (Zepeda, 2010).

En cuanto al bosque tropical caducifolio, existen pocos estudios que describan la
facilitacion en este ambiente. Sin embargo, en el bosque tropical caducifolio, Contreras-
Gonzalez (2015) realiz6 un estudio en el cual se encontr6 que Cyrtocarpa procera,
Euphorbia schlechtendalii y Mimosa luisana funcionan como nodrizas, ya que mantienen la
supervivencia de los individuos del tetecho (N. tetetzo), mientras que el establecimiento de

las plantulas de esta especie no resultd mayor a 60 dias en espacios abiertos.

Por mencionar otros estudios, Méndez et al. (2006) encontraron que las plantulas
del érgano kanzacam (Pterocereus gaumeri) ubicadas bajo plantas perennes durante la
temporada de lluvias tienen una mortalidad similar a la que ocurre en espacios abiertos, sin
embargo, en temporada de sequia el 90% de las plantulas en espacios abiertos murié. Asi
mismo, Lustre et al. (2014) encontraron en un bosque tropical caducifolio que las plantulas
del candelabro (Pachycereus weberi) se distribuyen de forma agregada, y que su nodriza,
Acacia cochliacantha, mantuvo la supervivencia de los individuos (54%), mientras que el

total de los individuos en espacios abiertos no sobrevivieron.
Justificacion

La importancia del presente trabajo radica en que la mayoria de los estudios de
interacciones como facilitacion y competencia se han realizado principalmente en zonas
aridas, como se ha descrito anteriormente, sin embargo, en bosque tropical caducifolio se
han realizado muy pocos trabajos. Por otra parte, el bosque tropical caducifolio presenta
condiciones menos estresantes que las que predominan en desiertos o matorrales, la
temporada de lluvia es muy corta, en comparacion con la de sequia (con una duracién de
alrededor de ocho meses), y en dicha temporada los arboles y arbustos pierden su follaje,
lo cual crea condiciones de insolacion y de temperaturas extremas a nivel del suelo durante
esta temporada (Méndez et al., 2006). Ademas, en la temporada de lluvias, es probable
gue se presente una respuesta de competencia entre los individuos de la comunidad por
factores como la luz y la humedad durante la temporada de lluvias debido al crecimiento

excesivo de hierbas y pastos (Contreras-Gonzélez, 2015).



Finalmente, se ha descrito que este tipo de vegetacion es uno de los méas afectados
por diversas actividades antropolégicas como la agricultura y ganaderia (Veldzquez et al.,
2003), ocasionando cambios en el uso de suelo, asi como deforestacion y fragmentacion
de estos ecosistemas (Ceballos et al., 2010; Ellis et al., 2016). Ademas, dentro de la gran
variedad de familias de plantas que caracterizan al bosque tropical caducifolio, las
cactdceas son uno de los grupos que estan expuestos a diversas actividades
antropogénicas tales como la ganaderia, la agricultura, la colecta directa y el trafico ilegal
de semillas e individuos (Alvarez et al., 2004; Valverde et al., 2007).

Hipotesis

Debido a las condiciones ambientales que presentan las zonas aridas y semiaridas,
las cacticeas establecen interacciones con plantas nodrizas, las cuales les permiten
germinar y establecerse. Por otra parte, aunque el bosque tropical caducifolio presenta una
temporada estresante durante la larga temporada de sequia y en ella se ha descrito que la
mortalidad de las cactaceas es mayor, mientras que la supervivencia de los individuos es
mayor bajo la copa de plantas perennes que en los espacios abiertos, se espera que en el
bosque tropical caducifolio del presente estudio se presenten asociaciones entre cactaceas
y plantas perennes.

Ademds, se ha reportado que las cactaceas se encuentran distribuidas
principalmente en sitios con inclinacién y en las orillas de las copas debido a que se
exponen a mayores porcentajes de luz, por lo que se espera encontrar un mayor numero
de individuos en pendientes, asi como a los individuos mas alejados de los tallos de las

plantas perennes.



3. Objetivos
3.1 Objetivo general

Conocer los patrones de asociacion que existen entre cactaceas y plantas perennes
en un bosque tropical caducifolio del centro de México, para inferir si se encuentra

presente la facilitacion en este ambiente.

3.2 Objetivos particulares

Determinar bajo qué especies de plantas perennes se encuentran asociados los
individuos de cactaceas menores a un metro de talla, para establecer si existen

patrones de asociacion.

Comparar la densidad de individuos de cactaceas menores a un metro de talla en
sitios planos y en laderas, para saber si la inclinacion influye en la presencia de

estos individuos en el bosque tropical caducifolio.

Determinar si el patron de distribucién de los individuos de las especies de

cactaceas es aleatorio, uniforme o agregado en el sitio de estudio.

Construir redes de interaccion de las cactaceas con las plantas perennes, para

identificar las asociaciones que se presenten entre las especies en este ambiente.

Evaluar la intensidad y la preferencia de asociacion entre las cactaceas y las plantas
perennes, para saber si existen especies de plantas perennes clave en el

establecimiento de las cactaceas en este ambiente.

Identificar si la asociacion entre cactaceas y plantas perennes esta influenciada por
la densidad de individuos de plantas perennes en el sitio, por la cobertura que
ocupan éstas en el area, y/o por la orientacién de los cactaceas con respecto a las
plantas perennes, para conocer qué factores podrian influir en el establecimiento de

las cactaceas en el bosque tropical caducifolio.



¥ Determinar si existen patrones de establecimiento de los individuos de cactaceas
con relacion a la distancia que existe entre las cactdceas con respecto al tallo de las
plantas perennes, para inferir si ocurre la facilitacion o la competencia en el bosque

tropical caducifolio.

4. Area de estudio

El presente estudio se llevé a cabo en el Cafion el Sabino, en la localidad de Santa
Maria Tecomavaca, en la Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan, en el estado de
Oaxaca. Este sitio se encuentra entre las coordenadas 17° 51’ 32.12” Ny 97° 14’ 43.44” W,
a una altitud entre 600 y 900 msnm (Rivera-Ortiz et al., 2008). El clima del sitio de estudio
es seco calido, con una temperatura media anual de 26.6 °C, la precipitacién anual es de
493.6 mm, en donde los meses con mayor precipitacion son de junio a octubre (datos
originales de la estacibn meteorolégica de Quiotepec (1951-2010; SMN, 2019). La
vegetacion caracteristica del sitio de estudio es bosque tropical caducifolio asociado a
bosques de cactaceas columnares (Valiente-Banuet et al., 2009). En cuanto a las cactaceas
encontramos a especies del género Mammillaria, Ferocactus latispinus, Neobuxbaumia
tetetzo, entre otras. Entre las especies vegetales arbdreas predominantes se encuentra a
C. procera, Plumeria rubra, Ceiba aesculifolia var. parvifolia, Jatropha dioica, Parkinsonia
praecox, Lysyloma divaricata, Bursera fagaroides, B. schlechtendalii, B. morelensis, entre
otras. Las especies arbustivas y herbaceas caracteristicas son Cnidosculus tehuacanensis,
E. schlechtendalii, Pedilanthus tithymaloides, etc. (Valiente-Banuet et al., 2009; Contreras-
Gonzalez, 2015). El sitio de estudio se caracteriza por la presencia de rocas sedimentarias

calizas y lutitas del Cretacico inferior y conglomerados del Terciario inferior (INEGI, 2019).

5. Métodos
5.1 Trabajo de campo
5.1.1 Patrones de asociacidn de las cactaceas con las plantas perennes
En el sitio de estudio se trazaron seis parcelas de 50 X 20 m, tres en laderas y tres
en sitios planos, cubriendo un area total de 6000 m? (Ruiz, 2007). Dentro de cada parcela
se tomo nota de cada individuo de las especies plantas perennes encontradas, y se tomo
nota en cm de los dos radios de la copa para posteriormente calcular la cobertura de cada

una de las especies de las plantas (Irwin y Fletcher, 2003).
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Se consider6 como asociacion al encontrar a los individuos de cactaceas menores
a un metro de talla debajo de las copas de las plantas perennes. Teniendo en cuenta lo
anterior, se tomo nota de la especie de planta perenne bajo la que se encontraba el
individuo de cada especie de cactacea, asimismo se registro la orientacion (norte, sur, este,
oeste, noreste, noroeste, sureste, suroeste) de las cactdceas con respecto a la planta
perenne, la distancia entre los individuos de cactaceas y el tallo de la planta, en este caso
los datos se clasificaron en cinco categorias de porcentaje (esto para homogeneizar los
datos de los radios de la copa de los arboles y arbustos) segun la cercania o lejania del
individuo al tallo de la planta perenne: 1) 0 a 20 %, 2) 21 a 40 %, 3) 41 a 60 %, 4) 61 a 80
% y 5) 81 a 100 %), dénde los valores mas cercanos a 0 indican mayor cercania al tallo de
la planta perenne, y los valores méas cercanos a 100, indican que se encuentran alejados al
tallo y por lo tanto se encuentran en las orillas de las copas de las plantas perennes. Asi

mismo, se tomé nota si los individuos de cactaceas se encontraban en espacios abiertos.

5.1.2 Estimacion de la cobertura de las plantas perennes

Con los datos de los radios de la copa de las plantas se obtuvo el valor de la
cobertura para cada individuo de las plantas mediante la férmula de la elipse (C =
rlxr2xm), se realizé la sumatoria de la cobertura para cada especie y se expresé en
metros, se calculo la cobertura relativa y en porcentaje para posteriormente calcular el valor

de la cobertura incluyendo el valor del espacio abierto.

Con los datos de cobertura de las especies de plantas perennes obtenidos como se
indicé anteriormente, se estimd el area que ocupa cada una de estas en el espacio (3000
m?) y se expreso en porcentaje. Para estimar el area sin vegetacion (espacios abiertos) se
calculd con base en la modificacién de la técnica de la vara-claro (“Stick-gap”), en la cual
se trazaron tres transectos de 50 m de largo separados cada 10 m en cada parcela
previamente trazada para evaluar los patrones de asociacion. En donde se utilizaron varillas
de un metro de longitud, que se coloraron a nivel del suelo de forma perpendicular al
transecto, y cada 2 m de distancia se midié en cm el espacio abierto, teniendo un total de
225 m muestreados en cada sitio. Finalmente, con esto se estimé el espacio abierto en
cada parcela mediante la suma del espacio abierto muestreado y se expresoé en porcentaje

(Rios-Casanova y Godinez-Alvarez, 2017).
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6. Analisis de datos

6.1 Patrones de asociacion de las cactaceas con las plantas perennes
Para conocer si existe una diferencia entre los individuos de cactaceas asociados a
las plantas perennes y los individuos no asociados en sitios planos, pendientes, y por

especie, se aplicé un GLM con distribucién de Poisson.

6.2 Densidad de cactaceas en sitios encontrados en pendientes y sitios

planos
Para comparar la densidad de cactaceas en ambas condiciones (sitios en
pendientes y planos) y saber si la inclinacién tiene un efecto sobre la presencia de estos
individuos en el sitio de estudio, se utilizaron modelos lineales generalizados (GLM) con

una distribucién de Poisson (Garibaldi et al., 2019).

6.3 Distribucion espacial de los individuos de cactaceas

Para conocer la distribucion de las cactaceas en el espacio se aplico el indice de
2
dispersion de razén varianza/media (S;). Donde valores iguales a 1 indican una distribucién

aleatoria, valores menores a 1 una distribucién uniforme y valores mayores a 1 una

distribucién agregada (Southwood y Henderson, 2009).

6.4 Redes deinteraccidon cactacea-planta perenne

Con el fin de identificar las asociaciones entre las cactaceas y las especies de
plantas perennes en los sitios planos y los sitios con pendiente se aplicaron analisis de las
redes de interaccion (uno para cada tipo de condicion; sitios planos y laderas), se elaboré
una matriz cuantitativa (frecuencia de la interaccién) con el nimero de la frecuencia en la
gue un individuo de cactacea se observo debajo del dosel de la copa de una especie de
planta perenne. Para la construccion de las redes de interaccion se empleé el programa R
(version 3. 6. 0; R Development Core Team, 2019) en el cual se empleé el paquete Bipartite
(Jordano et al., 2009).
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Para conocer el anidamiento de las redes de interaccidon entre cactaceas y nodrizas,
es decir, el nucleo de las especies generalistas de ambos grupos, en el cual las especies
interactdan entre ellas, y el nlcleo de las especies especialistas que a su vez interactla
con el nucleo de las generalistas. Este parametro se calculé mediante la temperatura (grado
de desorden de la matriz). Para ello se emple6 el paquete Binmatnest siguiendo la funcién
Nestedness en el programa R (version 3. 6. 0; R Development Core Team, 2019). Donde
T°= 0 indican que la matriz esta anidada y T°= 100 indica que no hay anidamiento. Para
determinar si el valor del anidamiento de las matrices originales es mas alto que el generado
en matrices generadas al azar, se comparé contra 100 modelos nulos (Dormann, 2009).
Este parametro solo se calcul6 para los sitios localizados en pendientes, ya que en sitios

planos el numero de filas de la matriz fueron insuficientes para lograr estimarlo.

