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RESUMEN.

La dispersion es un componente fundamental de la invasividad de poblaciones y
comunidades de plantas. De ella depende la probabilidad de que las diasporas
alcancen lugares adecuados para su establecimiento, ademas de que permite la
persistencia de las especies en parches con baja densidad poblacional, la
recolonizacion de habitats y fomenta la variabilidad genética y la diversidad en
general bajo un enfoque metacomunitario. En esta Tesis se presenta la
caracterizacion de la invasividad de especies y comunidades locales en una
metacomunidad vegetal definida dentro de la subcuenca semiarida de Zapotitlan,
Puebla, dentro de la Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan. Esta
caracterizacion pretende coadyuvar en la explicacion de los procesos
responsables de los cambios en la estructura de la metacomunidad observados en
los ultimos 27 afios y contribuir al conocimiento de la dinamica de comunidades
vegetales en general. Se generaron indices de invasividad a nivel de especies en
la metacomunidad y en tres tipos de comunidades locales (matorral, tetechera y
cardonal), asi como al nivel de comunidades locales. Se presenta la
caracterizacién de la capacidad dispersora como indicadora de invasividad de 62
especies de plantas del valle semiarido de Zapotitlan, basada en caracteres
morfométricos y funcionales de sus frutos como estructuras de dispersion. Se
caracterizaron los frutos de acuerdo a su peso, longitud, ancho, color, forma, tipo
de fruto, liberacién de semillas y presencia de estructuras de dispersion (espinas,
pelos, ganchos, mucilago, bracteas), ademas de su capacidad de dispersion por
viento y epizoocoria. Mediante un analisis de componentes principales se obtuvo

un indice de invasividad (Il) de las especies delimitado en sus extremos por



especies hipotéticas con caracteristicas de dispersion maxima (Il = 100.0) y
minima (Il = 0.0) para anemocoria, epizoocoria y endozoocoria. El Il se construyo
a partir del gradiente definido por el primer eje de la ordenacién. En el extremo
negativo se concentran las especies con mayor Il en anemocoria y epizoocoria,
mientras que en el caso de la dispersion por endozoocoria, las especies con
mayor |l se ordenan hacia el extremo negativo del eje. Las especies con mayor |l
para anemocoria y epizoocoria son: Viguera dentata, Heteroteca inuloides, Dalea
sp, Zinnia peruviana, compuesta 4, Mascagnia seleriana, Sanvitalia fruticosa y
Beaucarnea gracilis, y para endozoocoria: Ferocactus latispinus, Yucca periculosa,
Pachycereus hollianus, Peniocereus viperinus, Myrtillocactus geometrizans,
Opuntia macdougaliana y Stenocereus stellatus. En el centro tenemos especies
que pueden ser dispersadas por cualquier mecanismo. También se generaron
indices de invasividad para los tres tipos de comunidades analizados, resultando
ser el matorral el tipo de vegetacion con mayor invasividad, seguido por la
tetechera y finalmente por el cardonal. Esto podria explicar, al menos
parcialmente, el patrén observado de sustitucién de parches de tetechera por
matorral en el valle de Zapotitlan a partir de disturbios antropogénicos. La
evaluacion de la invasividad de las especies y comunidades locales es importante
para comprender diferentes aspectos de la dinamica de metacomunidades en
ambientes heterogéneos y de la ecologia de las invasiones. Es necesario
complementar estos estudios con analisis de caracteristicas de semillas y
estructuras vegetativas y estudios de procesos de dispersidn, germinacion y

establecimiento a partir de experimentos de campo, asi como contar con



evaluaciones precisas de la vulnerabilidad de diferentes comunidades locales para

ser invadidas (invasibilidad).



