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VEREDICTO

Quienes suscriben, integrantes del jurado designado por el Consejo de Estudios de
Postgrado de la Universidad de los Andes para conocer y emitir veredicto sobre la TESIS
DOCTORAL presentada por Daniel Marcelo Larrea Alcdzar, para optar al titulo de
Doctor en Ecologia Tropical y que se titula: “Sindrome Nodriza y Ecologia de la
Regeneracion de Cactus Columnares en un Enclave Semidrido Andino.”

Hacen constar lo siguiente:

PRIMERO: que hoy 16 de enero de 2007 a las 10:30 a.m., nos constituimos como
jurado en el salon de reuniones del Postgrado en Ecologia Tropical, siendo el
Presidente del Jurado el Dr. Pascual Soriano. SEGUNDO: A continuacion
procedimos a discutir si se lleva a cabo su defensa publica. Luego de considerar
las observaciones criticas de cada miembro de jurado, acordamos por unanimidad
autorizar su presentacion. TERCERO: A las 11:00 a.m. de este mismo dia, se
reunié en el Salén B-09 de la Facultad de Ciencias y se dio curso al acto publico
de sustentacion de la Tesis presentada a requerimiento del jurado. CUARTO:
Una vez concluida la sustentacion correspondiente, el jurado interrogé al aspirante
sobre los diversos aspectos a que el trabajo se refiere. QUINTO: Seguidamente el
presidente del jurado invitd6 al publico asistente a formular preguntas y
observaciones sobre el trabajo presentado. SEXTO: Una vez conciuido el acto de
presentacion, el jurado procedié a su deliberacion final y concluyé que: SE
APRUEBA LA TESIS DOCTORAL PRESENTADA A NUESTRA
CONSIDERACION, CON MENCION PARA PUBLICACION.

~\

Dr. Pascual Soriano

Dr. Carlos Garcia Nuez
Jurado
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DM. Larrea-Alcdzar

Prologo

La presente tesis es el resultado de dos afios de estudio comprendidos entre octubre de 2004
y noviembre de 2006, la cual fue realizada en cinco localidades del enclave semidrido de
Lagunillas (Edo. Mérida, Venezuela). La supervision estuvo a cargo del Dr. Pascual J.
Soriano del Postgrado en Ecologia Tropical (PET), Instituto de Ciencias Ambientales y
Ecoldgicas (ICAE), Universidad de Los Andes (ULA). El trabajo comprende una
introduccion, tres capitulos o articulos principales, dos anexos y una discusion y
conclusiones generales, los cuales estan numerados de manera correlativa para fines de su
presentacion.

En la introduccidn describo brevemente el estado del conocimiento actual sobre la
ecologia de la regeneracion de especies de cactus columnares en el Neotrdpico, incluyendo
la importancia de la facilitacion para el establecimiento, crecimiento y supervivencia de sus
plantulas. En el primer capitulo describo la asociacidn espacial, las relaciones indirectas de
competencia y la estructura poblacional de dos especies de cactus columnares (Stenocereus
griseus (Haw.) F. Busxb. y Cereus repandus (L.) Backeb.) y una leguminosa arbustiva
(Prosopis juliflora DC.), las cuales son las especies mas representativas y dominantes del
paisaje xerofitico del enclave. En el segundo capitulo analizo las difexf;encias de las
relaciones espaciales entre ambas formas de vida en dos hébitats contrastantes (mésico vs.
xérico), incluyendo la importancia de otras plantas lefiosas para la disposicion espacial de
los cactus, entre ellas, Acacia farnesiana (Willd.) L. y Acacia macracantha HB.K. En el
ultimo capitulo examino comparativamente los procesos post-dispersivos que determinan el

establecimiento de las plantulas (lluvia de semillas, remocion de semillas, germinacion de
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semillas y supervivencia de plantulas), incluyendo la importancia de los individuos de P.
Jjuliflora para modificar la intensidad y los resultados de tales procesos en un sitio mésico y
un sitio xérico del enclave. Finalmente, presento una sintesis general de los tres capitulos,
examinando la generalidad de los resultados obtenidos y posibles futuras investigaciones
sobre el tema. Incluyo dos anexos donde expongo evidencia preliminar sobre la
importancia de la facilitacion para la existencia de otras formas de crecimiento de plantas
suculentas y algunos aspectos ecologicos sobre la remocién de semillas producida por
Pheidole fallax (Formicidae: Myrmicinae), 1a principal consumidora de las semillas en el

suelo.
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Introduccion

Las cactaceas son una familia de angiospermas muy diversa que incluye cerca de 2.000
especies de plantas, las cuales son elementos representativos y muchas veces endémicos de
las zonas aridas y semiaridas de América (Godinez-Alvarez et al. 2003; Terrazas & Arias
2003). Sus extraordinarias adaptaciones morfologicas y fisiolégicas, incluyendo los
aspectos relacionados con sus procesos fotosintéticos, su capacidad para almacenar agua y
las diferentes vias por las cuales optimizan su eficiencia de uso del agua, han sido objeto de
innumerables estudios que, junto con registros botdnicos y analisis taxon6micos, han
incrementado nuestro conocimiento sobre la biologia y evolucion de este grupo de plantas.
Uno de los aspectos ecologicos ampliamente documentado en las cactaceas son sus
interacciones positivas con plantas perennes, las cuales, a través de la modificacion de las
propiedades del suelo, la amortiguacion de las altas temperaturas y la reduccion de la
evapotranspiracion, tienden a favorecer la germinacion de sus semillas y el establecimiento
de sus plantulas (sensu plantas nodriza, Niering et al. 1963; Franco & Nobgg 1989;
Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Cody 1993; Reyes-Olivas et al. 2002; Rossi & Villagra
2003; Suzan-Azpiri & Sosa 2006). El efecto de una planta nodriza depende del tamatfio y la
geometria de la planta benefactora y el tamafio y la posicion de las pl?ntas beneficiarias
bajo su copa (Franco & Nobel 1989; Drezner 2006). Plantas siempreverdes o especies
perennes con densas copas albergan un mayor nimero de individuos y/o especies de cactus
comparadas con otras formas de crecimiento, tales como arbustos deciduos o plantas con
pocas ramificaciones (Flores & Jurado 2003; Godinez-Alvarez et al. 2003). Entre todas las

formas de crecimiento de las cactaceas, las formas columnares tienden a ser elementos
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conspicuos y dominantes de los paisajes aridos y semiaridos donde crecen y, como muchas
especies de cactus, estas plantas necesitan de la presencia de una planta nodriza o
benefactora que promueve el establecimiento y supervivencia de sus plantulas (Godinez-
Alvarez et al. 2003). No obstante, las relaciones entre cactus columnares y arbustos
perennes involucran diferentes interacciones ecoldgicas, por ejemplo, muchas especies de
cactus columnares producen frutos carnosos que son consumidos por aves y pequefios
mamiferos, quienes pueden usar las ramas y el follaje de las plantas nodriza como sitios de
percheo o refugio (Godinez-Alvarez et al. 2002; Sosa & Fleming 2002), permitiendo la
llegada de las semillas a sitios con condiciones abidticas favorables (agua, luz y
temperatura) para la germinacion y el establecimiento de las plantulas (sensu facilitacion
pasiva); sin embargo, una vez que las plantulas se establecen, crecen y han alcanzado un
cierto tamafio, pueden competir con sus plantas benefactoras por el agua disponible en el
suelo (McAuliffe 1984; Valiente-Banuet et al. 1991a; Flores-Martinez et al. 1994),
mostrando que la relacion entre ambas formas de vida no permanece constante a lo largo
del tiempo e involucra diferentes procesos e interacciones ecoldgicas. Estas caracteristicas,
junto con sus sistemas de polinizacion y dispersion de semillas, hacen de los cactus
columnares modelos representativos de las adaptaciones ecologicas que desarrollan muchas
4
plantas suculentas, que les permiten persistir en las zonas aridas y semidridas donde crecen.
Las interacciones positivas entre cactus columnares y arboles y arbustos perennes
ocasionan que la disposicion espacial de las poblaciones de estas plantas suculentas sea
marcadamente agregada (Godinez-Alvarez er al. 2003). En muchos casos, este tipo de
disposicion es el resultado de las condiciones de sombra y las denominadas “islas de

fertilidad” producidas bajo la copa de una planta nodriza, las cuales favorecen el
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establecimiento de un mayor niimero de cactus (Franco & Nobel 1989; Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991; Valiente-Banuet ef al. 1991a; Reyes-Olivas et al. 2002; Rossi & Villagra
2003; Suzan-Azpiri & Sosa 2006). De ahi, que la disposicion agregada de estas poblaciones
sea consecuencia de la presencia de una planta nodriza y los resultados que produce al
permitir el establecimiento de nuevos cactus. No obstante, existen individuos que se
establecen en zonas con poca vegetacion, cuya presencia tiene al menos tres explicaciones
posibles: i) algunas irregularidades de la superficie del suelo, como rocas o pequefias
depresiones, podrian permitir el establecimiento inicial de las plantulas (Godinez-Alvarez
et al. 2003), ii) otras plantas nodriza, como especies herbaceas o pequefios arbustos podrian
favorecer la presencia de los cactus (de Viana et al. 2001; Reyes-Olivas et al. 2002) y iii)
algunos individuos podrian ser capaces de tolerar condiciones altamente estresantes (Nobel
et al. 1986). Sin embargo, algunos patrones tienden a ser bastante difusos debido a que la
abundancia de algunos cactus varia desde especies con algunas decenas de individuos
(Valiente-Banuet et al. 1997, Valiente-Banuet ef al. 2004; Molina-Brener ef al. 2004) hasta
especies con miles de individuos por hectarea (Ruedas et al. 2006). En otros casos, no basta
con la presencia de una potencial planta nodriza, debido a que algunas propiedades
edaficas, como la textura, pueden modificar la disponibilidad de agua en el suelo y

)
favorecer la presencia de algunas especies pero limitar la presencia dé otras (McAuliffe
1994; Ruedas et al. 2006). Estos aspectos sugieren que la disposicién espacial y la
abundancia de los cactus pueden estar estrechamente asociadas a la presencia de arbustos
perennes; sin embargo, aunque se conoce bastante de muchas especies, nuestro

conocimiento dista mucho de establecer generalizaciones debido a que existen otras
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variables que pueden afectar ambos patrones, entre ellos, la capacidad de propagacion '
vegetativa de algunos cactus.

Las zonas aridas y semidridas estin caracterizadas por la reducida disponibilidad de
agua, el cual representa el principal factor limitante para el crecimiento de las plantas
(Ehleringer 1984; Nobel 1988; Tewksbury & Lloyd 2001). No obstante, muchos paisajes
semiéridos contienen un mosaico de habitats con mayor o menor disponibilidad de agua,
los cuales pueden estar asociados a terrazas secas (sitios xéricos) o a efimeros cursos de
agua o pequefias lagunas persistentes (sitios mésicos) (Rico et al. 1996; Pugnaire & Luque
2001; Tewksbury & Lloyd 2001; Tirado & Pugnaire 2005). Estas caracteristicas
fisiograficas sugieren que los procesos de establecimiento de los cactus columnares y su
necesidad o requerimiento de una planta nodriza podrian variar dependiendo de un conjunto
de condiciones. Asi, bajo condiciones de alto estrés hidrico (sitios xéricos), los efectos
acumulativos de una especie sobre otra pueden ser positivos, mientras la relacion entre las
mismas especies en condiciones mas benignas (sitios mésicos) puede ser negativa o neutral
(hipétesis del gradiente de estrés, Bertness & Callaway 1994). Sin embargo, un reciente
meta-analisis y diferentes estudios realizados con otras formas de vida de plantas,
principalmente gramineas, han demostrado que las asociaciones positivas pueden también

4
existir simultaneamente junto con interacciones competitivas y el bal;nce entre ambos
procesos dependeria de la disponibilidad de agua en el suelo de los habitat donde crecen las
plantas (Choler et al. 2001; Maestre et al. 2003, 2005). Estos enfoques incluyen el
establecimiento de gradientes topograficos y altitudinales, muchas veces basados en reglas
fitosociologicas de muestreo que proveen un contexto comunitario y requieren, en la

mayoria de los casos, aproximaciones a gran escala. Comparaciones a una escala local
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pueden ser realizadas considerando dos condiciones discretas (por ejemplo, mésico vs. ‘
xérico), debido a que el establecimiento de un gradiente ambiental a esta escala puede ser
subjetivo, ya que las diferencias entre hébitats contrastantes son consecuencias de las
propiedades quimicas del suelo, su capacidad de almacenamiento de agua y, sobre todo, la
presencia o no de cuerpos de agua. Estas caracteristicas originan una distribucion en
mosaico de habitats entre sitios mésicos y xéricos més que un gradiente ambiental. Por otra
parte, aunque se han propuesto relaciones de competencia entre cactus columnares y sus
plantas nodriza (Valiente-Banuet ez al. 1991a; Flores-Martinez et al. 1994), el beneficio
inicial para los cactus es el establecimiento y crecimiento de sus plantulas; no obstante, la
existencia de competencia pueden ser inferida a partir del estudio de las relaciones entre el
tamafio y la distancia que separa a dos plantas vecinas (Pielou 1962; Fowler 1986; Welden
et al. 1988; Wilson 1991; Briones et al. 1996). La hipétesis es que la competencia entre dos
plantas produce respuestas denso-dependientes en su crecimiento y probablemente en su
mortalidad. Asi, plantas espacialmente cercanas seran pequefias y tendran baja
supervivencia, mientras que aquellas plantas vecinas espacialmente alejadas seran de mayor
tamafio y, posiblemente, tendrdn mayor probabilidad de supervivencia (Pielou 1962;
Fowler 1986). Si bien esta aproximacion puede proporcionarnos informacion sobre la
i

presencia de competencia, no es un método robusto para determinar la existencia
simultdnea de relaciones positivas (facilitacion) y negativas (competencia) entre plantas
vecinas, lo cual podria requerir de enfoques experimentales basados, por ejemplo, en
mediciones de biomasa (sensu Armas et al. 2004).

El sindrome nodriza, una interaccion positiva planta-planta en la cual un arbusto

perenne modifica las condiciones ambientales convirtiendo un hébitat estresante en uno
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benigno y favorable para el establecimiento de otras plantas, entre ellas, especies de cactus
columnares, ha sido referida para zonas desérticas tropicales y extratropicales de América.
Estas asociaciones involucran diferentes especies de cactus columnares que crecen en el
desierto de Sonora en Estados Unidos y México (Carnegiea gigantea (Engelm.) Britton &
Rose, Lophocereus schottii (Engelm.) Britton & Rose, Pachycereus pringlei (S. Watson)
Britton & Rose, Stenocereus thurberi (Engelm.) Buxbaum y Stenocereus gummosus
(Engelm.) A.C. Gibson & K.E. Horak), el Valle de Tehuacin en México (Cephalocereus
hoppenstedtii (F.A.C. Weber) K. Schum., Escontria chiotilla (F.A.C. Weber) Rose,
Pachycereus hollianus (F.A.C. Weber) F. Buxbaum y Neobuxbaumia tetetzo (Coulter)) y el
desierto de El Monte en Argentina (Trichocereus pasacana (F.A.C. Weber) Britton &
Rose) (Godinez-Alvarez et al. 2003). Por lo general, estas asociaciones involucran a
especies de leguminosas arbustivas como plantas nodriza, entre ellas, Cercidium
microphyllum (Torr.) Rose & Johnst., Olneya tesota A. Gray, Prosopis articulata S.
Watson y Prosopis juliflora DC. en el desierto de Sonora, Mimosa luisana Brandegee y
Acacia constricta Benth. en el Valle de Tehuacan y Prosopis ferox Groseb en el desierto de
El Monte. Entre estas especies, O. tesota destaca debido a que, ademéas de cactus
columnares, permite el establecimiento de otras 154 especies de plantas entre herbaceas,
4

pequefios y medianos arbustos y especies de cacticeas con diferentes iformas de
crecimiento.

Los cactus columnares pueden estar asociados a mas de una planta nodriza,
destacando entre ellos C. gigantea, E. chiotilla y L. schottii, las cuales crecen bajo la
proteccion de al menos cuatro diferentes especies de plantas facilitadoras que incluyen,

junto con leguminosas arbustivas, otras especies perennes (Flores & Jurado 2003; Godinez-
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Alvarez et al. 2003). Aunque estas especies de cactus estan espacialmente asociadas a mas
de una planta nodriza, existe evidencia que sugiere que algunas de ellas pueden ser
encontradas con mayor frecuencia bajo una especie lefiosa en particular (Franco & Nobel
1989; Valiente-Banuet ez al. 1991a, 1991b; de Viana et al. 2001). Esta evidencia ha sido
utilizado como argumento para sugerir el potencial de las interacciones planta-planta como
relaciones especie-especificas (sensu Callaway 1998), donde algunas caracteristicas como
la presencia de espinas, la profundidad de las raices, presencia de metabolitos secundarios y
la capacidad para fijar nitr6geno, entre otros, podrian determinar la calidad de una especie
de planta nodriza comparada con otras especies de plantas perennes (McAuliffe 1984;
Callaway 1998; Godinez-Alvarez et al. 2003). Sin embargo, la informacion disponible
sobre el tema es ain insuficiente para descartar o sustentar el potencial de este patron.

La existencia del sindrome nodriza puede ser inicialmente inferida a partir del
estudio de las relaciones espaciales entre las potenciales especies asociadas; sin embargo,
requiere de estudios complementarios sobre los procesos que explican la presencia de las
plantas beneficiarias, entre ellos, la llegada y supervivencia de las semillas, su capacidad de
germinacion y la supervivencia y crecimiento de las plantulas. La mayoria de los casos
documentados sobre este tema han sido enfocados desde ambas perspectivas; por un lado,

4
determinando la existencia de patrones espaciales que sugieran la exi;tencia de facilitacién
(p-e. Arriaga et al. 1993; Franco & Nobel 1989; Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Valiente-
Banuet et al. 1991a, 1991b; de Viana et al. 2001; Tewksbury & Lloyd 2001) y, por otro,
examinando los procesos que expliquen tales asociaciones (p.e. Godinez-Alvarez &
Valiente-Banuet 1998; Carrillo-Garcia et al. 2000a, 2000b; Godinez-Alvarez et al. 2002;

Godinez-Alvarez et al. 2005; Suzan-Azpiri & Sosa 2006). Aunque nuestro conocimiento
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sobre la biologia reproductiva de los cactus columnares se ha incrementado en los ltimos
afios, conocemos aun relativamente poco sobre los procesos de regeneracion natural de las
especies de cactus columnares que crecen en los ecosistemas semiaridos de Los Andes.
Estas zonas pueden albergar condiciones mas favorables para el establecimiento de los
cactiaceas columnares comparadas con sus analogos de las zonas templadas del Nedartico y
de la regién Neotropical. En el norte de la Cordillera de Los Andes existe un conjunto de
enclaves o bolsones semiaridos, con caracteristicas climaticas que resultan de la llamada
sombra de precipitacion orografica (Sarmiento 1975). Estos bolsones se encuentran desde
la Cordillera de Mérida (occidente de Venezuela), atraviesan la cadena montafiosa de
Colombia y llegan hasta el Ecuador (Soriano & Ruiz 2002). En Venezuela los bolsones
albergan diferentes especies de cactus columnares, destacando entre ellas, Stenocereus
griseus (Haw.) F. Busxb. y Cereus repandus (L.) Backeb., cuyas poblaciones son
abundantes en el enclave semiarido de Lagunillas, el mayor de su tipo dentro de Venezuela
(262 Km?, Soriano & Ruiz 2002). Junto con estas especies, este enclave acoge una especie
endémica de cactus columnar, Pilosocereus tillianus Gruber & Schafizl., y especies de
leguminosas arbustivas como P. juliflora, Acacia farnesiana (Willd) L. y Acacia
macracantha H.B K. Una aproximacién empirica documentando las interacciones positivas
4

entre ambas formas de vida nos permitira inferir la importancia del prOC650 de facilitacion
para la regeneracion natural de estas plantas suculentas y la estructura y funcionamiento de
las comunidades de plantas xerofilas donde ellas coexisten.

En resumen, la mayoria de las especies de cactus columnares estudiados hasta ahora
requieren de la presencia de un arbusto perenne para el establecimiento de sus plantulas,

Este establecimiento involucra diferentes procesos interconectados entre si, que van desde

10
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la llegada de las semillas hasta la supervivencia de las plantulas, y que dependen de la
capacidad del arbusto para modificar las condiciones ambientales bajo su copa (vs. sitios
abiertos). Aunque conocemos bastante sobre la consecuencia de estas relaciones ecologicas
para algunas especies de cactus columnares, nuestro conocimiento sobre su importancia
para la regeneracion natural de los cactus columnares que crecen en los enclaves semiaridos
andinos en general es ain escaso. Este trabajo contribuye con informacion inicial sobre este
tépico, para un mejor entendimiento de la ecologia de dos de las especies de cactus

columnares mas comunes que crecen en estos ecosistemas semiaridos y de los procesos que

involucran.

11
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Capitulo I — Asociaciones espaciales, relaciones tamaiio-
distancia y estructura poblacional de dos formas de vida
dominantes en un enclave semiarido de Los Andes de Venezuela

Formato Plant Ecology'

Daniel M. Larrea-Alcazar & Pascual J. Soriano
Programa de Postgrado en Ecologia Tropical, PET
Instituto de Ciencias Ambientales y Ecologicas, ICAE
Universidad de Los Andes, Venezuela

Resumen
Examinamos la asociacion espacial entre leguminosas arbustivas y cactus columnares en un
enclave semiarido de Los Andes de Venezuela. Registramos la abundancia y el tamafio de
tres cactus columnares (Stenocereus griseus (Haw.) F. Busxb., Cereus repandus (L.)
Backeb. y Pilosocereus tillianus Gruber & Schaftzl) bajo tres leguminosas arbustivas
(Prosopis juliflora DC., Acacia farnesiana (Willd.) L.y A. macracantha HB.K.) y las
comparamos con sitios abiertos con poca vegetacion. Usando datos sobre el tamafio y la
distancia de plantas vecinas inferimos la existencia e intensidad de la competencia intra- e
interespecifica entre ambas formas de vida en un cardonal (sitio xérico) y un espinar (sitio
mésico) del enclave. Registramos 61 cactus columnares (92%) bajo arbustos aislados de las
tres especies de leguminosas y 5 cactus columnares (8%) en sitios abiertos. Nuestra

k]
comparacion entre el nimero de individuos observados en campo y l(;s valores esperados
por la cobertura de cada especie de leguminosa mostraron que S. griseus y C. repandus

estan espacialmente asociados a arbustos aislados de A. farnesiana y A. macracantha.

Aunque los arbustos de P. juliflora contribuyeron con mas del 40% de la cobertura total, el

'Articulo Publicado: Larrea-Alcazar, D.M. & Soriano, P.J. (2006). Spatial associations, size-distance relationships and population
structure of two dominant life forms in a semiarid enclave of the Venezuelan Andes. Plant Ecology, 186, 137-149.
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aumero de cactus columnares bajo los arbustos aislados de esta especie fue
significativamente menor a lo esperado por azar. En total, registramos 19 de las 21 posibles
combinaciones entre las tres especies de cactus columnares y las tres especies de
leguminosas arbustivas (espinar: 18, cardonal: 13, combinaciones comunes: 12). En ambos
sitios, las combinaciones intra- ¢ interespificas entre especies de cactus columnares fueron
relativamente altas (correlacion positiva entre la suma del tamaifio de las plantas vecinas y
la distancia que las separa). Nuestros resultados sugieren, al menos para el caso de S.
griseus y C. repandus, que algunas especies de cactus columnares estan asociadas a
arbustos mimosoides y probablemente requieren de estas plantas para su regeneracion
natural. Por otra parte, nuestros resultados sobre las interacciones competitivas entre estas
especies son aun preliminares y deben ser respaldados con nueva evidencia sobre el tema.
Discutimos el efecto de las interacciones positivas planta-planta para el establecimiento de

los cactus columnares que crecen en el enclave.

Palabras clave: Cactus columnares, competencia, facilitacion, leguminosas, planta

benefactora, relaciones tamafio-distancia.
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Introduccion
Las interacciones positivas entre plantas contribuyen a determinar la estructura de la
comunidad y la diversidad local en muchos hébitats (Callaway 1995, 1997; Callaway &
Walker 1997; Tewksbury & Lloyd 2001). Una de tales interacciones es el denominado
sindrome nodriza, en el cual ciertas especies lefiosas tienen una influencia positiva sobre
algunas especies suculentas (McAuliffe 1988; Bertness & Callaway 1994). El efecto de una
planta nodriza depende de su tamafio y geometria (Franco & Nobel 1989; Valiente-Banuet
& Ezcurra 1991; Tewksbury et al. 1999) y del tamafio y posicion de las plantas
beneficiarias bajo su copa (Franco & Nobel 1989). Las plantas siempreverdes o especies
perennes con densas copas son buenas plantas nodriza en comparacion con otras formas de
crecimiento, tales como arbustos deciduos o plantas con pocas ramificaciones (de Viana et
al. 2001; Tewksbury & Lloyd 2001; Flores & Jurado 2003). Asi, la copa de un arbusto
perenne puede albergar la presencia de un gran nimero de plantas beneficiarias, entre ellas
cactus columnares, e influenciar el establecimiento y los patrones de disposicion espacial
de sus plantas protegidas (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Mills et al. 1993; Tewksbury
et al. 1999). Las asociaciones espaciales entre cactus columnares y sus plantas nodriza
resaltan debido a que la planta beneficiaria, el cactus, puede competir con su planta
benefactora y llegar a ocupar su lugar en el suelo (McAuliffe 1984; Y!eaton & Romero
1986; Valiente-Banuet et al. 1991; Flores-Martinez et al. 1994), mostrando que los
procesos de facilitacion y competencia no son mutuamente excluyentes.

Las zonas aridas y semiaridas estan caracterizadas por una escasa disponibilidad de
agua, el cual representa el principal factor limitante para el crecimiento de las plantas

(Ehleringer 1984; Nobel 1988). Las plantas dominantes de estos habitats, entre las que se
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encuentran leguminosas arbustivas y cacticeas columnares, pueden competir por agua 4
durante algiin estado de su crecimiento (e.g. Yeaton & Cody 1976; Briones et al. 1996). No
obstante, condiciones extremas de déficit hidrico podrian favorecer la facilitacion mas que
la competencia (sitios xéricos). Asi, bajo condiciones hidricas benignas (sitios mésicos), la
competencia podria ser mas intensa que en condiciones abidticamente estresantes (hipdtesis
del gradiente de estrés, sensu Callaway 1997). Sin embargo, un reciente meta-analisis
sugiere que el efecto neto resultante puede ser impredecible e inconsistente con esta
hipotesis (Goldberg et al. 1999; Maestre et al. 2005). A pesar de ello, los efectos de la
competencia por agua en zonas semidridas pueden ser inferidos a partir del estudio de las
relaciones entre el tamatfio y la distancia que separa a dos plantas vecinas (Pielou 1962;
Fowler 1986; Welden et al. 1988; Wilson 1991; Briones ef al. 1996). La hipétesis es que la
competencia entre dos plantas produce respuestas denso-dependientes en su crecimiento y
supervivencia. Asi, plantas espacialmente cercanas podrian ser pequefias y tener baja
supervivencia (Pielou 1962; Fowler 1986). En este sentido, una correlacion positiva entre la
suma del tamafio de las plantas vecinas y la distancia que las separa puede ser interpretada
como indicativa de competencia; y la falta de tal correlacion una evidencia de ausencia de
la misma (Pielou 1962; Yeaton & Cody 1976; Briones et al. 1996).
4

Los Andes del norte de Sudamérica contienen un conjunto de ;/alles secos con
caracteristicas climdticas que resultan de la sombra de precipitacion orografica (Sarmiento
1975). Estos valles secos constituyen un archipi¢lago de pequefios enclaves semiaridos que
se distribuyen desde 1a Cordillera de Mérida (occidente de Venezuela) hasta el Ecuador,
atravesando la cadena montafiosa de Colombia (Soriano & Ruiz 2002). El enclave

semidrido de Lagunillas, uno de los mayores ecosistemas semiéridos andinos (262 Km?),
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contiene leguminosas arbustivas, tales como Prosopis juliflora DC., Acacia farnesiana 4
(Willd.) L. y 4. macracantha H.B.K. y cactaceas columnares, tales como Stenocereus
griseus (Haw.) F. Busxb., Cereus repandus (L.) Backeb. y Pilosocereus tillianus Gruber &
Schaftzl. Estas especies son elementos dominantes de este paisaje y pueden alcanzar alturas
entre los 7-9 m. (Soriano & Ruiz 2002). Su abundancia y las condiciones hidricas del
enclave originan un mosaico de sitios mésicos (localmente conocidos como “espinares”) y
xéricos (“cardonales™), en los cuales la presencia y abundancia de leguminosas arbustivas
podrian determinar los patrones de disposicion espacial de los cactus al ofrecer condiciones
favorables para su establecimiento (ver Sosa & Fleming 2002 y Flores & Jurado 2003 para
una lista detallada de las asociaciones reportadas). Si esto ocurre, el denominado “sindrome
nodriza” podria ser una interaccion planta-planta recurrente para estos ecosistemas
semiaridos, influyendo sobre la disposicion espacial y el establecimiento sexual de los
cactus columnares. Ademaés, debido a la baja disponibilidad de agua y el mosaico hidrico
propio de este tipo de ecosistemas, las relaciones tamafio-distancia entre ambas formas de
vida podrian ser diferentes entre los sitios mésicos y xéricos del enclave. Asi, la asociacion
espacial entre cactus columnares y leguminosas arbustivas podria ser mds estrecha en los
sitios xéricos y dependiendo del tamafio que alcanzan, los cactus columnares podrian
]

constituirse en potenciales competidoras de las leguminosas arbustive{s que crecen en
ambas zonas.

En este trabajo, examinamos las interacciones entre leguminosas arbustivas y cactus
columnares en el enclave semiarido de Lagunillas, Venezuela. Especificamente intentamos
responder las siguientes preguntas: 1) ;Existen asociaciones espaciales entre cactus

columnares y leguminosas arbustivas en el enclave?, 2) ;Existen y como varian las
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relaciones tamafio-distancia entre ambas formas de vida en un sitio mésico y un sitio xérico
del enclave? y 3) ;Cuél es la estructura poblacional de las especies dominantes de cactus
columnares y leguminosas arbustivas que crecen en un sitio mésico y un sitio xérico del
enclave?. Evaluamos dos hipétesis: (1) bajo la copa de leguminosas arbustivas el nimero
de cactus columnares puede ser mayor que en sitios abiertos con poca vegetacion y (2) las
relaciones tamafio-distancia entre ambas formas de vida podrian ser mas estrechas en el

sitio mésico, debido a que los efectos positivos de una planta nodriza podrian ser bajos.

Sitio de Estudio
Conducimos el estudio en un sitio mésico y un sitio xérico del enclave semiarido de
Lagunillas, en Los Andes de Venezuela (262 Km®, Soriano & Ruiz 2002). El régimen de
temperaturas es isotérmico con una temperatura media anual de 22°C. La precipitacion
media anual oscila entre 450 y 550 mm por afio, con periodos de lluvia entre los meses de
abril-mayo y septiembre-octubre. La vegetacion de la zona corresponde a un arbustal
espinoso (Ataroff & Sarmiento 2003) y esta caracterizado por la presencia de leguminosas
arbustivas (P. juliflora, A. farnesiana 'y A. macracantha) y cacticeas columnares (S.
griseus, C. repandus y P. tillianus), las cuales pueden formar dos tipos de arbustal espinoso
]
o subunidades ecoldgicas que van desde sitios muy aridos (xéricos) h;sta sitios mas
humedos (mésicos). El primer tipo, localmente conocido como “cardonal”, contiene una
alta abundancia de cactus columnares, asi como grandes porciones de suelo desnudo,
originando un paisaje xérico fuertemente dominado por cactus. El segundo tipo, conocido

como “espinar”, contiene alta abundancia de leguminosas arbustivas, cuyas copas forman

un denso arbustal espinoso asociado, sobre todo, a los cuerpos de agua del enclave.
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Escogimos como sitio xérico una zona cercana a Puente Real (8°28°30”” N, 71°24°26”” W),
4,5 Km al sudoeste de la localidad de San Juan de Lagunillas, a una altitud aproximada de
720 m y como sitio mésico una zona colindante a la Laguna de Capam (8°29°16°° N,
71°20°10°” W), 3 Km al sudeste de la localidad de San Juan de Lagunillas (Edo. Mérida), a
una altitud aproximada de 780 m. La vegetacion natural del enclave es lentamente
reemplazada por cultivos y tierras de pastoreo, actividades que junto con la extracciéon
selectiva de las leguminosas incrementan paulatinamente los procesos de erosién de ambos

sitios.

Métodos

Leguminosas arbustivas como plantas nodriza de cactus columnares

Escogimos en ambos sitios individuos adultos de las tres especies de leguminosas

arbustivas con copas parcial 0 completamente aisladas de la influencia del follaje de plantas

vecinas. No obstante, arbustos con estas caracteristicas fueron escasos en el sitio mésico,

causando un tamarfio de muestra relativamente bajo, aunque suficiente para evaluar la

existencia de asociaciones espaciales entre estas especies y los cactus columnares que

crecen en el enclave (P. juliflora: n =20, A. farnesiana: n =20y A. macracantha: n=12).
4

En cada caso, registramos el nimero de cactus columnares creciendo ‘;bajo la copa de cada

arbusto utilizando una parcela de 1 m’. Dividimos el 4rea bajo el follaje de cada arbusto en

cuatro cuadrantes y escogimos por azar uno de ellos para instalar la parcela y realizar la

blisqueda y conteo de los cactus. En la parcela escogida, registramos la identidad,

abundancia y tamafio de todos los individuos que localizamos en el interior de la parcela.
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Instalamos en sitios abiertos parcelas de 1 m” para obtener una condicién control o
comparativa, las cuales ubicamos de manera aleatoria utilizando un transecto lineal de 100
m de longitud y dos niimeros aleatorios que dispusimos en funcién de la orientacion del
transecto. Ubicamos el primer punto sobre 1a linea principal del transecto (1-100 m) y
situamos el segundo punto sobre una linea perpendicular al transecto principal (1-25 m).
Alternamos la orientacion del segundo nimero entre derecha e izquierda para evitar que
dos puntos resultaran muy cercanos. La distancia maxima de la linea perpendicular fue 25
m. Esta distancia fue suficiente para instalar 10 parcelas de sitios abiertos en cada sitio.

Para determinar si los cactus columnares estan aleatoriamente distribuidos con
relacion a la cobertura de cada especie de leguminosa arbustiva, utilizamos parcelas
circulares de 9,0 m de radio (~ 256 mz, 41 parcelas circulares en total), siguiendo el método
logaritmico propuesto por McAuliffe (1990). De esta forma, si los cactus columnares estan
aleatoriamente distribuidos con relacion a sus potenciales plantas nodriza, su distribucion
esperada debe ser proporcional a la cobertura provista por cada especie de leguminosa.
Conducimos pruebas de y” para evaluar la hipétesis nula que el niimero de cactus
columnares bajo arbustos es significativamente proporcional al area cubierta por el follaje
de cada especie de leguminosa. Utilizamos pruebas de residuales estandarizados para

]
examinar el aporte estadisticamente significativo de cada celda, en lag cuales consideramos
que cualquier valor > |2| tiene una desviacién significativa de la distribucién normal de los

residuales. Analizamos las diferencias de tamafio de los cactus columnares con pruebas no

paramétricas de Kruskall-Wallis y Mann Whitney.
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Relaciones tamario-distancia entre leguminosas arbustivas y cactus columnares

Usamos una aproximacion indirecta para inferir la existencia de competencia intra- ¢
interespecifica entre ambas formas de vida de plantas. Aunque el tamafio de una planta
puede estar relacionado con su demografia y estado morfoldgico, presumimos que plantas
espacialmente cercanas seran pequefias como consecuencia de un proceso de crecimiento
denso-dependiente. Asi, plantas vecinas espacialmente distantes seran grandes y tendran
mayor supervivencia que plantas creciendo estrechamente asociadas (Pielou 1962; Fowler
1986).