Para conocer la conectancia (C) de las redes de interaccion, es decir, la fraccion de
interacciones registradas entre las cactaceas y las nodrizas respecto del total de
interacciones posibles entre ambos grupos; donde a medida que incrementa la riqueza de
especies de una comunidad, aumenta el nimero de interacciones registradas, también se
empled el paquete Bipartite, siguiendo la funcién de Networklevel en el programa R (version
3. 6. 0; R Development Core Team, 2019). En este caso los valores van de 0 a 1; donde
valores cercanos a 0 indican que la red est4 poco conectada, mientras que los valores

cercanos a 1 indican que la red esta muy conectada (Dormann, 2009).

Para conocer la robustez (R) de las redes de interaccion, es decir, la estabilidad de
la red de interaccion frente a extinciones secundarias de las cactaceas y nodrizas; para ello
se empled el paquete Bipartite siguiendo la funciéon Second.extinct del programa R (version
3. 6. 0; R Development Core Team, 2019). Esta funcion calcula las consecuencias de
eliminar una especie de la red bipartita, con el trazado y estimacién de la pendiente.
Ademas, calcula el area debajo de la curva (donde R = 1 mayor resistencia a la pérdida de
especies, es decir mayor robustez, y R = 0 sistema fragil y menor robustez), que fue
generada por Second.extinct como una medida de la robustez del sistema ante la pérdida

de especies (Memmott, et al., 2004).
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6.5 Intensidad de asociacion
Para evaluar la intensidad de asociaciéon en términos de la frecuencia de asociacion
entre las cactaceas y las plantas perennes, se empleé una Chi-cuadrada y posteriormente
se aplico un analisis de residuales estandarizados, para conocer la o las especies de
plantas perennes a las que los individuos de cactaceas se asociaron con mayor frecuencia
(Cer6n, 2015).

6.6 Amplitud del nicho de las especies de cactaceas
Para conocer si las cactaceas se establecen bajo especies particulares de especies
de plantas perennes, es decir, son especialistas en el area de estudio, se aplico el indice
estandarizado de la amplitud del nicho, donde los valores cercanos a O indican una
preferencia de establecimiento hacia pocas especies de plantas perennes, es decir son
especialistas, y los valores cercanos a 1 indican una preferencia de establecimiento por
parte de las cactaceas a varias plantas perennes es decir, son generalistas (Krebs, 1989;

Colwell y Futuyma, 1971).

6.7 Preferencia de las cactaceas con las especies de plantas perennes
Con el fin de identificar si las cactaceas prefieren establecerse en alguna especie
en particular de planta perenne con base a su cobertura y el nUmero de individuos de cada
especie de cactus asociados a cada especie de planta perenne, se aplicé un analisis de
preferencia mediante el modelo logistico-lineal solo en sitios localizados en pendientes, ya

gue en los sitios planos el nimero de asociaciones fue menor (Everitt, 1977).

6.8 Atributos funcionales de las plantas nodrizas
Por otra parte, para los datos de la densidad de plantas perennes y porcentaje de
cobertura en el espacio muestreado, asi como el nimero de individuos asociados a cada
especie de planta perenne, se aplicé la prueba de normalidad de Kolmogérov-Smirnov

(Corder y Foreman, 2014) para determinar la prueba a utilizar.

Debido a que los datos densidad de plantas perennes, su cobertura y el nimero de
individuos de cactaceas asociados no fueron normales, se aplicé una correlacion de
Spearman para determinar si existe una relacion entre el nimero de individuos de
cactéaceas y la densidad de plantas perennes, asi como entre el nimero de individuos de

cactaceas y la cobertura de las plantas perennes (Lépez-Kleine, 2017).
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6.9 Elementos geograficos que influyen en el establecimiento de las
cactaceas
Para saber si los individuos de cactaceas se establecen en alguna orientacion en
particular con respecto a las plantas perennes, se emple6 un GLM con una distribucion de
Poisson (Dunteman et al., 2006).

Finalmente, para determinar si las cactaceas se establecen en una distancia con
respecto al tallo de las plantas perennes en particular se aplicé una prueba de Chi-
cuadrada, y posteriormente se empled un analisis de residuales estandarizados, para
conocer en qué categoria de distancia se establecen principalmente los individuos de cada

una de las especies de cactaceas bajo el dosel de las plantas perennes (Triola, 2004).

7. Resultados

En el bosque tropical caducifolio en el Cafion el Sabino se encontraron nueve
especies de cactaceas; las cuales fueron Coryphantha calipensis, Coryphantha pallida,
Ferocactus recurvus, Lemaireocereus hollianus, Mammillaria haageana, Mammillaria
polyedra, Myrtillocactus geometrizans, Neobuxbaumia tetetzo y Opuntia pilifera (Figura 1).
En cuanto a la forma de crecimiento de las especies, una presentd un crecimiento cespitoso,
una de tipo cilindrico, tres columnares (menores a un metro de talla) y cuatro globosas. Las
nueve especies se localizaron en los sitios en pendientes, mientras que en sitios planos

solo se encontraron dos (Cuadro 1).

En cuanto a las especies plantas perennes, se encontraron en total 39 especies,
pertenecientes a 15 familias; siendo Euphorbiaceae, Fabaceae y Cactaceae las familias
con mayor niumero de especies. En sitios localizados en pendientes se encontré el mayor
numero de especies de plantas perennes (35), de las cuales 31 especies fueron con las
gue se asociaron las cactaceas. En sitios planos se encontraron 24 especies de plantas, de
las cuales solamente seis especies de plantas fueron con las que se asociaron las

cactaceas (Cuadro 2).
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Figura 1. Especies de cactaceas encontradas en el Cafién el Sabino, Oaxaca: 1) Coryphantha
calipensis, 2) C. pallida, 3) Ferocactus recurvus, 4) Mammillaria haageana, 5) M. polyedra, 6)
Muyrtillocactus geometrizans, 7) Neobuxbaumia tetetzo, 8) Opuntia pilifera y 9) Lemaireocereus
hollianus. Fotografias 1,4, 5, 6, 7y 9 tomadas por Ana Maria Contreras-Gonzélez y 2,3 y 8, tomadas
por Katia Isidra Flores.

Cuadro 1. Forma de crecimiento y sitio en donde se localizaron las especies de cactaceas en el
Cafon el Sabino, Oaxaca. Donde: X representa la presencia de las especies.

Especie Forma de crecimiento Pendiente Plano
Coryphantha calipensis globosa X X
Coryphantha pallida globosa X
Ferocactus recurvus cilindrico X
Lemaireocereus hollianus columnar X
Mammillaria haageana globosa X
Mammillaria polyedra globosa X X
Myrtillocactus geometrizans columnar X
Neobuxbaumia tetetzo columnar X
Opuntia pilifera cespitoso X
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Cuadro 2. Listado de las especies de plantas perennes con las que se asociaron las especies de

cactaceas encontrados en pendientes y sitios planos en el bosque tropical caducifolio en el Cafidon

el Sabino, Oaxaca. Donde: X representa la presencia de las especies, A representa a las especies

de plantas con las que las cactaceas se asociaron, y NA representan las especies con las que no se

asociaron.

Familia

Especie

Pendiente Condicién Plano Condicién

Anacardiaceae

Apocynaceae
Asteraceae

Boraginaceae
Burseraceae

Cactaceae

Convolvulaceae
Euphorbiaceae

Fabaceae

Fouquieriaceae
Loganiaceae
Malvaceae
Rubiaceae
Simaroubaceae
Verbenaceae

Amphipterygium adstringens
Cyrtocarpa procera
Plumeria rubra

Dabhlia sp.

Viguiera dentata
Heliotropium sp.

Bursera aloexylon

B. aptera

B. fagaroides

B. morelensis

B. schlechtendalii
Lemaireocereus hollianus
Myrtillocactus geometrizans
Neobuxbaumia tetetzo
Opuntia pilifera
Pachycereus pringlei

P. weberi

Ipomea arborescens
Argythamnia guatemalensis
Cnidoscolus tehuacanensis
Croton sp.

Euphorbia schlechtendalii
Jatropha neopauciflora
Pedilanthus tithymaloides
Sebastiania pavoniana
Acacia cochliacantha

A. macracantha
Caesalpinia melanadenia
Mimosa luisana
Parkinsonia praecox
Prosopis laevigata

Senna wislizeni

Fouquieria formosa
Plocosperma buxifolium
Ceiba aesculifolia var. parvifolia
Randia sp.

Castela tortuosa

Lippia graveolens

sp.

X

x

XXX XXX XXXXXXX

HXXXXXXXXXXXXXXXXXXXX

A

>>>£€>>>>>>< >

> g

>J>>J>J>)>J>J>)>J>)>>J>)>J>J>>J>)Z>>

X
X

X

X X X

X X X X X X X X X X X

X X

NA
A

NA
NA

NA

NA

NA

NA
NA
NA

NA

NA

NA
NA

NA
NA

NA

NA

NA
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7.1 Patrones de asociacion entre las cactaceas y las plantas perennes

De forma general se encontr6 una diferencia entre el nimero de individuos de
cactaceas asociados y no asociados a plantas perennes en sitios en pendientes (X? =
572.62, g. |. = 4, P < 0.05; Figura 2), mientras que en sitios planos no se encontraron
diferencias entre el nimero de individuos de cactaceas asociados y no asociados a plantas
perennes (X% =5.8221, g. |. = 4, P > 0.05; Figura 2). Sin embargo, de las nueve especies
de cactaceas, L. hollianus fue la Unica especie que no mostr6 diferencias en el nimero de
individuos asociados y no asociados a plantas perennes en sitios en pendientes, (X2 =
39.88, g. . = 36, P < 0.05; Figura 3), mientras que en sitios planos no se encontraron
diferencias (X? = 0.0678, g. . = 8, P > 0.05; Figura 4). Lo cual nos indica que las
asociaciones entre cactaceas y plantas perennes son importantes en este ambiente en las

laderas.

350 1
300 -
250 -
200 -
150 4
100 4

50 -

Nimero promedio de individuos de cactaceas

0 . e
Pendientes Planos

EAsociados BNo asociados

Figura 2. Numero promedio de los individuos de cactaceas asociados y no asociados

en sitios en pendientes y sitios planos.
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C. pallida
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O. pilifera

F. recurvus h_‘

C. calipensis
L. hollianus
M. haageana
M. polyedra

M. geometrizans

mENo asociados @Asociados

Numero promedio de los individuos asociados y no asociados de cada especie de cactacea
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Numero promedio de los individuos asociados y no asociados de cada una de las especies

de cactaceas encontradas en sitios planos.
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7.2 Densidad de cactaceas en sitios encontrados en pendientes y sitios
planos
La densidad total estimada (en ambos sitios) fue de 1501.67 individuos/ha. Por otra
parte, en los sitios localizados en pendientes se encontré la mayor densidad de cactaceas
(296.33 £ 75.07 individuos/ha), mientras que en sitios planos se encontré un bajo nimero
promedio de individuos (4 + 2 individuos/ha) (X*=1121.6, g. |. = 4, P < 0.05; Figura 5).

400 -
350 -
300 -
250 -
200 -
150 1
100 1

50 1

Densidad (nimero promedio de individuos/ ha)

Pendiente Plano

Figura 5. Densidad de individuos de cactaceas encontrados en sitios en pendientes y sitios planos.
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7.3 Distribucion espacial de los individuos de cactaceas

Se encontrd una distribucion de los individuos de cactaceas del tipo agregado, tanto
en sitos planos como en sitios localizados en pendientes (Cuadro 3). En sitios en
pendientes; C. calipensis, C. pallida, F. recurvus, L. hollianus, M. haageana, N. tetetzo y O.
pilifera, presentaron una distribucion de tipo agregado; en tanto que M. polyedra presento
una distribuciéon de tipo uniforme y M. geometrizans una distribucion de tipo aleatoria.
Mientras que, en sitios planos C. calipensis y M. polyedra presentaron una distribucion de
tipo agregado (Cuadro 4).

Cuadro 3. Valores del indice varianza/media empleados para calcular la distribuciéon que presentan
los individuos de cactaceas en sitios en pendiente y sitios planos.

Condicion S2 X s2X
Plano 12 4 3
Pendiente 16906.33 296.33 57.05

Cuadro 4. Valores del indice varianza/media empleados para calcular la distribucién de los individuos

de cada una de las especies de cactaceas encontradas en sitios en pendiente y sitios planos.

Pendiente Plano
Especie cactus S? X S¥X sz X S#X
C. calipensis 813.00 43.00 18.91 6.33 2.33 2.71
C.palida 5.33 3.67 145 - - -
F.recurvus 96.33 9.67 9.97 - - -
L. hollianus 12033.33 63.33 190.00 - - -
M. haageana 956.33 22.33 4282 - - -
M. polyedra 126.33 129.67 0.97 4.33 1.67 2.60
M. geometrizans 0.33 0.33 100 - - -
N. tetetzo 258.33 14.67 17.61 - - -

O. pilifera 46.33 9.67 479 - - -
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7.4 Redes de interaccidn cactacea-planta perenne

Lared de interaccion correspondiente a sitios que presentan inclinacion se compone
por nueve especies de cactaceas y 31 especies de plantas perennes. Se observa que M.
polyedra, fue la especie que presentd el mayor nimero de enlaces (31), seguido de L.
hollianus (18). En cuanto a las plantas perennes, M. luisana y P. praecox fueron las
especies que presentaron un mayor numero de enlaces (ocho cada una), seguido de C.
aesculifolia var. parvifolia (7) (Figura 6). En cuanto a los parametros a nivel de red, el valor
del indice de conectancia result6 alto (0.49), mientras que el valor de la robustez fue de
0.93, el cual nos indica que la red presenta una mayor resistencia ante la perdida de
especies. Finalmente, el valor del anidamiento resulté alto (T°= 7.43) y significativo con
respecto a los modelos nulos T° (T° = 18.17, P < 0.05), esto nos muestra que la red es
compleja y presenta un acomodo ordenado de las interacciones, ademas de la existencia
de un nucleo que confiere estabilidad a la red, constituido por la interaccion de las especies

generalistas entre si mismas y a su vez con las especies especialistas.