ABSTRACT

Dispersal is a main component if plant populations and community invasiveness.
Feasibility of propagles to reach safe sites for establishment depends on dispersal.
Besides, it allows species persistence in low-density patches, habitat
recolonization, and it promotes genetic and species diversity in metacommunities.
In this dissertation | present species and local communities invasiveness
characterization in a metacommunity in the Zapotitlan valley, inside the Tehuacan-
Cuicatlan Biosphere Reserve. This characterization intends to aid the explanation
of the processes promoting the observed changes in the metacommunity structure
observed in the last 27 years. Also it is intended to contribute to the knowledge of
plant communities’ dynamic processes, in general. Invasiveness indexes at the
species in the metacomunity, in three types of local communities (matorral,
tetechera and cardonal) as well as at local communities level were generated.
Dispersal ability, as an invasiveness’ indicator, of 62 plant species recorded at the
Zapotitlan valley is presented. This characterization was based on morphometric
and functional fruit characters as dispersal structures. Fruit were evaluated
according to their weight, length, width, colour, shape, fruit type, seeds release,
and the presence of dispersal structures (spines, hairs, hooks, mucilage, bracts,
etc.), besides their wind and exo-zoochory dispersal ability. A principal components
analysis revealed a species invasiveness gradient (invasiveness index, i.e., Il)
along axis 1. This gradient was limited by hypothetical species with maximal (Il =
100.00) and minimal (Il = 0.00) dispersal properties for anemochory, exo-zoochory
and endo-zoochory. At the negative (left) end of the gradient, species with highest

anemochory and exo-zoochory II's are gathered together, whereas mainly endo-



zoochory dispersed species are located at the negative end of the ordination axis.
Species with high anemochory and exo-zoochory II's were: Viguera dentata,
Heteroteca inuloides, Dalea sp, Zinnia peruviana, compuesta 4, Mascagnia
seleriana, Sanvitalia fruticosa y Beaucarnea gracilis, and for endo-zoochory:
Ferocactus latispinus, Yucca periculosa, Pachycereus hollianus, Peniocereus
viperinus, Myrtillocactus geometrizans, Opuntia macdougaliana y Stenocereus
stellatus. At the middle part of the gradient, species with several dispersal
mechanisms are present. Invasiveness indexes were also generated for the three
community types, being the cardonal the most invasive vegetation type. Tetechera
follows, and cardonal was the least invasive vegetation type. These results could,
at least partially, explain the observed pattern of tetechera patches replacement by
matorral in the Zapotitlan valley after anthropogenic disturbances. Assessment of
plant species and local communities is relevant for the understanding of various
aspects of metacommunities dynamics in heterogeneous environments and
invasions ecology. It is necessary to follow this study with seeds and vegetative
dispersal structures characterization, as well as the research on dispersal,
germination and establishment under field experiments approaches. Also, it is
necessary to have sound assessments of local communities vulnerability to being

invaded (invasibility).
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Invasividad de comunidades vegetales en una zona arida del

trépico mexicano.

1 INTRODUCCION

1.1. Nuevo enfoque de las comunidades.

Las comunidades naturales son entidades inherentemente cambiantes, tanto en el
espacio como en el tiempo. La comprension de las reglas y patrones de
estructuracién de ellas es un tema central de la ecologia de comunidades actual
(Schreiber & Rittenhouse, 2004 ). Esta naturaleza cambiante de las comunidades
debe tomarse en cuenta para cualquier esfuerzo de avanzar en el conocimiento,

conservacion y manejo de los ecosistemas.

Aunque los estudios basicos de dinamica de comunidades estan l6gicamente
ligados con el campo aplicado de la llamada ecologia de las invasiones (el estudio
de invasiones de organismos externos a una region en particular), ambos
planteamientos constituyen disciplinas tedricas que se han desarrollado de
manera paralela y mas bien distante; aunque desarrollos recientes en ambas
disciplinas muestran una convergencia gradual en sus planteamientos y alcances

(Davis, 2005).

Los términos ‘invasibilidad’ e ‘invasividad’ provienen de la ecologia de las

invasiones para describir, en el primer caso, la susceptibilidad de un habitat para

ser invadido por especies de otras regiones y, en cuanto a la invasividad, la
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capacidad de los individuos de una poblacién para establecerse en un habitat
diferente al cual provienen (Davis 2005; Richardson & Pysek 2006).