Instalamos nueve parcelas de 200 m? (1800 m2) y ocho de 200 m® (1600 m?) en el
sitio xérico y mésico, respectivamente. En cada parcela, consideramos como plantas focales
a todas las leguminosas arbustivas y cactus columnares que registramos en su interior. Para
cada planta focal, registramos la identidad de la especie, su tamafio y la distancia entre ésta
y su planta vecina mds cercana. Utilizamos como medida de tamafio de los arbustos el radio
de su copa, debido a que encontramos una correlacion positiva entre la altura de los
arbustos y el radio del follaje de su copa (n = 52; r = 0,72; p < 0,0001). Para el caso de los
cactus columnares, utilizamos la altura del tallo principal como medida de tamafio. Cuando
dos plantas eran entre si los vecinos mas cercanos, registramos dos veces el conjunto de

K]
datos. Cuando ubicamos ¢l vecino mas cercano de una planta focal ﬁlém de los limites de la
parcela, registramos su tamafio y la distancia entre ellos para incluirla en el analisis (e.g.
Briones et al. 1996). Consideramos como propagacion vegetativa a todos aquellos

individuos que localizamos creciendo alrededor de brazos o tallos caidos de cactus adultos.

Cuando encontramos densas agrupaciones de cactus producidos asexualmente, escogimos
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el cactus vegetativo de mayor tamafio y registramos su planta vecina mas cercana sin tomar
en cuenta aquellos individuos pertenecientes a su agrupacion asexual de origen.

Agrupamos todos los datos en pares de combinaciones intra- e interespecificas. Si
las combinaciones se daban al azar esperdbamos 21 pares de combinaciones entre las seis
especies de leguminosas arbustivas y cactus columnares. Asignamos cada combinacioén de
plantas vecinas a una sola de estas categorias. Agrupamos los datos del tamafio de las
plantas de cada combinacién y calculamos las regresiones entre la suma de los tamafios de
las plantas que componen cada combinacion y la distancia que las separa. Realizamos estos
calculos para todas las combinaciones intra- e interespecificas. Obtuvimos la normalidad de
ambas variables (suma de tamafios y distancia) mediante transformaciones logaritmicas
(logie). Debido a que la densidad y el tamarfio pueden afectar la pendiente de la relacién
entre la suma de los tamafios y la distancia (Wilson 1991), estandarizamos los datos
logaritmicos dividiendo cada valor por el promedio calculado dentro de cada combinacion
de especies, de tal forma que cada valor estandarizado tuvo una media = 1 (Wilson 1991;
Briones et al. 1996).

Para evaluar si la intensidad de la competencia es simétrica dentro de cada
combinacidn interespecifica, llevamos a cabo dos regresiones entre el tamafio y la distancia

]

de dos plantas vecinas (uno para cada especie dentro de una combinaéi(’)n). Realizamos
estos analisis luego de la transformacién y estandarizacion de ambas variables. Si las
pendientes de ambas regresiones fueron distintas de cero, diferencias significativas entre las
pendientes podrian sugerirnos asimetria en la intensidad de la competencia. Si solamente

una de las pendientes fuera distinta de cero, la asimetria podria ser inferida debido a que el

tamaifio de una especie puede variar con la distancia, mientras que la segunda especie no se
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ve afectada. Finalmente, si las pendientes de las dos regresiones no fueran distintas de cero,
ningtn tipo de asimetria puede ser inferida (sensu Briones et al. 1996). Consideramos las
diferencias entre los coeficientes de correlacion (r) como diferencias en la importancia de la

competencia (Wilson 1991; Briones et al. 1996).

Estructura de tamafios

Utilizamos las parcelas de 200 m* que instalamos en el sitio xérico y mésico para evaluar la
abundancia relativa y la distribucién de frecuencias de las especies dominantes que existen
en ambos sitios (S. griseus, C. repandus y P. juliflora). Analizamos las diferencias de la
abundancia relativa entre ambos sitios con pruebas ¢ para muestras independientes y
realizamos pruebas de ¢ para evaluar la hipdtesis nula que la distribucion de frecuencias de
cada especie es proporcional a la distribucion exponencial esperada por azar. En todos los

analisis estadisticos usamos el programa Statistica (version 6.0).

Resultados
Leguminosas arbustivas como plantas nodriza de cactus columnares
En total, encontramos 61 cactus columnares (92%) creciendo bajo la copa de las tres
leguminosas arbustivas estudiadas y solamente 5 cactus (8%) en los sitios abierto (3 =
98,69; g.l. = 6; p < 0,0001). Entre los 61 cactus, ubicamos 32 de ellos bajo P. juliflora
(52,5%), 23 bajo A. farnesiana (37,7%)y 6 bajo A. macracantha (9,8%).

Nuestras comparaciones entre los valores observados y esperados mostraron que S.

griseus y C. repandus estan significativamente asociados con 4. farnesiana 'y A.

macracantha. Aunque P. juliflora contribuyé con mas del 40% de la cobertura total, el
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numero de cactus columnares bajo sus arbustos fue significativamente menor que lo
esperado por azar. De manera similar, el niimero de individuos de las tres especies de
cactus columnares que localizamos en los sitios abiertos fue significativamente menor a lo
esperado por la proporcion de suelo desnudo o con poca vegetacion (Fig. 1).

No registramos arbustos aislados de A. farnesiana y A. macracantha en el sitio
mésico. Los arbustos de P. juliflora contribuyeron desde el 34,5% (xérico) hasta el 48,8%
(mésico) de la cobertura total de las leguminosas en ambos sitios; no obstante, el niimero de
cactus bajo sus arbustos aislados no fue significativamente mayor de lo esperado por su
cobertura (<|2|).

El tamaifio de los distintos cactus creciendo bajo las copas de las distintas
leguminosas arbustivas fue significativamente diferente (Hp 61y= 7,5; p = 0,02). En
conjunto, el tamafio de los cactus bajo la copa de A. farnesiana (1,16 m + 1,02; media +
desviacion estandar) y A. macracantha (1,57 m = 1,43) fue mayor al tamafio de los cactus
que ubicamos bajo P. juliflora (0,59 m + 0,78) (prueba de Tukey, p < 0,05).

El tamaiio de los cactus columnares bajo los arbustos aislados de P. juliflora fue
significativamente diferente (H 32= 6,13; p = 0,04), donde la altura de individuos de S.
griseus (0,84 m + 0,87) fue significativamente mayor al de C. repandus (0,59 m + 0,86) y

k]
P. tillianus (0,14 m + 0,06) (prucba de Tukey: p < 0,05). No encontra;nos diferencias del
tamafio de los cactus que crecen bajo A. farnesiana (U = 34; p = 0,06) 0 A. macracantha (U
=2;p=0,35).

No registramos diferencias en la altura de los distintos cactus que crecen bajo la
copa de P. juliflora en el sitio mésico (H2,15= 0,45; p = 0,79) y aquellos cactus que crecen

bajo los arbustos de esta especie en el sitio xérico (U = 10,5; p=0,11). Sin embargo, el
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tamafio de las especies de cactus columnares bajo P. juliflora en el sitio xérico (0,96 m +
0,99) fue significativamente mayor al tamafio de los cactus que crecen bajo P. juliflora en

el sitio mésico (0,31 m £0,42) (U = 56; p = 0,01).

Relaciones tamano-distancia entre leguminosas arbustivas y cactus columnares
En ambos sitios, encontramos en total 19 de las 21 posibles combinaciones pareadas de
especies (Tablas 1 & 2); no obstante, para algunas combinaciones registramos solamente
uno o dos casos para cada combinacion. Dividimos las combinaciones en los siguientes
grupos: 1) Combinaciones que existen en cada sitio en frecuencias muy bajas, 2)
Combinaciones que existen en cada sitio en frecuencias bajas a intermedias, pero
insuficientes para detectar tendencias estadisticamente demostrativas y 3) Combinaciones
que existen en cada sitio en altas frecuencias, suficientes para mostrar correlaciones
estadisticamente significativas (Figs. 2a & 2b).

En el sitio mésico, encontramos 18 de las 21 posibles combinaciones (Tabla 1).
Entre ellas, solamente cuatro mostraron una correlacion positiva y significativa entre la
suma de los tamafios y la distancia que separa ambas plantas vecinas (Fig. 2a). Detectamos
que la variacion del tamafio en funcion de la distancia fue mayor para las combinaciones

4

intra- e interespecificas de los cactus columnares, es decir, el coeﬁcie}lte de determinacién
en estas combinaciones fue mayor al que obtuvimos para las combinaciones intra- e
interespecificas de las especies de leguminosas arbustivas. Las pendientes significativas de
la regresion entre la suma de los tamafios y la distancia que separa dos plantas vecinas
oscilaron entre 0,3471 (= 0,11; p = 0,06; S. griseus-C. repandus)y 0,3515 (*=0,18; p <

0,0001; S. griseus-P. tillianus) para combinaciones interespecificas, y 0,3003 (*=0,15; p<
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0,0001; P. tillianus-P. tillianus) y fue 0,3392 para solo una combinacion intraespecifica (
=0,14; p <0,0001; S. griseus-S. griseus). En ambos casos, nuestros resultados sugieren que
S. griseus es una especie importante en las relaciones tamafio-distancia que se establecen
entre las tres especies de cactus columnares. De hecho, cuando analizamos las relaciones
simétricas, no detectamos simetria en la mayoria de las combinaciones, a excepcion de la
asociacion S. griseus-C. repandus, mostrando que el tamafio de S. griseus puede
incrementar significativamente con la distancia de C. repandus, mientras que esta ultima no
lo hace (Tabla 3). Para todas las otras combinaciones, el tamafio de las especies no fue
afectado por la distancia.

En el sitio xérico, registramos 13 de las 21 posibles combinaciones (Tabla 2). Entre
ellas, solamente dos combinaciones mostraron una correlacion positiva y significativa entre
la suma de los tamafios y la distancia que separa dos plantas vecinas (Fig. 2b). Ademas,
encontramos una correlacion negativa y significativa en la combinacion P. juliflora-S.
griseus (r =-0,52; p < 0,05), apuntando a que pequeilos cactus de esta especie pueden estar
asociados a medianos y grandes arbustos de P. juliflora. Similar al sitio mésico, la
variacion del tamafio en funcion de la distancia fue mayor para las combinaciones intra- e
interespecificas entre las especies de cactus columnares. La pendiente de la regresion entre

¥
la suma de los tamafios y la distancia fue 0,1873 (r2 =0,07;, p =0,01; C repandus-C.
repandus) y 0,2957 (*=0,19; p = 0,003; S. griseus-C. repandus); sin embargo, cuando
analizamos el efecto de la distancia sobre el tamafio de los individuos de estas
combinaciones, solamente inferimos asimetria para la combinacion S. griseus-C. repandus,
sugiriendo nuevamente que el tamafio de S. griseus puede incrementar significativamente

con la distancia de C. repandus, mientras que individuos de la segunda especies no lo
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hacen. Cuando comparamos las pendientes de las regresiones para la combinacién S.
griseus-C. repandus entre ambos sitios, estas no fueron significativamente diferentes
(prueba de diferencia de dos pendientes, p > 0,05).

En ambos sitios, encontramos que las combinaciones mas frecuentes fueron
intraespecificas, en las cuales la especie de cactus mds abundante de cada sitio participé
frecuentemente (Tablas 1 & 2). En el sitio mésico, 1a combinacion mas frecuente fue S.
griseus-S. griseus con 629 registros (52%), mientras que en el sitio xérico, la combinacién
mas abundante fue C. repandus-C. repandus con 92 registros (38%). No obstante, en
ambos casos los datos fueron insuficientes para inferir la existencia de competencia

intraespecifica o alglin proceso de interferencia en estas especies.

Estructura de tamafios

En total, en el sitio mésico registramos 85 individuos de P. juliflora, 13 individuos de A.
macracantha 'y 7 individuos de A. farnesiana, mientras que en el sitio xérico, registramos
4?2 individuos de P. juliflora, 1 individuo de A. macracantha y 6 individuos de A.
farnesiana. La abundancia relativa de los arbustos de P. juliflora fue significativamente
mayor en el sitio mésico (10,6 arbustos/parcela de 200 m? + 3,07, media + DE) que en el
sitio xérico (4,7 arbustos/parcela de 200 m” + 3,39) (t = -3,78; p= 0,0{)Z). Entre los cactus
mas abundantes para cada sitio, la abundancia relativa de S. griseus fue significativamente
mayor en el sitio mésico (99,1 cactus/parcela de 200 m’ + 33,5, media + DE) que la
abundancia de C. repandus en el sitio xérico (14,8 cactus/parcela de 200 m* + 6,23) (t=-

7,42; p <0,0001). En cada sitio, la distribucion de tamaiios de S. griseus y C. repandus

exhibi6 una curva con tendencia exponencial negativa (Fig. 3), la cual fue
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significativamente diferente de la distribucion exponencial esperada por azar (pruebas de
xz’ p < 0,05 para todos los casos). Ambas poblaciones de cactus mostraron una alta
presencia de individuos juveniles <1,0 m de altura y baja cantidad de individuos viejos
entre 5,0-6,0 m de altura (Fig. 3). Al menos una quinta parte de ambas poblaciones de S.
griseus y C. repandus esta representada por individuos <0.5 m de altura, lo que sugiere
poblaciones estables de ambas especies. La proporcion de individuos de S. griseus <0,5 m
de altura fue significativamente mayor en el sitio mésico (28,7%) que en el sitio xérico
(19,8%) (prueba de Proporciones, p = 0,04), mientras que la proporcion de individuos de C.
repandus <0,5 m de altura no fue significativamente diferente entre el sitio mésico (22,5%)
y el sitio xérico (17,9%) (prueba de Proporciones, p > 0,05). Estos resultados sugieren
mayor establecimiento de plantulas y juveniles de S. griseus en el sitio mésico que en el
xérico y, probablemente, independencia del habitat en el establecimiento de plantulas de C.
repandus.

La estructura de tamafios de las poblaciones de P. juliflora sugiere que la presencia
de individuos de mediano y pequefio tamafio es baja en ambos sitios. Ambas distribuciones
de frecuencias fueron significativamente diferentes de la distribucion exponencial esperada

por azar (pruebas de %%, p < 0,05 en ambos casos). En ambos sitios, la distribucion de
K]

;

frecuencias mostr6 una curva unimodal con ausencia de individuos menores a 2,0 m de
radio, los cuales no registramos en ningun caso, sugiriendo que la regeneracion de P.

Jjuliflora en ambos sitios puede ser muy baja.
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Discusion
De acuerdo con los resultados que obtenidos, existe evidencia sugestiva que apunta a la
existencia del fenémeno del sindrome nodriza en los bolsones xeré6filos de Los Andes de
Venezuela. Los resultados sugieren que la regeneracion de los cactus columnares podria
ocurrir en mayor proporcion bajo la copa de las algunas leguminosas arbustivas,
permitiendo la asociacién espacial entre ambas formas de vida. Este patron sugiere que
algunos mecanismos podrian estar operando en el enclave, como por ejemplo: i) dispersion
de las semillas de los cactus bajo la copa de las leguminosas arbustivas, ii) alta mortalidad
de plantulas en zonas abiertas, la cual podria restringir o favorecer la supervivencia de las
plantulas a sitios con sombra y iii) disminucion de condiciones ambientales estresantes, las
cuales podrian incluir modificaciones quimicas y fisicas del suelo bajo de la copa de una
potencial planta nodriza (McAuliffe 1988; Valiente-Banuet et al. 1991; Rossi & Villagra
2003). Asi, algunos cactus columnares del enclave pueden crecer espacialmente asociados a
algunas especies de leguminosas arbustivas, sugiriendo que la regeneracion natural de los
primeros podria ser afectada por la presencia o ausencia de una planta nodriza. De hecho,
registramos mayor cantidad de individuos de S. griseus y C. repandus bajo los arbustos
aislados de A. farnesiana con relacion a los sitios abiertos, lo cual indica la importancia de
4
este arbusto perenne para la disposicion espacial y, probablemente, ell establecimiento de
estas especies. No obstante, registramos pocos individuos de P. tillianus bajo la copa de
estos arbustos sugiriendo, por un lado, una contribucion baja del sindrome nodriza
(facilitacion) a la reproduccion sexual de esta especie endémica y, por otro, que las

asociaciones espaciales positivas con potenciales plantas nodriza no involucra a todas las

posibles especies de cactus beneficiarios.
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Diferentes estudios han analizado el establecimiento de plantas suculentas bajo
arbustos perennes en ecosistemas aridos y semiaridos (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991;
Valiente-Banuet et al. 1991; Flores-Martinez et al. 1994; Rossi & Villagra 2003), pero
pocos de ellos reportan un numero de plantas beneficiarias menor al esperado por azar
(Valiente-Banuet ef al. 1991). Nuestros resultados proponen que el alto nimero de cactus
columnares encontrado bajo arbustos aislados de P. juliflora puede ser una consecuencia de
su mayor cobertura. De hecho, aunque esta especie contribuyo con mas del 40% de la
cobertura total producida por las tres especies arbustivas, el nimero de cactus columnares
registrado bajo sus arbustos aislados fue significativamente menor a lo esperado por azar.
Esto sugiere que la condicion aislada de sus arbustos puede reducir su potencial como
planta benefactora o que otros mecanismos podrian regular las relaciones espaciales entre
los cactus columnares y estos arbustos. Por ejemplo, hormigas del género Pheidole son
importantes consumidoras de las semillas de S. griseus (Ibafiez & Soriano 2005) y C.
repandus (Capitulo 111, Apéndice 1I), las cuales pueden sustancialmente reducir la presencia
de semillas sobre el suelo; sin embargo, conocemos muy poco sobre los efectos de estas
hormigas en la supervivencia y la disposicion espacial de las semillas y de los efectos de la
sombra producida por estos arbustos en sus tasas de remocion.

]

La alta cobertura vegetal asociada a P. julifloray A. farnesian;z sugiere una mayor
disponibilidad de micrositios favorables para la llegada, supervivencia y germinacion de las
semillas dispersadas (Montiel & Montafia 2000; Howe & Miriti 2004). Como en otras
regiones semiaridas, estos arbustos perennes pueden ser utilizados como refugios
temporales o sitios de percheo por aves, murciélagos y otros pequefios vertebrados, quienes

consumen los frutos y transportan las semillas de los cactus. De esta forma, arbustos
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perennes como P. juliflora y A. farnesiana podrian modificar los patrones de disposicién
espacial de las semillas, proporcionando sitios de percheo y/o sombra para los principales
consumidores de los frutos. De hecho, Glossophaga longirostris Miller, un murciélago
frugivoro, nectarivoro y polinivoro y Leptonycteris curasoae Miller, otro murciélago
glosofagino, son importantes consumidores de los frutos de S. griseus y C. repandus en
Venezuela (Sosa & Soriano 1996; Soriano & Ruiz 2002). Estos murciélagos probablemente
depositan las semillas consumidas bajo la copa de arbustos de estas especies permitiendo la
mayor acumulacion de semillas en estos sitios. Junto con estos murciélagos, especies de
aves frugivoras, tales como Melanerpes rubricapillus (Cabanis) (Picidae) y Mimus gilvus
(Vieillot) (Mimidae) (Soriano et al. 1999) podrian favorecer la deposicion de semillas en
areas protegidas por la sombra de estos arbustos. Asi, al igual que en otras regiones
semiaridas del mundo (ver Flores & Jurado 2003 para una lista detallada de los casos
reportados), la existencia de cactus columnares bajo la copa de potenciales plantas nodriza
sugiere que interacciones positivas entre plantas (facilitacion) podrian estar ocurriendo en
estas regiones semidridas andinas; no obstante, sus variantes y los procesos que explican la
presencia de los cactus deben aun ser dilucidados.

Aunque P. tillianus tiende a una agresiva reproduccion asexual (Sosa & Soriano

i

1996), no registramos ninguna evidencia de propagacion vegetativa en los individuos que
registramos bajo la copa de arbustos perennes. La reproduccion asexual en muchas plantas
suculentas tiende a ser una consecuencia de la baja produccion de semillas viables o puede
estar asociada con ambientes extremos denominados “cuellos de botella”, los cuales limitan
drasticamente el establecimiento de plantulas (Franco & Nobel 1989; Mandujano et al.

1996). Ambos aspectos han sido escasamente evaluados en los enclaves semiaridos de Los
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Andes de Venezuela (Sosa & Soriano 1996; Soriano & Ruiz 2002) y nuestro conocimiento
sobre las condiciones bajo las cuales P. tillianus puede reproducirse vegetativamente y la
importancia de plantas nodriza para el establecimiento sexual de sus individuos es atiin
limitado.

El analisis de la relacion entre el tamafio y la distancia de plantas vecinas sugiere
que asociaciones intraespecificas en las especies de cactus columnares estudiadas podrian
ser mas importantes que las interacciones interespecificas. Este patron podria ser explicado
por algunas adaptaciones que presentan los cactus columnares, entre ellas, la presencia de
raices superficiales, las cuales podrian permitirles utilizar el agua disponible en ‘el suelo.
Otros estudios realizados en los desiertos de Norte América también han reportado que las
asociaciones intraespecificas son mas frecuentes que las asociaciones interespecificas. Por
ejemplo, Yeaton & Cody (1976) investigaron las relaciones tamafio-distancia entre tres
especies de plantas que crecen en el desierto de Mojave y encontraron que las correlaciones
intraespecificas fueron mayores que las correlaciones interespecificas. Briones et al.(1996)
usaron coeficientes de correlacion entre la distancia y el tamafio de plantas vecinas para
inferir competencia intra- e interespecifica entre Hilaria mutica, Larrea tridentata y
Opuntia rastrera en el desierto de Chihuhua y también reportaron mayores correlaciones

i
intra- que interespecificas con valores de r* entre 0,07 y 0,61. Inversafnente a lo encontrado
en estos trabajos, nuestros valores de r* (0,07-0,19) sugieren que la competencia
intraespecifica puede ser baja. Los valores de r* también sugieren que las relaciones
tamafio-distancia entre las especies estudiadas pueden ser consistentemente no lineales.

Aunque obtuvimos la normalidad de la suma de los tamafios y la distancia mediante

transformaciones logaritmicas (log;o), al tomar los logaritmos de ambas variables algunas
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relaciones no lineales o exponenciales tienden a convertirse en lineales, de tal forma, que
complejas relaciones no lineales entre potenciales plantas competidoras podrian haber sido
simplificadas. Por esta razén, experimentos directos sobre este tema deben ser conducidos
en el campo para un mejor entendimiento de las interacciones negativas planta-planta que
pueden ocurrir en el enclave. En este sentido, recientemente Armas et al. (2004) han
propuesto un nuevo indice lineal comparativo (intensidad relativa de interaccién, IRI), el
cual, esta basado en mediciones de biomasa, y es apropiado para ser utilizado dentro de
meta-analisis paramétricos, los cuales pueden arrojar resultados e interpretaciones mas
concluyentes sobre este tema.

En el sitio mésico la frecuencia de las combinaciones entre leguminosas arbustivas
y cactus columnares fue baja, con excepcidn de las combinaciones P. juliflora-S. griseus
(6,5%) y P. julifora-P. tillianus (4,5%). En el sitio xérico, asociaciones entre ambas formas
de vida fueron relativamente altas para las combinaciones P. juliflora-C. repandus (12,2%)
y P. juliflora-S. griseus (8,2%), indicando que ambas especies de cactus columnares pueden
tener como vecinos mas cercanos individuos de P. juliflora. Ademas, el area bajo la copa
de las leguminosas arbustivas podria actuar como un “habitat de amortiguamiento”
permitiendo condiciones ambientales relativamente homogéneas para el establecimiento de

]

cactus columnares, pequefios arbustos y otras especies de plantas anuéles (Suzan et al.
1996; Tewksbury & Lloyd 2001). Asi, la existencia del sindrome nodriza, las cual favorece
el establecimiento sexual de los cactus sugiere tentativamente que el enclave semiarido de
Lagunillas puede ser interpretado como un hébitat “cuello de botella”, donde la eficiencia
de la dispersion y/o las condiciones microclimaticas en algunos sitios seguros podrian ser

requisitos para permitir el establecimiento de estas plantas suculentas.
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Alta produccién de frutos y baja tasa de reproduccion sexual son sugerentes de 15
existencia de relaciones asimétricas entre plantas que producen frutos carmosos y los
animales que las consumen y dispersan sus semillas, donde las ventajas para los
consumidores de los frutos y semillas son mayores que las ventajas que obtienen las plantas
suculentas que las producen (Schupp 1995; Montiel & Montafia 2000). Nuestro analisis de
la estructura de tamatfios de los cactus estudiados, indica que tal asimetria puede ser baja o
estar ausente de las poblaciones examinadas. Las poblaciones de cactus dominantes en cada
sitio (mésico: S. griseus; xérico: C. repandus), mostraron distribuciones estables con altas
proporciones de individuos juveniles para el reemplazo de los cactus adultos. Este tipo de
estructura alude a poblaciones que crecen y que estan en constante regeneracion, en las
cuales las tasas de mortalidad pueden declinar con el tamafio (Godinez-Alvarez et al.
2003). Por el contrario, ambas poblaciones de P. juliflora carecen de plantulas y juveniles,
lo cual sugiere que las tasas de regeneracion de esta especie pueden ser bajas; de hecho,
ambas poblaciones estdn compuestas por pequefios y medianos arbustos (2,0-4,0 m de
radio). La ausencia de plantulas y juveniles podria ser una consecuencia de la baja tasa de
germinacién de sus semillas o elevadas tasas de depredacion por briiquidos. Altas tasas de
depredacion han sido reportadas para otras especies del género Prosopais. Semillas de P.
flexuosa, un arbusto perenne que crece en ¢l desierto de Monte, Argen‘tina, son fuertemente
consumidas por Dolichotis pataganum (Caviidae) (Campos & Ojeda 1997), provocando
que esta especie no forme banco persistente de semillas (Villagra ef al. 2002). La escasa
presencia de individuos co-especificos bajo la copa de P. juliflora también indica que su
regeneracion natural podria ocurrir a manera de pulsos, la cual probablemente esta asociada

a condiciones favorables poco comunes para la germinacion de las semillas y el
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establecimiento de las plantulas. No obstante, aunque la regeneracion natural de P. juliﬂbra
podria ser baja, otras razones podrian explicar la estructura anémala de sus poblaciones,
entre ellas, el reemplazo de la vegetacion natural por cultivos, la presencia cada vez mayor
de ganado caprino y, sobre todo, la extraccion selectiva y la tala de estos arbustos.

En resumen, nuestros resultados sugieren la existencia de plantas nodriza en uno de
los mayores ecosistemas semiaridos del norte de la Cordillera de Los Andes. Arbustos de 4.
farnesiana y, probablemente de P. juliflora, podrian influir sobre los patrones espaciales de
dos cactus columnares, S. griseus y C. repandus. Postulamos que las asociaciones entre
estos cactus y sus potenciales plantas nodriza pueden ser poco estocasticas, permitiendo el
desarrollo de una estructura de dinamica de parches en las comunidades xerdfilas de los
xéricos del enclave. Nuestros resultados sobre las relaciones entre el tamafio y la distancia
de plantas vecinas son ain poco concluyentes debido a la aproximacién indirecta que
usamos para inferir competencia. Mayores investigaciones son necesarias para evaluar los
mecanismos que se han propuesto para explicar estas interacciones positivas y negativas
entre plantas. En ambos casos, el progreso en nuestro entendimiento sobre estas
interacciones puede ser clave para permitirnos predecir el impacto de las perturbaciones
humanas sobre la estructura y funcionamiento de las comunidades ve%emles que alberga

b

este ecosistema semiarido andino.
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Figura 1. Valores observados y esperados del niimero de cactus columnares que crecen
bajo la copa de tres especies de leguminosas arbustivas y en sitios abiertos de un enclave
semidrido de Los Andes de Venezuela. Los valores absolutos que se muestran en la figura
son significativos al 5% de la distribucién normal de los residuales. projul = Prosopis
Jjuliflora, acafar = Acacia farnesiana, acamac = Acacia macracantha, abierto = Sitios

abiertos.
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Figura 2. Relaciones entre tres especies de leguminosas arbustivas y tres especies de cactus
columnares en un sitio mésico (a) y un sitio xérico (b) del enclave semiarido de Lagunillas,
Venezuela. Las lineas simbolizan la existencia de casos para cada combinacion: (e—e)
representa relaciones que existen pero con baja frecuencia; ( <4—WP) representa relaciones
que existen pero sin tendencias estadisticamente diferentes y (<€4==P) representan
relaciones altamente frecuentes con correlaciones positivas que permiten inferir algtn tipo
de competencia. PJ: Prosopis flexuosa, AF: Acacia farnesiana, AM: Acacia macracantha,
SG: Stenocereus griseus, CR: Cereus repandus, PT: Pilosocereus tillianus. *: p<0,05; **:
p<0,01; ms=marginalmente significativa, p=0,06-0,07.
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Figura 3. Estructura de tamafios de poblaciones de Prosopis juliflora, Stenocereus griseus
y Cereus repandus en un sitio mésico y un sitio xérico dentro de un enclave semiarido
Lagunillas, Venezuela.
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Tabla 1. Valores promedio del log;o S, (suma del tamario de dos plantas vecinas) y el log;g
D (distancia que separa dos plantas vecinas) que representan las relaciones de tamafio y
distancia entre tres especies de leguminosas arbustivas (Prosopis juliflora, Acacia
farnesiana 'y A. macracantha) y tres especies de cactus columnares (Stenocereus griseus,
Cereus repandus y Pilosocereus tillianus) en un sitio mésico del enclave semiarido de
Lagunillas.

Combinacion de especies # de casos Logio S. (cm.) Logjo D (cm.)

P. juliflora — S. griseus 78 2,3809 1,8564
P. juliflora — C. repandus 4 2,8460 2,1398
P juliflora — P. tillianus 54 2,5729 1,8190
A. farnesiana — S. griseus 7 2,3556 1,7307
A. farnesiana — C. repandus 2 2,8853 2,0212
A. farnesiana — P. tillianus 4 2,3804 1,8528
A. macracantha — S. griseus 7 2,2127 1,8482
A. macracantha — C. repandus 1 2,6434 2,0569
A. macracantha — P. tillianus 12 2,2728 1,8477
P. juliflora — A. farnesiana 2 2,6051 1,8972
P. juliflora — A. macracantha 0 - -

A. farnesiana — A. macracantha 0 - -

P. jutiflora — P. juliflora 15 2,5641 1,7933
A. farnesiana — A. farnesiana 0 - -

A. macracantha — A. macracantha 3 2,2148 1,4072
S. griseus — C. repandus 32 2,2584 1,6433
S. griseus — P. tillianus 194 2,1950 ’ 1,6342
C. repandus — P. tillianus 3 1,722 1,8124
S. griseus — S. griseus 629 2,1501 1,5533
C. repandus — C. repandus 1 2,4456 2,2406
P. tillianus — P. tillianus 150 2,2276 1,4679
Total 1198
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Tabla 2. Valores promedio del log)o S; (suma del tamafio de dos plantas vecinas) y el log;o
D (distancia que separa dos plantas vecinas) que representan las relaciones de tamafio y
distancia entre tres especies de leguminosas arbustivas (Prosopis juliflora, Acacia
farnesiana 'y A. macracantha) y tres especies de cactus columnares (Stenocereus griseus,
Cereus repandus 'y Pilosocereus tillianus) en un sitio xérico del enclave semiarido de
Lagunillas.

Combinacion de especies # de casos Logio S. (cm.) Logie D (cm.)

P. juliflora — S. griseus 20 23186 1,9072
P. juliflora — C. repandus 30 2,5522 1,9871
P. juliflora — P. tillianus 0 - -

A. farnesiana — S. griseus 8 2,5427 1,8860
A. farnesiana — C. repandus 6 2,4944 1,6746
A. farnesiana — P. tillianus 1 2,6042 2,1461
A. macracantha — S. griseus 1 2,6532 2,1461
A. macracantha — C. repandus 2 2,2549 2,2982
A. macracantha — P. tillianus 0 - -

P. juliflora — A. farnesiana 0 - -

P. juliflora — A. macracantha 1 5,0099 2,3222
A. farnesiana — A. macracantha 0 - -

P. juliflora — P. juliflora 20 2,5211 2,0980
A. farnesiana — A. farnesiana 0 - -

A. macracantha — A. macracantha 0 - -

S. griseus — C. repandus 44 2,3740 1,8918
S. griseus — P. tillianus 0 - \ -

C. repandus — P. tillianus 1 27582 2,3222
S. griseus — S. griseus 19 2,3879 1,8442
C. repandus — C. repandus 92 2,3617 1,7836
P. tillianus — P. tillianus 0 - -
Total 245
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Tabla 3. Pendientes de las regresiones lineales entre el tamafio y la distancia que separa dos
plantas vecinas. *: p<0,05; **: p<0,01; ns=p>0,05.

Combinacién de especies Especie Focal N Pendiente

SITIO MESICO

Stenocereus griseus-Pilosocereus tillianus Pilosocereus 194  (,3766 **
Stenocereus 194 00,5189 **

Cereus repandus-S. griseus Cereus 32 0,1794 ns
Stenocereus 32 05412 %

S. griseus-S. griseus Stenocereus 629 0,3764 **
Stenocereus 629 0,4282 **

P. tillianus-P. tillianus Pilosocereus 150  0,2796 **
Pilosocereus 150 0,4372 **

SITIO XERICO

Prosopis juliflora-S. griseus Prosopis 20 -0,0575ns
Stenocereus 20 -0,1068 ns

C. repandus-S. griseus Cereus 44  0,2403 ns
Stenocereus 44 (03778 *

C. repandus-C. repandus Cereus 92 02174 *
Cereus 92 00,2645 **
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Capitulo II — Variaciones espaciales del sindrome nodriza en un
enclave semiarido andino venezolano: habitat xérico versus
habitat mésico

Formato Journal of Vegetation Science

Daniel M. Larrea-Alcazar & Pascual J. Soriano

Programa de Postgrado en Ecologia Tropical, PET

Instituto de Ciencias Ambientales y Ecologicas, ICAE
Universidad de Los Andes, Venezuela

Resumen

Pregunta: Asociaciones espaciales positivas entre plantas nodriza y sus cactus protegidos
han sido referidas para diferentes ecosistemas aridos tropicales y extratropicales; sin
embargo, conocemos relativamente poco sobre la importancia de estas interacciones para la
estructura y funcionamiento de las comunidades vegetales que existen en los ecosistemas
semiaridos andinos. En este trabajo examinamos la siguiente pregunta: ;Existe variacion en
la asociacion espacial entre cactus columnares y leguminosas arbustivas en sitios mésicos
(menor estrés hidrico) y sitios xéricos (mayor estrés hidrico) de un enclave semiarido
andino?