La red de interaccion de sitios planos se compone por dos especies de cactaceas y
seis especies de plantas perennes. En este sitio, C. calipensis fue la cactacea que present6
el mayor numero de enlaces (seis), mientras que M. polyedra solo presento tres enlaces.
En esta condicién, B. morelensis y P. tithymaloides fueron las especies que presentaron un
mayor nimero de enlaces (dos enlaces cada una; Figura 7). El valor del indice de
conectancia resulté alto (0.71), y el de robustez de 0.76, lo cual nos indica que la red

presenta una resistencia alta ante la perdida de especies.
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Heliotropium sp.

Figura 6. Red de interacciones cacticea-planta perenne correspondiente a sitios con inclinacion en

el Cafién el Sabino, Oaxaca.
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Bursera morelensis

Coryphantha calipensis
Bursera schlechtendalii
Pedilanthus tithymaloides
Espacio abierto
Mammillaria polyedra

Argythamnia guatemalensis

Cyrtocarpa procera

Caesalpinia melanadenia

Figura 7. Red de interacciones cacticea-planta perenne correspondiente a sitios planos en el Cafién
el Sabino, Oaxaca.
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7.5 Intensidad de asociacion
Algunas especies de cactaceas se establecen con mayor frecuencia bajo ciertas
especies de plantas en sitios localizados en pendientes, como es el caso de M. polyedra,
que se establece con mayor intensidad bajo M. luisana (X? = 692.44, g. |. = 280, P < 0.05;
Figura 8a). En sitios planos se encontrd que no existe una asociacion con alguna especie

en particular de planta perenne (X? = 6.38, g. |. = 24, P > 0.05; Figura 8b).

El analisis de residuales estandarizados indic6 que, de las 35 especies de plantas
perennes en sitios en pendientes, B. aloexylon y Croton sp. fueron las dos especies de
plantas perennes, a las cuales tres especies de cactaceas se asociaron con mayor
frecuencia, en donde se asociaron con mayor frecuencia a B. aloexylon: C. pallida, M.
haageana y N. tetetzo, y a Croton sp.: C. calipensis, F. recurvus y M. geometrizans (Cuadro
5,6y7).

En cuanto a las especies de cactaceas, C. calipensis se asocié principalmente a
Croton sp., A. adstringens, C. tortuosa, P. laevigata y P. praecox; C. pallida se asoci6 a P.
rubra, A. adstringens y B. aloexylon, y F. recurvus se asocio a L. hollianus y Croton sp.
(Cuadro 5). La especie L. hollianus se encontr6 asociada principalmente a A.
cochliacantha, P. tithymaloides, L. graveolens, individuos en espacios abiertos y a C.
melanadenia; M. haageana se asocié principalmente a C. aesculifolia var. parvifolia y B.
aloexylon, ademas se encontrdé un mayor niumero de individuos en espacios abiertos, y M.
polyedra se encontr6 asociada principalmente a S. pavoniana, J. neopauciflora y M. luisana
(Cuadro 6); Y para la especie M. geometrizans se asocio a E. schlechtendalii y Croton sp.;
N. tetetzo se encontr6 que se asocia principalmente a B. fagaroides, P. buxifolium, C.
aesculifolia var. parvifolia y B. aloexylon; y O. pilifera se encontr6 principalmente asociada
a B. schlechtendalii, F. formosa, J. neopauciflora y P. weberi (R > |2| en todos los casos;
Cuadro 7).
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V. dentala
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Figura 8. Representacion grafica de la matriz de interacciones cactacea-planta perenne en el Cafion el
Sabino, Oaxaca. La escala de grises indica los registros de cactaceas con las diferentes especies de plantas
perennes. Los colores mas oscuros representan mayor niumero de registros, mientras que los colores méas

claros indican menor nimero de registros. Donde a) representa los sitios en pendientes y b) sitios planos.
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Cuadro 5. Analisis de residuales estandarizados de las especies de plantas perennes a las que se encontraron asociados C. calipensis, C. pallida y F. recurvus en sitios en pendientes,

en el Cafion el Sabino, Oaxaca. Donde: Obs - valores observados, Esp - valores esperados, R - residuales, y * representa los valores diferentes significativamente.

C. calipensis C. pallida F. recurvus

Especie perenne Coberturaen 3000 m2 (%) Obs Esp R Obs Esp R Obs Esp R
A. adstringens 2.70 13 5.24 *3.77 2 0.37 *2.75 1 1.16 -0.15
P. rubra 131 1 3.89 -1.62 3 0.27 *5.31 1 0.86 0.15

V. dentata 0.01 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
Heliotropium sp. 0.01 0 0.17 -0.45 0 0.01 -0.11 0 0.04 -0.20
B. aloexylon 3.07 1 2.03 -0.80 1 0.14 *2.30 1 0.45 0.84
B. aptera 1.46 4 2.03 1.53 0 0.14 -0.38 1 0.45 0.84
B. fagaroides 0.66 0 1.69 -1.43 0 0.12 -0.35 0 0.37 -0.63
B. morelensis 2.68 7 4.73 1.16 1 0.33 1.18 1 1.05 -0.05
B. schlechtendalii 3.22 5 9.97 -1.77 0 0.70 -0.87 2 221 -0.15
L. hollianus 0.10 1 0.34 1.25 0 0.02 -0.16 1 0.07 *3.45

M. geometrizans - 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
N. tetetzo 0.05 2 1.69 0.26 0 0.12 -0.35 0 0.37 -0.63
O. pilifera 0.53 0 0.51 -0.78 0 0.04 -0.19 0 0.11 -0.34

P. pringlei 0.10 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
P. weberi 0.42 2 0.68 1.77 0 0.05 -0.22 0 0.15 -0.40
A. guatemalensis 1.14 3 3.55 -0.32 0 0.25 -0.51 1 0.79 0.25

C. tehuacanensis 0.23 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
Croton sp. 2.77 25 11.32 *4.60 0 0.80 -0.93 6 2.51 *2.32
E. schlechtendalii 4.75 12 10.14 0.64 1 0.71 0.34 2 2.25 -0.17
J. neopauciflora 1.72 1 2.20 -0.89 0 0.15 -0.40 0 0.49 -0.72
P. tithymaloides 1.05 1 3.55 -1.50 1 0.25 1.53 0 0.79 -0.91
S. pavoniana 2.68 8 1081 -0.97 0 0.76 -0.90 2 2.40 -0.27
A. cochliacantha 0.52 0 6.42 -2.83 0 0.45 -0.69 0 1.42 -1.24
A. macracantha 0.40 0 0.51 -0.78 0 0.04 -0.19 0 0.11 -0.34
C. melanadenia 2.39 6 3.21 1.72 0 0.23 -0.48 0 0.71 -0.87
M. luisana 11.89 23 30.75 -1.68 1 2.16 -0.87 6 6.81 -0.35
P. praecox 22.31 32 23.82 *1.97 1 1.67 -0.56 2 5.28 -1.56
P. laevigata 0.18 3 1.01 *2.17 0 0.07 -0.27 0 0.22 -0.48
S. wislizeni 2.72 6 7.94 -0.77 0 0.56 -0.77 4 1.76 1.76
F. formosa 0.49 1 1.35 -0.33 0 0.09 -0.31 1 0.30 1.31
P. buxifolium 0.51 1 0.84 0.19 0 0.06 -0.25 0 0.19 -0.44
C. aesculifolia var. parvifolia 9.05 10 1335 -1.04 0 0.94 -1.01 2 2.96 -0.59
Randia sp. 0.61 0 0.34 -0.64 0 0.02 -0.16 0 0.07 -0.28
C. tortuosa 0.92 5 1.35 *3.46 0 0.09 -0.31 0 0.30 -0.56
L. graveolens 0.43 1 1.86 -0.69 0 0.13 -0.37 1 0.41 0.94
Espacio abierto 16.94 11 1774 -1.85 2 1.25 0.71 6 3.93 1.12
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Cuadro 6. Analisis de residuales estandarizados de las especies de plantas perennes a las que se encontraron asociados L. hollianus, M. haageana y M. polyedra en sitios en pendientes,

en el Cafion el Sabino, Oaxaca. Donde: Obs - valores observados, Esp - valores esperados, R - residuales, y * representa los valores diferentes significativamente.

L. hollianus M. haageana M. polyedra

Especie perenne Cobertura en 3000 m2 (%) Obs Esp R Obs Esp R Obs Esp R
A. adstringens 2.70 1 5.44 -2.13 0 2.09 -1.52 12 14.21 -0.81
P. rubra 1.31 2 4.03 -1.13 3 1.55 121 12 10.54 0.62

V. dentata 0.01 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
Heliotropium sp. 0.01 0 0.18 -0.46 0 0.07 -0.27 1 0.46 1.09
B. aloexylon 3.07 0 2.10 -1.61 3 0.81 *2.53 3 5.50 -1.46
B. aptera 1.46 0 2.10 -1.61 0 0.81 -0.94 7 5.50 0.87
B. fagaroides 0.66 0 1.75 -1.46 2 0.68 1.68 2 4.58 -1.65
B. morelensis 2.68 7 491 1.05 0 1.89 -1.44 10 1284 -1.09
B. schlechtendalii 3.22 9 10.35 -0.47 5 3.99 0.54 29  27.05 0.52
L. hollianus 0.10 0 0.35 -0.65 0 0.14 -0.38 0 0.92 -1.30

M. geometrizans - 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
N. tetetzo 0.05 1 1.75 -0.63 0 0.68 -0.86 7 4.58 1.54
O. pilifera 0.53 0 0.53 -0.80 0 0.20 -0.47 3 1.38 1.89

P. pringlei 0.10 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
P. weberi 0.42 0 0.70 -0.92 0 0.27 -0.54 1 1.83 -0.84
A. guatemalensis 1.14 5 3.68 0.76 1 1.42 -0.37 11 9.63 0.61

C. tehuacanensis 0.23 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
Croton sp. 277 4 11.75 -2.57 2 4.53 -1.27 26 30.72 -1.19
E. schlechtendalii 4.75 10 10.52 -0.18 2 4.05 -1.06 28 2751 0.13
J. neopauciflora 1.72 0 2.28 -1.67 0 0.88 -0.98 10 5.96 *2.26
P. tithymaloides 1.05 12 3.68 *4.82 2 1.42 0.51 5 9.63 -2.05
S. pavoniana 2.68 4 11.22 -2.45 2 4.33 -1.19 46 29.34 *4.31
A. cochliacantha 0.52 37 6.66 *13.17 0 2,57 -1.69 1 17.42 -5.44
A. macracantha 0.40 0 0.53 -0.80 0 0.20 -0.47 3 1.38 1.89
C. melanadenia 2.39 7 3.33 *2.23 0 1.28 -1.18 6 8.71 -1.26
M. luisana 11.89 24 3191 -1.69 13 12.30 0.23 97 8344 *2.21
P. praecox 22.31 24 24.72 -0.17 4 9.53 -1.99 71 64.64 1.15
P. laevigata 0.18 0 1.05 -1.13 0 0.41 -0.66 3 2.75 0.20
S. wislizeni 2.72 6 8.24 -0.88 1 3.18 -1.29 28 2155 1.93
F. formosa 0.49 0 1.40 -1.31 0 0.54 -0.76 4 3.67 0.24
P. buxifolium 0.51 0 0.88 -1.03 1 0.34 1.18 1 2.29 -1.16
C. aesculifolia var. parvifolia 9.05 4 13.85 -3.03 11 5.34 *2.63 41 36.22 1.12
Randia sp. 0.61 0 0.35 -0.65 0 0.14 -0.38 2 0.92 1.54
C. tortuosa 0.92 0 1.40 -1.31 0 0.54 -0.76 3 3.67 -0.48
L. graveolens 0.43 6 1.93 *3.24 0 0.74 -0.90 3 5.04 -1.24
Espacio abierto 16.94 29 18.41 *2.86 22 7.10 *6.09 26  48.14 -4.56
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Cuadro 7. Analisis de residuales estandarizados de las especies de plantas perennes a las que se encontraron asociados M. geometrizans, N. tetetzoy O. pilifera en sitios en pendientes,

en el Cafién el Sabino, Oaxaca. Donde: Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R - residuales, y * representa los valores diferentes significativamente.