Por otra parte, aunque los patrones ecoldgicos a nivel comunitario se dan a
diferentes escalas espacio-temporales y pueden variar con la escala de
observacion, mucha de la teoria ecologica se ha centrado en una sola escala,
suponiendo que las comunidades son entidades cerradas (Leibold et al. 2004).
Recientemente ha comenzado a tomar auge un nuevo enfoque de estudio del
nivel comunitario, considerando a las comunidades como entidades abiertas que
mantienen diferentes niveles de interconexién funcional en un entorno regional.
Este enfoque considera a las metacomunidades (Holyoak et al. 2005) como un
conjunto de comunidades locales que se encuentran ligadas mediante la

dispersion (Wilson, 1992).

De esta manera, la dinamica de las metacomunidades esta intimamente
relacionada con la dinamica espacial de las comunidades que ocupan dos 0 mas
parches interconectados por dispersion (Holyoak et al. 2005). Asi, una nueva
vision de las comunidades que pretende caracterizar los procesos de su
ensamblaje a partir de invasiones recurrentes y reconociendo la importancia de
interacciones entre procesos locales y regionales permitira el desarrollo de una
teoria de dinamica de comunidades mas completa y realista (Levine 2000; Tilman
2004; Davis 2005), incidiendo directamente en la comprension de los procesos
que determinan y mantienen la biodiversidad. Ademas, el estudio de propiedades
de invasividad de las especies e invasibilidad de las comunidades, pueden incidir

directamente en programas de conservacion y restauracion ecolégica.
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2 ANTECEDENTES

2.1. Metacomunidades

La fragmentacion de habitats crea parches de paisajes en los cuales la dispersion
puede ser requerida para la persistencia y es reconocida por ser un importante
factor que influye en la composicion de las comunidades (MacArthur & Wilson,
1967). Para tener una mejor perspectiva de lo que ocurre en estos parches a nivel
regional, se define el nivel de metacomunidad como un conjunto de comunidades
locales que estan conectadas mediante dispersion (Hanski & Gilpin 1991; Wilson

1992)

Mouquet y Loreau (2003) establecen que las comunidades estan organizadas a
multiples escalas y que las interacciones entre estas determinan los patrones
locales y regionales de riqueza de especies, por lo que varios mecanismos de
coexistencia entre especies tienden a ser propuestos a nivel de metacomunidad, y
por lo tanto las invasiones pueden ser estudiadas a distintas escalas,
considerando la dispersion entre parches, la heterogeneidad ambiental,

disponibilidad de recursos, presencia de enemigos naturales y disturbios.

Cuatro paradigmas en la dinamica de las metacomunidades fueron propuestos por
Leibold y colaboradores (2004), basados en la variacién observada de los
procesos locales y regionales. Los cuatro paradigmas son: 1. Dinamica de parche,
esta perspectiva asume que los parches son idénticos y que cada parche es capaz
de contener poblaciones. La diversidad local de especies es limitada por

dispersion. Dentro de la comunidad local hay extinciones y colonizaciones. 2.
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Seleccion de especies, enfatiza cambio en la comunidad sobre un gradiente
ambiental, las condiciones locales abidticas determinan la composicion de la
comunidad. Aunque haya dispersion, solo ciertas especies logran establecerse en
un determinado ambiente. 3. Efecto de masa, se enfoca en la migracion e
inmigracién sobre la dinamica local de las poblaciones, la dispersion es debido a
los tamarfios de las poblaciones y el efecto es que parches donde haya
poblaciones muy grandes generara un gran flujo de propagulos hacia otros
parches con menor abundancia y hacia si mismo. 4. Teoria neutral, asume que las
especies no difieren significativamente unas de otras respecto a sus habilidades
de dispersion y se pueden presentar extinciones locales aleatorias. La dinamica de
los parches es por azar de cambios en la composicion tanto en espacio como en
el tiempo.

Estos paradigmas difieren en el grado de dispersion entre parches de las especies

que los componen.