Ubicacion: Enclave semiarido de Lagunillas, Mérida, Venezuela, Sudamérica.

Métodos: Mediante parcelas circulares de 9 m. de radio, mediciones del didametro mayor y
4

H

menor de la copa, obtencion de muestras de suelo y transectos lineales de 50 m.,
analizamos la asociacion espacial entre ambas formas de vida en sitios mésicos y xéricos
del enclave. Analizamos los datos utilizando tres métodos de asociacion espacial para
examinar la importancia del mesohabitat (protegido/expuesto) y la condicion aislada o no
de los individuos de cada leguminosa arbustiva, incluyendo la importancia de otras especies

lefiosas, cacticeas con otras formas de crecimiento y plantas herbaceas de mediano tamarfio.
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Resultados: En conjunto, las asociaciones espaciales entre cactus columnares y
leguminosas arbustivas fueron significativamente mayores en los sitios xéricos que en los
mésicos. Encontramos que individuos de Stenocereus griseus (Haw.) F. Busxb. y Cereus
repandus crecen espacialmente asociados a arbustos aislados de Acacia farnesiana (Willd.)
L., sobre todo en los sitios xéricos donde la abundancia de esta especie es alta.
Dependiendo del sitio mésico o xérico y del método usado, detectamos que individuos de
Prosopis juliflora DC. también afectan la disposicion espacial de ambas especies de cactus
columnares. Identificamos otras catorce especies que modifican la disposicion espacial de
ambos cactus columnares, las cuales podrian ser consideradas como potenciales plantas
nodriza para su regeneracion natural.

Conclusion: Nuestros resultados indican que las asociaciones espaciales positivas entre
cactus columnares y leguminosas arbustivas pueden ocurrir tanto en sitios mésicos como
xéricos del enclave. Estas asociaciones no involucran a las todas especies interictuantes y
no muestran ninguna tendencia a ser relaciones especie-especificas. Postulamos que S.
griseus es la principal especie beneficiaria de estos procesos. Sugerimos que aquellos
métodos de asociacion espacial basados en la condicién “individuo aislado” pueden

subestimar la importancia de potenciales plantas benefactoras, tales como P. juliflora.
4

h

Palabras clave: Andes, facilitacion, planta benefactora, Prosopis juliflora, Stenocereus

griseus, sitios xéricos, Venezuela.
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Introduccion

Las interacciones entre plantas nodriza y cactus columnares pueden afectar la estructura y
dindmica de una comunidad vegetal y determinar la presencia o ausencia de algunas
especies en los ecosistemas semi-desérticos (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Valiente-
Banuet et al. 1991a, 1991b; Arriaga et al. 1993; Reyes-Olivas ef al. 2002). Aunque la
ecologia de comunidades estuvo inicialmente orientada a evaluar el papel de la
competencia como la principal interaccion que afecta a las comunidades de plantas, la
importancia de las interacciones positivas ha sido recientemente acentuada (Bertness &
Callaway 1994; Callaway 1995, 1997; Callaway & Walker 1997). Sin embargo, diferentes
estudios experimentales han demostrado que las asociaciones positivas entre plantas pueden
tambi€n existir junto con interacciones competitivas (Choler ez al. 2001; Maestre et al.
2003, 2005). La facilitacion, una interaccidn positiva planta-planta en la cual un individuo
(o especie) modifica las condiciones ambientales convirtiendo un habitat estresante en un
habitat benigno para otros individuos o especies, ha sido reportada para zonas semiaridas y
aridas de Estados Unidos, México, Chile y Argentina (Flores & Jurado 2003); sin embargo,
nuestro conocimiento sobre las variaciones locales y la importancia de las asociaciones
entre cactus columnares y leguminosas arbustivas en ecosistemas semiflridos Neotropicales
es ain muy limitado (Godinez-Alvarez et al. 2003). Dada las condicio;les menos
estresantes de estas zonas, las cuales se caracterizan por un régimen de precipitacion entre
450 y 550 mm que define mayor cobertura vegetal comparada con ambientes desérticos de

zonas templadas extratropicales, es probable que la necesidad de un cactus columnar por

una planta benefactora tienda a ser un caricter altamente facultativo.
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La facilitacion puede ser inicialmente inferida a partir del estudio de las relaciones
espaciales entre potenciales especies asociadas. Entre todas las relaciones de facilitacion, la
asociacion entre cactus columnares y leguminosas arbustivas es una de las mas llamativas
debido a que la planta beneficiaria, el cactus, consigue a mediano o largo plazo competir
por espacio con su planta benefactora y ocupar su lugar en el suelo (McAuliffe 1984, 1988;
Yeaton & Romero 1986; Valiente-Banuet et al. 1991a; Flores-Martinez et al. 1994). Asi,
aunque la facilitacion puede prevalecer sobre la competencia en hbitats altamente
estresantes, ambos procesos no son mutuamente excluyentes y pueden existir
simultineamente en las comunidades vegetales xerodfilas que caracterizan los ecosistemas
semiaridos. Sin embargo, muchas especies de cactus columnares crecen estrechamente
asociadas a especies de leguminosas arbustivas (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991;
Valiente-Banuet et al. 1991a, 1991b; Arriaga et al. 1993; de Viana et al. 2001; Reyes-
Olivas et al. 2002), las cuales pueden albergar una mayor cantidad de cactus que los sitios
abiertos sin sombra, modificando notoriamente las distribuciones espaciales de algunas
especies de cactus. Aunque existe evidencia que sugiere que estas asociaciones positivas
pueden convertirse en interacciones negativas, el beneficio primario para los cactus
columnares es el establecimiento de sus individuos. No obstante, las v%riaciones locales de
estas asociaciones positivas en paisajes semiaridos alternados de hébita;ts contrastantes con
diferencias en las propiedades quimicas del suelo y la abundancia de las especies que
coexisten en ellas son ain poco conocidas (Tewksbury & Lloyd 2001).

Los ecosistemas semiéridos y aridos estan caracterizados por una reducida
disponibilidad de agua, el cual representa el principal factor limitante para el crecimiento de

las plantas (Ehleringer 1984; Nobel 1988). Sin embargo, muchos paisajes semiaridos
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contienen un mosaico de habitats desde sitios xéricos que se desarrollan sobre terrazas
secas hasta sitios mésicos estrechamente asociados a efimeros cursos de agua o pequefias
lagunas (Pugnaire & Luque 2001; Tewksbury & Lloyd 2001; Tirado & Pugnaire 2005).
Asi, bajo condiciones de alto estrés (sitios xéricos), los efectos acumulativos de una especie
sobre otra pueden ser positivos, mientras la relacion entre las mismas especies en
condiciones mas benignas (sitios mésicos) puede ser negativa o neutral (hipotesis del
gradiente de estrés, Bertness & Callaway 1994). Ello sugiere que estrechas asociaciones
espaciales entre cactus columnares y leguminosas arbustivas, las cuales son los elementos
dominantes de estos habitats, podrian ser frecuentes en los sitios xéricos, donde el potencial
benefactor para una especie de planta nodriza puede depender de su capacidad para
modificar las condiciones microclimaticas y las propiedades de suelo bajo su copa (Franco
& Nobel 1989; Tewksbury et al. 1999). De hecho, muchas especies de leguminosas
arbustivas producen verdaderas “islas de fertilidad” bajo sus arbustos, con altos contenidos
de nitrégeno, fésforo, materia orgénica y otros elementos del suelo (Pugnaire et al. 1996;
Rossi & Villagra 2003). Estas modificaciones permiten el establecimiento de un mayor
numero de plantas suculentas en las cercanias de estos arbustos en comparacion con otras
plantas lefiosas de mediano y gran tamafio o areas con poca vegetacion o completamente
1

descubiertas (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Valiente-Banuet et al. i991a; Flores-
Martinez et al. 1994; Rossi & Villagra 2003).

Lps Andes del norte de Sudamérica albergan un conjunto de valles secos que
forman un archipiélago de pequefios enclaves semiaridos, los cuales existen desde la
Cordillera de Mérida (occidente de Venezuela) y llegan hasta el Ecuador (Sarmiento 1972;

Soriano & Ruiz 2002). Estos enclaves o bolsones semiaridos exhiben especies de
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leguminosas arbustivas y cactus columnares como elementos dominantes del paisaje. Estas
plantas pueden formar un mosaico de héabitats con diversos grados de aridez que van desde
sitios xéricos (“cardonales”) hasta sitios mésicos (“espinares”), sugiriendo que la
importancia de estas leguminosas para la regeneracion natural de los cactus columnares
podria ser diferente en distintas partes del enclave. De hecho, existe evidencia sobre la
existencia de asociaciones positivas entre ambas formas de vida en uno de estos enclaves,
sugiriendo la influencia de las leguminosas arbustivas en la disposicion espacial de los
cactus (Larrea-Alcazar & Soriano 2006). No obstante, no existen investigaciones sobre las
posibles variaciones locales de estas asociaciones ni hay estudios comparativos entre sitios
contrastantes. Una aproximacién empirica documentando las asociaciones espaciales entre
ambas formas de vida nos permitira inferir la importancia de la facilitacion para la
regeneracion natural de estas plantas suculentas y la estructura y el funcionamiento de las
comunidades de plantas semiaridas donde ellas coexisten.

En este trabajo, estudiamos las asociaciones espaciales entre cactus columnares y
arbustos mimosoides en cinco localidades del enclave semidrido de Lagunillas en Los
Andes de Venezuela. Nos planteamos este estudio para determinar si la importancia de las
leguminosas como plantas nodriza para los cactus varia dentro del mosaico de habitats que
alberga este ecosistema semiarido. Especificamente, intentamos responc?ler las siguientes
preguntas: 1); Cambia la importancia relativa de las leguminosas arbustivas como plantas
benefactoras para los cactus entre los sitios mésicos y xéricos del enclave? y 2) ;Cual el
papel de otras especies lefiosas o especies de mediano tamafio para el establecimiento de los
cactus columnares en estos habitats?. Ponemos a prueba la hipétesis que las asociaciones

espaciales entre ambas formas de vida podrian ser mas estrechas en los sitios xéricos del
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enclave, lo cual podria implicar variaciones locales en la importancia de las leguminosas

arbustivas como plantas que modifican la disposicion espacial de los cactus.

Sitio de estudio
Condujimos el estudio en el enclave semiarido de Lagunillas en Los Andes de Venezuela
(262 Km?; Soriano & Ruiz 2002). La precipitacion media anual oscila entre 450 y 550 mm.,
con periodos de lluvia entre abril-mayo y septiembre-octubre. El régimen de temperaturas
es isotérmico con una temperatura media anual de 22°C. La vegetacion del area
corresponde a un arbustal espinoso (Ataroff & Sarmiento 2003) y contiene dos subunidades
ecoldgicas que van desde sitios xéricos o “cardonales” hasta sitios mésicos o “espinares”
(Soriano & Ruiz 2002). En ambos sitios, los elementos dominantes del estrato superior son
leguminosas arbustivas, tales como P. juliflora, A. farnesiana y Acacia macracantha
H.B.K. y cactaceas columnares, tales como S. griseus, C. repandus y Pilosocereus tillianus
Gruber & Schaftzl. Los cardonales estan asociados a terrazas, laderas o depresiones secas y
contienen una alta presencia de cactus columnares y grandes porciones de suelo desnudo,
mientras que los espinares estin estrechamente asociados a los pequefios cuerpos de agua
del enclave y albergan una alta abundancia de leguminosas arbustivas cuyas copas pueden

1
forman densos arbustales espinosos con reducidas porciones de suelo ciesnudo (Soriano &
Ruiz 2002). No existen registros que sugieran diferencias en el régimen de precipitacion
entre ambas subunidades ecoldgicas. El pastoreo y la extraccion selectiva de grandes
arbustos han incrementado los procesos de erosion y desertizacion de ambos habitats y la

vegetacion natural es lentamente reemplazada por cultivos y tierras destinadas al pastoreo

de ganado caprino y ovino.
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Realizamos el estudio en cinco localidades dentro del enclave escogidas en base a
su accesibilidad, baja presencia de ganado caprino o distancia a los cultivos. Escogimos
como sitios mésicos dos zonas cercanas a la Laguna de Capari, cuya vegetacion
corresponde a un espinar continuo (M1) y a un espinar bajo interrumpido (M2) (Rico ef al.
1996). Los arbustos que crecen en el espinar continuo forman un denso matorral que rodea
completamente la laguna, mientras que en el espinar bajo estas plantas forman un matorral
discontinuo ubicado a 0,6-0,7 Km de la laguna. Escogimos como sitios xéricos tres
cardonales ubicados sobre laderas y/o cimas secas alejadas de cualquier cuerpo de agua.
Basados en Rico et al. (1996), definimos estos sitios como: cardonal interrumpido en ladera
y cima (X1), cardonal abierto en depresion (X2) y cardonal interrumpido en ladera (X3).
Todas ellas contienen alta presencia de cactus columnares asi como grandes porciones de
suelo desnudo, lo que resulta en un paisaje xérico dominado por cactus. La separacion entre

los sitios xéricos fue de aproximadamente 10 a 12 Km de distancia.

Métodos

Vegetacion y suelo

En cada sitio, examinamos la cobertura y abundancia de cactus columnares y leguminosas
1

arbustivas usando 13 a 25 parcelas circulares de 9,0 m de radio (~ 25 6{m2, 100 parcelas

circulares en total), siguiendo el método logaritmico propuesto por (McAuliffe 1990).

Ademads, en cada sitio obtuvimos muestras de suelo entre 10 y 12 cm de profundidad, las

cuales extrajimos de dos mesohébitats: a) el drea bajo la copa de P. juliflora y b) sitios

abiertos completamente descubiertos o con poca vegetacion. Obtuvimos diez muestras de

cada mesohébitat, las cuales agrupamos en una sola muestra representativa para obtener dos
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muestras compuestas por cada sitio. Dado que este agrupamiento impide cualquier
comparacion estadistica debido a la falta de réplicas estadisticas verdaderas, utilizamos
estas muestras para caracterizar las propiedades del suelo en cada mesohabitat y sitio
determinando asi la disponibilidad de agua en el suelo (diferencia entre la capacidad de
campo y el punto de marchites permanente; Lambers et al. 1998). Escogimos los arbustos
de P. juliflora como plantas focales para obtener las muestras de suelo debido a que es una
especie comuin para todos los sitios mésicos y xéricos del enclave. La textura del suelo fue
determinada mediante la técnica Bouyoucos. Los valores de pH fueron calculados con el
método potenciométrico. El contenido de materia organica fue establecido usando el
método Walkley-Black. La cantidad de nitrégeno total fue determinado usando muestras de
1 g de peso seco, las cuales fueron procesadas de acuerdo con el método micro-Kjeldahl.
La cantidad de fosforo fue establecido con el método Kurt-Bray y la concentracion de
potasio fue determinado con el método de determinacién colorimétrica. La concentracion
de Na" fue calculada por fotometria de flama y la concentracién de Mgy Ca fue
determinada por extraccion de acetato de amonio. La conductividad eléctrica (CE) fue
establecida usando el método del puente salino. La capacidad de campo (CC) y el punto de
marchites permanente (PMP) fueron determinados usando el método de)‘ ollas de presion
(CC: 1/3 atm; PMP: 15 atm). Todos los analisis de suelo fueron realizaéos por el
Laboratorio de Suelos de la Facultad de Ciencias Forestales y Ambientales, Universidad de

Los Andes, Mérida, Venezuela.
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Asociaciones espaciales entre cactus columnares y arbustos perennes

COMPARACION ENTRE MESOHABITATS - En cada sitio seleccionamos individuos aislados
de P. juliflora (n = 54; min-max: 8-25 arbustos/sitio), 4. farnesiana (n = 31; min-max: 10-
11 arbustos/sitio) y A. macracantha (n = 6; min-max: 0-6 arbustos/sitio), cuyo follaje de la
copa estuviera parcial o complemente aislado de la influencia de plantas vecinas.
Consideramos el 4rea bajo la copa de cada arbusto como la condicion “bajo arbusto
perenne” y el area descubierta de vegetacion como la condicidn “sitio abierto”. En cada
arbusto, tomamos las medidas del diametro mayor y menor de la forma elipsoidal de su
copa. Replicamos estas medidas en los “sitios abiertos™ en cantidades similares a la
condicidn “bajo arbusto perenne”. En ambos mesohébitats, registramos el nimero de
individuos y la identidad de todos los cactus columnares. Debido a que la copa de los
arbustos en el espinar continuo (M1) forma un denso follaje, la diferenciacion de arbustos
aislados no fue posible. En cada sitio, analizamos las diferencias del nimero de cactus
registrados entre ambos mesohabitats utilizando pruebas no paramétricas de Mann-

Whitney.

COMPARACION CON LA DISTRIBUCION ESPERADA POR AZAR CONSIDERANDO LA
]

CONDICION ARBUSTO AISLADO — Utilizamos pruebas de y* para evaluar la hipétesis nula
que el numero de cactus columnares bajo la copa de los arbustos aislados es proporcional a
la cobertura de cada especie de leguminosa arbustiva. Obtuvimos los datos de cobertura
desde las parcelas circulares de 9,0 m de radio que usamos para evaluar la vegetacion en
cada sitio. Utilizamos pruebas de residuales estandarizados (PRE) para probar la

significancia de cada celda. Presumimos que los residuales estandarizados estan
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normalmente distribuidos y, asi, cualquier valor >|2| aporta significativamente a la

desviacion de la distribucion de los residuales (Greig-Smith 1983; Valiente-Banuet et al.

1991a).

COMPARACION CON LA DISTRIBUCION ESPERADA POR AZAR SIN CONSIDERAR LA

CONDICION ARBUSTO AISLADO — Para establecer la importancia de las leguminosas
arbustivas en la disposicion espacial de los cactus sin considerar la condicién aislada de sus
individuos utilizamos 11 a 21 transectos lineales de 50 m, los cuales instalamos de manera
estratificada en cada sitio. Este método no considera la condicion “aislado” de ningun
individuo sobre el transecto, permitiendo una relacion directa entre la cobertura de cada
planta y el nimero de cactus columnares. En cada transecto registramos el nimero de
individuos y la identidad de los cactus columnares que localizamos creciendo bajo especies
de plantas lefiosas o herbaceas de mediano tamafio y en sitios abiertos. Consideramos como
potenciales plantas nodriza aquellas especies bajo las cuales constatamos la presencia de al
menos un cactus columnar. Incluimos a dos cactus de habito postrado-erecto (Opuntia
caribea Britton & Rose y O. depauperata Britton & Rose), asi como todas las especies de
leguminosas arbustivas y plantas herbaceas o sufritices con 50 cm de altura. Estimamos la
cobertura vegetal presumiendo que todas las especies registradas sobrg el transecto tienen
copas circulares. Obtuvimos el didmetro de cada copa midiendo la distancia desde el borde
del follaje de la copa con la linea referencial del transecto. Utilizamos pruebas de y* para
examinar la hipétesis nula que el nimero de cactus es proporcional a la cobertura de cada

especie. Evaluamos la significacion estadistica de cada celda con pruebas de residuales
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estandarizados, presumiendo que cualquier valor >|2| tiene una desviacion significativa de

la distribucidon normal de los residuales (Greig-Smith 1983; Valiente-Banuet et al. 1991a).

Resultados

Vegetacion y suelo

En conjunto, la cobertura vegetal producida por las especies de leguminosas arbustivas fue
mayor en los sitios mésicos que en los sitios xéricos, destacando P. julifloray A.
macracantha como las especies mas abundantes en estos héabitats (Tabla 1). Por el
contrario, la densidad y cobertura de A. farnesiana fueron altas en los sitios xéricos,
sugiriendo que esta especie podria estar asociada a este tipo de hébitats (Tabla 1).

En general, 1a densidad y la cobertura de los cactus columnares fueron relativamente
mayores en los sitios mésicos que en los sitios xéricos; sin embargo, detectamos diferencias
dependiendo de la identidad de cada cactus columnar. La densidad y cobertura de S. griseus
fueron altas en el espinar bajo interrumpido, similares entre el espinar continuo y el
cardonal abierto en depresion, y relativamente bajas en los otros sitios xéricos (Tabla 1). De
manera similar, la abundancia y cobertura de P. tillianus fueron altas en los sitios mésicos
comparadas con los sitios xéricos (Tabla 1). Contrario a estas especies, la densidad y

7]
cobertura de C. repandus fueron bajas en ambos sitios mésicos sugirienao que esta especie
podria estar asociada a los sitios xéricos del enclave.

Las muestras de suelo que obtuvimos en cada sitio sugieren que los suelos tienden a
ser franco-arcillosos en los sitios mésicos y franco-arenosos en los sitios xéricos y son
similares en su textura dentro de cada sitio. En ambos sitios registramos contrastes en los

contenidos de materia organica, nitrégeno, foésforo, calcio y magnesio entre suelos bajo la
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copa de P. juliflora y suelos de sitios abiertos (Tabla 2). En conjunto, los contenidos de‘
materia organica, nitrdgeno, calcio y magnesio fueron mayores en estos habitats que en los
sitios xéricos. Por otra parte, las concentraciones de Na" fueron relativamente altas en las
muestras de suelo obtenidas en los sitios abiertos, mientras que las concentraciones de Ca"™
y Mg"™" fueron relativamente similares. Los valores de capacidad de campo y punto de
marchitéz permanente fueron mayores en los sitios mésicos (min-max, CC: 15,46% -
19,84%; PMP: 7,96% - 11,56%) que en los sitios xéricos (CC: 8,38% - 14,14%; PMP:
3,57% - 5,52%), sugiriendo la mayor disponibilidad de agua util en los sitios mésicos

(Tabla 2).

Asociaciones espaciales entre cactus y arbustos perennes

COMPARACION ENTRE MESOHABITATS — Registramos cactus columnares tanto en sitios
protegidos bajo la copa de una planta leguminosa como en sitios abiertos con escasa
vegetacion. En total encontramos 674 cactus columnares bajo la copa de arbustos aislados
de P. juliflora (S. griseus: 569 cactus, C. repandus: 80 cactus, P. tillianus: 25 cactus) y 347
cactus en sitios abiertos (S. griseus: 307 cactus, C. repandus: 27 cactus, P. tillianus: 13
cactus). En M2, la abundancia de cactus columnares bajo P. juliflora (1‘4,33 + 8,57; media
+ DE) no fue estadisticamente diferente de los sitios abiertos (11,57 + i1,25) (U=154;p=
0,09). En este sitio, registramos en total 301 cactus columnares bajo arbustos aislados de P.
Juliflora (S. griseus: 274 cactus, C. repandus: 7 cactus, P. tillianus: 20 cactus) y 243 cactus
en sitios abiertos (S. griseus: 224 cactus, C. repandus: 6 cactus, P. tillianus: 13 cactus). En
X1, el nimero de cactus columnares bajo la copa de P. juliflora (11,28 + 7,01; media = DE)

fue significativamente mayor al de los sitios abiertos (3,44 + 3,19) (U= 199; p = 0,03; Fig.
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1). En este sitio, registramos en total 282 cactus columnares bajo P. juliflora (S. griseus:
226 cactus, C. repandus: 56 cactus) y 86 cactus en los sitios abiertos (S. griseus: 68 cactus,
C. repandus: 18 cactus). De manera similar, en X2 el mimero de cactus bajo la copa de P.
Jjuliflora (9,5 £ 1,29) fue significativamente mayor al de los sitios abiertos (1,5 + 1,29) (U =
0; p = 0,02; Fig. 1). En este sitio registramos en total 38 cactus columnares bajo la copa de
arbustos aislados de P. juliflora (S. griseus: 23 cactus, C. repandus: 15 cactus) y solamente
6 cactus en sitios abiertos (S. griseus: 3 cactus, C. repandus: 3 cactus). En ambos sitios, no
registramos individuos de P. tillianus en ninguno de los mesohabitats. Finalmente, aunque
el mimero de cactus columnares bajo P. juliflora (13,25 £+ 14,97) fue relativamente mayor
al que registramos en sitios abiertos (3 = 1,83), no encontramos diferencias
estadisticamente significativas en X3 (U = 3; p=0,15; Fig. 1). En este sitio, registramos en
total 53 cactus columnares bajo P. juliflora (S. griseus: 46 cactus, C. repandus: 2 cactus, P.
tillianus: 5 cactus) y solamente 12 individuos de S. griseus en sitios abiertos.

Encontramos individuos aislados de A. farnesiana solamente en los sitios xéricos
(X1 =10; X2 =10; X3 = 11). En total encontramos 239 cactus columnares bajo la copa de
arbustos aislados de A. farnesiana (S. griseus: 133 cactus, C. repandus: 100 cactus, P.
tillianus: 6 cactus) y 85 cactus en sitios abiertos (S. griseus: 46 cactus,“ C. repandus: 36
cactus, P. tillianus: 3 cactus). En X1, no detectamos diferencias signifilcativas entre el
nimero de cactus columnares que registramos bajo la copa de A. farnesiana (2,4 + 3,57,
media = DE) y los sitios abiertos (2,9 + 4,23) (U =41,5; p = 0,52; Fig. 1). En este sitio,
registramos en total 24 cactus columnares bajo la copa de A. farnesiana (S. griseus: 14
cactus, C. repandus: 10 cactus) y 29 cactus en los sitios abiertos (S. griseus: 22 cactus, C.

repandus: 6 cactus, P. tillianus: 1 cactus). En X2, el mimero de cactus columnares bajo A.
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farnesiana (13,1 + 12,24; media + DE) fue significativamente mayor al de los sitios
abiertos (3,9 + 4,46) (U = 15; p = 0,008; Fig. 1). En este sitio, registramos en total 100
cactus columnares bajo arbustos aislados de A. farnesiana (S. griseus: 10 cactus, C.
repandus: 72 cactus, P. tillianus: 18 cactus) y 36 cactus en los sitios abiertos (S. griseus: 6
cactus, C. repandus: 26 cactus, P. tillianus: 4 cactus). En X3, el nimero de cactus
columnares bajo A. farnesiana (7,64 + 6,79) fue significativamente mayor a los sitios
abiertos (1,55 +2,25) (U= 16; p = 0,003; Fig. 1). En este sitio, registramos en total 84
cactus columnares bajo la copa de A. farnesiana (S. griseus: 61 cactus, C. repandus: 18
cactus, P. tillianus: 5 cactus) y 17 cactus en los sitios abiertos (S. griseus: 13 cactus, C.
repandus: 4 cactus).

Registramos individuos aislados de A. macracantha solamente en X2, donde el
nimero de cactus columnares bajo 1a copa de sus arbustos aislados (4,2 + 2,23; media +
DE) no fue estadisticamente diferente de los sitios abiertos (2,33 + 0,82) (U=9,5;p=
0,17). Registramos en total 25 cactus columnares columnar bajo la copa de A. macracantha
(S. griseus: 14 cactus, C. repandus: 11 cactus, P. tillianus: 5 cactus) y 14 cactus en los
sitios abiertos (S. griseus: 10 cactus, C. repandus: 4 cactus).

4
COMPARACION CON LA DISTRIBUCION ESPERADA POR AZAR CONSIDE‘RANDO LA

CONDICION ARBUSTO AISLADO — En conjunto, encontramos que en 10s sitios xéricos los
cactus columnares estan espacialmente asociados a arbustos aislados de A. farnesiana. No
obstante, encontramos que los cactus columnares en X1 también estin positivamente
asociados a arbustos aislados de P. juliflora (* = 411,72; gl.=2;p<0,0001; Fig. 2). Para

cada especie, registramos diferencias significativas cuando comparamos los valores
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observados y los valores esperados por su cobertura (prueba de residuales estandarizados,
PRE: entre |5,7] y 16,5]; Fig. 2).

Con relacion a la identidad de los cactus columnares, inicamente bajo arbustos
aislados de P. juliflora en X3, el nimero de individuos de S. griseus fue significativamente
mayor al esperado por azar (x2 =484,95; g.1. = 2; p <0,0001; PRE = |18.5|. En todos los
sitios xéricos, las comparaciones entre el nimero observado y el nimero esperado de
individuos de C. repandus, mostraron que esta especie no esta significativamente asociada
a arbustos aislados de esta especie de planta perenne. Por el contrario, encontramos que
ambas especies de cactus columnares estan espacialmente asociadas a los individuos
aislados de A. farnesiana (" = 628,88; g.l. = 2; p < 0,0001). En X1 registramos
asociaciones positivas entre ambas especies de cactus y los arbustos de 4. farnesiana (PRE:
S. griseus: |8,3|; C. repandus: |5,4]). En X2, encontramos que solamente C. repandus esta
asociada a esta leguminosa arbustiva (PRE = |20,5(), mientras que en X3, unicamente los
individuos de S. griseus crecen espacialmente asociados a los arbustos aislados de 4.
Jarnesiana (PRE = |10,0]). Debido a que registramos un nimero bajo de individuos aislados
de A. macracantha, no condujimos ningln analisis para comparar la distribucion observada

con la distribucion esperada por azar.

COMPARACION CON LA DISTRIBUCION ESPERADA POR AZAR SIN CONSIDERAR LA

CONDICION ARBUSTO AISLADO — Tanto en los sitios mésicos como en los sitios xéricos, la
cobertura vegetal de P. juliflora fue relativamente mayor comparada con la producida por
otras especies arbustivas o plantas herbaceas de mediano tamafio (min-max, 13,8% M1-

54,5% X1, ver Tablas 3a-3e para los detalles de la cobertura vegetal de cada especie,
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incluyendo los resultados de las pruebas de x2 y las de residuales estandarizados). El area
cubierta por los arbustos de A. farnesiana fue comparativamente alta en X3 (35,1%),
mientras que la cobertura vegetal de A. macracantha fue alta inicamente en M1 (46,8%).
La proporcion de suelo desnudo o con escasa vegetacion fue baja en M2 (6,8%) y oscilo
entre 23,2% y 75,6% a lo largo de los tres sitios xéricos. Registramos alta presencia de
cactus columnares sobre los transectos lineales de 50 m. en M2 (778 cactus; 34,8%), X1
(464 cactus; 20,8%) y X3 (414 cactus; 18,5%), mientras que la abundancia de cactus en M1
y X2 fue relativamente baja (M1: 325 cactus; 14,5%; X2: 254 cactus; 11,4%). La especie
de cactus columnar que registramos con mayor frecuencia sobre los transectos fue S.
griseus (1.787 cactus; 79,9%) seguida de C. repandus (374 cactus; 16,7%) y P. tillianus (74
cactus; 3,3%).

Inversamente a nuestro analisis basado en la condicion “individuo aislado” de las
leguminosas arbustivas, la abundancia de cactus columnares en X2 y X3 fue
significativamente mayor bajo la copa de P. juliflora a lo esperado por su cobertura (Tablas
3d & 3e, respectivamente). De hecho, unicamente en X1 la abundancia de cactus bajo este
arbusto fue significativamente menor a lo esperado por azar (Tabla 3c). Esto indica que
mediciones de campo basadas en la condicién “individuo aislado” podfian subestimar los
patrones espaciales y la importancia de los arbustos de P. juliflora con;o potenciales plantas
nodriza. En M1, el niimero de cactus columnares bajo el follaje de estos arbustos fue
significativamente mayor a lo esperado por su cobertura, lo cual, podria ser el resultado del
dosel continuo que forman estos arbustos en este sitio (Tabla 3a). En M2, la abundancia de

cactus columnares bajo la copa de P. julifora no fue estadisticamente diferente de lo

57



D.M. Larrea-Alcazar

esperado por su cobertura, sugiriendo una débil asociacion espacial entre esta especie
mimosoide y los cactus columnares (Tabla 3b).

Al igual que los resultados basados en la condicién “individuo aislado”, en X3 la
abundancia de cactus columnares fue significativamente mayor bajo la copa de 4.
farnesiana 'y P. juliflora sugiriendo la importancia de ambas especies mimosoides para el
establecimiento de los cactus columnares en este habitat (Tabla 3e). Por otra parte, en los
tres sitios xéricos la especie de cactus que encontramos frecuentemente bajo los arbustos de
P. juliflora fue S. griseus. En cada sitio la abundancia de S. griseus bajo la copa de estos
arbustos fue significativamente mayor de lo esperado por su cobertura (PRE: X1 =|3,55];
X2 =3,06]; X3 =3,12|), mientras que la abundancia de las otras especies de cactus
columnares bajo estos arbustos no fue distinta del azar. De manera similar, en X3 el
numero de individuos de S. griseus fue significativamente mayor bajo los arbustos de 4.
farnesiana que en sitios abiertos (Tabla 3e). En este sitio, aunque la abundancia de
individuos de C. repandus fue relativamente alta, esta fue marginalmente significativa
cuando la comparamos con el azar (PRE =|1,98)).

Por otra parte, detectamos otras especies de plantas benefactoras para el
establecimiento de cactus columnares en M2 (Tabla 3b) y X3 (Tabla 3e), entre las cuales

i
Jatropha gossypifolia L., Cassia emarginata L., Croton rhamnifolius (H.B.K., Cordia
curassavica (Jacq.) Roem. & Schult. y Capsicum frutescens L. fueron las mas importantes.
En M2, la abundancia de individuos de S. griseus bajo el follaje de J. gossypifolia, C.
emarginata 'y C. rhamnifolius fue significativamente mayor a lo esperado por su cobertura
(PRE =14,96; |12,11} y |2,00|, respectivamente); sin embargo, su importancia para las otras

especies de cactus columnares fue baja (PRE < |2|). En X3, la abundancia de S. griseus bajo
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el follaje de C. frutescens y C. curassavica fue también significativamente mayor al valor
esperado por su cobertura (PRE = |2,85| y |4,88|, respectivamente). Finalmente,
encontramos que individuos de C. frutescens y C. repandus estan espacialmente asociados
(PRE = |4,89)); sin embargo, su importancia para los patrones de disposicion espacial de P.

tillianus fue baja.

Discusion
Nuestros resultados sugieren que marcadas asociaciones espaciales entre cactus columnares
y leguminosas arbustivas son patrones recurrentes en algunos sitios xéricos del enclave
semarido de Lagunillas. No obstante, nuestros datos sugieren que importancia de P.
Jjuliflora puede ser subestimada cuando usamos mediciones de campo basadas en la
condicion “individuo aislado” de los arbustos. Aun cuando P. juliflora fue la especie con
mayor cobertura, nuestro analisis comparativo por mesohabitats y la condicion aislada de
estos arbustos mostrd que individuos de A. farnesiana pueden ser mejores plantas
benefactoras. Basados en el método de arbustos aislados, detectamos asociaciones
espaciales entre arbustos de P. juliflora y cactus columnares inicamente en el cardonal
interrumpido en ladera y cima (X1), donde el mimero de cactus columnares fue

4
significativamente alto (vs. sitios abiertos). Ademas, usando este mét(;do detectamos una
estrecha asociacion espacial entre cactus columnares y arbustos aislados de A. farnesiana,
indicando la importancia de los individuos aislados de esta especie para el patrdn de
disposicion espacial de los cactus columnares, sobre todo, en aquellos habitats xéricos

donde la abundancia de este arbusto tiende a ser alta. No obstante, la importancia ecoldgica

de los individuos aislados de ambas especies no debe ser subestimada. De hecho, la

59



DM. Larrea-Alcizar

presencia de arbustos aislados podria afectar los patrones de deposicion de las semillas
dispersadas, al ofrecer sitios de percheo o refugio a los principales consumidores de los
frutos carnosos de estos cactus. Pequefios mamiferos, tales como Glossophaga longirostris
Miller y Leptonycteris curasoae Miller (Chiroptera: Glossophaginae) (Sosa & Soriano
1996; Soriano & Ruiz 2002) y Marmosa robinsoni Bangs (Didelphidae) y aves frugivoras,
tales como Melanerpes rubricapillus (Cabanis) (Picidae), Mimus gilvus (Vieillot)
(Mimidae) (Soriano et al. 1999) e Icterus icterus L. (Icteridae) (obs. pers.), son importantes
consumidores de los frutos de los cactus. Estos animales podrian usar temporalmente
arbustos aislados como sitios de percheo o refugio, favoreciendo la acumulacion de
semillas dispersadas y disminuyendo su dispersion estocastica de estas semillas (sensu
Godinez-Alvarez et al. 2002; Godinez-Alvarez & Valiente-Banuet 2004).