M. geometrizans N. tetetzo O. pilifera

Especie perenne Cobertura en 3000 m2 (%) Obs Esp R Obs Esp R Obs Esp R
A. adstringens 2.70 0 0.06 -0.24 2 1.56 0.37 0 0.88 -0.96
P. rubra 1.31 0 0.04 -0.21 1 1.16 -0.15 0 0.65 -0.83

V. dentata 0.01 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
Heliotropium sp. 0.01 0 0.00 -0.04 0 0.05 -0.23 0 0.03 -0.17
B. aloexylon 3.07 0 0.02 -0.15 3 0.60 *3.19 0 0.34 -0.59
B. aptera 1.46 0 0.02 -0.15 0 0.60 -0.80 0 0.34 -0.59
B. fagaroides 0.66 0 0.02 -0.14 6 0.50 *8.00 0 0.28 -0.54
B. morelensis 2.68 0 0.05 -0.23 1 141 -0.36 1 0.79 0.24
B. schlechtendalii 3.22 0 0.11 -0.34 2 2.96 -0.59 7 1.67 *4.30
L. hollianus 0.10 0 0.00 -0.06 0 0.10 -0.33 0 0.06 -0.24

M. geometrizans - 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
N. tetetzo 0.05 0 0.02 -0.14 0 0.50 -0.73 0 0.28 -0.54
O. pilifera 0.53 0 0.01 -0.07 0 0.15 -0.40 0 0.08 -0.30

P. pringlei 0.10 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
P. weberi 0.42 0 0.01 -0.09 0 0.20 -0.46 1 0.11 *2.68
A. guatemalensis 1.14 0 0.04 -0.20 0 1.05 -1.06 0 0.59 -0.79

C. tehuacanensis 0.23 0 0.00 0 0 0.00 0 0 0.00 0
Croton sp. 2.77 1 0.12 *2.59 3 3.37 -0.21 0 1.90 -1.44
E. schlechtendalii 4.75 1 0.11 *2.70 2 3.01 -0.60 2 1.70 0.24
J. neopauciflora 1.72 0 0.02 -0.16 0 0.65 -0.83 2 0.37 *2.75
P. tithymaloides 1.05 0 0.04 -0.20 0 1.05 -1.06 0 0.59 -0.79
S. pavoniana 2.68 0 0.12 -0.35 0 3.21 -1.90 2 1.81 0.15
A. cochliacantha 0.52 0 0.07 -0.27 0 191 -1.44 0 1.08 -1.07
A. macracantha 0.40 0 0.01 -0.07 0 0.15 -0.40 0 0.08 -0.30
C. melanadenia 2.39 0 0.03 -0.19 0 0.95 -1.01 0 0.54 -0.75
M. luisana 11.89 0 0.33 -0.63 12 9.14 1.06 6 5.15 0.41
P. praecox 22.31 0 0.26 -0.54 2 7.08 -2.10 5 3.99 0.55
P. laevigata 0.18 0 0.01 -0.11 0 0.30 -0.56 0 0.17 -0.42
S. wislizeni 2.72 0 0.09 -0.30 2 2.36 -0.25 0 1.33 -1.20
F. formosa 0.49 0 0.01 -0.12 0 0.40 -0.65 2 0.23 *3.79
P. buxifolium 0.51 0 0.01 -0.10 2 0.25 *3.59 0 0.14 -0.38
C. aesculifolia var. parvifolia 9.05 0 0.14 -0.39 10 3.97 *3.23 1 2.24 -0.87
Randia sp. 0.61 0 0.00 -0.06 0 0.10 -0.33 0 0.06 -0.24
C. tortuosa 0.92 0 0.01 -0.12 0 0.40 -0.65 0 0.23 -0.48
L. graveolens 0.43 0 0.02 -0.14 0 0.55 -0.77 0 0.31 -0.57
Espacio abierto 16.94 0 0.19 -0.46 7 5.27 0.81 2 2.97 -0.60
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7.6 Amplitud del nicho de las especies de cactaceas
En el Cafdn el Sabino se encontré que C. calipensis, L. hollianus y M. polyedra en
sitios localizados en pendientes resultaron ser especialistas, ya que presentaron un valor
de la estandarizacion del indice de Levins de la amplitud del nicho de 0.32, 0.40 y 0.41
respectivamente (Cuadro 8). Lo anterior indica que estas especies solamente prefieren
establecerse debajo de la copa de pocas especies de plantas perennes en el bosque

tropical caducifolio, es decir, son especialistas.

Cuadro 8. indice de Levins de la amplitud del nicho del establecimiento de las especies de cactaceas
en sitios en pendientes y en sitios planos en el Cafién el Sabino. Donde: N/P - especies que no se

encontraron presentes en los dos sitios, y * valores de especies que son especialistas.

Condicion

Especie de cactacea  Pendiente Plano

C. calipensis *0.40 0.75
C. pallida 0.77 N/P

F. recurvus 0.59 N/P

L. hollianus *0.41 N/P
M. haageana 0.47 N/P
M. polyedra *0.32 0.79
M. geometrizans 1 N/P
N. tetetzo 0.51 N/P

O. pilifera 0.61 N/P
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7.7 Preferencia de las cactaceas con las especies de plantas perennes

En sitios en pendientes, ocho de las nueve especies de cactaceas prefirieron
establecerse bajo la copa de algunas especies de plantas perennes: C. calipensis prefirio
establecerse bajo la copa de A. adstringens, C. tortuosa, Croton sp., N. tetetzo y P.
laevigata, C. pallida prefiri6 establecerse Unicamente bajo la copa de P. rubra, F. recurvus
prefirié establecerse bajo Croton sp., cerca de L. hollianus y bajo la copa de S. wislizeni, L.
hollianus prefirid establecerse bajo la copa de A. cochliacantha, L. graveolens, N. tetetzo
y P. tithymaloides, M. haageana prefiri6 establecerse bajo la copa de B. fagaroides y P.
rubra, M. polyedra prefiri6 establecerse bajo la copa de A. guatemalensis, B.
schlechtendalii, Croton sp., Heliotropium sp., M. luisana, N. tetetzo, P. rubra y S. wislizeni,
N. tetetzo prefirid establecerse bajo la copa de B. fagaroides y P. buxifolium, y O. pilifera
prefirid establecerse bajo la copa de B. schlechtendalii, E. schlechtendalii y F. formosa
(Cuadro 9, 10 y 11).
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Cuadro 9. Analisis de residuales estandarizados de la preferencia de C. calipensis, C. pallida y F. recurvus hacia las plantas perennes en sitios

localizados en pendientes, en el Cafién el Sabino, Oaxaca. Donde: Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R - residuales, y * representa

los valores diferentes significativamente.

C. calipensis C. pallida F. recurvus

Especie Cobertura en 3000 m2 (%) Obs Esp R Obs Esp R Obs Esp R
A. adstringens 2.70 13 588 *3.31 2 0.60 1.86 1 1.30 -0.27
P. rubra 1.31 1 285 -123 3 029 *5.13 1 0.63 0.48
Heliotropium sp. 0.01 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
B. aloexylon 3.07 1 6.68 -2.45 1 0.68 0.39 1 1.48 -0.40
B. aptera 1.46 4 3.17 0.52 0 0.00 0.00 1 0.70 0.37
B. fagaroides 0.66 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
B. morelensis 2.68 7 5.82 0.55 1 0.59 0.54 1 1.29 -0.26
B. schlechtendalii 3.22 5 701 -087 O 0.00 0.00 2 155 0.38
L. hollianus 0.10 1 0.21 1.88 0 0.00 0.00 1 0.05 *4.47
N. tetetzo 0.05 2 012 *6.19 O 0.00 0.00 0 0.00 0.00
O. pilifera 0.53 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
P. weberi 0.42 2 090 1.28 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
A. guatemalensis 1.14 3 247 0.38 0 0.00 0.00 1 0.55 0.63
Croton sp. 2.77 25 6.04 *8.87 O 0.00 0.00 6 1.33 *4.27
E. schlechtendalii 4.75 12 10.33 0.60 1 1.05 -005 2 2.28 -0.20
J. neopauciflora 1.72 1 3.74 -1.58 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
P. tithymaloides 1.05 1 2.28 -0.95 1 0.23 1.62 0 0.00 0.00
S. pavoniana 2.68 8 582 1.01 0 0.00 0.00 2 1.29 0.65
A. cochliacantha 0.52 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
A. macracantha 0.40 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
C. melanadenia 2.39 6 5.19 0.40 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
M. luisana 11.89 23 2586 -0.70 1 263 -1.13 6 5,72 0.13
P. praecox 22.31 32 4853 -2.85 1 493 -193 2 10.73 -2.95
P. laevigata 0.18 3 040 *459 O 0.00 0.00 0 0.00 0.00
S. wislizeni 2.72 6 591 0.04 0 0.00 0.00 4 1.31 *2.46
F. formosa 0.49 1 1.06 -006 O 0.00 0.00 1 0.23 1.62
P. buxifolium 0.51 1 112 -012 O 0.00 0.00 0 0.00 0.00
C. aesculifolia var. parvifolia 9.05 10 19.68 -253 O 0.00 0.00 2 435 -1.20
C. tortuosa 0.92 5 200 *237 O 0.00 0.00 0 0.00 0.00
L. graveolens 0.43 1 0.94 0.07 0 0.00 0.00 1 0.21 1.78
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Cuadro 10. Andlisis de residuales estandarizados de la preferencia de L. hollianus, M. haageana, M. polyedra hacia las plantas perennes en sitios
localizados en pendientes, en el Cafién el Sabino, Oaxaca. Donde: Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R - residuales, y * representa

los valores diferentes significativamente.

L. hollianus M. haageana M. polyedra
Especie Cobertura en 3000 m2 (%) Obs Esp R Obs Esp R Obs Esp R

A. adstringens 2.70 1 6.11 -231 O 0.00 0.00 12 1452 -0.91

P. rubra 1.31 2 296 -0.62 3 1.00 *2.09 12 7.04 *2.56
Heliotropium sp. 0.01 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 1 0.08 *4.51
B. aloexylon 3.07 0 0.00 0.00 3 233 045 3 16.49 -4.53

B. aptera 1.46 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 7 7.83 -0.40

B. fagaroides 0.66 0 0.00 0.00 2 0.50 *2.18 2 355 -1.12

B. morelensis 2.68 7 6.05 0.43 0 0.00 0.00 10 1436 -1.58

B. schlechtendalii 3.22 9 7.29 0.72 5 2.45 1.73 29 17.31 *3.93
L. hollianus 0.10 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
N. tetetzo 0.05 1 012 *281 O 0.00 0.00 7 0.28 *17.15

O. pilifera 0.53 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 3 2.83 0.14

P. weberi 0.42 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 1 223 -1.12

A. guatemalensis 1.14 5 257 1.69 1 086 0.5 11 6.10 *2.71
Croton sp. 2.77 4 6.27 -103 1 211 -081 26 1490 *4.04

E. schlechtendalii 4.75 10 10.73 -0.25 2 361 -090 28 2549 0.70
J. neopauciflora 1.72 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 10 9.22 0.35
P. tithymaloides 1.05 12 237 *6.96 2 0.80 1.40 5 563 -0.36
S. pavoniana 2.68 4 6.05 -093 2 203 -002 O 0.00 0.00

A. cochliacantha 0.52 37 117 *37.12 O 0.00 0.00 1 279 -1.48
A. macracantha 0.40 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 3 2.15 0.79
C. melanadenia 2.39 6 5.39 0.29 0 0.00 0.00 6 12.81 -2.60
M. luisana 11.89 24 26.88 -0.68 13 9.03 151 97 63.84 *6.26

P. praecox 22.31 24 50.44 -444 4 1695 -351 71 119.79 -6.55

P. laevigata 0.18 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00

S. wislizeni 2.72 6 6.14 -0.06 1 206 -0.78 28 1458 *4.88

F. formosa 0.49 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 4 2.62 1.16

P. buxifolium 0.51 0 0.00 0.00 1 0.39 1.01 1 275 -1.43

C. aesculifolia var. parvifolia 9.05 4 2045 -418 11 6.87 1.69 41 48,57 -1.54
C. tortuosa 0.92 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00 3 493 -1.18

L. graveolens 0.43 6 098 *5.63 O 0.00 0.00 3 2.32 0.61
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Cuadro 11. Andlisis de residuales estandarizados de la preferencia de N. tetetzo y O. pilifera hacia las plantas perennes en sitios
localizados en pendientes, en el Cafion el Sabino, Oaxaca. Donde: Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R - residuales,

y * representa los valores diferentes significativamente.