2.2, Ecologia de las invasiones

En la ecologia contemporanea existen cuatro areas de investigacion que estudian
los cambios de la vegetacion: biologia de invasiones, sucesion ecologica,
dinamica de parches y efectos del cambio global sobre comunidades de plantas
(Davis et al. 2005), y los procesos fundamentales que se estudian en cada area
son basicamente los mismos: colonizacion, dispersion, facilitacion, inhibicion,

disturbios, establecimiento, cambios en la composicién de especies y propagacion.
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Charles Elton es considerado el padre de la ecologia de las invasiones. En su libro
“The Ecology of invasions by animal and plants” (1958) describe varios ejemplos
de invasiones de diferentes grupos de seres vivos en varias partes del mundo.
Aqui habla de la propagacion de las especies y afirma que la dispersion tiene lugar
a través de la migracion o la difusion del medio ambiente, ademas de que
considera a los invasores como un grupo particular de organismos y a las
invasiones como parte integral de muchas sucesiones. También maneja la idea de
que las comunidades presentan cierta resistencia a las invasiones, donde las

comunidades mas diversas son menos invasibles.

Recientemente se ha sugerido que las invasiones pueden ser entendidas dentro
de la estructura de la ecologia de comunidades, desde los procesos que regulan la
dinamica de comunidades en ecosistemas naturales (Davis et al. 2000; Shea &

Chesson 2002; Gurvich et al. 2005).

Los estudios de invasiones se han considerado desde distintos puntos de vista
que incluyen caracteristicas de los invasores, caracteristicas de las comunidades
invadidas, recursos y enemigos naturales; tomando en cuenta que no son
independientes entre si, ademas de que las invasiones involucran tres estados
esenciales: transporte de organismos a un lugar nuevo, establecimiento e

incremento de la poblacion en la localidad invadida (Shea & Chesson, 2002).
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Diversos trabajos sobre invasiones de plantas han mostrado que las comunidades
con un alto indice de diversidad son menos susceptibles de ser invadidas como
resultado de menos espacio disponible para una invasion potencial (Tilman et al.
1997; Naeem et al. 2000) y que las especies invasivas disminuyen (Meiners et al.
2001; Hutchinson & Vankat 1997; Tilman et al. 1997), o incrementan (Brown &
Fridley 2003; Davis 2005) la diversidad de las comunidades. Sin embargo,
estudios de patrones a gran escala muestran que sistemas diversos tienden a
tener un alto numero de especies exoticas (Levine & D’Antonio 1999; Lonsdale
1999; Levine 2000), ademas, Davis y colaboradores (2000) mencionan que no hay
necesariamente una relacion entre la diversidad de especies de una comunidad de
plantas y la susceptibilidad a ser invadida, y consideran que la vulnerabilidad de
las comunidades a las invasiones no es un atributo estatico o permanente, sino
una condicion que puede fluctuar con el tiempo. Por otro lado, Lonsdale (1999)
considera que la invasibilidad es una propiedad emergente de las comunidades,
consecuencia de varios factores, incluyendo region climatica, régimen de
disturbios ambientales y habilidad competitiva de las especies residentes. Por
ejemplo, localidades con disturbios frecuentes tienden a ser mas invadidas (Luken
& Goessling 1995; Ohlermdller et al. 2006) ya que es un evento discreto en el
tiempo que altera la estructura de la comunidad o de las poblaciones y cambia
recursos, disponibilidad de sustrato o el ambiente fisico (Gurvich et al. 2005). Por
lo tanto, segun Shea y Chesson (2002), el como las especies tanto residentes
como invasoras responden a factores tales como: recursos, enemigos naturales y
ambiente fisico, los cuales varian en espacio y tiempo, determina si se lleva a

cabo o no la invasion.
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Sin embargo, existe la controversia de si las especies invasoras son mas
competitivas que las nativas (Vila & Weiner, 2004), aunque Hobbs et al. (1988),
Thompson et al. (1995), Levine y D’Antonio (1999) y Shea y Chesson (2002)
encontraron evidencias de que los dos grupos, especies invasivas y especies
nativas son funcionalmente indistinguibles y que ambas pueden responder de
manera similar a factores que dominan la diversidad, tales como competencia,
disturbios, disponibilidad de recursos y suministro de propagulos, ya que son los

mismos factores que influyen en las invasiones (Levine & D’Antonio, 1999)