Por otra parte, aunque no encontramos evidencia que sustente la asociacién espacial
entre arbustos aislados de 4. macracantha y cactus columnares, esta especie podria afectar
los procesos de establecimiento natural de los cactus al producir sustancias alelopaticas en
sus hojas, tallos, raices o frutos que podrian disminuir la supervivencia de los cactus en sus
cercanias. Sustancias viscosas sobre sus tallos y el fuerte olor que desprenden sus ramas
cuando son dafiadas son caracteristicas peculiares de esta especie; sin embargo, la presencia
de sustancias alelopaticas y sus efectos sobre la regeneracion natural de los cactus
columnares que coexisten con esta especie es aiin desconocido. Bajo condiciones de
laboratorio se ha demostrado que extractos acuosos de hojas, frutos y semillas de P.
Jjuliflora inhiben el crecimiento de las raices de varias especies de gramineas (Noor et al.
1995). Pruebas adicionales de campo sugieren que el potencial alelopatico de P. juliflora

depende de la concentracidn de triptéfano en las hojas, la lenta descomposicion y la
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acumulacion de hojarasca que ocurre bajo sus arbustos (Nakano et al. 2004; Goel ¢f 4/,
2005). No obstante, conocemos poco sobre sus efectos en la germinacion, crecimiento y
supervivencia temprana de plantas suculentas, entre ellas cactus columnares, y de las
variaciones de potencial alelopatico en las poblaciones de esta especie que crecen en Los
Andes de Venezuela.

La importancia de la cobertura de las leguminosas fue menor en los sitios xéricos,
destacando la presencia de arbustos de A. farnesiana en estos paisajes fuertemente
dominados por cactus columnares. Encontramos una tendencia similar cuando analizamos
la densidad y cobertura de los cactus columnares, principalmente S. griseus y C. repandus,
que fueron relativamente menos frecuentes en los sitios xéricos comparados con ambos
sitios mésicos. Detectamos lo contrario para P. fillianus, cuya densidad y cobertura fue
mayor en estos sitios. Asi, estas tendencias junto con las diferencias de suelo apoyan las
diferencias en la composicion de la vegetacion xeréfila del enclave sugeridas por varios
autores (Rico ef al. 1996; Soriano & Ruiz 2002), de tal forma, que la vegetacion del
enclave debe ser considerada como un mosaico de cardonales (xéricos) y espinares
(mésicos) con diferencias edaficas, junto con la presencia y abundancia de sus elementos
dominantes. No obstante, aunque nuestros resultados sobre las caracteristicas del suelo en

i
los sitios estudiados deben ser considerados como preliminares, ellos sugieren tres
aspectos: 1) arbustos de P. juliflora pueden modificar las condiciones del suelo bajo su
copa (vs. sitios abiertos), favoreciendo la heterogeneidad de mesohabitats en el enclave, 2)
estas modificaciones pueden ser marcadamente asimétricas cuando estos arbustos crecen en

sitios xéricos y 3) existen diferencias quimicas y fisicas entre los suelos de los sitios

mésicos y xéricos que permiten una mayor disponibilidad de agua en los primeros.
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Junto con las modificaciones de las propiedades del suelo, la presencia de P.
Jjuliflora en los sitios xéricos podria alterar otras condiciones ambientales, tales como la
temperatura, la humedad relativa y la disponibilidad de luz, permitiendo la formacién de las
denominadas “islas de fertilidad” bajo la copa de sus arbustos (Reynolds et al. 1999;
Camargo-Ricalde et al. 2002). Altas concentraciones de materia organica, nitrégeno,
fosforo y potasio en el suelo bajo la copa han sido también reportadas para otras especies de
Prosopis, tales como P. flexuosa (Rossi & Villagra 2003), P. glandulosa (Tiedemann &
Klemmédson 1972) y diferentes especies del género Mimosa (Valiente-Banuet ez al. 1991a;
Camargo-Ricalde et al. 2002). Esto sugiere que los arbustos de P. juliflora pueden originar
parches con alta disponibilidad de recursos, los cuales podrian ser ocupados tanto por
cactus columnares, cactaceas con otras formas de crecimiento (Anexo I) y otras especies.
Estas condiciones podrian incrementar la diversidad local y 1a composicion y dinamica de
las comunidades de plantas que existen en los sitios xéricos del enclave.

Encontramos altas concentraciones de arcilla, magnesio y calcio en los suelos de los
sitios mésicos, lo cual indica que estos suelos podrian ser relativamente viejos y bien
desarrollados (Ruedas et al. 2006). Estas condiciones del suelo podrian favorecer la
retencion del agua por periodos relativamente largos, favoreciendo la germinacion de los
cactus columnares tanto bajo la copa de los arbustos de P. juliflora conio en sitios abiertos.
No obstante, también registramos bajas concentraciones de fésforo en estos suelos, lo cual
podria ser un factor limitante para el establecimiento de algunas plantas en estos habitats.
Por el contrario, registramos altos contenidos de fosforo en los suelos franco-arenosos de
los sitios xéricos, lo cual indica que la capacidad de retencion de agua de estos suelos

podria ser reducida y, por tanto, podrian disminuir la disponibilidad de agua para los
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criticos estadios de desarrollo inicial de los cactus columnares (McAuliffe 1994). En
definitiva, las modificaciones de las propiedades quimicas y fisicas del suelo, junto con el
efecto de la sombra que producen los arbustos de P. juliflora (aspecto que no evaluamos en
este trabajo), podrian explicar la mayor abundancia de cactus columnares bajo la copa sus
arbustos (vs. sitios abiertos). Sin embargo, nuestros resultados sugieren que A. farnesiana
es una especie importante en aquellos sitios donde su abundancia es alta, cuyos arbustos no
incluimos en la obtencion y andlisis de las muestras de suelo, aspecto que debe ser
analizado en una futura investigacion.

Aunque encontramos fuerte evidencia de la asociacion espacial entre cactus
columnares y leguminosas arbustivas, registramos pocos individuos de P. tillianus
asociadas a plantas arbustivas sugiriendo que esta especie de cactus columnar no esta
espacialmente asociada a plantas perennes, tales como leguminosas arbustivas, y
probablemente no requiere de plantas nodriza para el establecimiento de sus plantulas. Por
el contrario, individuos de C. repandus y S. griseus mostraron un patrén de disposicion
espacial estrechamente asociado a P. juliflora y A. farnesiana, sobre todo en los sitios
xéricos del enclave, lo cual sugiere que el establecimiento de estas plantas suculentas
podria ocurrir con mayor frecuencia bajo la copa de estos arbustos perennes. La mayor
abundancia de cactus bajo estos arbustos, junto con las modificaciones éiuimicas y fisicas
del suelo que implica la presencia de los arbustos de P. juliflora, sugieren que otros
mecanismos, como disminucién de la mortalidad post-germinativa de plantulas (Godinez-
Alvarez et al. 2005) y la reduccion de las elevadas temperaturas que alcanzan al medio dia
en estos habitats (Franco & Nobel 1989), podrian estar operando. De ser esto cierto, la

dindmica de parches podria ser un proceso recurrente y clave para la regeneracion de la
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vegetacion xerofila del enclave. Aunque este tipo de dindmica es extremadamente lenta, su
deteccion es posible a través de estudios demograficos de las especies que interactian. En
este sentido, estudios comparativos usando matrices de proyeccion son aiun escasos (Flores-
Martinez et al. 1994; Godinez-Alvarez & Valiente-Banuet 2004). Estas matrices pueden ser
herramientas 1tiles para determinar las tasas vitales y la viabilidad de las poblaciones de
cactus columnares y sus plantas nodriza.

Curiosamente, en el cardonal abierto en depresion (X2), las asociaciones espaciales
entre cactus columnares y P. juliflora 'y A. farnesiana fueron relativamente bajas, donde
incluso registramos mayor cantidad de cactus columnares creciendo en sitios abiertos con
poca vegetacion, la cual no fue estadisticamente diferente de la abundancia que registramos
bajo la copa de estos arbustos (Tabla 3d). Este sitio contiene altas proporciones de suelo
desnudo donde crecen individuos maduros de C. repandus, los cuales pueden alcanzar entre
5y 7 m. de altura y representan aproximadamente el 16% de la poblacién de este cactus en
este sitio (Larrea-Alcazar & Soriano 2006). Este patron puede ser explicado por tres
sucesos: a) alta tasa de reemplazo de arbustos por sus cactus protegidos, la cual seria
consecuencia de los procesos competitivos que se han propuesto para estas asociaciones
cuando el cactus alcanza el tamafio suficiente para interferir con su planta benefactora

1
(Flores-Martinez et al. 1994), b) alta extraccion selectiva de los arbusfbs perennes, los
cuales son usados por gente local como material de construccién o lefia probablemente
incrementando los procesos de erosion y desertizacion de esta zona y c) la ausencia de
arbustos perennes y/o el establecimiento de cactus columnares podria ser consecuencia de
una fuerte perturbacion en el pasado, debido a que este cardonal se encuentra proximo a un

antiguo relleno sanitario, el cual pudo originar drésticas transformaciones al paisaje y
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modificar las propiedades quimicas del suelo. Todas estas posibles explicaciones sugieren,
por un lado, que la eliminacién de alguna de las especies puede modificar los patrones de
asociacion espacial entre cactus columnares y leguminosas arbustivas y, también, la
existencia de sitios perturbados en el enclave, donde la dindmica y los resultados de las
asociaciones espaciales entre ambas formas de vida podrian ser diferentes a las que ocurren
en los sitios menos perturbados del enclave.

Junto con P. juliflora y A. farnesiana registramos otras especies de plantas perennes
como potenciales plantas nodriza para el establecimiento de los cactus. Entre ellas, J.
gossypifolia, C. emarginata y C. rhamnifolius son especies de arbustos perennes que
mantienen gran parte de sus hojas a lo largo de todo el afio y alcanzan entre 1,5 a 4,0 m de
altura, mientras que C. curassavica y C. frutescens son plantas pequeiias que raras veces
superan 1,0 m de altura y pueden perder gran parte de su follaje al inicio del periodo seco.
Dependiendo del sitio xérico 0 mésico, estas cinco especies podrian afectar los patrones de
disposicion espacial de los cactus columnares, principalmente los de S. griseus. Esto
sugiere que esta especie de planta suculenta puede ser el cactus columnar mas protegido del
enclave. Estas especies, junto con P. juliflora y A. farnesiana, pueden ser consideradas
como especies importantes para las estrategias de conservacion y restauracion del enclave.

i

Futuras investigaciones que incluyan experimentos sobre remocion de {semillas y
supervivencia de plantulas podrian demostrar la veracidad de esta aseveracion.

En conclusion, nuestros resultados sugieren que existen variaciones locales en la
asociacion espacial entre cactus columnares y leguminosas arbustivas en el enclave
semiarido de Lagunillas. Arbustos de P. juliflora y A. farnesiana pueden modificar los

patrones espaciales de los cactus columnares, principalmente en los sitios xéricos donde sus
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efectos benéficos podrian ser mas importantes. Nuestros datos sugieren también diferencias
en la presencia de P. juliflora y A. farnesiana, los cuales pueden ser mas abundantes
dependiendo del sitio mésico o xérico donde ellos pueden crecer. Ademas de precisar los
mecanismos que permiten las asociaciones espaciales entre cactus columnares y estas
especies de leguminosas arbustivas, donde la mayor abundancia de cactus podria ser el
resultado del mayor establecimiento de cactus bajo estos arbustos que lejos de ellos
(Godinez-Alvarez et al. 2002; Godinez-Alvarez & Valiente-Banuet 2004), nuestros
resultados apuntan a la existencia de una asociacion dinamica entre ambas formas de vida.
La ausencia de marcadas asociaciones especie-especificas, con excepcion de P. juliflora-S.
griseus, y la presencia de cactus columnares en sitios abiertos sustentan esta nocion. No
obstante, ningun aspecto de los procesos competitivos entre las especies que coexisten fue
evaluado, lo cual debe ser examinado para un mejor entendimiento de estas asociaciones.
Asi, nuestro conocimiento sobre estas interacciones puede ser clave para generar
informacion que nos permita disefiar planes de conservacion y manejo de estos paisajes

semidridos y la riqueza y endemismo que ellos contienen.
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realizadas por J. Nassar, L.D. Llambi y R. Lopez a las versiones preliminares del manuscrito. El trabajo fue subvencionado con fondos
otorgados por The Rufford Small Grant for Nature Conservation (RSG, Beca 17.01.06), la Red Latinoamericana de Bot4nica (Beca RLB-
02-D2) y parcialmente por el Consejo de Desarrollo Cientifico, Humanistico y Tecnoldgico de la Universidad de Los Andes (CDCHT-
ULA, Proyecto C-1306-05-01-E). Todas las subvenciones son gentilmente agradecidas.
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Figura 1. Abundancia de cactus columnares bajo arbustos aislados de Prosopis juliflora 'y

1

!

Acacia farnesiana y sitios abiertos en tres sitios xéricos del enclave semiarido de

Lagunillas, Venezuela (media + EE). X1: Cardonal Interrumpido en Ladera y Cima, X2:
Cardonal Abierto en Depresion, X3: Cardonal Interrumpido en Ladera. Los asteriscos

indican diferencias significativas *: p<0,05; **: p<0,01.
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Figura 2. Numero observado y esperado de cactus columnares bajo Prosopis juliflora'y
Acacia farnesiana registrados en tres sitios xéricos del enclave semiarido de Lagunillas,
Venezuela. Sitios Xéricos: X1: Cardonal Interrumpido en Ladera y Cima, X2: Cardonal

Abierto en Ladera, X3: Cardonal Abierto Interrumpido en Ladera. Los valores absolutos
son significativos para el 5% de la distribucion normal de los residuales.
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Capitulo III — Establecimiento de propagulos de origen sexual
de dos cactus columnares en un ecosistema semiarido de Los
Andes de Venezuela: ;Cuando importan las plantas nodrizas?

Formato Journal of Ecology
Daniel M. Larrea-Alcazar & Pascual J. Soriano
Programa de Postgrado en Ecologia Tropical, PET
Instituto de Ciencias Ambientales y Ecologicas, ICAE
Universidad de Los Andes, Venezuela
Resumen
(1) Los efectos positivos de una planta nodriza sobre sus plantas beneficiarias pueden variar
dentro de un ecosistema semiérido debido a la existencia de comunidades vegetales
asociadas a diferentes tipos de suelos que van desde sitios muy secos o xéricos hasta sitios
mas himedos o mésicos. Este es el caso del enclave semiarido de Lagunillas, uno de los
mayores ecosistemas semiaridos del norte de la Cordillera de Los Andes, el cual contiene
un mosaico de sitios mésicos (“espinares”) y xéricos (“‘cardonales”) con diferencias en la
presencia y abundancia de cactus columnares y leguminosas arbustivas, asi como en las
asociaciones espaciales que forman entre ellas.
(2) Para examinar esta hipétesis, mediante observaciones de campo y diferentes enfoques
experimentales evaluamos los procesos post-dispersivos (lluvia de semillas, remocion y

i
germinacion de semillas y supervivencia de plantulas) de Stenocereus ériseus (Haw.) F.
Busxb. y Cereus repandus (L.) Backeb. (Cactaceae) en un sitio mésico y un sitio xérico del
enclave. Ademas, evaluamos el efecto de Prosopis juliflora DC. (Leg-Mim), la especie
arbustiva mds abundante del enclave, sobre la intensidad y los resultados de tales procesos.

(3) La lluvia de semillas fue consistentemente mayor en el sitio xérico que en el sitio

mésico la cual puede ser consecuencia de la alta proporcion de cactus reproductivos que
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detectamos en este sitio. Por otra parte, nuestros resultados sugieren una importancia
relativa de los arbustos aislados de P. juliflora como sitios de percha para los dispersores
diurnos y nocturnos de las semillas de ambas especies de cactus. En ambos sitios, la
remocion de semillas por vertebrados fue insignificante, resaltando los registros de
Cnemidophorus lemniscatus L. y Ameiva provitaae Garcia-Pérez como consumidores
ocasionales de las semillas; no obstante, el principal consumidor de las semillas fue
Pheidole fallax (Formicidae: Myrmicinae), una hormiga dominante del suelo en ambos
habitats. La germinacion de las semillas fue mayor bajo la copa de P. juliflora que en sitios
abiertos, independientemente del tipo de suelo en el cual las semillas pueden germinar. No
detectamos depredacion de plantulas por hormigas o pequefios vertebrados, mostrando que
las condiciones ambientales producidas bajo la copa de una planta perenne son mas
importantes para la supervivencia de las plantulas que la depredacion.
(4) Proponemos que la sombra de semillas producida por murciélagos, la remocion de
semillas producida por P. fallax y las condiciones ambientales donde emergen y crecen las
plantulas pueden afectar marcadamente los patrones de reclutamiento de ambos cactus
columnares. Postulamos que la remocién y germinacion de semillas y la supervivencia de
las plantulas podrian ser relativamente similares entre el sitio mésico y el sitio xérico que

il
estudiamos, mostrando que las relaciones de facilitacion pueden ocurrfr en ambos habitats y

que la necesidad de estos cactus por una planta nodriza pueden ser altamente facultativa.

Palabras Clave: Andes, curvas de supervivencia, dispersion de semillas, facilitacion pasiva,

hormigas mirmicinas, Venezuela.
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Introduccion
La frugivoria es un proceso clave para el establecimiento de plantas suculentas, sobre todo
cuando propicia la llegada de semillas a sitios seguros para la supervivencia de las semillas
y/o la emergencia de las plantulas (Janzen 1986; Mandujano ef al. 1996; Montiel &
Montafia 2000). Muchas especies de cactus columnares producen frutos carnosos ricos en
su contenido de agua y aziicares, los cuales son consumidos por aves y pequefios
mamiferos que pueden transportar las semillas lejos de la fuente de propagulos actuando
como dispersores de semillas (Fleming & Sosa 1994; Sosa & Soriano 1996; Valiente-
Banuet ef al. 1996; Soriano ef al. 1999; Petit 2001; Soriano & Ruiz 2002; Godinez-Alvarez
et al. 2002; Godinez-Alvarez & Valiente-Banuet 2004; Ramoni-Perazzi & Bianchi-
Ballesteros 2004). Aunque la regeneracion natural de muchas plantas suculentas depende
de 1a Iluvia de semillas producida a través de la zoocoria (Montiel & Montaiia 2000, 2003),
el establecimiento de individuos sexuales puede ser un evento raro si las semillas no llegan
a sitios favorables que permitan el establecimiento de las plantulas (Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991; Godinez-Alvarez et al. 2002; Sosa & Fleming 2002).

Debido a las altas temperaturas y la reducida disponibilidad de agua que caracteriza
a los ecosistemas semiaridos, tales sitios favorables estan frecuentemente asociados a la
presencia de arbustos perennes capaces de amortiguar las altas tempera%uras y/o reducir las
tasas de evapotranspiracion del suelo (sensu planta nodriza, Niering et al. 1963; Franco &
Nobel 1989; Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Godinez-Alvarez et al. 2003). Asi, la
utilizacién de arbustos perennes como sitios de percha, refugio o nidificacion por las aves y
los murciélagos que consumen los frutos carnosos de los cactus, puede permitir la

deposicion diferencial de las semillas, favoreciendo su llegada a sitios benignos para la
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germinacion y el establecimiento de las plantulas (Godinez-Alvarez et al. 2002). Este
proceso ha sido interpretado como “facilitacion pasiva”, debido a que el resultado bioldgico
es la llegada de semillas de especies beneficiarias bajo la copa de una potencial planta
nodriza. Sin embargo, aunque las interacciones entre cactus columnares y arbustos
perennes han sido bien documentadas para diferentes regiones semidridas tropicales y
extratropicales (Flores & Jurado 2003; Godinez-Alvarez et al. 2003), nuestro conocimiento
sobre la ecologia de la regeneracion de las especies de cactus columnares que crecen en los
ecosistemas semiaridos de Los Andes de Venezuela es auin limitado. Especies de cactus
columnares como Stenocereus griseus (Haw.) F. Busxb. y Cereus repandus (L.) Backeb., y
leguminosas arbustivas como Prosopis juliflora DC. son elementos dominantes del enclave
semiarido de Lagunillas en Los Andes de Venezuela (262 Km?, Soriano & Ruiz 2002), y
pueden formar entre ellas estrechas relaciones espaciales principalmente en los sitios
xéricos del enclave (Capitulo II). Los frutos de ambas especies de cactus son consumidos
por dos especies de murciélagos glosofaginos, un pequefio marsupial y al menos diecinueve
especies de aves frugivoras (Soriano et al. 1999; Sosa & Soriano 1996; Zambrano 2001;
Soriano & Ruiz 2002). Tanto aves como murciélagos podrian usar la copa de P. juliflora
como potenciales sitios de percheo o refugio, permitiendo una mayor acumulacién de
4

semillas bajo la copa de estos arbustos (vs. sitios abiertos) que, de ocu1irir, explicaria
parcialmente la asociacion espacial entre ambas formas de vida.

Una vez que las semillas llegan al suelo, otros procesos ecoldgicos podrian afectar
el destino de las semillas dispersadas, como por ejemplo, la remocién por hormigas
granivoras y pequefios vertebrados, la cual puede modificar la disposicion espacial de la

lluvia de semillas producida por los consumidores primarios de los frutos (Montiel &
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Montafia 2000, 2003). De hecho, altas tasas de remocién podrian disminuir la presencia de
semillas que han alcanzado sitios favorables para su germinacion, afectando la disposicién
espacial de las semillas y el reclutamiento de las plantulas (Godinez-Alvarez et al. 2002).
En Los Andes de Venezuela, la remocion de semillas de cactus por aves y roedores parece
ser insignificante en comparacion con la remocién que producen hormigas mirmicinas de
los géneros Pheidole y Solenopsis, las cuales tienden a consumir rapidamente las semillas
de S. griseus (Ibafiez & Soriano 2005). Esto sugiere que los patrones espaciales de
disposicién de las semillas producidos por aves y murciélagos podrian ser afectados por los
altos niveles de remocion causados por estas hormigas. Por otra parte, especies de hormigas
de habito terrestre son afectadas por las condiciones de sombra que producen las densas
copas de arbustos perennes, originando una relacién inversamente proporcional entre la
temperatura del ambiente y su actividad de busqueda de alimento (Bestelmeyer 2000).
Entre las hormigas, especies con amplias dietas omnivoras, tales como las denominadas
“mirmicinas generalizadas”(sensu Andersen 1995), tienden a ser afectadas por las altas
temperaturas que caracterizan estos habitats, disminuyendo su actividad en el periodo
comprendido entre las 10:00 y 14:00 horas, cuando el suelo en estos ecosistemas alcanza
sus maximas temperaturas, con marcadas diferencias entre los valores registrados bajo
arbustos con densas copas y en sitios abiertos (Franco & Nobel 1989; ]:‘gestelmeyer &
Wiens 1996; Davidson 1998; Bestelmeyer & Schooley 1999; Bestelmeyer 2000). Por tanto,
si las especies de hormigas que consumen las semillas de cactus columnares reaccionan a la
sombra producida por los arbustos perennes como P. juliflora, podriamos esperar tasas
comparativamente mas altas de remocién de semillas bajo 1a copa de estos arbustos que en

sitios abiertos sin sombra. No obstante, los beneficios de la sombra podrian desaparecer
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durante la noche, cuando las diferencias térmicas entre ambos mesohébitats ya no existen y,
asi, en la noche las tasas de remocién de semillas podrian ser similares bajo la copa de P.
Jjuliflora 'y en sitios abiertos sin vegetacion.

La germinacion de semillas y la supervivencia temprana de plantulas son procesos
criticos para el establecimiento de muchas plantas suculentas, entre ellas especies de cactus
columnares (Mandujano et al. 1996; Godinez-Alvarez et al. 2002; Godinez-Alvarez et al.
2003; Godinez-Alvarez et al. 2005; Suzan-Azpiri & Sosa 2006). Estas fases criticas ocurren
principalmente bajo la copa de plantas nodriza, las cuales pueden amortiguar las
condiciones ambientales bajo su copa (proteccidn contra la radiacion solar directa,
disminucién de las altas temperaturas y la evapotranspiracion del suelo) e incrementar la
disponibilidad de nutrientes y nitrégeno del suelo (Reyes-Olivas et al. 2002; Flores &
Jurado 2003; Godinez-Alvarez et al. 2003; Rossi & Villagra 2003; Suz&n-Azpiri & Sosa
2006). Aunque los efectos de la sombra producida por el follaje de una planta nodriza sobre
la germinacion y las tasas de supervivencia de varias especies de cactus columnares ha sido
bien documentada (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Nolasco et al. 1997; Godinez-Alvarez
& Valiente-Banuet 1998; Suzin-Azpiri & Sosa 2006), nuestro conocimiento sobre estos
procesos en especies de cactus columnares que crecen en los ecosistemas semidridos

i
andinos es aun limitado. No obstante, bajo condiciones de laboratorio: altas tasas de
germinacidn de semillas han sido encontradas para S. griseus y C. repandus cuando sus
semillas pasan por ¢l tracto digestivo de las principales especies de aves y murciélagos que
consumen sus frutos (Naranjo et al. 2003); sin embargo, el efecto de las condiciones de

sombra producidas por la copa las leguminosas arbustivas con las cuales coexisten y de
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diferentes tipos de suelo donde las semillas pueden germinar y permitir el establecimiento
de las plantulas es aun desconocido.

En este trabajo, examinamos los procesos post-dispersivos de S. griseus 'y C.
repandus en un sitio mésico y un sitio xérico del enclave semiarido de Lagunillas para
determinar la importancia de los arbustos de P. juliflora como sitios favorables para el
establecimiento de sus plantulas. Especificamente, intentamos responder las siguientes
preguntas: 1) ;Pueden las aves y los murcié¢lagos depositar diferencialmente las semillas de
ambos cactus bajo la copa de arbustos de P. juliflora?, 2);Cual es la tasa de remocion de
semillas bajo la copa de estos arbustos? y ;Cual ¢s el efecto de la sombra sobre los
consumidores de las semillas?, 3); Cudl es el efecto de 1a sombra y el tipo de suelo
producido por la copa de estos arbustos sobre la tasas de germinacion de las semillas de
ambos cactus?, 4);Cual es la importancia de los arbustos de P. juliflora para la
supervivencia de las plantulas?. De acuerdo con la hipétesis del sindrome nodriza,
esperabamos que el efecto nodriza de P. juliflora pueda ser mas importante para ¢l
establecimiento de los cactus en un hébitat altamente estresante (sitio xérico) que bajo

condiciones ambientales mas benignas (sitio mésico).

Métodos ‘

Sitio de estudio

Realizamos ¢l estudio en el enclave semiarido de Lagunillas en Los Andes de Venezuela
(262 Km?; Soriano & Ruiz 2002). El régimen de temperaturas es isotérmico con una
temperatura media anual de 22°C. La precipitacién media anual oscila entre 450 y 550 mm

por afio, con dos periodos de lluvia entre los meses de abril-mayo y septiembre-octubre.

82



D.M. Larrea-Alcdzar

Los elementos dominantes del arbustal espinoso que caracteriza al enclave son leguminosas
arbustivas, entre ellas P. juliflora y Acacia farnesiana (Willd.), y cactus columnares, tales
como S. griseus, C. repandus y Pilosocereus tillianus Gruber & Schaftzl (Soriano & Ruiz
2002). Ambas formas de vida forman un mosaico de sitios xéricos (“‘cardonales™) y sitios
mésicos (“‘espinares™), los cuales pueden ser colindantes entre si. Los sitios xéricos estin
distribuidos principalmente sobre laderas o terrazas secas y albergan alta abundancia de
cactus columnares (~1934 ind/ha) y grandes porciones de suelo desnudo o con escasa
vegetacion (~30-35%), mientras los sitios mésicos se encuentran estrictamente asociados a
las pequeiios lagunas que existen en el enclave y contienen altas abundancias de
leguminosas arbustivas (~ 378 ind/ha), las cuales pueden formar densos arbustales
espinosos con escasas porciones de suelo desnudo (<20%). En algunas partes del enclave,
ambos habitats contrastantes pueden representar el 62% (“cardonal”) y el 28% (“espinar’)
de la cobertura total (Rico e al. 1996). No existen registros que indiquen diferencias en el
régimen de precipitacion entre ambos habitats.

Escogimos como sitio xérico un cardonal ubicado cerca de la hacienda Los Corrales
(8°2821" Ny 71°28'18" W), a 2,5 Km al noroeste de la localidad de Los Araques y una
altitud aproximada de 690 m. En este sitio, el suelo es franco-arenoso y contiene ~5% de
agua disponible, sugiriendo alto estrés hidrico para el establecimiento;l crecimiento de las
plantas. Elegimos como sitio mésico un espinar bajo ubicado cerca de la laguna de Caparu
(8°29'17" N, 71°20'16" W), a 3 Km al sudeste de la localidad de San Juan de Lagunillas y
una altitud aproximada de 780 m. En este sitio, €l suelo es franco-arcilloso y contiene ~8%
de agua disponible, lo que sugiere mejores condiciones hidricas que el sitio xérico. En

ambos sitios, la vegetacién natural es lentamente reemplazada por cultivos y tierras de
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pastoreo, junto con la extraccion de grandes arbustos perennes, actividades que

incrementan los procesos de erosién y desertizacion de ambas zonas.

Lluvia de semillas

Mediante el uso de trampas de semillas evaluamos la llegada de las semillas bajo arbustos
aislados de P. juliflora, cactus adultos y sitios abiertos con poca vegetacion. En ambos
sitios, instalamos 60 trampas a lo largo de seis transectos lineales de 100 m de longitud
cada uno, ubicando las trampas cada 10 m de distancia entre ellas. Las trampas consisticron
de armazones metélicos de 0,64 m’ y 0,80-1,00 m de altura cubiertos con tela de
mosquitero o tul. Aplicamos repelente para hormigas (Lebaycid de Bayer, 3% fenthion) a
los bordes y a la base de cada trampa para evitar que las hormigas puedan remover las
semillas (Fig. 1). Registramos la ubicacién que cada trampa a lo largo de cada transecto
bajo los siguientes criterios: a) bajo arbustos de P. juliflora (3-4 m de altura), b) bajo cactus
columnares (3-5 m de altura), ¢) sitios abiertos sin vegetacion y d) alguna combinaciones
entre las anteriores. Cada trampa abarc aproximadamente el 10-12% del area bajo los
arbustos de P. juliflora y fueron capaces de capturar semillas de cactus embebidas en las
heces de aves y murcié¢lagos. Removimos las semillas de las trampas cada mafiana (6:00-
6:30 horas) y al atardecer (18:00-18:30 horas) durante cinco dias conse?cutivos a lo largo de
los cinco meses en los cuales se ha reportado la fructificacion conjunta de S. griseus y C.
repandus (marzo-julio, 2005; Sosa & Soriano 1996). Consideramos que todas las semillas
recolectadas al amanecer como dispersadas por murciélagos y todas aquellas recolectadas

al atardecer como dispersadas por aves. Almacenamos las semillas en pequefias bolsas

84



D.M. Larrea-Alcdzar

plasticas y las identificamos hasta el nivel de especie con la ayuda de un
estereomicroscopio (60X).

Analizamos los datos usando un ANOVA de 3 vias para cada mes utilizando
Modelos Lineales Generalizados (GLM). Consideramos como variable dependiente la
proporcion de trampas que capturaron semillas y como variables independientes el sitio
(mésico/xérico), la actividad del dispersor (diurno/nocturno) y el mesohabitat (bajo
arbustos de P. juliflora/cactus columnares/sitios abiertos o combinaciones entre ellas).
Obtuvimos la normalidad de los datos usando transformaciones de arcoseno, con las cuales
estabilizamos la varianza de nuestros datos para el analisis estadistico. Para todos los
calculos utilizamos la suma de cuadrados Tipo V, debido a que este modelo de suma de
cuadrados es apropiado para disefios con altas cantidades de celdas vacias en las cuales las
interacciones de orden mayor son consideradas como cero (Zar 1996). En todos los analisis
utilizamos el programa Statistica 6.0 (StatSoft 2001) con un nivel de rechazo de 0,05 y
pruebas de Tukey para las comparaciones a posteriori.

Adicionalmente, examinamos la relacion entre las trampas que capturaron semillas
y la disponibilidad de frutos, para lo cual mediante transectos de 25 m de longitud (min-
max, 14-18 transectos/mes), registramos todos los cactus mayores a 0,50 cm de altura,

4
incluyendo la presencia de flores y/o frutos en cada cactus. Estos datoé nos permitieron
construir una matriz de presencia y ausencia para cada especie en cada sitio. Utilizamos
correlaciones no paramétricas (coeficiente de correlacion por rangos de Spearman, 1) para

examinar la relacion entre la proporcion de trampas con semillas y la proporcién de cactus

con frutos (Siegel & Castellan 1995).
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Remocion de semillas por hormigas vs. vertebrados

Evaluamos la remocion de semillas por hormigas y pequefios vertebrados utilizando
experimentos de exclusion en ambos sitios (marzo-julio, 2005). Usamos tinicamente
semillas de C. repandus debido a que no encontramos diferencias en la proporcion de
semillas removidas de grupos de 12 semillas de ambas especies (S. griseus: 0,75%; C.
repandus: 0,54%; prueba de Proporciones, p = 0,29). Sin embargo, pruebas
complementarias demostraron que las semillas de S. griseus son removidas en mayor
proporcion que las semillas de C. repandus (Anexo II). No usamos semillas de P. #illianus
en ninguno de los experimentos debido a su baja frecuencia de captura en las trampas de
semillas (ver Resultados). Registramos la remocion de semillas en grupos de 12 semillas
durante las 10:00-14:00 horas (periodo del dia con altas temperaturas) y 19:00-21:00 horas
(periodo del dia con bajas temperaturas). Colocamos las semillas incluidas en cuatro
tratamientos experimentales, bajo arbustos aislados de P. juliflora iguales o menores a 3,5
m de radio de la copa (n = 40) y en sitios abiertos con escasa vegetacion. Tres tratamientos
restringieron la remocién de semillas por hormigas y/o pequefios vertebrados, mientras que
el cuarto tratamiento fue un sitio control, el cual permiti6 el acceso a las semillas por parte
de todos sus potenciales consumidores (Fig. 2). Utilizamos grupos de 12 semillas debido a
que este fue el nimero méaximo de semillas capturadas por las trampas!de semillas durante
el primer mes del experimento. En todos los experimentos utilizamos semillas “tratadas por
dispersores”. Para obtener un conjunto de semillas pasadas por su principal dispersor, en
condiciones de laboratorio, ofrecimos pulpa de 20-25 frutos maduros de C. repandus a 15
individuos de Glossophaga longirostris Miller (Phyllostomidae: Glossophaginae).