N. tetetzo O. pilifera

Especie Cobertura en 3000 m2 (%) Obs Esp R Obs Esp R
A. adstringens 2.70 2 1.92 0.06 0 0.00 0.00
P. rubra 1.31 1 0.93 0.07 0 0.00 0.00
Heliotropium sp. 0.01 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
B. aloexylon 3.07 3 2.18 0.57 0 0.00 0.00
B. aptera 1.46 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
B. fagaroides 0.66 6 0.47 *8.33 0 0.00 0.00
B. morelensis 2.68 1 190 -0.68 1 1.41 -0.36
B. schlechtendalii 3.22 2 229 -0.20 7 1.70 *4.26
L. hollianus 0.10 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
N. tetetzo 0.05 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
O. pilifera 0.53 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
P. weberi 0.42 0 0.00 0.00 1 0.22 1.69
A. guatemalensis 1.14 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
Croton sp. 2.77 3 197 0.78 0 0.00 0.00
E. schlechtendalii 4.75 2 3.37 -0.79 2 0.24 *3.74
J. neopauciflora 1.72 0 0.00 0.00 2 0.91 1.17
P. tithymaloides 1.05 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
S. pavoniana 2.68 0 0.00 0.00 2 1.41 0.51
A. cochliacantha 0.52 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
A. macracantha 0.40 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
C. melanadenia 2.39 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
M. luisana 11.89 12 8.44 1.40 6 6.28 -0.13
P. praecox 22.31 2 15.83 -3.87 5 11.78 -2.18
P. laevigata 0.18 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
S. wislizeni 2.72 2 193 0.06 0 0.00 0.00
F. formosa 0.49 0 0.00 0.00 2 0.26 *3.51
P. buxifolium 0.51 2 0.36 *2.79 0 0.00 0.00
C. aesculifolia var. parvifolia 9.05 10 6.42 1.52 1 4.78 -1.84
C. tortuosa 0.92 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00
L. graveolens 0.43 0 0.00 0.00 0 0.00 0.00




7.8 Atributos funcionales de las plantas nodrizas

7.8.1 Densidad de plantas perennes Vs numero de individuos de cactaceas

La relacion entre el numero de individuos de cactaceas asociadas y la densidad de
plantas perennes en los sitios en pendientes nos muestra que a mayor densidad de plantas
perennes existe mayor numero de cactaceas asociadas bajo sus copas (r s=0.75, P < 0.05;
Figura 9a). En sitios planos dicha relacién fue positiva, sin embargo, no fue significativa (r s
=0.20, P = 0.34; Figura 9b).
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Figura 9. Correlacién de Spearman entre el nimero de individuos asociados y la densidad de plantas

perennes en el Cafdn el Sabino; a) sitios localizados en pendientes y b) sitios planos.
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7.8.2 Cobertura de las plantas perennes en el espacio Vs numero de individuos de

cactaceas

La relacién entre el nUmero de individuos de cactaceas asociadas y la sumatoria de
la cobertura de las plantas perennes nos muestra que existe un mayor numero de cactaceas
asociadas a las plantas perennes que presentan mayor porcentaje de cobertura en el
espacio en el area de estudio tanto en sitios localizados en pendientes (rs = 0.89, P < 0.05;
Figura 10a) como en sitios planos, sin embargo, en esta condicion la relaciébn no es
significativa (rs = 0.41, P = 0.04; Figura 10b).

Las especies que ocuparon una mayor area en los sitios localizados en pendientes
fueron P. praecox (22.31%), seguido de M. luisana (11.89%), C. aesculifolia var. parvifolia
(9.05%) y E. schlechtendalii (4.75%), no obstante, los espacios abiertos ocuparon el 16.93%
(Figura 11a). En sitios planos el espacio abierto ocup6 el mayor porcentaje del area
muestreada (31.97%), en cuanto a las plantas perennes, P. praecox fue la especie con

mayor cobertura (17.12%), seguido de |. arborescens (11.54%) (Figura 11b).
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Figura 10. Correlacion de Spearman entre el nimero de individuos de cactaceas asociadas y la

cobertura de las plantas perennes; a) sitios localizados en pendientes y b) sitios planos.
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7.9 Elementos geogréficos que influyen en el establecimiento de las
cactaceas

7.9.1 Orientacion de las cactaceas con respecto a las plantas perennes

La orientacion en donde se establecen las cactaceas en el Cafién el Sabino, nos
muestra que existe mayor nimero de individuos de cactaceas orientados al noroeste en
sitios localizados en pendientes, y en sitios planos al norte (X2 = 68.36, g. |. =256, P < 0.05;
Figura 12 a y b). El analisis de GLM nos muestra que existen diferencias significativas en
la orientacion y las especies de cactaceas, es decir, algunas especies de cactaceas se
establecen en determinadas ubicaciones; en el caso de C. calipensis, se encontré orientada
hacia el noreste, C. pallida hacia el oeste, sur y suroeste, F. recurvus hacia el noroeste, M.
haageana hacia el noreste, M. polyedra hacia el noroeste, M. geometrizans hacia el norte,
N. tetetzo hacia el noreste, O. pilifera hacia el norte y L. hollianus hacia el sureste (X2 =
110.23,9.1.=191, P <0.05; Figural12c,d, e, f, g, h,i, j, y k).
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Figura 12. Orientaciones de las especies de cactaceas con respecto al tronco de las plantas
perennes con las cuales se asocian; a) en sitios en pendientes, b) en sitios planos, c) C. calipensis,
d) C. pallida, e) F. recurvus, f) M. haageana, g) M. polyedra, h) M. geometrizans, i) N. tetetzo, j) O.
pilifera y k) L. hollianus.
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7.9.2 Distancia de las cacticeas con respecto al tallo de las plantas perennes

Se encontré que la distancia con respecto al tallo de las especies de plantas
perennes es un factor importante en el establecimiento las especies de cactaceas tanto en
sitios localizados en pendientes (X? = 198.03, g. |. = 32, P < 0.05), como en sitios planos
(X2 =56.97,g.l. =32, P < 0.05).

En sitios localizados en pendientes las especies de cactaceas que se encontraron
més cerca del tallo de las plantas perennes fueron O. pilifera (0 - 20 %), L. hollianus (21 -
40 %), y M. geometrizans (esta Ultima especie se encontré tanto cerca como lejos) (0 - 20
% y 41 - 60 %), mientras que las especies de cactaceas mas alejadas del tallo fueron F.
recurvus (61 - 80 %) y N. tetetzo (81 - 100 %).

Por otra parte, para las especies L. hollianus y O. pilifera, de las cinco categorias de
distancia, solo en una se encontr6 un mayor nimero de individuos observados que lo
esperado por azar (21 - 40 % y 0 - 20 % respectivamente; Cuadro 13 y 14). Mientras que
para M. geometrizans solo en dos categorias de distancia se encontré un mayor nimero de
individuos, donde las categorias de distancia con mayor nimero de individuos (fueron O -
20 % y 41y 60 % (Cuadro 14). Para las especies F. recurvus y N. tetetzo, se encontraron
solo en una categoria un mayor numero de individuos (61 - 80 % y 81 - 100 %

respectivamente; Cuadro 13y 14).

En sitios planos M. polyedra y C. calipensis fueron localizadas tanto cerca como
lejos del tallo de las plantas perennes. Para el caso de M. polyedra, se encontré un mayor
numero de individuos en las categorias de 21 - 40 % y 81 - 100 % y para C. calipensis, se
encontr6 en dos categorias un mayor namero de individuos (0 - 20 % y 61 - 80 %; Cuadro
15).
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Cuadro 12. Categorias de distancia con respecto al tallo de las plantas perennes observadas,
esperadas y residuales en las que se encontré a M. polyedra, M. haageana y C. calipensis en sitios
localizados en pendientes. Donde: Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R -

residuales, y * representa los valores diferentes significativamente.

M. polyedra M. haageana C. calipensis

Categoria distancia (%) Obs Esp R Obs Esp R Obs Esp R
0-20 18.70 23.34 -1.17 17.02 23.34 -159 17.79 23.34 -1.39
21-40 21.30 16.75 1.29 21.28 16.75 1.29 20.25 16.75 0.99
41 - 60 19.78 20.94 -0.30 19.15 20.94 -0.47 23.93 20.94 0.78
61 - 80 13.26 14.82 -0.47 12.77 14.82 -0.61 17.18 14.82 0.70
81-100 26.96 24.16 0.69 29.79 24.16 1.40 20.86 24.16 -0.82

Cuadro 13. Categorias de distancia con respecto al tallo de las plantas perennes observadas,
esperadas y residuales en las que se encontré a C. pallida, L. hollianus y F. recurvus en sitios
localizados en pendientes. Donde: Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R -

residuales, y * representa los valores diferentes significativamente.

C. pallida L. hollianus F. recurvus
Categoria distancia (%) Obs Esp R Obs Esp R Obs Esp R
0-20 20.00 23.34 -0.84 10.19 23.34 -3.30 26.47 3214 0.78
21-40 10.00 16.75 -1.92 2548 16.75 *2.48 1765 2143 026
41-60 20.00 20.94 -0.24 23.57 2094 069 882 14.29 -3.16
61-80 20.00 1482 155 1592 1482 033 2353 10.71 *2.60
81-100 30.00 2416 1.45 2484 2416 017 23.53 21.43 -0.16
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Cuadro 14. Categorias de distancia con respecto al tallo de las plantas perennes observadas,

esperadas y residuales en las que se encontré a O. pilifera, N. tetetzo y M. geometrizans en sitios

localizados en pendientes. Donde: Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R -

residuales, y * representa los valores diferentes significativamente.

O. pilifera

N. tetetzo M. geometrizans

Categoria distancia (%) Obs
0-20 32.14

21-40 21.43

41 - 60 14.29

61 - 80 10.71

81 -100 21.43

Esp R Obs Esp R  Obs
23.34 *2.21 17.78 23.34 -1.40 50.00
16.75 1.33 13.33 16.75 -0.97 0.00
20.94 -1.73 8.89 20.94 -3.14 50.00
14.82 -1.23 20.00 14.82 1.55 0.00
24.16 -0.68 40.00 24.16 *3.93 0.00

Esp

23.34
16.75
20.94
14.82
24.16

R
*6.68
-4.76
*7.58
-4.42
-5.99

Cuadro 15. Categorias de distancia con respecto al tallo de las plantas perennes observadas,

esperadas y residuales en las que se encontré a M. polyedra y C. calipensis en sitios planos. Donde:

Obs - valores observados, Esp — valores esperados, R - residuales, y * representa los valores

diferentes significativamente.

M. polyedra C. calipensis

Categoria distancia (%) Obs Esp

0-20
21-40
41 - 60
61 -80
81 -100

0.00 6.25
33.33 22.92
16.67 20.83
0.00 12.50
50.00 37.50

R Obs Esp R

-3.65 12.50 6.25 *3.65
*3.50 12.50 22.92 -3.50
-1.45 25.00 20.83 1.45
-5.35 25.00 12.50 *5.35
*3.65 25.00 37.50 -3.65
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8. Discusién

En el presente estudio se encontr6 que existen patrones de asociacion entre las
cactaceasy las plantas perennes, especialmente con M. luisana, P. praecox, C. aesculifolia,
B. morelensis y P. tithymaloides, lo cual corrobora la hipotesis propuesta (Figura 6 y 7). No
obstante, la mayoria de las especies de plantas encontradas que presentaron un gran
numero de asociaciones en el bosque tropical caducifolio estudiado coinciden con las que
han sido reportadas como nodrizas en ambientes con condiciones estresantes como el
bosque tropical caducifolio, sin embargo, las especies Croton sp. y A. guatemalensis,
encontradas en el Cafion el Sabino, no se han descrito en los listados de plantas en bosque

tropical caducifolio, como nodrizas o facilitadoras (Vazquez, 2011; Diaz, 2021).

8.1 Densidad de cactaceas en sitios encontrados en pendientes y sitios

planos
De acuerdo con la hipoétesis planteada se encontré que la densidad de los individuos
de cactaceas resulté mayor en los sitios localizados en pendientes, a diferencia de los sitios
planos, como se esperaba. Anteriormente se ha descrito que algunas cactaceas suelen
distribuirse en sitios con inclinacién (Lépez-Gomez et al., 2012; Contreras-Gonzalez, 2015),
ya que la pendiente permite que algunas especies columnares, como el tetecho (N. tetetzo),
el cardon blanco (Cephalocereus columna-trajani) y el saguaro (C. gigantea), reciban y
maximicen la radiacion solar en estas zonas (Auslander, 2003; Mazzola et al., 2008), sobre
todo en la temporada de lluvias, lo que a su vez favorece el crecimiento (Valverde et al.,
2007). Asi mismo se ha descrito que la pendiente y la radiacién solar benefician el

establecimiento de los individuos de cactaceas (Springer et al., 2015).

Por otra parte, la baja densidad de los individuos de cactaceas encontrada en el
presente estudio en los sitios planos, podria deberse a que el espacio abierto presenté un
porcentaje mayor en estos sitios en comparacion con el de los sitios en pendientes, mientras
gue la cobertura vegetal ocupd mayor porcentaje en las pendientes en comparacion con los
sitios planos. Aunado a lo anterior, dentro de los pocos individuos de cactaceas hallados en
los sitios planos, los que se encontraron bajo la copa de las plantas, lograron sobrevivir y
establecerse gracias a la proteccién de la copa de las plantas, como se ha reportado en
estudios previos (Méndez et al., 2006; Lustre et al., 2014; Contreras-Gonzalez, 2015).
Mientras que la presencia de los individuos de cactdceas en espacios desprovistos de
vegetacion, coincide con lo reportado para el matorral xeroéfilo y para el bosque tropical

caducifolio, donde se ha descrito que las cactaceas presentan bajas tasas de supervivencia
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cuando se localizan en espacios abiertos (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Contreras-
Gonzalez, 2015), o una total mortalidad de los individuos en temporada de sequia en este
ultimo ambiente, debido a que reciben mayor radiacion solar directa (Méndez et al., 2006).