En los procesos de invasiones la historia importa, es decir quién llega primero y
quién después, ya que algunas especies pueden inhibir o facilitar el
establecimiento de otras, por lo que la sucesion esta ligada a las invasiones. Davis
y sus colaboradores (2001) proponen que la teoria de la sucesion ecoldgica puede
ser usada para entender los procesos de invasion. Drake (1991), también coincide
con la idea de que son importantes los procesos historicos que crean una
comunidad, y en su trabajo de investigacion encuentra que existen diferentes
ensambles (estados alternativos) de las comunidades debido a que hay multiples
atractores. Asi, los mecanismos de ensamblaje generan diferencias en las
propiedades emergentes de las comunidades tales como la vulnerabilidad o
resistencia a la invasion, trayectorias de crecimiento poblacional y persistencia de
diferentes especies, dando como resultado que la secuencia de invasiones
determina un conjunto de reglas de ensamblaje y que tales reglas influyen en la
composicion y en la susceptibilidad de las comunidades a ser invadidas. Este

conjunto de reglas es diferente para cada secuencia y aunque el orden de invasion
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puede ser aleatorio, las reglas de ensamblaje pueden ser determinadas por estas

invasiones, ademas de la variabilidad ambiental y procesos estocasticos.

En la literatura se han propuesto de 2 a 4 estados o fases espacio-temporales
dentro del proceso de invasion (Kolar & Lodge 2001; Shea & Chesson 2002;
Lockwood et al 2005; Theoharides & Dukes 2007), aqui lo resumimos en tres
fases: dispersion, establecimiento y aumento de la poblacién (proliferacion) en la
nueva localidad, considerando que en cada una de las fases intervienen diversos

factores bioticos y abidticos (Fig. 1)

dispersion ] establecimiento Aumento de la poblacion
; | *Recursos +Facilitadores o inhihidores
+Caracteristicas de *Enemigos naturales *Presian de propagulos
'é’!s estructuras de +Condiciones amhientales
IR +Competencia

+Disponibilidad de 4 A 5
e Presian de propagulos
+Presian de

propagulos

s

Fig. 1. Fases del proceso de invasion y los factores que determinan que se lleve a cabo cada una de ellas.

La dispersion es un proceso fundamental en la dinamica de poblaciones y
comunidades de plantas. De ella depende la probabilidad de que las diasporas (el
término diaspora es usado para nombrar a las estructuras de dispersion) alcancen
lugares adecuados para su establecimiento, ademas de que permite la
persistencia de las especies en parches con baja densidad poblacional, la
recolonizacion de habitat y fomenta la variabilidad genética y la diversidad en
general (Fischer et al. 1996; Wunderle 1997; Kiviniemi & Eriksson 1999; Cain et al.
2000; Jakobsson & Eriksson 2000; Calvifio-Cancela 2002; Leibold & Norberg

2004; Holyoak et al. 2005; Pueyo et al. 2008; Venable et al. 2008).
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Existen diferentes vectores por los que las diasporas se pueden dispersar largas
distancias y muchos sistemas de clasificacion estan comunmente basados en la
morfologia de aquéllas (Sorensen 1986; Westoby et al. 1990; Willson et al. 1990;
Cain et al. 2000). Algunos autores como Howe et al. (1982) y Willson et al. (1990)
mencionan que las caracteristicas morfolégicas de los frutos y semillas
generalmente indican el tipo de dispersion; por ejemplo, diasporas que presentan
ganchos, espinas o sustancias pegajosas son dispersadas mediante adhesion a
un animal (epizoocoria 0 exozoocoria), diasporas con alas son dispersadas por
viento (anemocoria) y diasporas con pulpa carnosa son dispersadas internamente
por animales (endozoocoria), entre otros. Sin embargo, el mecanismo en muchas
ocasiones no es tan evidente; por ejemplo, diferentes estudios han mostrado que
semillas con pelos pueden ser dispersadas por viento y/o por animales (Fischer et
al. 1996; Kiviniemi & Telenius 1998; Kiviniemi & Eriksson 1999), siendo muy rara
la superespecializacidn, ya que la falta de un vector especifico impediria la

dispersion (Besnier, 1989).