Colectamos las semillas de las heces de los murciélagos, las cuales secamos en papel filtro
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y almacenamos en pequefias bolsas hasta que llevamos a cabo los experimentos. Utilizamos
como excluidores para vertebrados pequefios envases plasticos de 2,5 cm de didmetro y
1,0-1,5 cm de altura cubiertos con una malla metalica de 0,4 cm de apertura. Construimos
los excluidores para hormigas con los mismos envases plasticos, restringiendo el acceso de
las hormigas con repelente Lebaycid de Bayer (3% de fenthion). Como excluidores para
hormigas y vertebrados usamos una combinacién de los anteriores excluidores, utilizando
los envases plasticos cubiertos con malla plastica de 0,1 cm de apertura y protegidos con
repelente para hormigas. La distancia entre los tratamientos experimentales fue de ~ 0,50
m. Colocamos 12 semillas en cada tratamiento, las cuales revisamos en intervalos de 15
min. durante 2-3 horas, incluyendo un control a las 8-9 horas de iniciado el experimento.
Consideramos como una semilla como removida si no la encontramos dentro de un radio de
20-30 cm de los excluidores. Capturamos las hormigas que observamos transportando las
semillas, las cuales fueron identificadas hasta especie o morfoespecie. Las identificaciones
fueron realizadas por Antonio J. Pérez, Departamento de Biologia, Universidad de Los
Andes (ULA) y fueron validadas por John E. Lattke, Museo del Instituto Zoologia
Agricola, Universidad Central de Venezuela (UCV), Maracay, Venezuela.

En cada sitio, analizamos los datos sobre remocion de semillas usando un ANOVA
de medidas repetidas para cada sitio (GLM). Consideramos como variaBle dependiente el
numero de semillas removidas y como variables independientes la actividad del
consumidor (diurno/nocturno), el mesohabitat (bajo P. juliflora/sitios abiertos) y el tipo de
exclusion (hormigas y/o vertebrados/control). Debido a que nuestros datos no cumplieron el
supuesto de esfericidad (prueba de Mauchly), utilizamos pruebas multivariadas para

evaluar la significancia de las interacciones (pruebas de Wilks' Lambda, Pillai-Bartlett,
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Hotelling-Lawley) y pruebas de Tukey para las comparaciones a posteriori (Zar 1996). En
todos los casos utilizamos un nivel de rechazo de 0,05 y corrimos los analisis en el

programa Statistica version 6.0 (StatSoft 2001).

Germinacion de semillas

Bajo condiciones de laboratorio, obtuvimos semillas de C. repandus y S. griseus de las
heces de G. longirostris, las cuales secamos sobre papel absorbente y almacenamos las
semillas en pequefias bolsas plasticas hasta que llevamos a cabo los experimentos.
Evaluamos la tasa de germinacién de las semillas en cuatro tipos de suelo y dos
condiciones de sombra a través de un experimento de campo. En cada sitio, obtuvimos
muestras de suelo de dreas bajo 1a copa arbustos de P. juliflora y en sitios abierto sin
vegetacion. Definimos la variable sombra bajo dos condiciones: i) sombra producida por un
arbusto aislado de P. juliflora y ii) sitios abiertos sin sombra. Consideramos como unidad
experimental para todos los tratamientos un envase plastico conteniendo 30 semillas que
replicamos 12 veces por tratamiento (Fig. 3). Regamos diariamente las semillas y
registramos cada dos dias el niimero de semillas geminadas por cada envase plastico
durante 30 dias. Utilizamos la emergencia de la radicula de cada embriéon como criterio de
semilla germinada. Todos los experimentos fueron llevados a cabo en lad instalaciones del
Jardin Botanico Carlos Lizcano de la Facultad de Ciencias Forestales de la Universidad de
Los Andes (ULA), San Juan de Lagunillas, Mérida, Venezuela (8°30°37"" N,
71°21°10°°W). Analizamos la proporcion final de semillas germinadas con modelos log-
lineal. Evaluamos las diferencias entre el modelo sin interacciones y el modelo con todas

las interacciones incluidas, usando pruebas de asociacién marginal. En todos los casos
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manejamos un nivel de rechazo de 0,05 y corrimos los andlisis en el programa Statistica
version 6.0 (StatSoft 2001).

Analizamos la germinacién de las semillas con tres criterios adicionales para
comparar nuestros resultados con aquellos referidos por Naranjo et al. (2003): 1) Capacidad
de Germinacién (CG), el cual se refiere a la proporcion total de semillas capaces de
germinar bajo una determinada condicion experimental, 2) Tiempo de Imbibicién Minimo
(Tmi), €l cual es el tiempo minimo requerido por las semillas para iniciar la germinacion una
vez que ellas han absorbido la cantidad suficiente de agua, y 3) Tiempo necesario para
alcanzar el 50% de la capacidad de germinacion (Tse), el cual indica el tiempo necesario
para la germinacién de al menos la mitad de las semillas que germinan al final del

experimento bajo una condicién experimental.

Supervivencia de plantulas

En cada sitio, examinamos la supervivencia de plantulas mediante un experimento de
exclusion. Para obtener las plantulas, sembramos semillas de S. griseus y C. repandus en
una muestra de suelo homogeneizado que colectamos en cada sitio desde dreas bajo la copa
de arbustos aislados de P. juliflora y en sitios abiertos. Llevamos a cabo la germinacion de
las semillas y el crecimiento inicial de las plantulas en las instalaciones?del Jardin Botéanico
Carlos Lizcano bajo condiciones ambientales de temperatura (media: 24,3°C; min: 17,9°C;
max: 37,9°C) y humedad relativa (media: 76,9%; min: 29,2%; max: 98,9%). Regamos las
semillas cada dos dias durante un periodo de tres sémanas y, al llegar la cuarta semana,

aclimatamos las plantulas disminuyendo completamente el riego antes de transportarlas al

campo. En cada sitio, instalamos dos grupos de 20 plantulas de aproximadamente un mes

89



D.M. Larrea-Alcdzar

edad en dos mesohébitats: i) bajo la copa de arbustos aislados de P. juliflora y it) sitios
abiertos sin vegetacion. En cada mesohabitat, expusimos un grupo de plantulas a todos los
potenciales depredadores, mientras que protegimos el segundo grupo para restringir el
acceso a las plantulas de pequefios vertebrados. Los excluidores consistieron de una jaula
cibica de 20 cm de lado, los cuales construimos con malla metalica de 0,4 cm de apertura,
con la parte superior cerrada. En cada caso, protegimos ambos tratamientos (excluidor para
pequefios vertebrados y situacion control) del dafio fisico producido por caprinos y ovinos
(pisoteo) con una jaula de 40 cm de altura, la cual construimos con malla metalica
galvanizada de 2,5 cm de apertura hexagonal y sujetamos al suelo colocando cabillas de 1/8
de pulgada en los vértices de cada jaula. Para evitar que esta jaula restrinja ¢l acceso de
pequefios vertebrados a las plantulas, levantamos la malla metdlica ~5 cm sobre el nivel del
suelo (Fig. 4). Instalamos las plantulas incluidas en los contenedores plasticos en los cuales
germinamos las semillas. Este armazon pléstico nos permitié enumerar todas las plantulas
para facilitar el control de supervivencia y mantener un registro individual de cada plantula.
En el sitio xérico, ubicamos las plantulas de S. griseus y C. repandus bajo la copa de ocho y
seis arbustos aislados de P. juliflora y sus correspondientes sitios abiertos, respectivamente.
Mientras que en el sitio mésico, colocamos las plantulas de S. griseus y C. repandus bajo la
copa de ocho y tres arbustos aislados de P. juliflora y sus correspondien%es sitios abiertos,
respectivamente. Las diferencias en el nimero de réplicas para cada especie fueron
consecuencia de Ia baja cantidad de plantulas de C. repandus que obtuvimos bajo
condiciones de invernadero. Aunque la germinacién de ambas especies de cactus
columnares tiende a ser similar (Naranjo et al. 2003), la proporcion de plantulas de C.

repandus que fue capaz de llegar al mes de edad, fue bajo, con relacion a las plantulas que
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crecieron en el suelo homogeneizado del sitio mésico. En cada sitio, registramos el nimero
de plantulas sobrevivientes cada 15 dias durante seis meses (junio-noviembre, 2006). Para
determinar si los excluidores para vertebrados modificaron las condiciones ambientales y,
asi, favorecieron la supervivencia de las plantulas, al cabo de tres meses registramos
durante seis dias consecutivos datos sobre temperatura (°C), intensidad de luz (lumens/ft*)
y humedad relativa (%) utilizando sensores HOBO (Modelo H08-004-02) en cada sitio y
tratamiento. Para analizar nuestros datos, utilizamos modelos log-lineales y construimos
curvas de supervivencia de Kaplan & Meier. En todos los casos manejamos un nivel de
rechazo de 0,05 y corrimos los andlisis en el programa Statistica version 6.0 (StatSoft

2001).

Resultados

Lluvia de semillas

Encontramos un efecto significativo del sitio en la proporcion de trampas con semillas
capturadas. La lluvia de semillas fue consistentemente mayor en el sitio xérico comparado
con el mésico (Tabla 1). Registramos las mayores diferencias entre ambos sitios en los
meses de marzo (prueba de Tukey = 12,2; p = 0,03) y junio (prueba de Tukey =13,2; p =
0,006). La actividad de los dispersores (diurna/nocturna) fue significativdmente diferente en
los meses de marzo y junio (Tabla 1), cuando registramos una alta proporcidn de trampas
con semillas en el periodo nocturno (prueba de TukeYmaro= 13,4; p = 0,0009; prucba de
Tukeyjuio= 7,8; p = 0,006). Encontramos un efecto significativo del mesohabitat en los
meses de marzo, mayo y un efecto marginalmente significativo en el mes de junio (Tabla

1). Entre ellos, solamente en el mes de marzo registramos significativamente mayor
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cantidad de trampas con semillas bajo los arbustos de P. juliflora que en los otros tipos de
mesohabitat (prueba de Tukey = 16,6; p < 0,02 en todos los casos), mientras que en los
meses de mayo y junio no encontramos diferencias significativas entre los mesohabitats
(prueba de Tukey, p > 0,05).

En total, registramos 174 trampas con semillas de cactus columnares, lo cual
representa el 30% de las 580 trampas de semillas que funcionaron durante los cinco meses
de fructificacion conjunta de S. griseus y C. repandus. Entre ellas, la proporcion de trampas
que capturaron semillas en el sitio xérico (122 trampas; 70,1%) fue significativamente
mayor a la proporcion de trampas que capturaron semillas en el sitio mésico (52 trampas;
29,9%) (prueba de proporciones, p<0,0001). Por otra parte, en conjunto, la proporcion de
trampas con semillas durante la noche (126 trampas; 72,4%) fue significativamente mayor
a la proporcion de trampas con semillas durante el dia (48 trampas; 27,6%) (prucba de
Proporciones, p<0,0001). Finalmente, de las 174 trampas que capturaron semillas, en 95 de
ellas registramos semillas de C. repandus (54,6%), en 76 semillas de S. griseus (43,7%) y
solamente en 3 trampas registramos semillas de P. tillianus (1,7%).

En el sitio xérico, registramos 122 trampas entre 1 y 188 semillas (C. repandus: 1-
188, S. griseus: 1-36). La proporcion de trampas con semillas depositadas durante 1a noche
(85 trampas; 70,8%) fue significativamente mayor a la proporcion de trafnpas que
capturaron semillas depositadas durante el dia (35 trampas; 29,2%) (prueba de
Proporciones, p<0,0001; Fig. 5). Entre ellas, 59 trampas tenian semillas depositadas bajo la
copa de P. juliflora (49,2%), 28 en sitios abiertos (23,3%), 24 sitios abiertos con cactus
adultos (20%), 6 en sitios compartidos entre arbustos de P. juliflora y cactus adultos (5%) y

3 bajo cactus adultos aislados (2,5%; Fig. 1). En el sitio mésico, registramos 54 trampas
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entre 1 y 95 semillas (C. repandus: 1-95, S. griseus: 1-10, P. tillianus: 1-9). La proporcion
de trampas con semillas depositadas durante la noche (41 trampas; 75,9%) fue
significativamente mayor a la proporcién de trampas con semillas depositadas durante el
dia (13 trampas; 24,1%) (prueba de Proporciones, p<0,0001; Fig. 5). Entre ellas, 25
trampas con semillas depositadas bajo cactus columnares aislados (46,3%), 15 bajo
arbustos de P. juliflora (27,8%), 7 en sitios compartidos entre arbustos de P. juliflora y
cactus adultos (5%), 5 en sitios abiertos (9,3%) y 2 en sitios abiertos con cactus adultos
(3,7%) (Fig. 5). Finalmente, para ninguna de las especies de cactus columnares y en
ninguno de los meses encontramos correlaciones significativas entre la proporcién de
trampas con semillas y la proporcion de cactus con frutos (correlacién de Spearman (r,), p >

0,05 en todos los casos).

Remocién de semillas por hormigas vs. vertebrados

Unicamente en el sitio mésico encontramos un efecto significativo del tipo de excluidor
sobre la intensidad de remoci6n de las semillas (Tabla 2). Aunque al final del experimento
la remocion de las semillas durante la noche (4,47 semillas + 0,29; media + EE) fue
relativamente mayor a la que ocurri6 durante el dia (3,54 = 0,28), no encontramos
diferencias significativas entre ambos periodos (prueba de Tukey = 1,7!8; p = 0,13). Sin
embargo, encontramos un efecto significativo de la interaccién entre la actividad del
consumidor, el tipo de excluidor y el tiempo (Tabla 2), que puede ser explicado por las
diferencias que encontramos durante el dia entre la remocién de semillas al inicio del
experimento y los registros a los 45 y 60 min. (prueba de Tukey = 1,00; p = 0,04 y 0,03,

respectivamente). Del mismo modo, la remocién de semillas bajo los arbustos de P.
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Jjuliflora (3,95 + 0,28) no fue estadisticamente diferente de la que registramos en los sitios
abiertos (4,07 £ 0,29) (prueba de Tukey = 1,64; p =0,91). Por otra parte, el nimero de
semillas que fueron removidas en el tratamiento control (7,27 + 0,40) y los excluidores para
vertebrados (4,50 + 0,36) fueron significativamente mayores al de los excluidores para
hormigas (4,02 = 0,43) y al de los excluidores totales (0,24 + 0,10) (prueba de Tukey = 3,10
y 2,49, respectivamente con p < 0,0001 para ambos casos; Fig. 6). Bajo la copa de P.
juliflora, las semillas fueron completamente removidas en los tratamientos control y en los
excluidores para vertebrados (Control: 36 casos, ~ 45%; Excluidores para vertebrados: 17
casos, ~ 21,3%, n = 80 en ambos tratamientos). De manera similar, las semillas fueron
completamente removidas en ambos tratamientos en los sitios abiertos (Control: 36 casos, ~
45%; Excluidores para vertebrados: 14 casos, ~ 17,5%, n = 80 en ambos tratamientos).
Durante el dia, registramos individuos de Pheidole falldx Mayr (Myrmicinae) transportando
las semillas desde el tratamiento control y/o los excluidores para vertebrados hasta sus
nidos, los cuales localizamos bajo arbustos de P. juliflora (<3,5 m de didmetro de la copa) y
cactus de S. griseus (>2,0 m de altura), ubicados entre 0,40 y 7,50 m de distancia desde los
excluidores. Ocasionalmente observamos individuos de Camponotus sp. 2 removiendo las
semillas; sin embargo, no pudimos constatar si estas hormigas transportaron las semillas
hasta sus nidos, los cuales ubicamos en suelos abiertos con poca vegetacié;l. Observamos
individuos de dos especies de lagartos que existen en ¢l enclave, Cnemidophorus
lemniscatus L. y Ameiva provitaae Garcia-Pérez, consumiendo esporadicamente las
semillas del tratamiento control que ubicamos bajo arbustos de P. juliflora. Durante la
noche, registramos principalmente a individuos P. fallax y, ocasionalmente, a individuos de

Pheidole sp. 1.
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En el sitio xérico, encontramos un efecto significativo de la actividad de los
consumidores, del mesohabitat y del tipo de excluidor en la remocién de las semillas (Tabla
2). Al final del experimento la remocién de semillas durante la noche (3,92 semillas + 0,28;
media + EE) fue ligeramente superior a la que registramos durante el dia (3,53 + 0,28)
(prueba de Tukey = 2,54; p = 0,005). En conjunto, la remocién de semillas bajo la copa de
P. juliflora (4,07 £ 0,28) fue significativamente mayor a la que registramos en sitios
abiertos (3,39 + 0,27) (prueba de Tukey = 1,94; p = 0,007). Por otra parte, el niimero de
semillas que fueron removidas en el tratamiento control (7,6 + 0,39) y los excluidores para
vertebrados (5,9 + 0,38) fue significativamente mayor al de los excluidores para hormigas
(1,13 £ 0,25) y al de los excluidores totales (0,22 + 0,08) (prueba de Tukey = 4,84 y 3,59,
respectivamente con p < 0,0001 para ambos casos; Fig. 6). Esto sugiere que las hormigas
fueron las principales responsables de la remoci6n de las semillas. Bajo la copa de P.
Jjuliflora, las semillas fueron completamente removidas en los tratamientos control y en los
excluidores para vertebrados (Control: 41 casos, ~ 53,9%; Excluidores para vertebrados: 25
casos, ~ 32,9%, n = 76 en ambos casos), aspecto que también registramos en ambos
tratamientos en los sitios abiertos (Control: 33 casos, ~ 43,4%; Excluidores para
vertebrados: 19 casos, ~ 25%, n = 76 en ambos casos). Durante el dia, las semillas fueron
removidas principalmente por obreras de P. fallax, las cuales transport::ron las semillas
desde el tratamiento control y los excluidores para vertebrados hasta sus nidos, los cuales
localizamos bajo arbustos perennes, P. juliflora (<3,0 m de diametro de la copa) y Croton
rhamnifolius H.B K. (Euphorbiaceae) (<1,2 m de diametro de la copa) y cactus columnares,
S. griseus (>1,8 m de altura) y C. repandus (>3,0 m de altura), ubicados entre 0,35y 6,50 m

de distancia desde los excluidores. También registramos individuos de Camponotus sp. 2,
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Camponotus abdominalis (Fabricius), Ectatomma ruidum Roger y Acromyrmex rugosus (F.
Smith), quienes transportaron ocasionalmente las semillas de ambos tratamientos.
Observamos individuos de 4. provitaae consumiendo parcialmente las semillas del
tratamiento control. Durante la noche, observamos principalmente obreras de P. fallax
transportando las semillas y, en ocasiones, registramos obreras de Pheidole sp. 1

removiendo las semillas del tratamiento control.

Germinacion de semillas

Al final del experimento, encontramos un efecto significativo de la sombra sobre la tasa de
germinacion de las semillas de ambas especies de cactus columnares (= 333,24; gl. = 2;
p <0,0001). La proporcion de semillas germinadas (CG) bajo la copa de P. juliflora fue
significativamente mayor a la que registramos en ¢l sitio abierto (Fig. 7, Tabla 3). A pesar
de que encontramos altas tasas de germinacion en los tratamientos con el suelo extraido del
sitio xérico (S. griseus: 0,83% =+ 0,04; C. repandus: 0,67% + 0,07; media + EE), ¢l efecto
del suelo fue sélo marginalmente significativo (y* = 6,45; g.J. =3; p = 0,09; Fig. 7). De
hecho, la interaccion entre el efecto de la sombra y el tipo de suelo tampoco fue
significativo (xz =1,26; g.1. = 3; p=0,78). Las semillas de ambas especies de cactus en
todos los tratamientos germinaron entre el sexto y décimo dia, mostrandé que el Ty, fue
similar bajo todas las condiciones. De manera similar, para ambas especies los valores de
Tso, es decir, el tiempo en ¢l cual el 50% de las semillas que componen la CG germinan,

fluctuaron entre el sexto y el décimo dia del experimento (Tabla 3).
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Supervivencia de plantulas

Nuestro analisis sobre la supervivencia de las plantulas mostr6 el efecto significativo del
sitio (mésico/xérico)[1], el tipo de excluidor (control/excluidor para pequefios
vertebrados)[2], el mesohabitat (bajo P. juliflora/sitio abierto)[3] y la especie de cactus (S.
griseus/C. repandus)[4] (pruebas de %, p < 0,0001 en todos los casos). Las diferencias en
las frecuencias observadas fueron explicadas por un modelo log-lineal con tres
interacciones de 3-vias (modelo: 321, 432, 431; prueba ” de méaxima probabilidad = 3,9;
g.l.=2; p=0,14; prucba xz de Pearson = 5,66; g.1. =2; p = 0,06). A continuacién
detallamos los resultados de los pruebas de asociacion marginal y parcial del modelo:

- Interaccion 321 (mesohabitat/exclusion/sitio): La supervivencia de las plantulas bajo P.
Jjuliflora fue relativamente similar entre ambos sitios, mientras que la proporcién de
plantulas sobrevivientes en los sitios abiertos fue tres veces superior en el sitio mésico que
en el sitio xérico. En ambos mesohabitats, la supervivencia de las plantulas en los
excluidores para pequefios vertebrados fue significativamente mayor al de los tratamientos
control (Bajo P. juliflora: ~ 2 a 1 veces superior; sitios abiertos: ~ 7 a 1 veces superior) (3°
=12,86; g.l. = 1; p = 0,0002).

- Interaccion 432 (especie/mesohabitat/exclusion): La supervivencia de las plantulas de S.
griseus y C. repandus fue significativamente mayor bajo P. juliflora q\;e en los sitios
abiertos (S. griseus: ~2 a 1 veces superior; C. repandus: ~ 3 a 1 veces superior) y fue
significativamente mayor en los excluidores para pequefios vertebrados que en el
tratamiento control (~ 2 a 1 veces superior en ambos casos) (* = 3,43; g.1. = 1; p = 0,07).

- Interaccion 431(especie/mesohabitat/sitio): La supervivencia de las plantulas de ambas

especies de cactus fue significativamente mayor bajo P. juliflora que en los sitios abiertos
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sin sombra y fue significativamente mayor en el sitio mésico que el sitio xérico (xz =6,72;
gl =1;p=0,002).

En el sitio mésico, el andlisis de las curvas de supervivencia para ambas especies de
cactus (método de Kaplan & Meier), mostré diferencias en la supervivencia de plantulas
entre todos los tratamientos (S. griseus: xz =303,9; g.1.= 3; p <0,0001; C. repandus: xz =
59,2; g.1. = 3; p <0,0001). En conjunto, 25% de las plantulas de S. griseus muri6 dentro de
Jos primeros 15 dias del experimento (160 plantulas) y 50% de las plantulas supervivientes
supero6 los 96 dias (320 pldntulas). Por ¢l contrario, 25% de las plantulas de C. repandus
murié dentro de los primeros 13 dias (60 plantulas) y 50% de las pléntulas que
sobrevivieron superd los 13 dias (120 plantulas). Para ambas especies de cactus,
registramos la mayor mortalidad de plantulas en el tratamiento control de los sitios abiertos
(S. griseus: 98,7%; C. repandus: 100%; Fig. 8) y registramos la menor mortalidad de
plantulas en los excluidores para pequefios vertebrados que instalamos bajo los arbustos de
P. juliflora (S. griseus: 20,6%; C. repandus: 56,7%). En ambos mesohabitats, los valores de
temperatura y humedad relativa fueron similares entre ambos tratamientos (Tabla 4). Sin
embargo, obtuvimos menores valores de temperatura bajo los arbustos de P. juliflora que
en los sitios abiertos y, en ambos casos, la temperatura de los tratamientos contro] fue
mayor a la de los excluidores para pequefios vertebrados (+2,9°C y +7,5°G,
respectivamente). Por otra parte, en ambos mesohdabitats los valores de intensidad de luz
fueron menores en los excluidores para vertebrados, sugiriendo la existencia de condiciones
semi-sombreadas para la supervivencia y crecimiento de las plantulas (Tabla 4). No
registramos valores de saturacion de los sensores HOBO en estos tratamientos (valores >

900 lumens/ft*; Tabla 4).
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En el sitio xérico, el analisis de las curvas de supervivencia (método de Kaplan &
Meier), mostrd diferencias en la supervivencia de plantulas de ambas especies entre todos
los tratamientos (8. griseus: ¥*=220,1; g.1. = 3; p < 0,0001; C. repandus: x2 =216,8;gl.=
3; p < 0,0001). En este sitio, 25% de las plantulas de S. griseus muri6 dentro de los
primeros 54 dias del experimento (160 plantulas), mientras 25% de plantulas de C.
repandus muri6 dentro de los primeros 13 dias del experimento (120 plantulas) y 50% de
las plantulas supervivientes alcanz6 los 84 dias (240 plantulas). Para ambas especies de
cactus, registramos la mayor mortalidad de plantulas en el tratamiento control de los sitios
abiertos (S. griseus: 80,6%; C. repandus: 96,7%; Fig. 8) y registramos la menor mortalidad
de las plantulas en los excluidores para pequefios vertebrados bajo los arbustos de P.
Juliflora (S. griseus: 7,5%; C. repandus: 15,8%). En ambos mesohdbitats, los valores de
temperatura y humedad relativa fueron relativamente similares entre ambos tratamientos
(Tabla 4). No obstante, registramos altos valores de temperatura en los sitios abiertos,
donde 1a temperatura del tratamiento control fue relativamente mayor a la que registramos
en los excluidores para pequefios vertebrados (+3,6°C). No encontramos esta tendencia en
los tratamientos que ubicamos bajo los arbustos de P. juliflora. Por otra parte, registramos
altos valores de intensidad de luz en los tratamientos control de los sitios abiertos, los
cuales superaron los valores de saturacion de los sensores HOBO (valorgs > 900 lumens/ft’;
Tabla 4), mientras que los valores de intensidad de luz en los excluidores para vertebrados
no superaron los valores de saturacioén de los sensores sugiriendo la existencia de

condiciones semi-sombreadas en estos tratamientos (Tabla 4).
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Discusion

Nuestros resultados muestran que el establecimiento de ambas especies de cactus
columnares involucra complejas interacciones entre €l cactus, sus dispersores y
consumidores de semillas, pero sobre todo, con las condiciones ambientales de los parches
de vegetacion donde llegan las semillas y pueden emerger las pléntulas.

En cada sitio, la [luvia de semillas producida durante el periodo de fructificacién
simultaneo de ambas especies fue espacialmente homogénea y temporalmente dindmica.
Atun cuando, registramos una relativamente alta proporcion de trampas con semillas
capturadas bajo arbustos de P. juliflora, el efecto significativo del mesohabitat no fue
consistente a lo largo de los cinco meses, sugiriendo que dependiendo del mes las semillas
de ambas especies de cactus podrian ser depositadas en el suelo independientemente del
mesohdbitat (bajo arbustos de P. juliflora, sitios abiertos, bajo cactus aislados o alguna
combinacidn entre ellos). No obstante, el periodo de cinco meses en los cuales evaluamos
la intensidad de la lluvia de semillas fue relativamente bajo. Deben ser conducidas
investigaciones a largo plazo para evaluar los ciclos anuales completos y las variaciones
interanuales de los eventos reproductivos de ambas especies y sus consecuencias sobre la
lluvia de semillas que producen sus dispersores. Por otra parte, es importante establecer el
efecto de Marmosa robinsoni Bangs (Didelphidae) sobre la sombra de sgmillas de ambos
cactus columnares. Las heces de este marsupial conteniendo semillas pueden ser
encontradas ocultas en los espacios que forman las raices superficiales de P. juliflora,
pequeiios troncos caidos y otros sitios con sombra (Zambrano 2001; R. Marquez, com.
pers.), sin que exista informacion cuantificada sobre los patrones de deposicién de semillas,

su supervivencia o el emergimiento de las plantulas.
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En conjunto, la proporcion de trampas con semillas fue mayor en el sitio xérico que
n el sitio mésico, sugiriendo que la lluvia de semillas producida por las aves y los
nurciélagos que consumen los frutos de ambos cactus, podria ser mayor en los cardonales
jue en los espinares del enclave. No obstante, la baja proporcién de individuos
reproductivos o la variabilidad temporal y espacial en la produccién de frutos podria
explicar la baja proporcion de trampas que capturaron semillas en el sitio mésico que
estudiamos. Ambas explicaciones sugieren una baja disponibilidad de frutos en el sitio
mésico, lo cual podria disminuir la presencia de sus principales consumidores y afectar la
Huvia de semillas que ellos producen. De hecho, muchas especies de cactus columnares
presentan una produccién de flores y frutos con altas variaciones interanuales en la
duracién e intensidad de los eventos reproductivos (Godinez-Alvarez et al. 2003), los
cuales estan positivamente correlacionados con la dieta de los principales consumidores de
sus frutos (Sosa & Soriano 1996; Ruiz et al. 1997). Aunque existe informacion sobre los
patrones fenologicos de los cactus columnares que crecen en el enclave, asi como de las
variaciones estacionales en la dieta de sus principales consumidores (Soriano et al. 1999;
Sosa & Soriano 1996),‘ la demografia y la importancia de la dispersion de semillas sobre la
dindmica poblacional de ambas especies de cactus columnares es atin desconocida.
Los cactus columnares y las leguminosas arbustivas son los elementos dominantes
]

de la estructura y fisonomia del enclave semiarido de Lagunillas (Sarmiefito 1975; Soriano
& Ruiz 2002). En este ecosistema semiarido, al menos dos murciélagos glosofaginos (G.
longirostris y Leptonycteris curasoae Miller) y 19 especies de aves frugivoras han sido
reportados como consumidores de los frutos de S. griseus y C. repandus (Soriano et al.

1999; Sosa & Soriano 1996; Soriano & Ruiz 2002). Nuestros resultados sugieren que tanto
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aves como murciélagos pueden dispersar las semillas en cantidades variables y,
parcialmente, determinan el destino de las semillas que son consumidas por ellos. De
hecho, en el sitio xérico 1a proporcion de trampas con semillas durante 1a noche fue mayor
a la que obtuvimos en el dia, sugiriendo la importancia de los murciélagos en la dispersion
de las semillas a potenciales sitios favorables para la germinacién y el establecimiento de
las plantulas. No obstante, al igual que el mesohdbitat, el efecto de la actividad de los
dispersores de semillas no fue consistente a lo largo de los cinco meses. Sin embargo, dos
de los tres meses en los cuales detectamos un efecto significativo 0 marginalmente
significativo del mesohabitat corresponden a los dos meses en los cuales detectamos un
efecto significativo de la actividad de los dispersores (marzo y junio, Tabla 1). Esto indica
que en ambos meses la proporcion de trampas que capturaron semillas durante la noche
(murciélagos) fue mayor a la del dia (aves); y, en conjunto, fue mayor bajo la copa de P.
Jjuliflora que en los otros mesohébitats. Algunas especies de murci¢lagos frugivoros tienden
a dispersar las semillas que consumen en vuelo o depositarlas bajo arbustos perennes, los
cuales usan como sitios de percheo para ahorrar energia durante algunos periodos de la
noche (Charles-Dominique 1991). Asi, nuestros resultados pueden ser explicados por el
patrén de movimiento de los murciélagos que consumen los frutos de ambos cactus,

(]
sugiriendo que estos animales usan los arbustos de P. juliflora como sitios de percha en
algin periodo de la noche y permiten la llegada de semillas bajo su copa. Por otra parte,
estudios experimentales han reportado que los murcié¢lagos pueden consumir en mayor
proporcion los frutos de C. repandus que las aves, mientras que los frutos de S. griseus son
consumidos en proporciones similares en ambos grupos (Soriano & Ruiz 2002). Esta

tendencia podria explicar la mayor frecuencia de trampas que capturaron semillas de C.
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repandus durante la noche, mostrando la importancia especifica de los murciélagos para la
dispersion de las semillas de esta especie. A diferencia de C. repandus y S. griseus,
registramos ocasionalmente semillas de P. fillianus en las trampas de semillas, lo cual
podria ser explicado por la erratica floracién y fructificacién que aparentemente caracteriza
a esta especie (Sosa & Soriano 1996) o, probablemente, por la alta propagacion vegetativa
de estos cactus, la cual podria disminuir la proporcién de individuos reproductivos durante
su tenue y prolongado periodo de fructificacion.

Aunque la proporcion de trampas que capturaron semillas durante la noche fue alta,
no podemos subestimar el efecto de las aves frugivoras en la disposicion espacial de las
semillas que consumen. De hecho, en ambos sitios registramos el mayor numero de
semillas capturadas en trampas instaladas bajo arbustos de P. juliflora durante el periodo
diurno (sitio xérico: 188 semillas/trampa; sitio mésico: 95 semillas/trampa), lo cual sugiere
que la contribucion de las aves al patrén espacial de las semillas podria ser un mayor
niimero de semillas depositadas bajo un potencial sitio favorable; no obstante, ademas de la
potencial contribucion de las aves a la lluvia de semillas, el efecto del mesohabitat no fue
consistente a lo largo de los cinco meses que llevamos a cabo el estudio. Otros procesos
podrian explicar la baja proporcioén de trampas que capturaron semillas durante el dia, por
ejemplo, movimientos verticales de las poblaciones de aves frugivorag en el enclave o
fuertes desplazamientos competitivos (“encuentros agresivos”, Soriano er al. 1999); sin
embargo, podria ser consecuencia del insuficiente muestreo temporal y espacial de la lluvia
de semillas que estos animales producen.

Una vez que las semillas llegan al suelo, éstas se encuentran disponibles para

diferentes depredadores o consumidores, los cuales pueden disminuir su presencia y afectar
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al establecimiento de algunas especies de cactus columnares (Godinez-Alvarez et al. 2002).
En el sitio mésico, la remocién de las semillas fue independiente de la actividad diurna o
nocturna de los consumidores o del tipo de mesohabitat donde pueden llegar las semillas.
Aunque la tasa de remocién fue inicialmente baja, después de 8-9 horas, aproximadamente
el 30% de las semillas fueron removidas, sobre todo, por individuos de P. fallax, junto con
otras dos especies de hormigas y las dos especies de lagartos terrestres que existen en el
enclave. Estas ultimas estin caracterizadas por un estricto comportamiento diurno (La
Marca & Soriano 2004), lo cual sugiere que su efecto sobre la remocion de semillas durante
la noche fue nulo. Estos resultados sugieren que la supervivencia de las semillas es
independiente del periodo del dia y del mesohabitat y que los principales consumidores de
las mismas son hormigas. Por el contrario, en el sitio xérico, la actividad diurna o nocturna
de los consumidores, el mesohébitat y el tipo de excluidor tuvieron un efecto significativo
sobre las tasas de remocion de las semillas. Después de 8-9 horas de iniciado el
experimento, aproximadamente el 50% de las semillas fueron removidas del tratamiento
control y los excluidores para vertebrados. Estos resultados mostraron los siguientes
aspectos: i) las hormigas fueron las principales consumidoras de las semillas; de hecho,
registramos seis especies de hormigas transportando las semillas, entre las cuales, la mas

4
importante fue P. fallax, ii) si consideramos la tasa de remocion como ‘un indicador de la
actividad de bisqueda de alimento de P. fallax, ésta fue beneficiada por las condiciones de
sombra producidas por la copa de P. juliflora, permitiendo una mayor remocion de semillas
bajo su copa (sensu Bestelmeyer & Schooley 1999) y, por tanto, menor supervivencia de
las semillas, y iii) el efecto de pequefios vertebrados sobre la remocién de semillas fue bajo;

sin embargo, registramos individuos de A. provitaae consumiendo ocasionalmente las
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semillas del tratamiento control bajo la copa de P. juliflora, zona a la cual probablemente
acceden para evitar las altas temperaturas que ocurren en los suelos descubiertos de
vegetacion. Por otra parte, aunque la tasa de remocion fue alta bajo 1a copa de P. juliflora,
registramos la presencia de semillas remanentes, las cuales podrian encontrar bajo estos
arbustos, condiciones favorables para su germinacién. De hecho, la remocién completa de
los grupos de doce semillas no fue recurrente en todos los casos y registramos una ligera
tendencia de mayor consumo de las semillas durante la noche. Estos resultados sugieren
que la supervivencia de las semillas en el sitio xérico involucra interacciones biolégicas
mas complejas que en el sitio mésico. Un estudio comparativo del efecto de la sombra de P.
Jjuliflora y las diferentes cantidades de semillas contenidas en las heces de aves y
murciélagos sobre las tasas de remocion producidas por P. fallax podria complementar y
dilucidar muchos de estos topicos.