8.2 Distribucion espacial de los individuos de cactaceas

De manera general, las cactaceas presentaron una distribucion agregada en sitios
en pendientes y sitios planos en el Cafién el Sabino. De manera patrticular, siete de las
nueve especies de cactaceas estudiadas en sitios en pendientes, y dos en sitios planos
también presentaron el mismo patron de distribucién. Lo anterior coincide con lo reportado
en estudios previos para otras especies de cactaceas, en donde se ha descrito el mismo
patron de distribuciéon (Ruiz, 2007; Garcia y del Carmen Mandujano, 2010; Lustre et al.,
2014), el cual se presenta debido a la disponibilidad de recursos ambientales y el efecto
gue pueden tener sobre las plantas que se distribuyen en zonas aridas, ya que algunos
factores abiéticos como la radiacion solar o la cantidad de agua, se encuentran de manera
discontinua, dando como resultado que la germinacién y el establecimiento se logren
mediante la asociacion con plantas nodrizas, las cuales brindan condiciones favorables

para el desarrollo de las plantas (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991).

Por otra parte, M. polyedra present6 una distribucién diferente en cada sitio; en sitios
planos se encontré distribuida de manera agregada, mientras que en sitios en pendientes
se encontré de manera uniforme, lo anterior podria deberse a que el nimero de individuos
encontrados en cada sitio fue diferente, siendo que el valor mas alto fue encontrado en los
sitios en pendientes (389 individuos), y el valor mas bajo en los sitios planos (5 individuos).
Esto se ve relacionado con la disponibilidad de los recursos, ya que se ha descrito que, en
ambientes con condiciones estresantes como el matorral xero6filo o el bosque tropical
caducifolio, la heterogeneidad ambiental tiene un efecto sobre la composicion, coexistencia
y productividad de las plantas, donde varia la cantidad de precipitacién y disponibilidad de

agua en el suelo (Aguirre, 2004; Santibafiez-Andrade et al., 2009).

No obstante, aunque las condiciones del bosque tropical caducifolio no son tan
estresantes como las del matorral xeroéfilo, debido a la estacionalidad que este ambiente
presenta, ya que durante la temporada de secas el estrés ambiental aumenta
considerablemente en comparacion de la temporada de lluvias (Murphy y Lugo, 1986), y en

sitios planos, la desecacion y la incidencia de rayos solares es mayor que en sitios en

45



pendientes, sobre todo porque el porcentaje de espacio abierto en estos sitios es mayor
gue el que ocupan las plantas, lo cual puede tener efectos en la distribucion de M. polyedra
en sitios planos. Por otra parte, la facilitacion presente en zonas aridas y semiaridas podria
llegar a permitir que esta especie se llegue a agregar (Bertness y Callaway, 1994; Ruiz,
2007; Golubov et al., 2010). Ademas de lo anterior, se ha descrito que las semillas de las
especies de plantas que son dispersadas por animales tienden a tener distribuciones menos
agregadas (Seidler y Plotkin, 2006), como se ha descrito para Pilosocereus gounellei, una
especie de cactacea columnar, o para M. mammilliaris (Godinez-Alvarez et al., 2002; Rojas-
Martinez et al., 2012; Contreras-Gonzalez, 2015; Gomes et al., 2016), lo que posiblemente
podria explicar el patron uniforme que presentd M. polyedra en sitios en pendientes. En el
caso de M. geometrizans presenté una distribucidn aleatoria, esto podria ser explicado
gracias a que se ha descrito que la competencia causa estos espaciamientos entre los
individuos (Odum, 1971).

8.3 Patrones de asociacion de las cactaceas con las plantas perennes

Los resultados muestran la existencia de patrones de asociacion entre cactaceas y
plantas perennes en el bosque tropical caducifolio, como se propuso en la hipétesis. Ya que
lo anterior coincide con lo reportado en algunos estudios realizados en el mismo ambiente,
en los cuales se ha descrito que algunas plantas desempefian el papel como nodrizas, lo
gue a su vez ayuda a que algunas especies de cactaceas logren establecerse (Méndez et
al., 2006; Lustre et al., 2014; Contreras-Gonzalez, 2015). Ademas, es importante recordar
gue, aunque en el bosque tropical caducifolio, una de las interacciones presentes entre
plantas es la competencia, también se encuentra presente la facilitacion (Contreras-
Gonzalez, 2015), por lo que en el presente estudio se demuestra que la facilitacién por
plantas nodrizas es una interaccién importante para las cactaceas en este ambiente,

especialmente por el largo periodo de sequia que presenta.

En el presente estudio, las plantas perennes encontradas con mayor namero de
especies pertenecen a las familias Euphorbiaceae y Fabaceae, esto coincide con lo que se
ha descrito anteriormente, donde se menciona que la familia Euphorbiaceae presenta su
maxima diversidad y abundancia en bosques tropicales caducifolios (Steinmann, 2002),
mientras que la mayor diversidad de la familia Fabaceae se presenta en Brasil y México
(Cruz, 2012). Por otra parte, las cactaceas encontradas como nodrizas en el presente
estudio, pertenecen a los géneros Ferocactus, Mammillaria y Opuntia (Marquez et al.,

2013), esto coincide con lo que se ha descrito anteriormente, ya que se ha mencionado que
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estos géneros se distribuyen principalmente en zonas &ridas y semiaridas

(Ramamoorthy et al., 1993; Marquez et al., 2013).

En sitios planos las interacciones no fueron tan marcadas como en los sitios en
pendientes, lo cual podria deberse a que el numero y la densidad de las especies de
cactaceas fue mayor en sitios con inclinacion. Anteriormente se ha descrito que F.
acanthodes (Ehleringer y House, 1984), C. gigantea (Springer et al., 2015) y N. tetetzo en
el bosque tropical caducifolio (Contreras-Gonzalez, 2015) se distribuyen principalmente en
las pendientes. Esto ocurre debido a que en esta condicion pueden recibir mayor incidencia
solar, lo cual podria promover el establecimiento (Ehleringer y House, 1984; Springer et al.,
2015).

8.4 Redes de interaccion cactacea-planta perenne

La red de interaccién de sitios en pendientes mostré un patrén anidado, esto
coincide con lo reportado en un estudio de redes de interaccién en plantas realizado en
zonas aridas de matorral xerofilo (Verdd y Valiente-Banuet, 2008), lo cual es explicado
porque el anidamiento esta relacionado con el numero de especies, es decir, mientras
mayor sea el nimero de especies, mayor sera el anidamiento, lo que a su vez confiere alta
cohesibén a la red y crea un nucleo de especies generalistas que interactian entre si, y al
mismo tiempo con las especies especialistas (Bascompte et al., 2003). Lo anterior se pudo
apreciar en los resultados del presente estudio, ya que el nimero de especies de cactaceas
y de plantas perennes fue mayor en sitios en pendientes, en comparacién con los sitios

planos.

Las redes de interaccidn de los sitios en pendientes y sitios planos mostraron ser
altamente conectadas y robustas. Lo anterior se relaciona con las especies generalistas
presentes en la red, ya que se ha mostrado que estas especies pueden ser mas resistentes
ante perturbaciones, lo cual confiere mayor robustez o resistencia a la red (Jordano et al.,
2009), aunque si las especies mas conectadas (las que son mas abundantes y establecen
un gran nimero de enlaces con otras especies, es decir, especies generalistas) se ven
afectadas, la comunidad estara susceptible a la pérdida de especies y por tanto al colapso
(Verda y Valiente-Banuet, 2008).
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Mimosa luisana fue la primera especie que presenté mayor nimero de enlaces con
la mayoria de las especies de cactaceas, como ha sido descrito para el matorral xeroéfilo
(Valiente-Banuet y Verdua, 2008). Por otra parte, se ha reportado que M. luisana se extrae
para emplearse como lefia (Casas et al. 2001), y que otras especies del género Mimosa
son utilizadas con el fin de crear cercas vivas, como forraje para el ganado, por sus
propiedades medicinales, entre otros usos (Camargo-Ricalde et al., 2001). Los usos que se
les dan a miembros de este género podrian ocasionar a largo plazo un alto impacto en las
comunidades (Valiente-Banuet y Verdu, 2013), ya que se ha comprobado que es una
especie pionera, capaz de establecerse en espacios abiertos, que ha logrado facilitar el
establecimiento de un gran niumero de especies de plantas, debido a que es una especie
generalista (Verdu y Valiente-Banuet, 2008). Parkinsonia praecox fue la segunda especie
de planta que mantuvo mayor nimero de enlaces con las especies de cactaceas, esto
podria deberse a que la arquitectura de su copa es densa y puede brindar condiciones
favorables para el establecimiento de las cactaceas en ambientes con condiciones
estresantes (Hutto et al., 1986). La tercera especie con mayor nimero de enlaces en la red
de interaccién fue C. aesculifolia var. parvifolia, sin embargo, existen pocos estudios en
donde se le reporte como nodriza, uno de ellos es el de Contreras-Gonzalez (2015), en el
cual describe que esta especie de planta favorece la supervivencia de los juveniles N.
tetetzo, una de las especies dominantes del bosque tropical caducifolio en el Cafdn el
Sabino. Esto coincide con lo descrito en el presente estudio, ya que mas de la mitad del
total de las especies de cacticeas se encontraron asociadas a esta planta, lo que nos indica

gue es una especie importante para las cactaceas de este ambiente.

A diferencia de la red de sitios en pendientes, en los sitios planos B. morelensis y P.
tithymaloides presentaron el mayor nimero de enlaces. Estas dos especies no se han
descrito como nodrizas, pero en el caso del género Bursera, se ha reportado como nodriza
para algunas especies de plantas (Ruiz, 2007; Cerdn, 2015). Un aspecto que se debe
considerar es que la densidad de las cactaceas es menor en sitios planos, lo cual podria
verse relacionado con el nimero de interacciones con las plantas. Ademas, en estos sitios,
las plantas con mayor cobertura fueron P. praecox, |. arborescens, B. schlechtendalii y B.
morelensis, lo cual podria explicar por qué es la tercera especie con mayor nimero de
enlaces. En cuanto a las dos primeras especies en la red de interaccion (B. morelensis y P.

tithymaloides), C. calipensis fue la especie con mayor numero de enlaces hacia las plantas
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perennes, lo cual podria deberse a que la densidad de esta especie es mayor a la de M.
polyedra, lo que probablemente nos indicaria que esta especie de cactacea tolera la
incidencia de rayos solares en los sitios planos.

8.5 Intensidad de asociacion

La intensidad de asociacion de los cactus con las plantas perennes difirié entre
especies de cactaceas, mientras que de forma general A. cochliacantha, fue la especie que
presentd mayor asociacion, ya que presento el valor mas alto en el andlisis de residuales.
Lo anterior coincide con lo reportado en un estudio previo realizado en bosque tropical
caducifolio, en el cual los autores encontraron que esta especie de planta funciona como
nodriza, ya que favorece la supervivencia de los individuos de P. weberi (Lustre et al., 2014).
Por otra parte, M. luisana, P. praecox, P. laevigata, L. graveolens, A. cochliacantha, B.
schlechtendalii, E. schlechtendalii, C. tortuosa, C. melanadenia, F. formosa y P. rubra
también presentaron diferencias significativas respecto al nidmero de individuos de
cactaceas asociadas bajo sus copas, y cabe mencionar que estas especies de plantas han
sido reportadas en estudios previos como plantas nodrizas (Zufiga et al., 2005; Golubov et
al., 2010; Ruiz, 2007; Castillo y Valiente-Banuet 2010; Lustre et al., 2014; Cerén, 2015;
Contreras-Gonzalez, 2015; Diaz, 2017). Por lo que, en el presente estudio, lo anterior
estaria indicando que se lleva a cabo la facilitacion por plantas nodrizas en el bosque
tropical caducifolio, las cuales juegan un papel importante en el establecimiento de muchas
especies de plantas, ya que amortiguan las condiciones estresantes en zonas aridas y
semiaridas (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991). Mientras que para las especies Croton sp.,
J. neopauciflora, P. buxifolium, P. tithymaloides y S. pavoniana, que son especies que
mostraron valores significativos en los residuales estandarizados no se encontraron
estudios en donde se demuestre que participan como nodrizas, sin embargo, en el presente
estudio estas especies podrian desempefiar esta funcion, aunque este aspecto tendria que

ser evaluado a profundidad.

Como se menciond anteriormente, M. luisana y P. praecox presentaron diferencias
significativas respecto al nimero de individuos de cactaceas encontrados bajo sus copas,
lo anterior coincide con lo que se ha descrito en estudios previos. En el caso de M. luisana

se ha descrito que esta especie tiene un papel ecologico importante en el ensamble de las
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comunidades, debido a que ha facilitado una gran cantidad de especies de cactaceas y
otras plantas en matorral xerofilo (Verdu y Valiente-Banuet, 2008; Cerdn, 2015), mientras
gue en bosque tropical caducifolio se ha descrito que bajo su copa se establecen diferentes
especies de cactaceas (Ruiz, 2007). En cuanto al palo verde (P. praecox), se ha descrito
gue bajo su copa se establece un alto nimero de individuos de cactaceas, debido al
microclima benéfico que esta especie ofrece en zonas aridas como desierto y matorral
xerofilo, ya que brinda condiciones favorables para el establecimiento de las cactaceas
(Hutto et al., 1986). Por lo que se podria pensar que esta especie es importante para el
éxito de las especies de cactaceas, sobre todo si se considera que es una especie arbérea
gue presenta gran ramificacion y copa densa (Reyes et al., 2004), la cual podria

proporcionar sombra aun en la sequia.