El presente trabajo se ubica dentro del ambito de la ecologia de invasiones
caracterizando las propiedades funcionales (en este caso relacionadas con el
proceso de dispersion) de las especies que constituyen a las comunidades locales
involucradas en una metacomunidad al estar interconectadas por el proceso de

dispersion.
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Todos los estudios antes mencionados se han enfocado en la capacidad de
invasion de ciertas especies, asi como en la susceptibilidad de algunas
comunidades a ser invadidas. Sin embargo, no se han realizado estudios sobre la
invasividad al nivel de las comunidades locales que integran a una
metacomunidad, es decir, considerando que las especies presentes en una
comunidad tienen diferentes caracteristicas que las especies que estan presentes
en otra comunidad, entonces de acuerdo con la composicion de especies y al
potencial de invasidon de estas, podemos sugerir que una comunidad es mas

invasiva que otra.

Las comunidades vegetales en el Valle de Zapotitlan Salinas, Puebla han sido
estudiadas y se han encontrado composiciones recurrentes de especies (Zavala-
Hurtado 1982; Jaramillo y Gonzalez-Medrano 1983; Osorio-Beristain et al. 1996)
por lo que se han descrito diferentes tipos de vegetacion para este valle. En este
trabajo se consideran 3 tipos de vegetacién (matorral, tetechera y cardonal) y 3
sitios para cada tipo de vegetacion donde cada uno de estos sitios es considerado
un parche o comunidad local y el conjunto de estos parches son la

metacomunidad de estudio.

2.3. Cambios en comunidades vegetales del valle de Zapotitlan Salinas,
Puebla.

El referente directo de este proyecto es el analisis de cambios observados
después de 23 anos (1980-2003) en tres tipos de vegetacion (matorral, tetechera y

cardonal) del valle de Zapotitlan, Puebla, realizado por Sandoval-Palacios y
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colaboradores en 2004 (datos no publicados) a partir del trabajo original de
Zavala-Hurtado (1982), en el cual hallaron que diferentes parches de estos tipos
de comunidades se mantienen estables en cuanto a su composicion especifica e
inestables en cuanto a las abundancias absolutas de las especies. Los tipos de
vegetacion cardonal y matorral mostraron estabilidad al nivel de jerarquia de
abundancias de las especies, mientras que la tetechera resulté inestable para este
nivel de evaluacion, lo que indica que es la unidad de vegetacion que mas
cambios ha sufrido en los ultimos 23 afios. Debido a que mas de la mitad de los
parches registrados en 1980 como tetechera, fueron sustituidos por matorral,
estos cambios parecen implicar una “invasién” de éste tipo de vegetacion sobre la
tetechera, tal vez producido por intervenciones humanas que han implicado
desmontes y el subsecuente abandono de los terrenos sin que se haya dado un

proceso de regeneracion.

Una posible razén, al menos parcial, de estos cambios, esta relacionada con que
la capacidad de las plantas para alcanzar un habitat adecuado es un factor

decisivo en la manera como se estructuran y permanecen las comunidades.

Con base en lo anterior, surge el siguiente cuestionamiento ¢ se puede definir la
invasividad de una comunidad vegetal a partir de caracteristicas morfométricas y
funcionales de las estructuras de dispersion y del tipo de dispersion de sus
componentes? ; Esta invasividad tiene que ver con que el matorral haya sustituido
a la tetechera y el cardonal se haya mantenido estable, aun cuando los tres tipos

de comunidades han sufrido perturbaciones por actividades humanas?
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3 HIPOTESIS

Caracteristicas de historia de vida de las especies, particularmente las
relacionadas con sus estrategias de dispersion, determinan su capacidad invasora
y considerando que existen diferencias interespecificas en cuanto a estas
estrategias, se podra establecer una jerarquia de invasividad de las especies y un

indicador a nivel comunitario.

Si la invasividad de una comunidad vegetal es mayor que la de otra adyacente,
entonces puede haber una tendencia de invasion de una unidad hacia otra,

modificando la estructura del paisaje.

4 OBJETIVO GENERAL
Determinar si diferentes comunidades del valle de Zapotitlan, Puebla, difieren en la

capacidad de dispersién de las especies que las conforman.

4.1. Objetivos particulares

Definir la invasividad de las diferentes especies que conforman cada uno de los
tres tipos de vegetacion (cardonal, tetechera y matorral) a partir de caracteristicas
relacionadas con sus mecanismos de dispersion.