En zonas semidridas tropicales de México, la hormiga cosechadora Pogonomyrmex
bartatus (F. Smith) (Myrmicinae) ha sido reportada como una importante consumidora de
semillas de cactus columnares. Esta hormiga puede remover grandes cantidades de las
semillas que llegan al suelo (Godinez-Alvarez et al. 2002; Rios-Casanova et al. 2006). Esta
especie de hormiga no se encuentra en el enclave semiarido de Lagunillas debido

4
probablemente al grado de aislamiento y a la vegetacion himeda que fbdea el enclave, la
cual puede evitar la llegada de esta especie (Pérez 2007). Hormigas de los géneros Pheidole
y Solenopsis han sido reportadas como importantes consumidoras de las semillas de S.
griseus, las cuales pueden ser responsables de la remocién del 90% de estas semillas
(Ibafiez & Soriano 2005). Nuestros resultados sustentan la importancia de hormigas del

género Pheidole como la principal causa de mortalidad de las semillas en el suelo; sin
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embargo, no respaldan la importancia de hormigas del género Solenopsis como fuertes
consumidoras de las semillas. De hecho, no registramos individuos de ninguna especie de
Solenopsis removiendo las semillas de los experimentos. No obstante, su ausencia puede
ser explicada por dos razones. Primero, llevamos a cabo los experimentos de remocion en
el periodo seco que ocurre entre los meses de mayo y julio y que caracteriza el patrén
bimodal de precipitacion en el enclave. Escogimos este periodo debido a que la
fructificacion conjunta de S. griseus y C. repandus ocurre durante estos meses. Sin
embargo, en otras regiones semiaridas muchas especies de Solenopsis, tales como S. electra
Forel son abundantes durante el periodo de lluvias (Chaco, Argentina; Bestelmeyer &
Wiens 1996), mientras que otras, tales como S. xyloni McCook son especies comunes de
viejos abanicos aluviales (Valle de Tehuacdn, México, Rios-Casanova et al. 2006). Asi,
probablemente la ausencia de Solenopsis es una consecuencia de su baja abundancia
durante el periodo de estudio o esta asociado a factores historicos del origen y desarrollo de
los suelos en el enclave. Segundo, el método de muestreo utilizado por Ibaiez & Soriano
(2005) se basé en el procedimiento estandar propuesto por Mares & Rosenzweig (1978)
para evaluar los efectos comunitarios de la granivoria. Bajo este procedimiento, 10 g. de
semillas de cactus fueron colocados en dispositivos de tres tratamientos distribuidos a lo

4
largo de transectos lineales y la remocion fue detectada por diferenciaé de peso. Nuestros
resultados obtenidos con las trampas de semillas sugieren que 10 g. de semillas es una
cantidad inusual y es poco probable que represente la verdadera disponibilidad de semillas
en el suelo. Esta elevada oferta de semillas puede haber estimulado respuestas denso-
dependientes de algunas hormigas, entre ellas hormigas de Solenopsis, las cuales fueron

atraidas por la cantidad de semillas mas que la identidad del recurso. En este estudio,
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utilizamos grupos de doce semillas, que fue el nimero maximo de semillas capturadas en
una trampa durante el primer mes de fructificacién compartida de ambos cactus, sugiriendo
que, probablemente, las hormigas de Solenopsis son indiferentes o incapaces de detectar
esta cantidad de semillas sobre ¢l suelo o que son desplazadas competitivamente por P.
Jfallax, 1a hormiga dominante en el suelo en estos hébitats.

En este estudio establecimos que P. fallax puede ser considerado como el principal
agente de mortalidad de las semillas de los cactus en el suelo. Junto con ella, otras siete
morfoespecies de Pheidole han sido encontradas en el enclave, aunque en abundancias
bajas y variables (Pérez 2007). Muchas de las especies del género Pheidole son
consideradas, desde un punto de vista gremial, como mirmicinas generalizadas, las cuales,
tienen requerimientos de habitat y alimento relativamente flexibles comparadas con otros
grupos de hormigas con dietas mas especializadas (Andersen 1995; Bestelmeyer & Wiens
1996). Esto sugiere que las semillas de cactus pueden ser un item complementario en la
dieta de P. fallax, 1a cual incluye, ademas de las semillas de cactus columnares, restos de
otros insectos (aracnidos y otros formicidos) y material vegetal seco como botones florales
y semillas de gramineas. Ademas, encontramos algunas semillas de cactus intactas en los
basureros o areas de desecho de sus nidos, sugiriendo que las semillas no son utilizadas
completamente y, probablemente, no representan el alimento principal d2 esta hormiga; sin
embargo, es poco probable que favorezcan la dispersién secundaria de estas semillas
debido a que no registramos plantulas de cactus en los basureros de los nidos. Por otra
parte, nuestros resultados sugieren que la riqueza de hormigas asociadas a las semillas de
cactus columnares ¢s relativamente baja (hasta seis especies). Estos resultados sustentan

parcialmente los estudios basados en la metodologia propuesta por Mares & Rosenzweig’s
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(1978), los cuales han reportado que los ensambles de hormigas granivoras pueden ser
menos diversos en las zonas aridas de Sudamérica que en los habitats similares de Norte
América. No obstante, nuestros resultados estan basados exclusivamente en las hormigas
asociadas a las semillas de cactus columnares, las cuales no representan a todas las formas
y tamafios de semillas disponibles en el enclave.

La germinacion de las semillas de S. griseus y C. repandus bajo condiciones
sombreadas fue relativamente rapida, sugiriendo que bajo condiciones hidricas favorables,
aquellas semillas que sobreviven a la remocion producida por P. fallax pueden encontrar
bajo la copa de P. juliflora, condiciones adecuadas para su germinacion. Este no es un
resultado novedoso. Se conoce que la presencia de arbustos perennes con densas copas es
una condicion necesaria para la germinacion de semillas y el establecimiento de muchas
especies de cactus columnares (McAuliffe 1984; Valiente-Banuet & Ezcurra 1991;
Godinez-Alvarez et al. 2005). No obstante, estos son los primeros datos para dos especies
de cactus columnares que crecen en los enclaves semiaridos de Los Andes de Venezuela,
los cuales apoyan la existencia del fenomeno del sindrome nodriza en estas zonas
semiaridas tropicales. Ademas, nuestros resultados sugieren que la sombra producida por P.
Juliflora es mas importante para la germinacion de las semillas que el tipa de suelo donde
ellas pueden germinar. Por otra parte, nuestros valores de capacidad de germinacion (CG)
en condiciones de campo, fueron relativamente bajos (con sombra: 47-83%; sin sombra: 5-
13%) comparados con aquellos reportados bajo condiciones de laboratorio (86-88%,
Naranjo et al. 2003). Registramos que tanto el tiempo de imbibicion minimo (Tyy) y el
tiempo en el cual 50% de las semillas que componen la CG (Tsp) germinan, oscilan entre el

sexto y décimo dia, indicando que las semillas en ambos mesohabitats y tipos de suelo
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pueden germinar dentro de la primera semana; sin embargo, las semillas en los sitios
abiertos podrian encontrar condiciones altamente estresantes de temperatura y
evapotranspiracion, factores que pueden explicar su baja capacidad de germinacion y de
establecimiento. Junto con la disponibilidad de agua, otras condiciones como la inmadurez
del embrion, la edad de la semilla y la salinidad del suelo tienden a ser los factores mas
importantes para la germinacién de las semillas (Godinez-Alvarez et al. 2003). Asi, la
sombra producida por los arbustos de P. juliflora podria sustancialmente reducir la
evapotranspiracion del suelo, favoreciendo la germinacion de las semillas que llegan a estas
condiciones (Godinez-Alvarez & Valiente-Banuet 1998). Desafortunadamente, conocemos
poco sobre este proceso e€n los ecosistemas semiaridos andinos, asi como los efectos de la
hojarasca sobre la germinacion y el establecimiento de los cactus columnares.

En conjunto, la supervivencia de las plantulas bajo P. juliflora fue
significativamente mayor a la que registramos en los sitios abiertos. En cada sitio
(mésico/xérico) y mesohabitat (bajo P. juliflora/sitios abiertos), la supervivencia de las
plantulas fue mayor en los excluidores para pequefios vertebrados que en los tratamientos
control (plantulas expuestas), lo cual podria sugerir la existencia de depredadores de las
plantulas. Sin embargo, las mediciones ambientales obtenidas con los sensores HOBO,

4
mostraron que las condiciones abidticas en estos excluidores (temperat{xra, humedad
relativa e intensidad de luz) fueron diferentes a las condiciones que experimentaron las
plantulas expuestas o desprotegidas. De hecho, 1a malla metélica de estos excluidores
generd condiciones semi-sombreadas y menores oscilaciones de temperatura para las
plantulas de ambas especies (Tabla 4). Estas modificaciones en las condiciones ambientales

podrian explicar la alta supervivencia de las plantulas en estos excluidores, asi como, la alta
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mortalidad de las plantulas en los tratamientos control. Por otra parte, cerca de las plantulas
de ambos tratamientos registramos nidos de A. rugosus, una especie de hormiga cortadora
de hojas en estos hébitats, las cuales no atacaron las plantulas de los cactus. Observamos
estas hormigas transportando otro tipo de material vegetal, como flores de Cnidoscolus
urens (L.) J.C. Arthur y Jatropha gossypifolia L. (Euphorbiaceae) o laminas foliares de
otras especies, los cuales probablemente son mas adecuadas para el cultivo de sus jardines
de hongos, que las plantulas de los cactus. Asi, si consideramos que una planta nodriza
puede facilitar el establecimiento de plantulas, al amortiguar las altas temperaturas y los
niveles de evapotranspiracién del suelo (Franco & Nobel 1989; Godinez-Alvarez ef al.
2003), es altamente probable, que los excluidores para pequefios vertebrados funcionaran
como “pequefias cajas nodriza” y permitieran la mayor supervivencia de estas plantulas.

A pesar del sesgo producido por los excluidores para vertebrados, las curvas de
supervivencia en los tratamientos control mostraron una alta mortalidad de las plantulas de
ambas especies de cactus en los sitios abiertos, las cuales experimentaron las condiciones
mas estresantes (sin sombra de P. juliflora y sin excluidor) y mostraron curvas de
supervivencia Tipo I1. Bajo los arbustos de P. juliflora, las curvas de supervivencia de las
plantulas de C. repandus en los tratamientos control fueron también Tipo 111, aunque en
menor intensidad que en las areas expuestas (Fig. 8); mientras que las gurvas de
supervivencia de las plantulas de S. griseus en los mismos tratamientos fueron Tipo I, es
decir, una tasa de mortalidad constante ¢ independiente de la edad de las plantulas (Fig. 8).
Se han reportado curvas de supervivencia para tres especies de cactus columnares
(Carnegiea gigantea (Engelm.) Britt. & Rose, Neobuxbaumia macrochephala Weber

(Dawson) y N. tetetzo (Coulter)), las cuales presentan curvas de supervivencia Tipo 111,
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cuya intensidad disminuye cuando crecen bajo sus plantas nodriza {Godinez-Alvarez et al.
2003). Este es el primer caso reportado de una especie de cactus columnar con una curva de
supervivencia Tipo II. Inicialmente, conocemos que en ¢l enclave algunas poblaciones de
ambas especies muestran distribuciones de tamaifio estables con una alta proporcion de
individuos <0,5 m de altura, lo cual sugiere la regeneracion continua y el reemplazo
constante de los individuos aduitos de estas poblaciones (Larrea-Alcazar & Soriano 2006).
Un estudio poblacional sobre las consecuencias de este tipo de crecimiento para el
establecimiento de las plantulas es imperativo.

Aunque nuestros datos sustentan la existencia del denominado sindrome nodriza,
probablemente éste no es el inico mecanismo que permite la regeneracioén natural de los
cactus columnares en el enclave. En ambos sitios existe evidencia de propagacién
vegetativa de ambas especies de plantas suculentas, 1a cual podria explicar 1a existencia de
juveniles y cactus adultos en sitios abiertos con escasa vegetacion. Sin embargo, otras
razones podrian explicar el establecimiento de plantulas en los sitios abiertos, por ejemplo,
aunque la tasa de germinacién de ambas especies en condiciones sin sombra fue baja,
existen semillas que pueden germinar en tales condiciones, sugiriendo que algunos
individuos toleran condiciones ambientales desprotegidas (Nobel ez ai./‘19‘86). Por otro
lado, diferentes irregularidades de 1a superficie del suelo, como rocas o; ramas caidas, y
otras plantas anuales o arbustos perennes podrian actuar como potenciales plantas nodriza
para las plantulas (Godinez-Alvarez et al. 2003). De hecho, 1a estrecha asociacion espacial
entre ambas especies de cactus columnares y otras seis especies de plantas, entre ellas 4.
farnesiana, sugieren su importancia como potenciales plantas nodriza para el

establecimiento y la regeneracion natural de S. griseus y C. repandus (Capitulo I1).
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En resumen, este estudio provee un escenario detallado de los procesos de
establecimiento sexual de dos cactus columnares que crecen en un enclave semidrido de
Los Andes de Venezuela, los cuales incluyen diferentes fases sucesivamente conectadas
{desde 1a 1luvia de semillas producida por aves y murciélagos hasta la supervivencia de las
plantulas en sitios favorables bajo 1a copa de P. juliflora). Proponemos que ta sombra de
semillas producida por murci¢lagos glosofaginos, las interacciones entre P. fallax y las
semillas de los cactus y, sobre todo, las condiciones ambientales que existen en los sitios
donde pueden emerger y crecer las plantulas, afectan diferencialmente los patrones de
reclutamiento de ambas especies de cactus columnares. Nuestros resultados apuntan a que
muchos de estos procesos son relativamente similares entre el sitio xérico y mésico que
estudiamos. Sugerimos que las variaciones en la asociacion espacial entre ambos cactus y
sus plantas nodrizas (Capitulo 1), podrian ser atribuidos a limitaciones de distancia en la
dispersion de las semillas producidas, probablemente, por variaciones interanuales en la
floracion y fructificacién de ambos cactus. Ademas de precisar las razones que permiten la
existencia de individuos lejos de 1a proteccion de arbustos perennes, nuestros resultados
muestran que el establecimiento de las piéntu'ias es favorecido por 1a presencia de arbustos
de P. juliflora, sugiriendo la importancia de la facilitacion para 1a regeneracién natural de

4
ambos cactus columnares. No obstante, 1a presencia de cactus columnafes en sitios abiertos
completamente descubiertos de vegetacioén apunta a que 1a necesidad o requerimiento de 1os

cactus por una planta nodriza puede ser altamente facultativo.
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Figura 1. Esquema general del disefio experimental y el detalle de las trampas utilizadas
para evaluar 1a {luvia de semillas de cactus columnares durante ¢l dia (aves) y 1a noche
(murciélagos) a lo largo del periodo de fructificacion simultdrieo de Stenocereus griseus y
Cereus repandus. Ver la seccién de métodos para mayores detatles.
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Figura 2. Esquema general del disefio experimental y el detalle de los dispositivos
utitizados para evaluar 1a remocion de semillas por hormigas y pequefios vertebrados. Los
dispositivos para excluir el efecto de pequefios vertebrados y los dispositivos control fueron
enterrados hasta el nivel del suelo e inclufan una o dos pequefias ramas para facilitar el
ingreso y la salida de las hormigas que podrian remover o consumir las semillas. Ver la
seccién de métodos para mayores detalles.
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Figura 3. Esquema general del disefio experimental utilizado para evaluar el efecto de la
sombra producida por Prosopis juliflora y el tipo de suelo en 1a tasa de germinacién de
semillas de cactus columnares. Los envases plasticos fucron perforados en la base para
evitar que el agua de riego o Hluvia se acumule. Ver la seccién de métodos para mayores

detalles.
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Figura 4. Esquema general del disefio experimental y el detalle de los tratamientos
utilizados para evaluar 1a supervivencia de pléntulas. Las jaulas fueron $ujetadas al suelo
con cabillas las cuales les proporcionaron mayor estabilidad. Ver la seccion de métodos
para mayores detalles.

116



D.M. Larrea-Alcdazar

Sitio Xérico Sitio Mésico
0 a: Noche (Murciélagos) a': Noche (Murciélagos)
o) 012 wu— 0aj0 0.12 w— bajo
= ' : abierto abiertc
= 010 Petamscere e==m abierto-cactus g 10 vz abierls-cactus
@ : T .. bajo-cactus ! : pajo-cactus
2 0.08 : e gactus 0.08 : cactus
o \ i .
a 0.06 - 3 0.06
5 ‘
o 004 0,04
] 0,02 ’ -;"_w 0.02 - .r~_*__t
g 0.00 - R— ) e 0.00 s B e
= Marzo Abril Mayo Junio Julio Marzo Abril Mayo Junio Julio
n
g b: Dia (Aves) b': Dia (Aves)
E 0,12 = a0 0.12 — bajo
o abierto abierta
- 010 e abiento-cactus 9010 emams ablerto-cactus
[} = bajo-cad o0 bajo-cactus
T 0,08 Eajo-cactus 0,08 - oo cactus
c
Q0,06 0,06
S
o 004 0.04
Q
9_ 0.02 0,02 ,
& soo- 000 e i w—
Marzo Abril Mayo Junio Julio Marzo Abril Mayo Junio Julio

Figura 5. Proporcién de trampas que contenian semillas en dos hébitats contrastantes del
enclave semidrido de Lagunillas, Venezuela. Los valores mostrados sdn la proporcion de
trampas con semillas recolectadas al amanecer (a, a’: Noche) y al atardecer de cada dia (b,
b’: Dia). En cada sitio, sesenta trampas de semillas funcionaron durante cinco dias
sucesivos a lo largo del periodo de fructificacion conjunto de Stenocereus griseus y Cereus
repandus (marzo-julio, 2005). Las trampas de semillas fueron instaladas bajo arbustos
aislados de Prosopis juliflora (bajo), cactus adultos (cactus), sitios abiertos (abierto) o
combinaciones entre ellas.
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Figura 6. Remocion de semillas de Cereus repandus en dos habitats contrastantes del
enclave semiarido de Lagunillas, Venezuela. Los valores mostrados son la media + 2EE de
las semillas que permanecieron en diferentes tratamientos llevados a cabo para evaluar la
intensidad de la remocién en ambos sitios.
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Figura 7. Germinacion de semillas de Stenocereus griseus y Cereus repandus bajo
diferentes condiciones de sombra (a, a’: con sombra producida por un arbusto aislado de
Prosopis juliflora; b, b’: sitios abiertos sin sombra) y tipo de suelo (A : suelo colectado
bajo la copa de P. juliflora en el sitio xérico; A: suelo extraido desde 4reas abiertos en el
sitio xérico; ®: suelo colectado bajo la copa de P. juliflora en el sitio mésico; o: suelo
extraido desde dreas abiertos en el sitio mésico). Los valores mostrados son la media + EE
de la proporcion de semillas germinadas en cada tratamiento.
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Figura 8. Curvas de supervivencia de plantulas de Stenocereus griseus (a, a’) y Cereus
repandus (b, b’) dos héabitats contrastantes del enclave semiarido de Lagunillas, Venezuela.
Los valores mostrados son las proporciones de plantulas supervivientes en los tratamientos
control instalados bajo arbustos aislados de Prosopis juliflora (®) y en sitios abiertos (0).
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Tabla 1. Resultados de los ANOV As de 3-vias para analizar las diferencias en la
proporcién de trampas con semillas capturadas con relacion al sitio (mésico/xérico), la
actividad del dispersor (diurno/nocturno) y el mesohabitat (bajo arbustos aislados de
Prosopis juliflora, cactus adultos, sitios abiertos o dos combinaciones entre ellos). Para
todos los anélisis el sitio fue considerado como una variable fija y la actividad del dispersor
y el mesohabitat como variables aleatorias. *p<0,05; **p<0,01.

Mes Efecto SC gl SCM F
Marzo Sitio 141,2 2 70,58 8,05 *
Actividad 168,2 1 168,20 19,18 *%
Mesohabitat 207,9 4 51,97 5,93 *
114,0 13 8,77
Abril Sitio 4314 2 215,68 8,10 *
Actividad 11,3 1 11,25 0,42 0,527
Mesohabitat 223,1 4 55,78 2,10 0,139
346,1 13 26,62
Mayo Sitio 725,0 2 362,50 17,59 **
Actividad 36,5 1 36,45 1,77 0,206
Mesohabitat 3104 4 77,59 3,77 *
267,9 13 20,61
Junio Sitio 669,7 2 334,83 25,09 **
Actividad 140,5 1 140,45 10,53 *
Mesohabitat 161,1 4 40,28 3,02 0,057
173,5 13 13,34
Julio Sitio 318,7 2 159,34 593 *
Actividad 0,0 1 0,00 0,00 1,000
Mesohabitat 81,0 4 20,25 0,75 0,573
349,2 13 26,86
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Tabla 2. Resultados del ANOVA de medidas repetidas para evaluar el efecto de la
actividad del consumidor de semillas (diurno/nocturno), el mesohabitat (bajo Prosopis
Jjulifloralsitios abiertos) y el tipo de excluidor sobre el nimero de semillas removidas en un
sitio mésico y un sitio xérico del enclave semidrido de Lagunillas, Venezuela. El valor de p
para la inclusion en la tabla fue de 0,05.

Fuente el SCM F p
SITIO MESICO

ENTRE GRUPOS

Exclusion 3 1540,6 59,32 <0,0001
Error 624 25,9

DENTRO DEL GRUPO

Tiempo 4 1142,1 233,36 <0,0001
Tiempo* Actividad 4 73,2 14,95 <0,0001
Tiempo*Exclusion 12 158,7 32,42 <0,0001
Tiempo* Actividad*Exclusion 12 11,96 2,44 0,004
Error 2496 4,89

SITIO XERICO

ENTRE GRUPOS

Actividad 1 305,7 7,82 0,001
Mesohabitat 1 288.6 7,39 0,006
Exclusion 3 4406.6 112,84 <0,0001
Actividad*Exclusion 3 5449 13,95 <0,0001
Mesohabitat* Exclusion 3 102,6 2,62 0,049
Actividad*Mesohabitat*Exclusion =~ 3 124.8 3,19 0,023
Error 624 39,1

DENTRO DEL GRUPO

Time 4 5514 166,09 <0,0001
Time* Actividad 4 10,99 3,31 0,010
Time*Exclusion 12 111,68 33,64 <0,0001
Time* Actividad*Mesohabitat 4 11,27 3,39 ! 0,008
Error 2496 3,32
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Tabla 3. Analisis comparativo de la germinacion de semillas de Stenocereus griseus 'y
Cereus repandus bajo diferentes condiciones de sombra y tipo de suelo, usando los criterios
de capacidad de germinacién (CG), tiempo de imbibicién minimo (Tpy;) y el tiempo en el
cual el 50% de las semillas que componen la CG germinan (Tso). Suelo (A): Suelo extraido
bajo la copa de Prosopis juliflora in el sitio mésico; Suelo (B): Suelo extraido desde sitios
abiertos en el sitio mésico; Suelo (C): Suelo extraido bajo la copa de Prosopis juliflora in el
sitio xérico; Suelo (D): Suelo extraido desde sitios abiertos en el sitio xérico.

Con sombra Sin sombra
(bajo P. juliflora) (sitios abiertos)
Suelo Suelo
a ® © ®»® “a ®® © @O
S. griseus CG 47 63 &3 66 8 9 14 15

Toi(dias) 6 8 6 8 8 8 8 8
Tsp(dias) 8-10 8-10 6-8 810 20 810 810 8-10

C. repandus CG 60 58 67 61 13 11 7 5
Tmi (dias) 6 8 4 8 8 8 8 8
Tso(dias) 6-8 6-8 68 68 68 8 6-8  8-10
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Tabla 4. Valores promedio (min-max) de las variables ambientales registradas por los
sensores HOBO (H08-004-02) bajo arbustos aislados de Prosopis juliflora (Bajo) y sitios
abiertos (4bierto) en un sitio mésico y un sitio xérico del enclave semiarido de Lagunillas,
Venezuela. E: excluidores para pequefios vertebrados, C: tratamiento control, Sat: Valores
Saturados de Luz (>900 lumens/ft).

Temperatura Humedad Relativa Intensidad de Luz
(°C) (%) (lumens/ft?)
SITIO MESICO
Bajo/E 28,2 63,9 343,2
(19,8 -47,9) (19,3 - 100) (1-709)
Bajo/C 290 61,3 374,6
(19,4-554) (19,3 -93,8) (1-754)
Abierto/E 30,7 65,7 320,5
(18,7-61,3) (22,0 - 96,3) (1-735)
Abierto/C 30,9 66,1 399,1
(17,5-64,2) (19,4 - 100) (2 —Sat)
SITIO XERICO
Bajo/E 29,6 60,3 312,7
(22,1 -46,4) (20,6 — 89.,9) (1-709)
Bajo/C 29,7 58,6 340,2
(22,1 -46,9) (20,0 — 88.,3) (1-754)
Abierto/E 30,5 59,3 298.0
(21,7 -51,8) (20,9 - 85,5) (1-1735)
Abierto/C 30,7 60,9 365,6
(20,1 - 55,4) (20,8 —88,3) (2 —Sat)
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Sintesis General

Debido a las altas temperaturas y la baja disponibilidad de agua en el suelo que caracteriza
a los ecosistemas aridos y semaridos, varias especies de cacticeas columnares requieren de
la presencia de una planta nodriza para el establecimiento inicial de sus plantulas (Niering
et al. 1963; Franco & Nobel 1989; Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Reyes-Olivas et al.
2002; Rossi & Villagra 2003; Godinez-Alvarez et al. 2003; Suzan-Azpiri & Sosa 2006). La
asociacién de los cactus columnares con sus plantas nodriza origina una disposicion
espacial agregada de estos ultimos (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Valiente-Banuet et
al. 1991a, 1991b), la cual, en ausencia de facilitacion, puede ser explicada por la
distribucion en parche de los recursos en los ambientes que habitan (Godinez-Alvarez et al.
2003). Se han propuesto diferentes mecanismos para explicar la asociacion espacial entre
cactus columnares y sus plantas nodriza, entre ellos, una mayor acumulacién de semillas
bajo estos arbustos perennes comparados con la que ocurre en sitios abiertos (Godinez-
Alvarez et al. 2002; Sosa & Fleming 2002) y, principalmente, la amortiguacién de las altas
temperaturas y la disminucién de la evapotranspiracién que la sombra de estas plantas
perennes produce, las cuales favorecerian la germinacion de las semillas y la emergencia y
supervivencia de las plantulas (Franco & Nobel 1989; Godinez-Alvargz et al. 2003).

En esta tesis demostramos la existencia y variaciones de asociaciones espaciales
positivas entre dos especies de cactus columnares, Stenocereus griseus y Cereus repandus,
y dos especies de leguminosas arbustivas, Prosopis juliflora y Acacia farnesiana, que
crecen en un enclave semiarido del norte de la Cordillera de Los Andes. No obstante,

detectamos que otras especies de plantas perennes, tales como Jatropha gossypifolia,
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Cassia emarginata, Croton rhamnifolius, Cordia curassavica'y Capsicum frutescens,
pueden también afectar la disposicion espacial de los cactus (Tablas 3a-3e, Capitulo II), lo
cual podria explicar la presencia de individuos lejos de la proteccion de la copa de ambas
leguminosas arbustivas. Sin embargo, algunas irregularidades del suelo, como rocas o
ramas caidas, también podrian permitir la germinacion de las semillas y el establecimiento
de las plantulas, aspecto que no fue evaluado en este trabajo. Ademas de estas
explicaciones, la presencia de cactus en sitios abiertos con poca vegetacion sugiere que
algunos individuos podrian ser capaces de tolerar condiciones ambientales desprotegidas
(Nobel et al. 1986) o que su presencia podria ser el resultado de la capacidad de
propagacion vegetativa de estos cactus, cuya dindmica, sus consecuencias genéticas y sus
posibles efectos sobre la demografia de estas especies son atn desconocidas.

Por otra parte, a diferencia de S. griseus y C. repandus, nuestros resultados sugieren
que la disposicion espacial de Pilosocereus tillianus, la especie de cactus columnar
endémica para el enclave, podria ser independiente de la presencia de potenciales plantas
nodriza para su establecimiento. Su baja presencia bajo la copa de ambas leguminosas
arbustivas podria ser explicada por limitaciones de distancia en la dispersion de sus
semillas producidas, probablemente, por los patrones erraticos de floracion y fructificacion

4
que caracterizan esta especie (Sosa & Soriano 1996). Ademas, su aun desconocida
capacidad de propagacion vegetativa podria ser suficiente para mantener el crecimiento de
sus poblaciones y permitir el establecimiento de sus individuos en diferentes parches de
vegetacion. Sin embargo, otros mecanimos podrian explicar su baja presencia bajo la copa
de las leguminosas arbustivas, por ejemplo, registramos las mayores abundancias de esta

especie en ambos sitios mésicos, los cuales contienen suelos franco-arcillosos con altas
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concentraciones de calcio, magnesio y mayor disponibilidad de agua que los sitios xéricos
(Tabla 2, Capitulo II). Estas propiedades del suelo podrian favorecer el establecimiento de
esta especie en suelos esencialmente calcareos y restringir su presencia en suelos pobres en
calcio y con baja disponibilidad de agua, donde el requerimiento de sitios favorables para
su establecimiento pordria ser mayor. En contraste con la abundancia de P. tillianus, la
abundancia de C. repandus fue mayor en los sitios xéricos (Tabla 1, Capitulo II),
sugiriendo una relacion inversamente proporcional entre la abundancia de ambos cactus
columnares. Aunque ambas especies han sido incluidas en la tribu Cereeae (Andersen
2001), recientemente un analisis filogenético ha demostrado que aunque varios géneros de
esta tribu, entre ellos Pilosocereus y Cereus, forman un clado, la relacion de este ultimo
con los otros géneros es débilmente sustentada por un caracter homoplasico (tubo floral y
pericarpelos descubiertos, Terrazas & Arias 2003).

Una de las mayores hipdtesis que sustenta la asociacion espacial entre cactus
columnares y sus plantas nodriza, es que esta interaccion es el resultado del mayor
establecimiento de plantulas bajo la copa de estos arbustos comparados con suelos abiertos
con poca vegetacion, lo cual, junto con la amortiguacion de la temperatura y la reduccion
de la evapotranspiracion, es el resultado de las modificaciones de las pgopiedades del suelo
(Valiente-Banuet & Ezcurra 1991; Flores & Jurado 2003; Godinez-Al\;zarez et al. 2003).
Nuestros resultados sugieren que los arbustos de P. juliflora son capaces de modificar las
propiedades quimicas del suelo bajo su copa (materia orgéanica, N, P y K, entre otros) y
pueden disminuir las altas temperaturas que alcanza el suelo, con claros contrastes entre las
condiciones ambientales que ocurren bajo estos arbustos y aquellos que caracterizan los

sitios descubiertos de vegetacion. No obstante, aun falta por determinar si las
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modificaciones producidas por P. juliflora también incluyen la reduccion de la
evapotransporacion del suelo, incluyendo su capacidad para generar levantamiento
hidraulico modificando las condiciones hidricas bajo la copa de sus arbustos (Dawson
1993). Por otra parte, nuestros resultados sugieren que los arbustos de P. juliflora son
utilizados por aves y murciélagos como sitios de percha, permitiendo una relativa mayor
acumulacién de semillas comparadas con otros mesohdbitats; no obstante, la capacidad de
estos arbustos para modificar los patrones espaciales de la lluvia de semillas, es ain difusa,
y requiere de evaluaciones a largo plazo. Por el contrario, nuestros resultados sobre la
remocion de semillas pueden ser considerados como concluyentes. Junto con dos especies
de lagartos (Ameiva provitaae y Cnemidophorus lemniscatus), seis especies de hormigas,
entre ecitoninas, mirmicinas y formicinas, transportaron y/o consumieron las semillas de
los cactus. Entre ellas, Pheidole fallax fue la principal causa de mortalidad de las semillas,
cuya dindmica e intensidad de la remoci6n de semillas que produce, depende de algunos
factores que favorecen su actividad, como por ejemplo, las condiciones de sombra
producidas por la copa de los arbustos de P. juliflora (Capitulo III, Anexo II). A pesar de la
alta remocion, existen semillas que sobreviven y pueden encontrar bajo la copa de P.
Jjuliflora condiciones adecuadas para su germinacion. De hecho, la germinacion de las
9

semillas y la supervivencia de las pléntulas fue significativamente mayor bajo la copa de
estos arbustos, con contrastes que apuntan a que S. griseus puede ser la especie que obtiene
mayor beneficio de la presencia de P. juliflora y de su papel como planta nodriza. Esta
evidencia sugiere que la necesidad o requerimiento de S. griseus y C. repandus por una
planta nodriza podria ser altamente facultativa. La presencia de cactus en sitios abiertos

descubiertos de vegetacion (Capitulos I & II) y la reducida pero evidente capacidad de las
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semillas para germinar en condiciones altamente estresantes (Fig. 7, Capitulo III) sustentan
esta afirmacion.