Contrario a lo que se encontrd en el presente estudio respecto a F. formosa y P.
rubra, en un estudio previo realizado en este mismo ambiente se ha descrito que estas
especies permiten la germinacion y establecimiento de las plantulas del tetecho (N. tetetzo).
Sin embargo, los individuos murieron en un periodo de siete meses aproximadamente, esto
debido a la arquitectura de las plantas y de su copa, ya que estas especies presentan de
una a tres ramas y las hojas alargadas se localizan en la parte superior (Contreras-
Gonzalez, 2015). Por lo que esto estaria indicando que, aunque estas no favorecen la
supervivencia, son importantes en la germinacion y establecimiento de las cactaceas en el
mismo ambiente. En el caso de C. aesculifolia var. parvifolia, que presenta una copa densa,
al parecer la proteccién que ésta brinda no favorece del todo la supervivencia en de los
juveniles de N. tetetzo, ya que estos murieron en un periodo de un afio y medio (Contreras-
Gonzalez, 2015). Sin embargo, en el presente estudio, se encontrd que C. aesculifolia var.
parvifolia es la tercera especie de planta con mayor niamero de enlaces, con la cual se
asocian seis especies de cactaceas, lo que nos indica que es una especie importante en la
germinacion y establecimiento de cacticeas en este ambiente. Debido a la importancia de
esta especie como nodriza en este ambiente, cabe sefalar que las semillas de C.
aesculifolia var. parvifolia son de interés comercial, lo que podria llegar a afectar a sus

poblaciones (Arellanes-Cancino et al., 2018), y por tanto sus interacciones.
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El cuachalalate (A. adstringens) también presento diferencias significativas respecto
al nimero de individuos de cactaceas encontrados bajo su copa, y se ha descrito que varias
especies de plantas del bosque tropical caducifolio se asocian con esta especie (Isidra,
2020; Ramos-Ordofiez et al., 2021), por lo que se puede considerar como nodriza. Asi
mismo, es una especie que es capaz de establecerse en espacios abiertos (Isidra, 2020;
Ramos-Ordofiez et al., 2021), lo que a su vez podria permitir el establecimiento de otras
especies cuando los individuos de esta especie son adultos, esto explicaria las diferencias
encontradas respecto a esta especie de planta. Un caso similar es el B. aloexylon, que
aunqgue no se ha reportado como nodriza, en algunos estudios previos se ha descrito que
otras especies del género Bursera si desempefan esta funcion (Zudiga et al., 2005; Ruiz,
2007; Golubov et al., 2010; Cer6n, 2015; Diaz, 2017), por lo que B. aloexylon podria ser

nodriza.

Cabe mencionar que algunas especies de cactaceas, como M. haageana y L.
hollianus, ademas de establecerse bajo la copa de las plantas, se encontraron establecidos
en espacios abiertos. Lo que coindice con lo reportado por Ruiz (2007), quien ha descrito
gue la misma especie de Mammillaria logra establecerse exitosamente en espacios libres
de vegetacion en bosque tropical caducifolio, ya que se encontré mayor nimero de
individuos de esta especie en espacios abiertos que bajo la copa de las plantas perennes.
Un factor que puede favorecer el establecimiento de los individuos de cactaceas en
espacios abiertos en el bosque tropical caducifolio es la sombra que proporcionan algunos
arboles caidos (Ruiz, 2007). Por otra parte, se ha descrito que algunas especies de
cactaceas columnares en este ambiente, que se establecen en espacios abiertos mueren
en un periodo menor a dos meses (Méndez et al., 2006; Contreras-Gonzalez, 2015),
contrario a lo reportado para una especie de cactacea de crecimiento globoso (M. carnea),
en bosque tropical caducifolio y en matorral xeréfilo se ha descrito que logra establecerse
y crecer en espacios abiertos, ya que se encontrd el mismo nimero de individuos bajo la
copa de las plantas y en espacios abiertos, por lo que los autores concluyen que la
asociacion de esta especie no es obligada (Golubov et al., 2010). Lo que podria explicar
por qué se encontraron mas individuos de L. hollianus en espacios abiertos que bajo la

cobertura de alguna especie de planta.
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En los sitios planos las cactaceas no se asociaron con la misma frecuencia a M.
luisana o P. praecox, como ocurrié en sitios en pendientes, en su lugar se encontraron
asociadas a dos especies del género Bursera. En estos sitios, la densidad de las dos
especies de plantas pertenecientes a la familia Fabaceae y de las cactaceas fue menor, en
comparacion con la densidad de éstas en sitios en pendientes. Ademas de la densidad, es
probable que, junto con la incidencia directa de rayos solares y la ausencia de inclinacion
en los sitios planos (ya que se ha descrito que la pendiente favorece el crecimiento y
establecimiento de algunas cactaceas) (Valverde et al., 2007; Springer et al., 2015), podria

explicar lo encontrado en el presente estudio.

8.6 Amplitud del nicho de las especies de cactaceas
Seis especies encontradas en pendientes son generalistas, mientras que C.
calipensis, M. polyedra y L. hollianus son especialistas, lo cual puede deberse a la elevada
densidad que presentan las especies generalistas con respecto a las especialistas
(Vazquez y Aizen, 2006).

Ademads, las especies generalistas forman un nudcleo central que confiere alta
cohesibn a las interacciones en la red (Bascompte et al., 2003). Por otra parte, contrario a
lo encontrado en sitios en pendientes en el presente estudio, en los sitios planos, C.
calipensis y M. polyedra resultaron ser generalistas. Lo anterior podria relacionarse con el
anidamiento y el nimero de especies presentes en la red de interacciones, ya que mientras
mayor sea la riqueza de especies, mayor sera el anidamiento (Bascompte et al., 2003), y
en estos sitios se encontr6 menor nimero de especies de ambos grupos, por lo que
posiblemente las cactaceas solo se establecen bajo diferentes plantas y por lo tanto mas

resistentes ante las condiciones estresantes de este ambiente (Brown, 1984).

8.7 Preferencia de las cactaceas con las especies de plantas perennes
Las especies de cactaceas mostraron una preferencia de establecimiento diferente
entre ellas, siendo especies con las que se encontré mayor preferencia: Croton sp., P. rubra,
N. tetetzo, S. wislizeni, B. schlechtendalii y B. fagaroides. Tres especies de cactaceas (C.
calipensis, F. recurvus y M. polyedra) prefirieron establecerse bajo Croton sp. en el presente
estudio, lo cual puede deberse a que se establecen relaciones de cactaceas con micorrizas,

ya que éstas incrementan la tolerancia a la sequia y favorecen la absorcion de nutrientes
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elementales como el fésforo y el nitrdgeno del suelo en las plantas hospederas (Chimal-
Sanchez et al., 2016). Tres especies de cactaceas (C. pallida, M. haageana y M. polyedra)
prefirieron establecerse bajo el dosel de P. rubra, esto coincide con lo descrito
anteriormente para otra especie de cactacea, ya que las semillas del tetecho (N. tetetzo)
logran germinar bajo esta especie en el bosque tropical caducifolio, sin embargo, las
plantulas sobreviven un periodo corto de tiempo, lo cual ha sido atribuido a la forma de la
copa, asi como también a la cobertura que esta especie presenta (Contreras-Gonzalez,
2015), principalmente durante la temporada de sequia en la cual la mayoria de las especies
de plantas pierden sus hojas (Murphy y Lugo, 1986). Por lo que se podria llegar a pensar
gue esta especie favorece el establecimiento de algunas especies de cactaceas. Por otra
parte, C. calipensis, M. polyedra y L. hollianus prefirieron establecerse cerca de N. tetetzo,
no obstante, ha descrito que las especies filogenéticamente cercanas no pueden coexistir
debido a que existe una competencia por los recursos (Valiente-Banuet y Verdu, 2007;
Valiente-Banuet y Verdu, 2008; Sortibran et al., 2014), ademas de que se ha sugerido que
las especies filogenéticamente cercanas pueden compartir patdégenos (Janzen, 1970). Sin
embargo, Montesinos-Navarro et al. (2019) concluyen que la participacién de la red de
micorrizas es una pieza fundamental en las interacciones de facilitacion entre especies
filogenéticamente cercanas, ya que permite que todas las especies se mantengan
conectadas (Cerén, 2015; Valiente-Banuet y Verdu, 2013), gracias a que las micorrizas
favorecen la transferencia de algunos macronutrientes como el fosforo y el nitrégeno a las
plantas hospederas y las micorrizas se ven beneficiadas porque de ellas obtienen carbono
(Simard et al., 2012). También se ha sugerido que las micorrizas podrian neutralizar el
efecto negativo de los patégenos, permitiendo asi la coexistencia de especies cercanas y
lejanas. Es importante recalcar que estas interacciones son relevantes en la estructura y
mantenimiento de las comunidades de plantas (Valiente-Banuet y Verdu, 2013). Asi mismo,
se podria pensar que, aunque el tetecho no presenta tantos brazos o ramifica como otras
especies columnares (Marquez et al., 2013), el tallo de los individuos adultos
probablemente brinda sombra y por ende atenla la radiaciéon solar y disminuye la
temperatura, ya que se ha descrito que algunas rocas proporcionan sombra a las cactaceas
en ambientes aridos (Ramirez, 2011), por lo que el tallo de N. tetetzo estaria actuando de
manera homéloga a las rocas para las cactaceas en el presente estudio, con la presencia
de las micorrizas. Mammillaria polyedra y F. recurvus mostraron una preferencia de
crecimiento bajo la copa de S. wislizeni, mientras que cuatro especies de cactaceas (M.

haageana, M. polyedra, O. pilifera y N. tetetzo) prefirieron crecer bajo dos especies de
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copales (B. schlechtendalii y B. fagaroides). Lo anterior coincide con lo reportado en
algunos estudios, en donde se menciona que las dos primeras especies de plantas facilitan
una gran cantidad de individuos de cactaceas en ambientes aridos y semiaridos (Ruiz,
2007; Ceron, 2015). B. fagaroides, no se ha reportado como nodriza, pero si otras especies
del género (Ruiz, 2007; Ceron, 2015), por lo que se podria considerar una especie que
brinda condiciones favorables para las cactaceas en el presente estudio.

Otras especies de plantas perennes en las cuales se encontré que las cactaceas
prefirieron establecerse en el presente estudio fueron P. laevigata, C. tortuosa, A.
adstringens, A. cochliacantha, L. graveolens, E. schlechtendalii y M. luisana. Anteriormente
se ha descrito que el mezquite (P. laevigata) resguarda bajo su copa un alto numero de
individuos de los géneros Coryphantha y Mammillaria en matorral xer6filo (Mandujano et
al., 2002), debido a que la amplia cobertura de la copa de esta especie tiene una
importancia en la asociacion planta-nodriza (Bernal-Ramirez et al., 2019). Ademas, se ha
descrito que algunas especies de la familia Fabaceae (como M. luisana y P. laevigata)
juegan un papel importante como nodrizas (Valiente-Banuet y Ezcurra, 1991; Mandujano et
al., 2002), ya que establecen asociaciones con bacterias fijadoras de nitrégeno, el cual es
un macronutriente esencial para las plantas (Sprent y Gehlot, 2010). Asi mismo, establecen
asociaciones con micorrizas, las cuales se extienden en el suelo y forman una red que
interconecta a las raices de las plantas y proporciona un libre flujo de nutrientes hacia las
plantas hospederas (Rincon et al., 1993; Camargo-Ricalde y Dhillion, 2003; Godinez-
Alvarez et al., 2003; Simard et al. 2012; Sortibran et al., 2014). Otro factor que también
puede explicar esta preferencia es que se forman islas de fertilidad bajo la copa de estas
especies, las cuales reservan una gran cantidad de nutrientes, humedad y mayor sombra
durante el dia en ambientes con condiciones extremas (Valiente-Banuet, 1991). En el caso
del chaparro amargoso (C. tortuosa), se ha descrito que establece una asociacién positiva
con una especie del género Coryphantha en una zona arida (Ruiz, 2007), lo cual coincide
con lo encontrado en el presente estudio. Y en el caso del cuachalalate (A. adstringens), se
ha descrito que es capaz de establecerse en espacios desprovistos de vegetaciéon (Ramos-
Ordofiez et al., 2021), y que otras plantas se establecen bajo su copa en sitios como el
Clarin (Guanajuato), Tlayca (Morelos) y la Cueva del Maiz (Coxcatlan, Puebla) (Segundo-
Herndndez y Ramos-Ordofiez, 2016; Serrano-Rosas et al., 2018; Gonzalez, 2019), debido
a esto, se puede considerar a A. adstringens como una especie facilitadora de otras
especies de plantas del matorral xerofilo, como es el caso de M. luisana (Valiente-Banuet y

Ezcurra, 1991; Valiente-Banuet y Verdld 2007), mientras que en el bosque tropical
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caducifolio el cuachalalate funciona como facilitadora de algunas especies de burseras
(Pennington y Sarukhan, 2005; Guzméan-Pozos y Cruz-Cruz, 2014; Gonzalez, 2019), M.
luisana (Contreras-Gonzalez, 2015) y de cactaceas como N. tetetzo (Contreras-Gonzéalez y
Arizmendi, 2014). Ademas de considerar al cuachalalate como facilitadora, se ha propuesto
Como una especie para restaurar ambientes fragmentados (Isidra, 2020; Ramos-Ordofiez
et al., 2021), como lo es el bosque tropical caducifolio, el cual presenta una alta tasa de
fragmentacion (Ellis et al., 2016). Lo anterior indica que A. adstringens es una especie
importante dentro de las comunidades vegetales, ya que permite que se lleve la facilitacion
de cactaceas en este tipo de ambientes. En el caso de A. cochliacantha, se ha descrito que
favorece la supervivencia de otros individuos de cacticeas, como es el caso de los
individuos de P. weberi (Lustre et al., 2014), por lo que se podria pensar que esta especie
también puede favorecer a otras especies de cactaceas del género Lemaireocereus, como
es el caso de L. hollianus (antes Pachycereus hollianus). Y en cuanto a L. graveolens,
Castillo y Valiente-Banuet (2010), sostienen que esta especie favorece la germinacion,
supervivencia y crecimiento de N. mezcalaensis en el matorral xeréfilo. Contreras-Gonzalez
y Arizmendi (2014) describen que E. schlechtendalii favorece la supervivencia de los
juveniles de N. tetetzo, lo cual corrobora la preferencia de una de las especies de cactaceas
hacia esta planta en el presente estudio. Finalmente, la preferencia hacia M. luisana en el
presente estudio por las cactaceas, es explicada gracias a que se ha demostrado que es
una excelente una nodriza, ya que facilita hasta el 85% de las plantas de una comunidad
arida y ademas tiene la capacidad de establecerse en espacios abiertos, lo cual la ha

convertido en una especie clave de estos ambientes (Valiente-Banuet y Verdu, 2007).