Generar un indice de invasividad a nivel de comunidad para cada tipo de
vegetacion.

Relacionar esta invasividad con los cambios temporales reportados para esta

metacomunidad.
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5 METODOS

5.1. Area de estudio

El area de estudio comprende una superficie aproximada de 413.89 km?, con un
rango altitudinal que va de los 1280 a los 2720 m.s.n.m., se localiza en el valle de
Zapotitlan, el cual se considera como subcuenca (cuenca local), ubicado en el
limite suroeste del Valle de Tehuacan (18° 11’y 18° 25’ de latitud norte, 97° 39’ y
97° 22’ de longitud oeste), en el estado de Puebla; en la zona semiarida Poblano-
Oaxaquena (Vite et al. 1992), situada en la sombra de lluvia de la Sierra Madre

Oriental.

La vegetacion corresponde al matorral xerofilo descrito por Rzedowski (1978) y
presenta una gran variacion, dependiendo del o los elementos fisonémicamente
dominantes; como son las tetecheras de Neobuxbaumia tetetzo, los izotales de
Yucca periculosa, o de Beaucarnea gracilis, los cardonales de Cephalocereus
columna-trajani, los cardonales de Stenocereus stellatus, la selva baja espinosa
perennifolia donde predomina Prosopis laevigata, la selva baja caducifolia donde
predominan las familias Caesalpiniaceae, Fabaceae y Mimosaceae asi como
diversos tipos de matorrales espinosos, inermes o parvifolios-esclerdéfilos (Zavala-

Hurtado 1982; Villasefor et al. 1990; Osorio et al. 1996).

El clima es calido y semiarido del tipo BSphw" (W)(e)(g) (Garcia 1981) con lluvias
en verano y presentandose una canicula bien definida a mitad del periodo de
lluvias; con una precipitacion promedio anual de 380-400 mm y una temperatura

media anual de 18° a 22° C (Zavala-Hurtado et al. 1996).
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Existe una gran diversidad de afloramientos geoldgicos y tipos de suelo
generalmente someros, pedregosos y halomorficos con diferentes estados de
alcalinidad y salinidad, entre los cuales sobresalen los Litosoles calcareos rocosos
y poco profundos que derivan primordialmente de rocas sedimentarias y
metamorficas, los Cambisoles calcicos, Rendzinas, Vertisoles, Regosoles,
Fluvisoles calcicos y los Xerosoles calcicos derivados de evaporitas (Zavala-
Hurtado 1982, Osorio et al. 1996). El Valle forma parte de la Cuenca Alta del
Papaloapan (Miranda, 1948), es irrigado por el Rio Zapotitlan, que junto con el Rio
Tehuacan forman el Rio “El Salado”, uno de los principales afluentes del

Papaloapan.

5.2. Caracterizacion de estructuras de dispersion de especies presentes en
comunidades locales

A partir de un analisis comparativo de la estructura de la vegetacién entre dos
muestreos temporales de 30 sitios (1980; Zavala-Hurtado 1982 y 2003; Sandoval
Palacios et al. 2004, datos no publicados), se seleccionaron al azar 3 de estos
sitios para cada tipo de comunidad (matorral, tetechera y cardonal), teniendo asi
un total de 9 sitios de muestreo, que en este estudio se consideraron comunidades
locales o parches como entidades constituyentes de una metacomunidad vegetal

definida dentro de los limites de la subcuenca de Zapotitlan.

Se hicieron muestreos, uno por mes, en cada sitio durante un afo, con el fin de
colectar frutos del mayor numero posible de las especies presentes en las

respectivas comunidades locales, abarcando asi los diferentes periodos de
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fructificacion de ellas. En un cuadrante de 500 m? se colectaron 10 frutos maduros
de 5 individuos de cada especie registrada en cada sitio. Los frutos se
transportaron en bolsas de papel y se procesaron en el menor tiempo posible ya

que algunos eran frutos carnosos que facilmente podian descomponerse.