Individuos de P. juliflora han sido reportados como plantas nodriza para otras
especies de cactus columnares que crecen en el desierto de Sonora, Carnegiea gigantea
(Hutto et al. 1986) y Stenocereus thurberi (Nolasco et al. 1997); y, junto con ella, otras
cinco especies del género Prosopis han sido referidas como plantas nodriza para diferentes
especies de cactus columnares y plantas con otras formas de crecimiento, entre ellas, P.
laevigata (Willd.) Johnst. en los desiertos de Chihuahua y el Valle de Tehuacan en México,
P. ferox en el desierto de El Monte en Argentina, P. glandulosa (Benson) Johnst. en el
desierto de Chihuahua en México y el matorral espinoso de Texas en Estados Unidos; y, P.
articulata y P. velutina Woot. en el desierto de Sonora en Estados Unidos (Flores & Jurado
2003; Godinez-Alvarez et al. 2003). Ademas de su amplia distribucién que incluye zonas
templadas y tropicales del Neotropico, su abundancia en el enclave de Lagunillas y su
presencia en otros ecosistemas semiaridos de la Cordillera de Los Andes y en la zona
continua a lo largo de la costa Caribe, incluyendo algunas islas, hacen de P. juliflora un
sistema apropiado para comparaciones biogeograficas sobre la importancia de la
facilitacion para el establecimiento de cactus columnares y otras plantas suculentas con

4
diferentes formas de crecimiento. Asi, nuestro entendimiento de las iﬂtemcciones positivas
entre cactus columnares y sus plantas nodriza en el Neotropico Sudamericano es aun
limitado (Larrea et al. 2005; Lépez & Valdivia, en prensa). Al confirmar que las
asociaciones entre cactus columnares y leguminosas arbustivas influyen las disposiciones
espaciales de las primeras este trabajo contribuye con informacion ecologica que

incrementa nuestro conocimiento sobre este tema y puede permitirnos predecir los impactos
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de las perturbaciones humanas que, como en otras regiones semiéridas del mundo, afectan
progresivamente la dindmica de las comunidades de vegetacion xeréfila que caracteriza los

ecosistemas semiaridos andinos.
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Anexo I — Asociaciones espaciales entre cactus globosos y
leguminosas arbustivas en dos habitats contrastantes del enclave
semiarido de Lagunillas, Venezuela
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Resumen

Examinamos las asociaciones espaciales entre dos cactus globosos, Mammillaria
mammillaris (L) Karsten y Melocactus schatzlii Till & Gruber, y dos leguminosas
arbustivas (Acacia farnesiana (Willd.) L. y Prosopis julifora DC.), en un sitio xérico con
un avanzado proceso de desertizacion y un sitio mésico severamente afectado por el
pastoreo caprino. Registramos bajo arbustos aislados de ambas leguminosas la abundancia,
ubicacion, tamafio y el estado de conservacion de ambos cactus globosos y las comparamos
con sitios abiertos. Obtuvimos muestras de suelo para evaluar si ambos arbustos pueden
modificar las propiedades quimicas y fisicas del suelo bajo su copa. En total, registramos
457 individuos de M. schatzlii y M. mammillaris bajo arbustos aislados de A. farnesiana
(31,6%) y P. juliflora (51,4%), mientras que en sitios abiertos encontramos 93 individuos
de ambas especies (16,9%). En el sitio xérico, el tipo de mesohabitat (bajo un arbusto
aislado/sitios abiertos) y la especie de cactus tuvieron un efecto significativo sobre el
numero de cactus globosos. En este sitio, detectamos que los individuos de M. schatzlii

crecen espacialmente asociados a ambas especies de leguminosas, mientras que individuos

de M. mammillaris Ginicamente estan asociados a individuos de P. juliflora. En el sitio
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mésico, la abundancia de ambas especies de cactus globosos fue independiente del tipo de
mesohabitat y 1a especie de cactus. En este sitio registramos individuos de M. mammilaris
dafiados por pisoteo de chivos, sugiriendo que la presencia de estos animales puede
modificar su disposicion espacial y, probablemente, afectar su supervivencia. Nuestros
resultados sugieren una estrecha relacion espacial entre M. schatzlii-A. farnesiana y M.
mammilaris-P. juliflora en el sitio xérico. Discutimos la importancia de las interacciones
positivas para la regeneracion natural de ambos cactus globosos, asi como la fragilidad de

M. mammillaris al dafio fisico causado por el pisoteo de chivos.

Palabras Clave: Andes, Cactaceae, coexistencia de especies, Mammillaria mammillaris,

Melocactus schatzlii, Venezuela.
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1. Introduccion

Diferentes estudios han analizado las asociaciones espaciales entre arbustos perennes y
plantas suculentas en zonas éaridas y semiéridas (Valiente-Banuet & Ezcurra 1991,
Valiente-Banuet et al. 1991; de Viana et al. 2001; Tewksbury & Lloyd 2001; Flores &
Jurado 2003; Larrea & Soriano 2006). Estas investigaciones sugieren que muchas plantas
suculentas crecen espacialmente asociadas a plantas siempreverdes, tales como
leguminosas arbustivas, las cuales pueden modificar las propiedades quimicas y fisicas del
suelo bajo su copa (vs. sitios abiertos) (Valiente-Banuet ez al. 1991; Rossi & Villagra 2003)
y funcionar como sitios seguros para el establecimiento de diferentes especies de plantas
suculentas, entre ellas, especies de cactaceas (Suzan-Azpiri & Sosa 2006). Aunque la
asociacion entre cactus columnares y arbustos perennes ha sido bien documentada, nuestro
conocimiento sobre la importancia del denominado “sindrome nodriza” como un proceso
que puede modificar la disposicién espacial de otras formas de crecimiento, tales como
cactaceas globulares, es aun limitado (Mandujano et al. 2002; Reyes-Olivas et al. 2002;
Godinez-Alvarez et al. 2003). De hecho, la presencia de cactus globosos en sitios
descubiertos de vegetacion, sugiere que estas plantas probablemente no requieren de
plantas benefactoras y puedan tolerar condiciones ambientales altamente estresantes (Nobel
et al. 1986). La proteccion de la alta radiacion solar y la excesiva pérdzda de agua son las
principales ventajas de crecer bajo una planta nodriza, mostrando que la proteccion ofrecida
por plantas con densas copas puede determinar la disposicion espacial y la regeneracion
natural de muchas cactaceas (Franco & Nobel 1989; Nobel ef al. 1992; Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991; Valiente-Banuet et al. 1991). Por tanto, aquellos cactus globosos que

requieren una planta nodriza para su establecimiento podrian manifestar una asociaciéon
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espacial positiva con arbustos perennes en aquellos sitios donde ambas formas de vida y las
especies que las representan coexisten.

Bertness & Callaway (1994) propusieron que el efecto de una especie sobre otra
puede ser positivo, bajo condiciones de estrés, y neutral o negativo, bajo condiciones mas
benignas (hip6tesis del gradiente de estrés). Restricciones en la adquisicion de recursos y
aminoracion de los factores limitantes son posibles explicaciones para interpretar estos
cambios ecologicos (Callaway 1997; Callaway & Walker 1997). Aunque la disponibilidad
de agua es el principal factor limitante en las zonas aridas, muchas de ellas son también
afectadas por fuertes procesos de desertizacién y pastoreo extensivo, lo cual sugiere que las
asociaciones espaciales entre las plantas que coexisten en estas zonas pueden ser afectadas,
tanto por la disponibilidad de agua, como por el cambio de uso de la tierra. En este sentido,
en el norte de Los Andes de Sudamérica existe un conjunto de pequefios enclaves
semidridos los cuales estan caracterizados por una reducida disponibilidad de agua en el
suelo, junto con una fuerte presencia de ganado caprino y ovino, asi como avanzados
procesos de desertizacion. Estas diferencias en la intensidad del uso de la tierra y en la
disponibilidad de agua producen un mosaico de estrés hidrico, con condiciones estresantes
que se manifiestan sobre terrazas secas (sitios x€éricos), lejos de cuerpos de agua efimeros o

4
persistentes, donde las condiciones pueden ser menos estresantes (sitioé mésicos)
(Sarmiento 1972; Soriano & Ruiz 2002). Asociaciones espaciales positivas entre
leguminosas arbustivas y cactus columnares han sido referidas para uno de los mayores
enclaves semiaridos de esta zona (Larrea-Alcazar & Soriano 2006); sin embargo, no existe
informacion que indique si otras asociaciones con leguminosas arbustivas estan ocurriendo,

las cuales podrian involucrar plantas suculentas con diferentes formas de crecimiento.
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En el presente estudio, examinamos las asociaciones espaciales entre dos especies
de cactus globosos (Mammillaria mammillaris (L) Karsten y Melocactus schatzlii Till &
Gruber) y dos especies de leguminosas arbustivas (Acacia farnesiana (Willd.) L. y
Prosopis julifora DC.) en dos sitios contrastantes (mésico vs. xérico) del enclave semiarido
de Lagunillas en Los Andes de Venezuela. Especificamente, evaluamos las siguientes
preguntas: 1) ;Existe mayor asociacion espacial que lo esperado por azar entre estas
especies?, 2) ;Cambian estos patrones de disposicion espacial cuando comparamos dos
habitats contrastantes del enclave?. Evaluamos la hipétesis que la abundancia de cactus
globosos podria ser mayor bajo la copa de ambas leguminosas arbustivas comparada con
sitios abiertos parcial o completamente descubiertos. Predecimos que la asociacién espacia.
entre ambas formas de vida podria ser positiva en un sitio xérico mas que en uno mésico,
donde la presencia de ganado caprino y ovino podria, ademas, afectar la disposicion

espacial de los cactus.

2. Sitio de Estudio

Implementamos el estudio en el enclave semiarido de Lagunillas en Los Andes de

Venezuela (262 Km’; Soriano & Ruiz 2002). La precipitacién media anual oscila entre 450
1

y 550 mm, con periodos de lluvia entre abril-mayo y septiembre-octubre. El régimen de

temperaturas es isotérmico con una temperatura media anual de 22°C. La vegetacion del

area corresponde a un arbustal espinoso y contiene diferentes comunidades vegetales

xerofilas que van desde sitios xéricos 0 “cardonales™ hasta sitios mésicos o “espinares”

(Soriano & Ruiz 2002). En ambos sitios, los elementos dominantes del estrato superior son

leguminosas arbustivas, tales como P. juliflora y A. farnesiana, y cacticeas columnares,
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tales como Stenocereus griseus (Haw.) F. Busxb., Cereus repandus (L.) Backeb., y
Pilosocereus tillianus Gruber & Schaftzl. El estrato inferior, junto con pequefios arbustos y
plantas efimeras, esta caracterizado por la presencia de M. mammillaris y M. schalztlii. Los
sitios xéricos contienen alta abundancia de cactus columnares, asi como grandes porciones
de suelo desnudo, mientras que los sitios mésicos albergan alta abundancia de leguminosas
arbustivas, las cuales forman densos arbustales espinosos asociados a las lagunas o a
efimeros cursos de agua que existen en el enclave. Elegimos como sitio xérico un cardonal
abierto, el cual presenta un avanzado proceso de desertizacion y esta ubicado cerca de la
localidad de San Juan de Lagunillas (8°30°10°’ Ny 71°21°53”* W) y como sitio mésico un
espinar bajo interrumpido (Rico et al. 1996), el cual est4 fuertemente perturbado por la
presencia de ganado caprino y ovino (aproximadamente 7-8 ha. para 90-100 chivos) y se
encuentra ubicado cerca de la Laguna de Capart (§8°29°17° Ny 71°20°16”° W), a 3 Km al
sudeste la localidad de San Juan de Lagunillas (Edo. Mérida). Escogimos ambos sitios
debido a que son las localidades que contienen las mayores poblaciones de M. schatzlii y

M. mammillaris en el enclave.

3. Materiales y Métodos

3.1. Valoracion de la asociacion espacial

En ambos sitios seleccionamos arbustos aislados de A. farnesiana (xérico: 18 ind.; mésico:
4 ind.) y P. juliflora (xérico: 14 ind.; mésico: 18 ind.), los cuales escogimos en base al
parcial o completo aislamiento del follaje de su copa. Bajo cada arbusto, establecimos
pequefias parcelas de 50 cm de ancho que instalamos a lo largo del didmetro de su copa.

Fijamos la orientacion de las parcelas en direccién norte-sur para evitar sesgos de muestreo
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debido a que algunas especies pueden establecerse en alguna posicion en particular o
mostrar preferencias en su orientacion (Mandujano et al. 2002). Replicamos aleatoriamente
estas parcelas en sitios abiertos utilizando transectos de 100 m de longitud sobre los cuales
ubicamos nimeros aleatorios hasta completar la misma cantidad de parcelas que
muestreamos bajo los arbustos aislados. Debido a que cada arbusto varia en el diametro de
su copa, dividimos el radio de cada una de ellas en cinco segmentos (0-20%, 21-40%, 41-
60%, 61-80% y 81-100%), los cuales corresponden a la distancia proporcional desde el
tronco principal hasta el borde del follaje de la copa. Registramos en cada caso el nimero
de individuos, la especie y la ubicacion del cada cactus globoso, asi como el didmetro (cm)
de cada individuo y la presencia o ausencia de dafio fisico. Clasificamos todos los
individuos de M. schatzlii y M. mammillaris en cuatro clases de didmetro para examinar la
existencia de mejores condiciones de suelo para el establecimiento de los cactus bajo ambas

leguminosas arbustivas comparados con sitios abiertos.

3.2. Propiedades quimicas del suelo

Obtuvimos muestras de suelo de 5-7 cm de profundidad, las cuales extrajimos bajo arbustos
aislados de ambas especies de leguminosas, considerando los cinco segmentos
proporcionales del centro al borde del follaje de su copa (0-20%, 21-4(;%, 41-60%, 61-80%
y 81-100%). Combinamos cinco muestras de cada distancia para obtener diez muestras
representativas para cada sitio y especie (4. farnesiana y P. juliflora). De manera similar,
obtuvimos cinco muestras de suelo de sitios abiertos, las cuales agrupamos para obtener

una muestra representativa para cada sitio. Todas las muestras de suelo nos permitieron

conocer las propiedades quimicas y fisicas del suelo en ambos sitios. El contenido de
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materia organica fue determinado usando el método Walkley-Black. La concentracion de
nitrégeno fue establecida con la técnica de digestion de micro-Kjeldahl. El contenido de
fosforo fue determinado con el método Kurt-Bray y la concentracion de potasio fue
establecida mediante la técnica de deteccién colorimétrica. Unicamente consideramos estos
cuatro parametros debido a que son los elementos que tienden a variar bajo la copa de P.
Jjuliflora (ver Tabla 2, Capitulo II) y, probablemente, también bajo los arbustos de 4.
farnesiana. Todos los andlisis fueron llevados a cabo por el Laboratorio de Suelos de la
Facultad de Ciencias Forestales y Ambientales, Universidad de Los Andes, Mérida,

Venezuela.

3.3. Andlisis de Datos
En cada sitio, analizamos las diferencias de la abundancia de los cactus usando un ANOVA
de 2-vias, el cual implementamos usando Modelos Lineales Generalizados (GLM). La
variable dependiente fue el niimero de cactus globosos, mientras que las variables
independientes fueron el mesohabitat (bajo arbusto aislado/sitios abiertos) y la especie de
cactus (M. schatzliil M. mammillaris). En cada sitio, utilizamos pruebas de x2 para evaluar la
hipétesis nula que el nimero cactus globosos bajo cada arbusto es proporcional a la

4
cobertura producida por cada especie de leguminosa. Obtuvimos los détos de cobertura y la
proporcion de suelo desnudo de un trabajo previo realizado en la zona (Capitulo II).
Calculamos el cociente entre los valores observados y esperados para establecer el indice

de asociacion propuesto por Drezner (2006). Condujimos pruebas de residuales

estandarizados (PRE) para examinar la significancia de cada celda, presumiendo que
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cualquier valor >|2| aporta significativamente a la desviacion de la distribucion normal de
los residuales (Greig-Smith 1983).

Utilizamos pruebas de Kolmogorov-Smirnov (D, ») para evaluar las diferencias en
la abundancia de cactus globosos bajo la copa los arbustos aislados y en sitios abiertos. D, ,
es igual a max |S,, (X) — S» (X)|, donde S, (X) es la distribucion de frecuencias observada de
los cactus bajo una especie my S, (X) es la distribucion relativa acamulada de cactus
globosos en sitios abiertos n (Siegel & Castellan 1995). Calculamos la significancia del
valor de D, , observado usando la relacién y? = 4D°,,, (mn/m+n), el cual es similar a la
distribucion 3* con g.1.=2 (Goodman 1954). En todos casos, usamos un nivel de rechazo de
0,05. Finalmente, utilizamos diferentes pruebas de * para evaluar la hipétesis nula que el
nimero de cactus globosos es proporcional a la distribucion de las cuatro clases de tamafio.
Aplicamos este andlisis para explorar la existencia de mejores micrositios bajo la copa de

ambas leguminosas arbustivas comparadas con sitios abiertos.

4. Resultados
4.1. Valoracion de la asociacion espacial
En total, registramos 550 individuos de cactus globosos, de los cuales, 457 individuos de
1

M. schatzliiy M. mammillaris crecian bajo arbustos aislados de 4. far;zesiana (174 ind.;
31,6%) y P. juliflora (283 ind.; 51,4%), y 93 de ellos en sitios abiertos (16,9%).

En el sitio xérico, detectamos un efecto significativo del mesohabitat (F(; 36~ 21,8;
p < 0,0001) y la especie de cactus (F(; 36= 14,8; p = 0,0003; Fig. 1) en el nimero de

individuos que crecen bajo la copa de arbustos de 4. farnesiana. Bajo la copa de estos

arbustos, el nimero de individuos de M. schatzlii fue significativamente mayor (4
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ind./arbusto + 4,58; media + DE) al de M. mammillaris (1,2 ind/arbusto +2,09) y, en
conjunto, la abundancia de cactus globosos bajo la copa de A. farnesiana (4,3 ind + 4,7) fue
significativamente mayor a la registrada en sitios abiertos (0,9 ind. + 1,3). De manera
similar, también detectamos un efecto significativo del mesohabitat (F 28= 16,2; p <
0,0001) y la especie de cactus (F(1 25= 4,7; p = 0,03; Fig. 1) en el numero de individuos que
crecen bajo la copa de arbustos de P. juliflora. En este caso, el nimero de individuos de M.
schatzlii fue significativamente menor (4,1 ind./arbusto + 4,24) al de M. mammillaris (5,96
ind./arbusto + 9,8) y, en conjunto, la abundancia de cactus globosos bajo estos arbustos fue
significativamente mayor (7,6 ind. + 9,7) al que registramos en sitios abiertos (0,4 ind. £
1,2). Por otra parte, detectamos que el nimero de cactus globosos bajo ambas especies de
leguminosas arbustivas fue significativamente mayor a los valores esperados por la
cobertura de cada especie (%> = 688,8; g.1.=2; p < 0,0001). Con este anélisis detectamos que
los individuos de M. schatzlii crecen espacialmente asociados a arbustos de A. farnesiana
(Cocientegpsexp= 1,72; PRE = 16,14|) y P. juliflora (Cocientesbsexp= 1,63; PRE = [3,54]),
mientras que individuos de M. mammillaris estan inicamente asociados a los arbustos de P.
Jjuliflora (Cocienteops/exp= 5,14; PRE = |23,2|; Fig. 2). Ambas especies de cactus mostraron
un numero significativamente menor de individuos en los sitios abiert?s cuando los
comparamos con los valores esperados por azar (PRE > |2[; Fig. 2). N(; registramos
individuos con dafio fisico en ninguno de los mesohabitats.

En el sitio mésico, no detectamos un efecto significativo del mesohabitat y la
especie de cactus en el nimero de individuos que crecen bajo la copa de arbustos de A4.
Jarnesiana 'y P. juliflora (p > 0,05 en ambos casos). Sin embargo, el nimero de cactus que

registramos bajo ambas especies de leguminosas arbustivas fue significativamente mayor a

141



D.M. Larrea-Alcdzar

los valores esperados por su cobertura (x2 =143,2; g.1.=2; p <0,0001). En este sitio,
encontramos que los individuos de M. schatzlii y M. mammillaris estan unicamente
asociados a los arbustos de P. juliflora (Cocienteopsexp= 2,77 y 3,87; PRE = (5,63 y [9,45],
respectivamente; Fig. 2). Por otra parte, no registramos individuos de M. schatzlii con dafio
fisico en ninguno de los mesohdbitats; sin embargo, bajo P. juliflora 1a proporcion de
individuos de M. mammillaris con dafio fisico (pisoteo; 73,8%) fue significativamente
mayor a la proporcion de individuos intactos (26,2%; prueba de Proporciones, p < 0,0001),
mientras que no encontramos diferencias entre la proporcion de individuos dafiados e
intactos bajo los arbustos de 4. farnesiana y en los sitios abiertos, (prueba de Proporciones,
p=0,68 y p = 0,34; respectivamente).

En el sitio xérico, el analisis sobre las diferencias de la abundancia de ambos cactus
con relacion a la distancia del tronco principal y los sitios abiertos, mostro que la
distribucion observada de M. mammilaris bajo A. farnesiana y P. juliflora es
significativamente mayor a su distribucién acumulada en sitios abiertos (x> = 14,8 y ¥ =
35,3; respectivamente, con g.1.=2 y p <0,0001 en ambos casos). Bajo arbustos de 4.

farnesiana, encontramos la mayor desviacion en las distribuciones acumuladas en
distancias intermedias con relacion al tronco principal de estos arbustos (21-40%, D, ,=
|0,43]), mientras que bajo P. juliflora, el valor de mayor desviacion fue encontrado cerca
del borde del follaje de la copa (61-80%, D, .= [0,66}). En el sitio mésico, detectamos que
solamente la distribucién acumulada de M. schatzlii bajo P. juliflora fue significativamente
mayor a su distribucién observada en los sitios abiertos (3* = 16,9; g.1.=2; p < 0,0001),
donde registramos que el mayor valor de desviacion corresponde a distancias intermedias

con relacidn al tronco principal de estos arbustos perennes (41-60%, D,, .= |0,5)).
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En ambos sitios, el tamafio promedio (didmetro) de M. schatzlii y M. mammillaris
bajo la copa de ambas especies arbustivas no fue diferente de aquellas que crecen en sitios
abiertos (Tabla 1). En el sitio xérico, el analisis del nimero total de cactus pertenecientes a
las cuatro categorias de tamafio mostré alta presencia de individuos de 1-6 cm de didmetro,
los cuales registramos principalmente bajo arbustos de P. juliflora y reflejan la alta
presencia de M. mammillaris en esta categoria de tamafio ()(2 =54,6; g.1.=6; p <0,0001;
Fig. 3a). No detectamos diferencias por categoria de tamafio en el sitio mésico (x*=8,1;

g.l=6; p=0,25; Fig. 3b).

4.2. Propiedades quimicas del suelo
En ambos sitios, los contenidos de materia organica y las concentraciones de nitrogeno,
fosforo y potasio fueron mayores bajo la copa de ambas especies de leguminosas que en
sitios abiertos, las cuales variaron con relacion a la distancia del tronco principal de estos
arbustos (Tabla 2). Registramos altas concentraciones de nitrégeno y materia organica bajo
los arbustos que crecen en el sitio mésico comparados con aquellos que registramos en el
sitio xérico (Tabla 2). Encontramos altas concentraciones de fosforo bajo P. juliflora en el
sitio xérico (17,5 ppm — 37,1 ppm; min — max), las cuales fueron mayores a los que

i
obtuvimos para A. farnesiana en este sitio (9.1 ppm — 10.5 ppm) y, adémés, fueron
superiores a las concentraciones que existen bajo ambos arbustos en el sitio mésico (P.
juliflora: 3,5 ppm — 14,7 ppm; A. farnesiana: 0,0 ppm — 3.5 ppm). Finalmente, las

concentraciones de potasio bajo ambas leguminosas arbustivas fueron levemente superiores

en el sitio mésico (Tabla 2).
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5. Discusion y Conclusiones

Nuestros resultados apoyan la hipétesis inicial sobre la existencia de asociaciones
espaciales entre cactus globosos y leguminosas arbustivas en el sitio xérico estudiado.
Encontramos una estrecha asociacion espacial entre M. schatzlii y M. mammillaris y ambas
leguminosas arbustivas en el sitio xérico, el cual presenta un avanzado proceso de
desertizacion que sugiere un elevado estrés hidrico para el crecimiento de las plantas en
este habitat. La asociacion de estos cactus con leguminosas arbustivas podria permitir la
acumulacion de mayor biomasa bajo 1a copa de estos arbustos que en sitios abiertos (Fig.
3), junto con una disposicion poco estocastica de las poblaciones de ambos cactus. Este
patrén sugiere que algunos mecanismos podrian operar y explicar nuestros resultados, entre
ellos, la amortiguacion de las altas temperaturas y las modificaciones de las propiedades del
suelo bajo la copa de estas leguminosas pueden ser mencionadas (Valiente-Banuet et al.
1991; Rossi & Villagra 2003). De hecho, encontramos altas concentraciones de materia
orgéanica, nitrégeno, fosforo y potasio bajo ambas especies de leguminosas arbustivas, las
cuales podrian explicar el patrén agregado de la disposicion espacial de ambos cactus. Las
concentraciones de materia orginica y nitrogeno que registramos bajo los arbustos
duplicaron los valores obtenidos en los sitios abiertos, lo cual apunta a la importancia de
ambas leguminosas como “islas de fertilidad” y sus consecuencias sobrg el establecimiento
de ambos cactus (Tabla 2). Estas modificaciones del suelo podrian explicar parcialmente la
distribucion unimodal de M. mammillaris bajo la copa de ambas leguminosas. Por otra
parte, aunque muchos estudios han evaluado las asociaciones espaciales entre plantas
suculentas y sus potenciales plantas nodriza (ver Godinez-Alvarez et al. 2003 para una lista

detallada de las asociaciones reportadas), ninguno de ellos reporta asociaciones espaciales
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que pudieran ser especie-especificos (sensu Callaway 1998). Si estas asociaciones ocurren,
otros mecanismos como la depredacion diferencial de semillas, las relaciones hidricas que
resultan del levantamiento hidraulico o la presencia de aleloquimicos en las hojas, ramas o
raices de las leguminosas podrian reducir la presencia de alguna de estas dos especies y
explicar nuestros resultados. Sin embargo, esta es una hipo6tesis inicial y debe ser
interpretada con cautela. Asi, las siguientes preguntas permanecen abiertas: i) ;Existe una
relacion especie-especifica entre ambos cactus globosos y sus potenciales plantas nodriza?
y i1) ;Coémo afecta el proceso de desertizacion del sitio xérico estas interacciones?.

Por otra parte, nuestros datos sustentan evidencia previa sobre la existencia del
fenomeno del sindrome nodriza en el enclave (Larrea-Alcazar & Soriano 2006). El niimero
de cactus globosos bajo la copa de P. juliflora 'y A. farnesiana fue significativamente mayor
a los valores esperados por su cobertura. Asi, las modificaciones quimicas del suelo
producidas por ambas especies sugieren que estos parches de fertilidad podrian ser
ocupados, tanto por plantas suculentas con diferentes formas de crecimiento, como por
otras especies contribuyendo, asi, a incrementar la diversidad local en estos habitats. Sin
embargo, la presencia de cactus globosos en sitios abiertos, muchas veces completamente
desprovistos de vegetacion, también sugiere que estas especies no estan restringidas a areas
bajo la copa de arbustos perennes. Sobre este tema, Nobel et al. (1986) han sugerido que
algunas plantas suculentas pueden tolerar drédsticas condiciones ambientales y Godinez-
Alvarez et al. (2003) sugieren que algunas rocas, diferentes irregularidades de la superficie
del suelo o algunas plantas podrian actuar como efimeras plantas benefactoras favoreciendo
la germinacion y la supervivencia de algunos cactus, lo cual parece ser un hecho para una

especie de Melocactus (M. curvispinus; J. Nassar, com. pers.). No obstante, la sombra
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producida por las densas copas de especies de leguminosas arbustivas ha sido propuesta
como el principal factor que permite el establecimiento de nuevos individuos, debido a que
es capaz de amortiguar las elevadas temperaturas que ocurren en los habitats semidridos y,
sobre todo, puede reducir la evapotranspiracion del suelo (Franco & Nobel 1989; Valiente-
Banuet & Ezcurra 1991; Suzan et al. 1996). Muchas especies de cactus globosos no
cuentan con mecanismos que les permitan controlar la temperatura y se ven obligados a
aumentar o reducir su temperatura de acuerdo con la temperatura ambiental (Nobel et al.
1986). Especies completamente cubiertas por espinas, tales como Mammillaria pectinifera
(Rodriguez 1998) son encontradas bajo plantas nodriza y en sitios abiertos, sugiriendo que
las espinas pueden ser una efectiva proteccion en contra de la elevada radiacion solar.
Nuestros resultados muestran que ambos cactus globosos son encontrados en mayor
cantidad bajo la copa de ambas especies leguminosas, lo cual sustenta la hipétesis que estas
especies de plantas suculentas pueden requerir de plantas nodriza para su establecimiento
en el sitio xérico. Arbustos de ambas especies de leguminosas pueden ser temporalmente
usados por pequeiios lagartos, Cnemidophorus lemniscatus L.y Ameiva provitaae Garcia-
Pérez, los cuales pueden consumir ocasionalmente las semillas de cactus columnares
(Capitulo III) y, probablemente, también frutos y semillas de ambos cactus globosos. De
esta forma, el inicio de la asociacion espacial entre M. schatzlii y M. mammillaris y sus
potenciales plantas nodriza podria depender de los mecanismos de dispersion de semillas y
de la deposicion no aleatoria de las mismas.

Encontramos una significativa pero débil asociacion espacial entre M. schatzlii y M.
mammillaris y arbustos aislados de P. juliflora en el sitio mésico (Fig. 2), lo cual sugiere la

importancia relativa de la facilitacion para el establecimiento de estas especies en este
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hébitat. No obstante, el sitio mésico que estudiamos esta caracterizado por una elevada
presencia de ganado caprino y ovino, los cuales podrian afectar los patrones de
regeneracion natural de los cactus. De hecho, la proporcion de individuos de M.
mammillaris parcial o completamente dafiados fue alta en este sitio (73,8%), sugiriendo la
fragilidad de esta especie al pisoteo por chivos y su posible efecto sobre la disposicion
espacial de sus poblaciones. Estos animales frecuentemente usan la sombra de los arbustos
de P. juliflora para evitar las altas temperaturas del medio dia, probablemente pisoteando
los pequefios cactus que encuentran bajo estos arbustos. Curiosamente, no registramos
individuos de M. schatzlii con marcas provocadas por el pisoteo de estos animales
sugiriendo que esta especie podria ser mas resistente a este tipo de dafio fisico. Asi,
nuestros resultados sobre la asociacion espacial entre M. mammillaris y ambas especies de
leguminosas arbustivas debe ser interpretada con cautela debido a la sensibilidad de esta
especie al dafio fisico, mientras que nuestros datos sobre la asociacion espacial entre M.
schatzlii sustentan parcialmente la hipétesis de la importancia de la facilitacion en sitios
xéricos. De hecho, aunque algunas especies de cactus globosos tienen una alta tolerancia
fisiologica al calor (Smith et al. 1984), nuestros resultados sugieren que los individuos de
M. schatzlii en este sitio podrian requerir de una planta nodriza en algun estado de su

¥
desarrollo. ;

En conclusion, diferentes estudios han reportado asociaciones espaciales positivas
entre arbustos perennes y diferentes cacticeas en todas sus formas de crecimiento
(Godinez-Alvarez et al. 2003; Flores & Jurado 2003). Este es el primer estudio que reporta
la existencia de estas asociaciones entre pequefias plantas suculentas y leguminosas

arbustivas en una zona semiarida andina. Esto sugiere la importancia de la facilitacion para
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la regeneracion natural de estos cactus, sobre todo, en ambientes abidticamente estresantes.
Pocos estudios han reportado especies de leguminosas arbustivas como plantas
benefactoras para pequefios cactus globosos, entre ellos, Olneya tesota y Lycium andersonii
(Suzan et al. 1996) pueden ser mencionados. Asi, nuestros resultados sugieren la
importancia biogeografica de P. juliflora y A. farnesiana, las cuales crecen en todos los
enclaves semiaridos y en la parte costera de Venezuela. Esta informacion es esencial para
incrementar nuestro conocimiento sobre estas interacciones ecolégicas, asi como la
importancia de estas especies leguminosas y la facilitacion, para la conservacién in situ de
estos cactus, la forma de vida que ellos representan y la diversidad local de este ecosistema

semiarido tropical.
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Figura 1. Numero de individuos de Melocactus schatzlii (barras negras) y Mammilaria
mammilaris (barras grises) creciendo bajo arbustos de Acacia farnesiana (acafar) y
Prosopis juliflora (projul) en un sitio mésico y un sitio xérico del enclave semidrido de
Lagunillas, Venezuela.
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Figura 2. Valores observados (barras grises) y esperados (barras negras) de Melocactus
schatzlii y Mammilaria mammilaris creciendo bajo arbustos de Acacia farnesiana (acafar),
Prosopis juliflora (projul) y sitios abiertos (abierto) en dos habitats contrastantes
(mésico/xérico) del enclave semidrido de Lagunillas, Venezuela. Los valores absolutos
mostrados son significativos para el 5% de la distribucion normal de los residuales.
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Figura 3. Numero total de cactus globosos pertenecientes a cuatro categorias de tamaifio
creciendo bajo arbustos de Acacia farnesiana (acafar), Prosopis juliflora (projul) y en
sitios abiertos (abierto) en un sitio xérico (a) y un sitio mésico (b) de Los Andes de

Venezuela.

151



D.M. Larrea-Alcdzar

Tabla 1. Media (+ EE) y distancias minimas y maximas (diametro, cm) de Melocactus
schatzlii y Mammillaria mammillaris creciendo bajo arbustos aislados de Acacia
farnesiana 'y Prosopis flexuosa y en sitios abiertos en dos hdbitats contrastantes del enclave

semiarido de Lagunillas, Venezuela.

Sitio y Especie de Cactus Especie de Leguminosa Arbustiva y Sitios Abiertos
Acacia farnesiana Prosopis juliflora Sitios Abiertos
SITIO XERICO Media Min-Max Media Min-Max Media Min-Max
Melocactus schatzlii 10,6 2,5-215 10,9 2,5-17 12,3 4-18
(n=202) (0,35) (0,49) (0,48)
Mammilaria mammillaris 4.6 2,5-7 49 1,7-8 4,7 25-8
(n=209) (0,24) 0,1) (0,38)
SITIO MESICO Media  Min-Max Media Min-Max Media Min-Max
Melocactus schatzlii 12,1 8-14 12,7 8-16,5 11,4 3-15
(n=67) (0,69) (0,33) (0,51)
Mammilaria mammillaris 44 3-6 4.5 2-6,5 4,5 3-175
(n=172) (0,24) (0,15) 0,3)
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Tabla 2. Propiedades del suelo bajo arbustos aislados de Acacia farnesiana 'y Prosopis
Jjuliflora y sitios abiertos con poca vegetacion en dos habitats contrastantes del enclave
semiarido de Lagunillas, Venezuela (MO: Materia Organica; N: Nitrogeno; P: Fosforo; K:
Potasio). Cinco muestras de suelo para agrupadas por tratamiento para obtener muestras
compuestas de cada condicion y localidad.