En cuanto a las especies Heliotropium sp. y A. guatemalensis, no se han reportado
como nodrizas en estudios previos, sin embargo, por los resultados encontrados en el
presente estudio se podria pensar que brindan las condiciones adecuadas para que se lleve
a cabo la germinacion y el establecimiento de algunas especies de cactaceas en este

ambiente.
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8.8 Atributos funcionales de las plantas nodrizas

8.8.1 Densidad de plantas perennes Vs numero de individuos de cactéceas

Se encontr6 que cuando es mayor es el numero de individuos de plantas perennes,
mayor es la probabilidad de que las cactaceas se establezcan bajo sus copas. De manera
particular, en el presente estudio se encontré que, del total de las especies de plantas en
sitios en pendientes, M. luisana y Croton sp. alcanzaron las densidades mas altas, lo cual
podria explicar la correlacion entre variables. Lo anterior coincide con lo descrito para
algunos géneros de la familia Fabaceae (particularmente el género Mimosa), que alcanzan
densidades altas, ademas estas plantas son elementos ecolégicos importantes dentro de
las comunidades vegetales, debido a que establecen interacciones positivas con otras

especies de plantas en zonas aridas y semiaridas (Valiente-Banuet et al., 2006).

8.8.2 Cobertura de las plantas perennes Vs nimero de individuos de cactaceas

Se encontré que cuando mayor es la cobertura de las plantas perennes, mayor es
la probabilidad de que las cacticeas se establezcan bajo sus copas. De forma particular,
se registré mayor nimero de individuos de cactaceas establecidas bajo la copa de plantas
con mayor porcentaje de cobertura, como en el caso de P. praecox, M. luisana y C.
aesculifolia var. parvifolia. Lo anterior es importante ya que las plantas de la zona del
presente estudio pierden sus hojas durante la temporada de sequia (Rzedowski y Calderon
de Rzedowski, 2013), y en estudios previos se ha descrito que las plantas ofrecen
micrositios favorables para la germinacion y supervivencia de las semillas de las plantas
dispersadas (Montiel y Montafia, 2000; Howe y Miriti, 2004). Ademas de lo anterior, la
relacion encontrada en el presente estudio entre la cobertura y el nimero de individuos de
cactaceas, podria ser explicada por las plantas, ya que estas también brindan sitios de
percheo para las aves o murciélagos, los cuales actian como dispersores de las semillas
de los frutos, como en el caso de otras cactaceas como el saguaro (C. gigantea), ya que se
ha comprobado que las aves depositan las semillas bajo las copas de los arboles y
arbustos; de este modo contribuyen al efecto que proporcionan las plantas nodrizas a las

cactaceas (Steenbergh y Lowe, 1977; Hutto et al., 1986).
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Se registr6 mayor nimero de individuos de cacticeas establecidos bajo la copa de
plantas perennes con coberturas densas, como en el caso de M. luisana, P. praecox y L.
graveolens. Lo que concuerda con lo reportado en estudios previos, en los cuales se ha
sefialado que la germinacion y supervivencia se logra bajo especies de plantas con copas
densas, debido a que reducen los niveles de radiacion solar y evitan la perdida excesiva de
agua de los tejidos (Castellanos et al., 1999). Ademas, en el caso de N. mezcalaensis, se
ha reportado que bajo L. graveolens y M. lacerata, un alto numero de semillas germinaron
(80 y 52 semillas, respectivamente) y sobrevivieron durante tres afios (con un porcentaje
del 73.75% y 42.30%, respectivamente); asi mismo los individuos alcanzaron mayores
tallas bajo la copa de M. lacerata, mientras que los individuos con tallas pequefias se
encontraron bajo plantas con copas menos densas, como en el caso de Acacia constricta
(Castillo y Valiente-Banuet, 2010), mientras que en el bosque tropical caducifolio,
Contreras-Gonzalez (2015) encuentra que la supervivencia de los juveniles de N. tetetzo se

mantiene exitosamente bajo la copa de M. luisana.

8.9 Elementos geograficos que influyen en el establecimiento de las

cactaceas

8.9.1 Orientacién de las cactaceas con respecto a las plantas perennes

La mayoria de las especies de cactdceas se encontraron ubicadas debajo de la copa
de las plantas nodrizas principalmente hacia el norte, noroeste y noreste, lo anterior
coincide con lo descrito por Golubov et al. (2010) para el matorral xeréfilo, en donde mas
de la mitad del total de los individuos de M. carnea se localizaron entre el norte y el suroeste,
lo cual podria deberse a que la temperatura resulté ser baja y la humedad mas alta bajo la
copa de las nodrizas, que en espacios abiertos. Asi mismo, se ha descrito que los
principales factores ambientales que determinan la ubicacion de los individuos de cactaceas
bajo las plantas nodrizas son la radiacién solar, evapotranspiracién y las temperaturas, ya
gue estos determinan su desarrollo en ambientes desérticos (Valiente-Banuet y Ezcurra,
1991).
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8.9.2 Distancia de las cacticeas con respecto al tallo de las plantas perennes

Los individuos de cactaceas se establecen tanto cerca como lejos del tallo de las
plantas nodrizas, lo cual resulté diferente a lo que se esperaba en la hip6tesis planteada.
Lo anterior puede ser atribuido a que la distancia entre plantas genera un efecto en las
primeras etapas del ciclo de vida de las plantas asociadas, ya que las plantas que se
encuentran cerca del tronco de las plantas facilitadoras reciben menor radiacion solar
(Castellanos et al., 1999). Asi mismo, se ha reportado para el desierto que los individuos
para otra especie de cactacea columnar (C. gigantea), se localizaron mas cerca del tallo de
su nodriza (L. tridentata), que de la periferia de la copa (Drezner, 2006). Y, por el contrario,
en el caso de N. tetetzo y F. recurvus, se encontraron localizados mas lejos del tallo de las
plantas perennes. Igualmente, Bravo-Mendoza et al. (2007) describen para el matorral
xeroéfilo que los individuos de tallas mas grandes de N. tetetzo se encontraron entre los 80
y 100 cm de la planta mas cercana. No obstante, los individuos de N. tetetzo de tallas
pequefias se localizaron en los primeros 20 cm de distancia (Bravo-Mendoza et al., 2007).
De manera general, se ha descrito que las cactaceas que se ubican alejadas del tronco de
las plantas reciben mayor radiacion solar, permitiéndoles asi aumentar su supervivencia y

su talla (Nobel, 1984), como ocurri6 con los individuos de N. tetetzo.

Es importante continuar con el estudio de los patrones encontrados en el presente
trabajo, sobre todo en ambientes semiéaridos, ya que los estudios que han abordado estos
temas son escasos. Ademas, estudios como el que se realizd, dan pie a evaluar algunos
factores dentro del fenbmeno del nodricismo, tales como la temperatura del suelo, la
cantidad de humedad o de nitrégeno debajo de la nodriza, entre otros en el bosque tropical
caducifolio. Asi mismo, se podria evaluar a las especies consideradas como potenciales
nodrizas en el presente estudio, ya que en la literatura para algunas especies no se ha
reportado que lleven a cabo esa funcién. Aunado a lo anterior, se podrian evaluar aspectos
de germinacion, supervivencia y establecimiento de las especies de cactaceas en la
temporada de sequia y la de lluvias en este ambiente, esto para tener un panorama mas
particular de los patrones de interaccién entre las cactaceas y las plantas en el bosque
tropical caducifolio. Finalmente, seria importante dar un seguimiento a los patrones de

interaccion, asi como la variacion y estabilidad ecologica.
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9. Conclusiones

Con base en los resultados obtenidos se encontrd la existencia de patrones de
asociacion entre cactaceas y plantas perennes en el bosque tropical caducifolio en el Cafién
el Sabino, ademas, la pendiente influye en estas asociaciones, ya que el nimero de
individuos de cactaceas asociados es mayor que el de los no asociados en sitios en
pendientes, sin embargo, en sitios planos no ocurre esto, debido a la elevada radiacion
solar, ademés de que en estos sitios existe un bajo nimero de individuos de cactaceas. Y
estas asociaciones nos indican que la facilitacibn se encuentra presente en el bosque

tropical caducifolio.

Los individuos de cactaceas encontrados en el sitio de estudio se distribuyen de
manera agregada en ambos sitios debido a la discontinuidad de los recursos ambientales,
posiblemente a la cantidad de agua. Sin embargo, en sitios en pendientes una especie se
distribuye de forma uniforme y otra de forma aleatoria puesto que el nUmero de individuos
en cada sitio fue diferente y de igual manera, ademas de que la heterogeneidad del

ambiente influye sobre las cactaceas.

Las redes de interaccidn entre cactaceas y plantas perennes en ambas condiciones
son complejas, ya que estan altamente conectadas, robustas y anidadas, sin embargo, en
la red de sitios planos no se pudo calcular el anidamiento por el nimero de especies que
conforman la red. Las redes nos muestran que M. luisana y P. praecox son especies
importantes para el establecimiento de las diferentes especies de cactaceas en el bosque
tropical caducifolio en sitios en pendientes mientras que en sitios planos lo son dos especies
del género Bursera y P. tithymaloides. La intensidad de asociacion de las cactaceas hacia
las plantas perennes en sitios en pendientes fue diferente entre las nueve especies de
cactaceas, siendo mas fuerte entre M. polyedra — M. luisana y P. praecox, L. hollianus — A.
cochliacantha y C. calipensis — P. praecox. La mayoria de las especies de cactaceas son
generalistas en sitios en pendientes y sitios planos, sin embargo, C. calipensis, M. polyedra,
y L. hollianus prefieren crecer solo bajo ciertas plantas perennes en sitios en pendientes,
es decir, son especialistas. Las especies de cactaceas presentan una preferencia de
establecimiento bajo Croton sp., P. rubra, N. tetetzo, S. wislizeni, B. schlechtendalii, y B.
fagaroides, ya que son las més frecuentes entre estas. Por otra parte, Heliotropium sp. y A.
guatemalensis resaltan en el presente estudio porque algunas cactaceas las prefirieron
para crecer bajo sus copas y sin embargo no se han descrito en estudios previos como

facilitadoras.
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Atributos funcionales como la densidad y la cobertura de las plantas nodrizas son
importantes para el establecimiento de las cactaceas, por una parte, el incremento de la
densidad de las plantas perennes favorece el aumento del nimero de individuos de
cactaceas, sin embargo, esto no ocurre en sitios planos. De manera simultanea, el
incremento de la cobertura de las plantas en ambas condiciones favorece el incremento del

nuamero de individuos de cactaceas asociadas a las plantas.

Asi mismo, las cactaceas se ubican con mayor frecuencia hacia el noroeste debajo
de las plantas perennes en sitios en pendientes y hacia el norte en sitios planos, lo cual se
relaciona con algunos factores ambientales como la radiacion solar, la evapotranspiracion
y la temperatura. Las especies O. pilifera, L. hollianus y M. geometrizans se establecen méas
cerca del tallo de las plantas perennes en sitios en pendientes, mientras que F. recurvus y
N. tetetzo se establecen alejadas del tallo de las plantas debido a que reciben mayor
cantidad de radiaciébn en un ambiente que durante la temporada de lluvias presenta una
mayor cobertura vegetal, lo cual les permite aumentar su supervivenciay talla. Sin embargo,
en los sitios planos la distancia no influye en el establecimiento de C. calipensis y M.
polyedra, ya que estas especies se encontraron ubicadas tanto cerca como lejos del tallo

de las plantas, principalmente debido a la elevada radiacién que se da en estos sitios.
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