Distancia proporcional al tronco principal del arbusto
0-20%  21-40% 41-60% 61-80% 81-100%  Sitios Abiertos

SITIO XERICO
A. farnesiana  MO% 3,29 2,40 1,95 2,13 1,87 1,07
N% 0,14 0,14 0,13 0,11 0,11 0,07
P(ppm) 10,5 9,1 9,1 9,1 9,1 26,6
K(ppm) 041 0,50 0,35 0,36 0,47 0,33
P.juliflora  MO% 3,46 3,82 4,80 3,73 2,39
N% 0,21 0,20 0,16 0,14 0,11
P(ppm) 37,1 28,0 252 18,9 17,5
K(ppm) 0,77 0,64 0,77 0,84 0,52
SITIO MESICO
A. farnesiana  MO% 5,89 6,79 6,69 4,73 4,89 4,44
N% 0,25 0,26 0,25 0,23 0,23 0,18
P(ppm) 1,89 3,50 4,90 0,00 2,80 8,40
K(ppm) 1,04 0,98 1,02 0,97 1,06 0,91
P. juliflora MO% 5,89 6,88 5,63 4,64 4,55
N% 0,32 0,35 0,30 0,22 0,24
P(ppm) 133 14,7 8,40 3,50 8,40
K(ppm) 1,07 1,66 1,04 0,9 1,06
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Anexo II — Remocion de semillas de cactus columnares por
Pheidole fallax (Myrmicinae)

Formato Acta Oecologica

Daniel M. Larrea-Alcazar & Pascual J. Soriano

Programa de Postgrado en Ecologia Tropical, PET

Instituto de Ciencias Ambientales y Ecologicas, ICAE

Universidad de Los Andes, Venezuela

Resumen

Examinamos la asociacion espacial de los nidos de Pheidole fallax (Formicidae:
Myrmicinae) con especies de plantas dominantes que crecen en un espinar y un cardonal
del enclave semidrido de Lagunillas, Venezuela. Determinamos si esta hormiga remueve
diferencialmente las semillas de Stenocereus griseus (Haw.) F. Busxb. y Cereus repandus
(L.) Backeb., las especies de cactus columnares mas abundantes del enclave. Evaluamos el
efecto de la presencia de pulpa fresca o residuos de ella en las heces del principal
consumidor de los frutos (Glosophaga longirostris Miller, Chiroptera: Glossophaginae)
sobre la tasa de remocion de las semillas de ambos cactus. Incluimos un andlisis del
comportamiento de dominancia de P. fallax con relacion a las especies de hormigas que
pueden ser atraidas por las semillas y/o la pulpa. Nuestros resuitados sugieren que en el
espinar los nidos estan espacialmente asociados a individuos de Prosopis juliflora DC. y S.
griseus, mientras que en el cardonal, ademas de estas especies, los nidos se encuentran
asociados a individuos de Croton ovalifolius Vahl. y C. repandus. En ambos sitios, la
remgcién de las semillas de S. griseus fue significativamente mayor a las de C. repandus,

sugiriendo el consumo preferencial de las semillas de esta especie. Registramos siete

especies de hormigas que fueron atraidas por las semillas y/o la pulpa en alguna de las
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cuatro condiciones que ofrecimos sobre el suelo. Obreras y hormigas soldados de P. fallax
fueron las Winicas que llegaron a controlar las semillas de los tratamientos con o sin pulpa
fresca (>10 ind.) y fueron las principales consumidoras de las semillas dispersadas, con o
sin rastros de pulpa. No obstante, ademas de P. fallax, individuos de cuatro de las siete
especies de hormigas registradas removieron ocasionalmente algunas de las semillas de los
tratamientos (Acromyrmex rugosus (F. Smith), Camponotus sp. 2, Ectatomma ruidum
Roger y Pheidole sp. 1). Postulamos que la remocién de semillas por P. fallax involucra
complejas interacciones que van desde interacciones competitivas debidas a la presencia o
no de pulpa, la identidad de la semilla y la presencia de elementos lefiosos cerca de sus

nidos.

Palabras clave: Andes, cacticeas columnares, depredacion de semillas, hormigas,

Venezuela, zonas semiaridas.
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Introduccion
La regeneracion natural de los cactus columnares depende de la dispersion de sus semillas 2
sitios favorables que permitan la germinacién y el establecimiento de las plantulas
(Godinez—Alvarez & Valiente-Banuet 2000; Godinez-Alvarez et al. 2002; Godinez-Alvarez
et al. 2003). Sin embargo, otros procesos pueden disminuir la presencia de las semillas que
llegan al suelo, entre ellos, las altas tasas de remocion producidas por hormigas completa o
facultativamente granivoras (Godl'nez-Alvarez et al. 2002; Ibafiez & Soriano 2004), muchas
de las cuales son omnivoras desde el punto de vista de su dieta y mirmicinos generalizados
desde el punto de vista de su actividad y dominancia (Bestelmeyer & Wiens 1996). En
general, las hormigas granivoras tienden a remover las semillas dependiendo de su tamaiio,
morfologia y, sobre todo, su disponibilidad en el suelo. No obstante algunas de ellas pueden
ser extremadamente selectivas, especializdndose sobre una o unas pocas especies de
semillas (Brown 1979; Andersen et al. 2000). La actividad de estas hormigas puede ser
limitada por las altas temperaturas que alcanzan los suelos en los ecosistemas semidridos y
se ha demostrado que la sombra producida por arbustos perennes, una forma de vida
dominante de estos habitats, puede favorecer su actividad en periodos de alto estrés térmico
(>30-35°C, Davidson 1998; Bestelmeyer 2000, Capitulo III) y, asi, proveer condiciones

4
favorables para la presencia de sus nidos (Bestelmeyer & Schooley 19’99).

En hébitats tropicales huimedos, muchas especies de hormigas remueven las semillas
embebidas en las heces de vertebrados frugivoros, muchas veces actuando como
dispersores secundarios de estas semillas (Pizo & Oliveira 1999; Pizo et al. 2005). En los
ecosistemas semidridos, los frutos carnosos de los cactus columnares son los tinicos que

ofrecen altas recompensas de agua y carbohidratos a sus consumidores (Ramoni-Perazzi &
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Bianchi-Ballesteros 2004), el cual obtienen consumiendo la pulpa de las bayas dehiscentes
que caracterizan a estos frutos. Asi, las semillas arriban al suelo bajo diferentes
condiciones, por e¢jemplo, algunas pueden llegar embebidas o no en pequefias porciones de
pulpa sin pasar por el tracto digestivo de algun dispersor, mientras que otras son
dispersadas por especies de vertebrados quienes defecan las semillas con o sin rastros de
pulpa. Esto sugiere que semillas con diferentes caracteristicas de presencia o ausencia de
pulpa podrian atraer diferentes especies de hormigas, las cuales podrian consumir la pulpa
y/o remover las semillas, afectando los patrones de disposicion espacial de la sombra de
semillas generada por los consumidores primarios de los frutos de los cactus.

En el enclave semiarido de Lagunillas (Venezuela), las semillas de los cactus
columnares, tales como Stenocereus griseus (Haw.) F. Busxb. y Cereus repandus (L.)
Backeb., son consumidas por Pheidole fallax Mayr (Ibafiez & Soriano 2004, Capitulo I1I).
No obstante, ademas de su importancia comparada con otros grupos taxondémicos (aves y
roedores) conocemos poco sobre la dindmica de la remocidn de las semillas producida por
estas hormigas. En este trabajo evaluamos en dos habitats contrastantes (espinar vs.
cardonal) algunos aspectos ecoldgicos sobre la remocion de semillas producida por P.
fallax. Especificamente, examinamos las siguientes preguntas: 1) ;Estan espacialmente

¥

asociados los nidos de P. fallax con las principales especies de arbustos perennes y cactus
columnares que crecen en el enclave, 2) ; Existen diferencias en la remocion de las semillas
de S. griseus y C. repandus? y 3) ;Cuél es el efecto de la presencia de la pulpa o rastros de
ella en las heces de los principales consumidores de los frutos sobre la remocion de las

semillas?.
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Sitio de Estudio

Implementamos el estudio en el enclave semiarido de Lagunillas en Los Andes de
Venezuela (262 Km®; Soriano & Ruiz 2002). La precipitacién media anual oscila entre 450
y 550 mm, con periodos de iluvia entre abril-mayo y septiembre-octubre. El régimen de
temperaturas es isotérmico con una temperatura media anual de 22°C. La vegetacion del
area corresponde a un arbustal espinoso (Ataroff & Sarmiento 2003) y contiene diferentes
comunidades vegetales que van desde sitios xéricos o “cardonales”, fuertemente dominados
por especies de cactus columnares como S. griseus, C. repandus y Pilosocereus tillianus
Gruber & Schaftzi., hasta sitios mésicos o “espinares”, los cuales se caracterizan por una
mayor cobertura y abundancia de especies de leguminosas arbustivas como Prosopis
juliflora DC. y Acacia farnesiana (Willd) L. (Soriano & Ruiz 2002). No existen diferencias
en el régimen de precipitacion entre ambos habitats y los contrastes en la vegetacion
xer6fila son consecuencia del tipo de suelo, su capacidad para almacenar agua y, sobre
todo, la cercania o no de cuerpos de agua (Capitulo II). Escogimos como sitio xérico un
cardonal ubicado cerca de la hacienda Los Corrales (8°28'21" Ny 71°28'18" W), a 2,5 Km
al noroeste de la localidad de Los Araques y una altitud aproximada de 690 m, mientras que
elegimos como sitio mésico un espinar bajo ubicado cerca de la laguna de Capari (8°29'17"
Ny 71°20'16" W), a 3 Km al sudeste de la localidad de San Juan de szgunillas y una altitud
aproximada de 780 m. En ambos sitios, la vegetacion natural es lentamente reemplazada
por cultivos y tierras de pastoreo, junto con la extracciéon de grandes arbustos perennes,

actividades que incrementan los procesos de erosion y desertizacion de ambas zonas.
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Métodos

Asociacion espacial entre nidos y plantas dominantes

Para determinar la asociaciOn espacial entre los nidos de P. fallax y las especies de arbustos
perennes o cactus columnares, medimos la distancia de los nidos a los arbustos perennes y
cactus columnares mas cercanos (di). Comparamos esta distancia con una distribucion
esperada por azar la cual obtuvimos con 100 puntos aleatorios ubicados sobre transectos
lineales de 100 m de longitud (cardonal: 16 transectos; espinar: 18 transectos), midiendo la
distancia de cada punto al arbusto perenne y cactus columnar mas cercano (dj).
Examinamos la hipétesis que la asociacién espacial entre los nidos de P. fallax y las
especies de arbustos perennes o cactus columnares puede ser dependiente de la distancia.
Asi, si los nidos estan espacialmente asociados a alguna de estas especies, la distancia di
deberia ser significativamente menor a la distancia dj. Para ubicar los nidos utilizamos
dulces como cebos para atraer a las hormigas, los cuales colocamos cada 10 m a lo largo de
cada transecto lineal. Para comparar las distancias di y dj utilizamos un ANOVA de 1-via

en cada sitio y pruebas de Tukey para las comparaciones a posteriori (Zar 1996).

Preferencia de consumo \

Evaluamos mediante un experimento de campo si los individuos de P. fallax muestran
preferencias de consumo por las semillas de S. griseus o C. repandus. Utilizamos en estos
experimentos semillas pasadas por el tracto digestivo del principal consumidor de los frutos
de ambas especies (Glosophaga longirostris Miller, Chiroptera: Glossophaginae; Soriano

& Ruiz 2002). Obtuvimos las semillas en condiciones de laboratorio ofreciendo pulpa

fresca de 20-25 frutos a 6-8 individuos de G. longirostris. Colectamos las semillas de las
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heces de los murciélagos, las cuales secamos en papel filtro y almacenamos en pequefias
bolsas hasta que llevamos a cabo los experimentos. En cada sitio, instalamos cuatro grupos
de 12 semillas (dos grupos para cada especie de cactus) alrededor de nidos focales (16
nidos/sitio). Ubicamos cada grupo de semillas a 0,40 m de distancia de la entrada de cada
nido y fijamos su orientacion en funcion de los cuatro puntos cardinales
(Norte/Sur/Este/Oeste) para evitar sesgos de muestreo debido a que algunas obreras podrian
buscar las semillas en un sitio en particular o mostrar preferencias de orientacion en la
busqueda de su alimento. Rotamos la ubicacion de cada especie de manera que cada
orientacion quedo replicada ocho veces. Registramos el nimero de semillas removidas en
intervalos de 15 min. durante una hora. Consideramos como semilla removida aquella que
no localizamos dentro de 20-25 cm de radio con relacion a la ubicacion inicial de las
semillas. Realizamos todos los experimentos entre las 09:00 y 12:00 horas y utilizamos
diferentes nidos en cada sitio para evitar respuestas aprendidas de los individuos de cada
nido.

Analizamos las diferencias en la remocion de semillas utilizando un ANOVA de
medidas repetidas de 3-vias. Consideramos como variables independientes el sitio
(cardonal/espinar), la orientacion (Norte/Sur/Este/Oeste) y la especie de cactus (S.

K
griseus/C. repandus) y como variable dependiente el nimero de semillas removidas.
Debido a que los datos no cumplieron el supuesto de esfericidad (prueba de Mauchly),
utilizamos pruebas multivariadas para verificar la significancia de las interacciones

(pruebas de Wilks' Lambda, Pillai-Bartlett, Hotelling-Lawley) y pruebas de Tukey para las

comparaciones a posteriori (Zar 1996).
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Condicion del recurso y comportamiento de dominancia

Obtuvimos semillas embebidas en heces frescas de murciélagos y en pulpa fresca de frutos
maduros de C. repandus para determinar el efecto de la presencia de la pulpa en la
remocion de semillas por P. fallax. De manera complementaria, utilizamos estos
experimentos para examinar el comportamiento de dominancia de P. fallax con relacién a
otras especies de hormigas que podrian ser atraidas por las semillas, pulpa fresca o rastros
de ella en las heces. En cada sitio, instalamos cuatro tratamientos experimentales con 20
semillas en cada uno de ellos, los cuales dispusimos de la siguiente manera: a) semillas
frescas con pulpa, b) semillas frescas sin pulpa, ¢) semillas dispersadas con rastros de
pulpa, d) semillas dispersadas sin rastros de pulpa. En cada caso, eliminamos la pulpa de las
semillas manualmente sin aplicar ningan tipo de lavado. Consideramos como unidad
experimental los cuatro tratamientos operando juntos, los cuales ubicamos a 0,50-0,60 m de
distancia entre ellas. En cada sitio, instalamos 40 unidades experimentales cada 10 m a lo
largo de dos transectos lineales de 200 m de longitud. En cada tratamiento, colocamos las
semillas sobre una tapa plastica plana de 3,0-3,5 cm de diametro para facilitar la deteccion
de las semillas durante los controles. Registramos el nimero de semillas removidas en
intervalos de 20 min. durante 2 horas, incluyendo una medicion final 1}1ego de 5-6 horas de
iniciado el experimento. En cada intervalo, registramos todas las espeéies de hormigas que
fueron atraidas por las semillas y/o la pulpa, incluyendo el mimero de individuos por cada
especie y la remocion o no de las semillas de los tratamientos. Examinamos el
comportamiento de dominancia de las hormigas en base a dos criterios: ocurrencia y
control. Consideramos como ocurrencia la presencia de un taxon de hormigas representado

por al menos un individuo y como control cuando la presencia de un taxon de hormigas
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superaba los 10 individuos. Si més de una especie de hormiga era atraida por las semillas,
consideramos que el tax6n numéricamente superior ejercia control sobre las semillas
(modificado de Besltelmeyer 2000). Colectamos especimenes de todas las especies que
observamos sobre las semillas, las cuales fueron identificadas hasta especies o
morfoespecie. Las identificaciones fueron realizadas por Antonio J. Pérez, Departamento
de Biologia, Universidad de Los Andes (ULA) y fueron validadas por John E. Lattke,
Museo del Instituto Zoologia Agricola, Universidad Central de Venezuela (UCV),
Maracay, Venezuela.

Analizamos los datos utilizando un ANOVA de medidas repetidas, considerando
como variables independientes el sitio (cardonal/espinar) y la condicion del recurso
(semillas con pulpa/semillas sin pulpa/semillas dispersadas con rastros de pulpa/semillas
dispersadas sin rastros de pulpa) y como variable dependiente el nimero de semillas
removidas. Debido a que los datos no cumplieron el supuesto de esfericidad (prueba de
Mauchly), utilizamos pruebas multivariadas para verificar la significancia de las
interacciones (pruebas de Wilks' Lambda, Pillai-Bartlett, Hotelling-Lawley) y pruebas de
Tukey para las comparaciones a posteriori (Zar 1996). En todos los casos, utilizamos el
programa Statistica, version 6,0 (StatSoft 2001), con un nivel de rechazo de 0,05.

[
Resultados
Asociacion espacial entre nidos y plantas dominantes
Encontramos diferencias significativas entre las distancias di y dj en el cardonal (Fs 162y~
20,39; p < 0,0001), donde ubicamos 27 nidos de P. fallax utilizando los 100 puntos al azar.

Detectamos que los nidos estan espacialmente asociados a dos especies de arbustos
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perennes (P. juliflora 'y Croton ovalifolius Vahl.) y dos especies de cactus columnares (S.
griseus y C. repandus; Tabla 1). De manera similar, registramos diferencias significativas
entre las distancias di y dj en el espinar (Fs 327= 17,64; p < 0,0001), donde encontramos 49
nidos de P. fallax usando los 100 puntos al azar. A diferencia del cardonal detectamos que
los nidos estan espacialmente asociados Unicamente a individuos de P. juliflora'y S. griseus

(Tabla 1).

Preferencia de consumo

La remocion de las semillas fue independiente de su orientacion al nido; sin embargo,
encontramos un efecto significativo de la especie de cactus y el tiempo (Tabla 2). En
conjunto, después de una hora la remocion de semillas de S. griseus (8,8 semillas + 3,89;
media + DE) fue significativamente mayor a la remocion de semillas de C. repandus (5,7
semillas + 4,47) (prueba de Tukey = 57,78; p = 0,0002). En el cardonal, 1a remocion de
semillas de S. griseus (7,9 semillas + 4,39) fue ~25% superior a la remocién de C. repandus
(5,9 semillas + 4,83), mientras que en el espinar la remocion de semillas de S. griseus (9,8
semillas + 3,09) fue ~41% superior a la remocion de C. repandus (5,7 semillas + 4,15). No
obstante, en ambos sitios registramos remocion completa de las 12 semillas, sobre todo, de
semillas de S. griseus (cardonal: S. griseus: 12 casos, 37,5%; C. repahdus: 8 casos, 25%;

espinar: S. griseus: 18 casos, 56,3%; C. repandus: 5 casos, 15,6%).

Condicion del recurso y comportamiento de dominancia
Encontramos un efecto significativo del sitio, 1a condicién del recurso y el tiempo (Tabla

3). Después de 5-6 horas de iniciado el experimento, la remocion de semillas en el cardonal
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(18,6 semillas + 4,01; media + DE) fue significativamente mayor a la que registramos en el
espinar (12,9 semillas + 7,81) (prueba de Tukey = 15,87; p < 0,0001, Fig. 1). Por otra parte,
la remocién de las semillas en los tratamientos con o sin pulpa fresca (17,4 semillas + 5,63;
17,7 semillas + 5,38; respectivamente) fue significativamente mayor a la remocion de los
tratamientos con semillas consumidas por murciélagos con o sin rastros de pulpa (13,9
semillas + 8,08; 13,9 semillas + 6,99; respectivamente) (prueba de Tukey = 10,39; p = 0,03;
prueba de Tukey = 9,78; p = 0,004; Fig. 1). En ambos sitios, registramos remocion
completa de las semillas, principalmente en los tratamientos con o sin pulpa fresca (Tabla
4).

Registramos siete especies de hormigas que fueron atraidas por las semillas en
alguna de las cuatro condiciones ofrecidas sobre el suelo, de las cuales, cinco llegaron a
remover algunas o gran parte de las semillas de los tratamientos. En cada sitio, la presencia
de pulpa o rastros de ella en las heces de los murciélagos atrajeron varias especies de
hormigas, las cuales con excepcién de P. fallax no llegaron a controlar las semillas y/o la
pulpa (<10 ind.). El reclutamiento de estas hormigas fue solitario (Camponotus sp. 3,
Pseudomyrmex sp. 1, Pheidole sp. 1) o parcial (2-8 individuos) (Ectatomma ruidum Roger,
Acromyrmex rugosus (F. Smith), Camponotus sp. 2). Estas hormigas consumieron la pulpa
y ocasionalmente removieron las semillas de los tratamientos (Tabla 53 Por el contrario,
registramos frecuentemente a individuos de P. fallax controlando las semillas de los
tratamientos con o sin pulpa fresca (>10 ind.). El reclutamiento de estas hormigas fue
masivo e incluy6 soldados (2-6 ind.) y obreras de los nidos (>25 ind.). Observamos a
soldados y obreras consumiendo la pulpa in sifu, mientras que el transporte de las semillas

fue realizado por obreras solitarias (Tabla 5). Ocasionalmente, observamos obreras (4-6
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ind.) transportando pequefios pedazos de pulpa (1,5-2,0 cm) hasta los nidos. Registramos
también obreras de Pheidole sp. 1 sobre las semillas con pulpa fresca; sin embargo, estas
hormigas no llegaron a controlar las semillas bajo esta condicion (<10 ind.). Las semillas
que fueron consumidas por murciélagos embebidas o no en sus heces atrajeron menor
nimero de especies de hormigas comparadas con las semillas embebidas o no en pulpa
fresca. El principal taxén que registramos sobre estos tratamientos fue P. fallax, cuyas
obreras transportaron las semillas de manera solitaria sin la participacién de hormigas
soldados ni respuestas numéricas que sugieran algun tipo reclutamiento parcial o masivo

para el transporte de las mismas (Tabla 5).

Discusion

Nuestros resultados sugieren la importancia de especies arbustivas (P. juliflora'y C.
ovalifolius) y cactus columnares (S. griseus y C. repandus) como habitats favorables para el
establecimiento de los nidos de P. fallax. En ambos sitios (espinar/cardonal), el microclima
favorable que podria generarse bajo el follaje de los arbustos perennes o las densas
ramificaciones de los cactus podria contribuir a la heterogeneidad ambiental, produciendo
mesohabitats sombreados con menores oscilaciones de temperatura comparados con sitios
abiertos completamente expuestos o con poca vegetacion. Las asociaciones espaciales de
los nidos con arbustos y cactus columnares, sugieren que P. fallax puede ser una hormiga
con pocas adaptaciones para tolerar microclimas calidos, que necesita usar hdbitats
sombreados para evitar las altas temperaturas que alcanzan los suelos. De hecho, otras
especies de Pheidole, como P. gilvescens, P. militicida y P. xerophila, reducen

drasticamente su actividad después de los 30°C (Halldobler & Wilson 1990). Esto podria
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explicar la asociacion espacial de los nidos con un mayor niimero de especies de plantas
lefiosas en el cardonal, el cual contiene mayor proporcion de suelo desnudo que el espinar
(Tabla 1). Sin embargo, la incapacidad para tolerar las altas temperaturas podria ser una
desventaja competitiva si consideramos que existen hormigas que aparentemente poseen
adaptaciones que les permiten tolerar las altas temperaturas, entre ellas, Camponotus sp. 2
puede ser mencionada. No obstante, su baja tolerancia a las altas temperaturas podria ser
compensada con la alta dominancia de los recursos a los que accede cuando provoca el
reclutamiento masivo de obreras y soldados del nido. En este sentido, aunque no existe un
registro completo de todos los items que incluye la dieta de esta hormiga, podemos
mencionar que, junto con semillas de cactus columnares, estas hormigas transportan hasta
sus nidos restos de otros formicidos, ardcnidos, ortopteros y coledpteros, entre otros. El
caso de las semillas de los cactus columnares es interesante, debido a que los principales
dispersores de estas semillas, entre ellos, G. longirostris (Sosa & Soriano 1996) y
Melanerpes rubricapillus (Cabanis) (Picidae) y Mimus gilvus (Vieillot) (Mimidae) (Soriano
et al. 1999) pueden depositar las semillas bajo la copa de arbustos de P. juliflora
favoreciendo parcialmente la acumulacion de semillas en estas areas (Capitulo 1II). Esto
sugiere que estas semillas podrian encontrar un sitio altamente desfavgrable para su
supervivencia; no obstante, el escenario es menos drastico debido a que la asociacion entre
los nidos y las plantas lefiosas no es circular, es decir, los nidos estan asociados a alguna
especie de arbusto o cactus columnar; sin embargo, no todos los cactus o arbustos perennes
tienen un nido en sus cercanias.

Por otra parte, la sombra producida por arbustos y cactus columnares podria

“retener” a estas hormigas durante el lapso en el cual el suelo alcanza sus maximos valores
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de temperatura (10:00-14:00 h), mientras que en otros periodos del dia mas benignos, como
por ejemplo, durante la noche, su importancia podria diluirse y las actividades de busqueda
y obtencién de alimento podrian ser independientes de la presencia o no de un hébitat
sombreado. Aunque esta evidencia sugiere fluctuaciones diarias en el ambito de hogar de la
colonia, no registramos territorialidad en su comportamiento; de hecho, junto con nidos de
esta especie bajo arbustos de P. juliflora localizamos nidos de E. ruidum, A. rugosus,
Camponotus sp. 2 y Pheidole sp. 1, sugiriendo la importancia de esta especie lefiosa como
sitio favorable para el establecimiento de nidos (sensu disposicion en parche, Wilson 1958;
Kaspari 1996) y, posiblemente, la coexistencia de estas hormigas.

Aun cuando las hormigas granivoras o facultativamente granivoras poseen un
amplio rango en su dieta, ellas pueden discriminar semillas en algin grado (Hélldobler &
Wilson 1990). No obstante, experimentos evaluando preferencias de consumo de especies
de semillas de cactus taxonémicamente semejantes son aiin escasos. Nuestros resultados
sugieren que P. fallax remueve con cierta preferencia las semillas de S. griseus comparadas
con las de C. repandus; sin embargo, consideramos que cualquier interpretacion sobre estos
resultados puede ser estrictamente especulativa. Por otra parte, el consumo de ambas
semillas fue independiente de su orientacion al nido, lo que sugiere que el patrén de
bisqueda de alimento podria ser relativamente homogéneo; sin embaréo, una caracteristica
de los nidos es la posicion lateral del basurero o sitio de desecho, el cual se ubica entre 0,20
y 0,60 m de distancia a la entrada del nido y es el sitio donde las hormigas oBreras
acumulan restos vegetales (semillas, pequefias ramas y pedazos de hojas secas) y animales
(cuerpos de formicidos y ardcnidos, entre otros) que, aparentemente, ya no son de utilidad

para la colonia. Aunque conocemos el rol de P. fallax como el principal agente de
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mortalidad de las semillas de cactus columnares en el suelo, atin desconocemos la
importancia de estas semillas para su dieta y la mantencion de sus colonias.

Las semillas de los cactus columnares pueden llegar al suelo a través de sus
dispersores, quienes las defecan libres 0 embebidas en pequefios rastros de la pulpa original
del fruto; sin embargo, otras semillas pueden alcanzar el suelo sin haber pasado por el
tracto digestivo de un dispersor, al caer directamente de los frutos envueltos o no en
porciones de pulpa fresca. Nuestros resultados muestran que dependiendo de estas
caracteristicas las semillas y/o la pulpa pueden originar interacciones competitivas de
ocurrencia y control entre 7 especies de hormigas, de las cuales cinco pueden llegar a
remover las semillas bajo estas condiciones. Sin embargo, las semillas en todos los
tratamientos fueron removidas principalmente por P. fallax, 10 que muestra su mayor
dominancia con relacion a otras especies de hormigas. Aunque se trata de hormigas con
castas representadas por miembros de pequefio tamafio (obreras: 2 mm; soldados: 3-4 mm),
observamos que la presencia de la pulpa fresca activa el reclutamiento masivo de co-
especificos, cuya rapida acumulacion de obreras y soldados les permite defender
eficazmente este recurso. No obstante, no registramos reclutamiento masivo ni la
participacion de soldados en la remocion de aquellas semillas que pasaron por el tracto
digestivo de G. longirostris. Estas semillas fueron removidas l’micamgnte por obreras,
quienes las transportan de manera solitaria hasta los nidos. Estos resultados sugieren que las
interacciones entre hormigas y las semillas de los cactus involucran complejas
interacciones interespecificas, revelando que las semillas con pulpa fresca pueden ser mas
atractivas para las hormigas que aquellas semillas embebidas en las heces de los

consumidores primarios de los frutos. De hecho, alin cuando limpiamos manualmente la
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pulpa de las semillas para instalar los tratamientos “sin pulpa fresca”, es probable que las
semillas no hayan quedado completamente limpias y, asi, la consistencia mucilaginosa que
aun conservaban las semillas pueda explicar la atraccion de diferentes especies de hormigas
y sus altas tasas de remocion por P. fallax.

En resumen, nuestros resultados sugieren los siguientes aspectos: 1) los nidos de P.
fallax estan espacialmente asociados a las plantas dominantes que crecen en el enclave,
sugiriendo la baja tolerancia de esta hormiga a las altas temperaturas, 2) esta hormiga
mirmicina tiende a remover con cierta preferencia las semillas de S. griseus que las de C.
repandus; sin embargo, aun desconocemos la importancia de estas semillas para la dieta y
el mantenimiento de la colonia y 3) la presencia de pulpa fresca atrae hasta siete especies de
hormigas originando interacciones competitivas de ocurrencia y control del recurso; no
obstante, ninguna de ellas, a excepcion de P. fallax, llegan a controlar las semillas y/o la
pulpa, demostrando el fuerte comportamiento de dominancia de esta hormiga. Estos
resultados aportan informacion sobre la dindmica de la remocion de semillas de cactus
columnares producida por P. fallax y de la importancia de las interacciones hormiga-
semilla como procesos que determinan interacciones competitivas entre algunos miembros

del ensamblaje de hormigas terrestres que caracteriza a este ecosistema semidrido andino.
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Figura 1. Remocion de grupos de 20 semillas de Cereus repandus (Cactaceae) que fueron
ofrecidas bajo diferentes condiciones de presencia de pulpa fresca o residuos de esta luego
de pasar por el tracto digestivo de su principal dispersor.
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Tabla 1. Comparaciones entre la distancia promedio de los nidos de Pheidole fallax
(Myrmicinae) a las especies de arbustos perennes y cactus columnares mds cercanos (di) y
la distribucion esperada por azar (dj) (espinar: n=49; cardonal: n=27). Los valores
mostrados son la media + DE. **P<(,01

Sitio Dj Di Prueba de Tukey

Espinar 3,16 m+ 1,59 1,50 m= 0,88 (stegri) *x
2,36 m + 1,18 (projul) *x
2,73 m % 1,20 (crorha) 0,30
3,08 m+ 0,71 (piltil) 0,98
3,26 m £ 0,62 (cerrep) 0,98

Cardonal 345m=1,53 1,23 m= 0,98 (croova) **
1,38 m % 1,22 (projul) **
2,03 m + 1,67 (stegri) *x
2,07 m £ 1,25 (cerrep) **
> 3,50 m (pilti]) 0,98

Arbustos perennes: projul=Prosopis juliflora; crorha=Croton rhamnifolius; croova=Croton ovalifolius.
Cactus Columnares: stegri=Stenocereus griseus; cerrep=Cereus repandus; piltil=Pilosocereus tillianus.
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Tabla 2. Resultados del ANOVA de medidas repetidas para evaluar el efecto del sitio
(cardonal/espinar), la orientacion (Norte/Sur/Este/Oeste) y la especie de cactus
(Stenocereus griseus/Cereus repandus) sobre la remocion de semillas. El valor de la
probabilidad para la inclusion en la tabla fue de 0,05. Adj p: Probabilidades obtenidas de
las pruebas multivariadas obtenidas para verificar la significancia de las interacciones.

Fuente gl SCM F p

ENTRE GRUPOS

Intercepto 1 19887,7 344,19 <0,0001

Especie 1 911,1 15,76 0,0001

Error 112 57,8

DENTRO DEL GRUPO Adjp
Tiempo 3 169.,4 61,64 <0,0001 <0,0001
Tiempo*Especie 3 7,55 2,75 0,04 0,43
Error 336 2,75
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Tabla 3. Resultados del ANOVA de medidas repetidas para evaluar el efecto del sitio
(cardonal/espinar) y la condicién del recurso sobre la remocion de semillas de Cereus
repandus (Cactaceae). La condicion del recurso esta referida a la presencia o no de pulpa
fresca o residuos de esta luego de que las semillas pasan por el tracto digestivo de
Glossophaga longirostris (Glossophaginae). El valor de la probabilidad para la inclusién en
la tabla fue de 0,05. Adj p: Probabilidades obtenidas de las pruebas multivariadas obtenidas
para verificar la significancia de las interacciones.

Fuente gl SCM F P

ENTRE GRUPOS

Intercepto 1 210704,0 1266,57  <0,0001

Sitio 1 30861,7 185,51 <0,0001

Condicion 3 1050,8 6,32 0,0003

Error 312 166,4

DENTRO DEL GRUPO Adjp
Tiempo 4 2559,9 162,34 <0,0001 <0,0001
Tiempo*Sitio 4 352,1 22,33 <0,0001  <0,0001
Tiempo*Sitio*Condiciéon 12 58,5 3,71 <0,0001 0,006
Error 1248 15,8

173



D.M. Larrea-Alcizar

Tabla 4. Remocion completa de grupos de veinte semillas de Cereus repandus (Cactaceae)
que fueron ofrecidas bajo diferentes condiciones de presencia de pulpa fresca o residuos de
esta luego de pasar por el tracto digestivo de Glossophaga longirostris (Glossophaginae).
Cada valor representa el numero de casos observados y su relacién porcentual al nimero de
réplicas para cada tratamiento (n=40).

Cardonal Espinar
Semillas con pulpa fresca 39 (0,98) 21 (0,53)
Semillas sin pulpa fresca 37(0,93) 20 (0,50)

Semillas dispersadas con rastros de pulpa 30 (0,75) 12 (0,30)

Semillas dispersadas sin rastro de pulpa 24 (0,60) 12 (0,30)
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Tabla 5. Resultados sobre la ocurrencia y el control de grupos de 20 semillas de Cereus repandus
(Cactaceae), las cuales fueron ofrecidas bajo diferentes condiciones de presencia o ausencia de pulpa. Los
valores indican el namero de veces en el cual un taxon fue observado. P=hormigas que consumieron pequei
porciones de pulpa o rastros de ella; CR=hormigas que limpiaron la pulpa o las semillas y después removier
las semillas; R=hormigas que removieron las semillas; I=hormigas que inspeccionaron o manipularon las
semillas, pulpa o heces, pero no removieron las semillas.

Condicion del Recurso Ocurrencia (< 10 ind./taxon) Control (>10 ind./taxon)
ESPINAR
Semillas con pulpa fresca Ectatomma ruidum Roger (P)(14) Pheidole fallax (CR)(21)

Camponotus sp. 2 (P)(2)

Semillas sin pulpa fresca Acromyrmex rugosus (F. Smith)(P)(1) Pheidole fallax (CR)(18)
Ectatomma ruidum Roger (CR)(1)

Semillas dispersadas con Pheidole fallax (R)(7) -
rastros de pulpa Pheidole sp. 1 (R)(1)
Acromyrmex rugosus (F. Smith)(R)(1)

Semillas dispersadas sin Pheidole fallax (R)(7) -

rastro de pulpa Pheidole sp. 1 (R)(1)

CARDONAL

Semillas con pulpa fresca Camponotus sp. 2 (P)(32) Pheidole fallax (CR)(68)

Ectatomma ruidum Roger (A)(11)
Camponotus sp. 3 (P)(5)
Pseudomyrmex sp. 1 (1)(3)

Semillas sin pulpa fresca Camponotus sp. 2 (P)(17) Pheidole fallax (CR)(41)
Pseudomyrmex sp. 1 (1)(4)
Ectatomma ruidum Roger (CR)(3)
Camponotus sp. 3 (P)(1)
Pheidole sp. 1 (I)(1)

Semillas dispersadas con Pheidole fallax (R)(13) -
rastros de pulpa Camponotus sp. 2 (P)(5)

Camponotus sp. 3 (1(1)

Ectatomma ruidum Roger (CR)(1)

Semillas dispersadas sin Pheidole fallax (R)(17) -
rastro de pulpa Camponotus sp. 2 (R)(7)

Camponotus sp. 3 (D(1)

Ectatomma ruidum Roger (R)(1)
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