Los frutos se caracterizaron de acuerdo a su peso, longitud, ancho, color, forma,
tipo, liberacidén de semillas y presencia de estructuras de dispersion como espinas,
pelos, ganchos, viscosidad, bracteas. Estas caracteristicas se consideraron de
acuerdo con Sorensen (1986), Venable y Brown (1988), Mandak y Pisek (2001), y
Romermann et al. (2005), quienes han encontrado que los pelos, espinas,
ganchos y viscosidad son importantes en la forma de dispersion, ademas de tener
funciones de proteccidn contra depredadores y que caracteristicas como pulpa
carnosa o tipo de abertura estan asociadas con la dispersion por vectores

particulares (viento, vertebrados, agua) (Westoby et al. 1990; Willson et al. 1990).

El tipo de fruto se determin6 de acuerdo con la clasificacién basada en los criterios
de si proviene de una o varias flores, de carpelos libres o fusionados, si es seco o
carnoso, dehiscente o indehiscente (Pennington & Sarukhan, 2005) y se realizo
una revision de ejemplares en el Herbario Metropolitano UAMIZ para corroborar
esta determinacién. Las caracteristicas de presencia de estructuras de dispersion,
color y forma, se determinaron por observacion directa, corroborando los datos
con bibliografia especializada. Para las medidas morfométricas, los frutos fueron

pesados en una balanza analitica Sartori BL610 (con una precision de 0.01 gr), y
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se tomaron medidas de longitud (mm) y ancho (mm) con un vernier digital Mitutoyo

modelo CD-S6”M con una precisién de 0.01 mm.

5.3. Caracterizacién de rasgos funcionales de frutos (diasporas) de las
especies vegetales presentes en comunidades locales

La presencia de ciertas caracteristicas en las diasporas, como: tamafno, forma,
color y estructuras especializadas de dispersién (ganchos, alas, pelos, mucilago),
determina el tipo de dispersion propio de cada especie, aunque a veces éste no es
muy claro o pueden presentar mas de un tipo de dispersion. Asi por ejemplo,
nosotros suponemos que diasporas con pelos y/o alas seran dispersadas por
viento, mientras que aquellas con ganchos serian dispersadas por animales.
Siguiendo esta idea, se hicieron experimentos de dispersion por viento y por
adhesion (anemocoria y epizoocoria) para saber qué tipo de dispersion presentan

los frutos colectados.

Para evaluar la dispersion por viento (anemocoria), en un cuarto completamente
cerrado se implementd un tunel de viento utilizando un ventilador con una
velocidad promedio de viento de 4.08 £ 0.01m/s. A una altura constante de 110
cm, se soltaron 20 diasporas de cada una de las especies registradas en las
nueve comunidades locales, y se midi6 la distancia (con una precision de 0.1 cm)

recorrida por la diaspora.

En cuanto a dispersién por adhesién (epizoocoria), se tomaron 50 diasporas de

cada especie. Estas se dejaron caer sobre un retazo curtido de piel de chivo de 60

27



x 50 cm en posicion horizontal, al colocarla en posicion vertical se contaron el
numero de frutos que quedaban adheridos. Después se sacudio la piel de chivo en
forma vertical y horizontal con fuerza constante hasta que el total de las diasporas
se desprendian (Fischer et al. 1996; Romermann et al. 2005). Se cuantifico el
porcentaje de frutos que se quedaron adheridos y el tiempo (segundos) que antes

de que se desprendieran de la piel de chivo.

5.4. Generacion de un indice de invasividad a nivel de especie y de
comunidad.

Con los datos obtenidos de la caracterizacion de los frutos y de los experimentos
de dispersion se construyd una matriz de s especies por n caracteristicas que se
analizé mediante un Analisis de Componentes Principales no centrado a partir de
una matriz secundaria de correlacién con las variables estandarizadas para
eliminar el efecto del uso de variables medidas en diferentes escalas (Kovach
2007), con el fin de producir un indice de invasividad de las especies. Como
referencia de los extremos del gradiente de invasividad, se construyeron seis
especies hipotéticas con caracteristicas de dispersion maxima y minima para
anemocoria, epizoocoria y endozoocoria (ver apéndice). El indice de invasividad
se construyo a partir del gradiente definido por el primer eje de la ordenacion. Para
facilitar la interpretacién, considerando la existencia de valores positivos y
negativos, el gradiente fue reescalado, generando un intervalo de 0.00 a 100.00,
situandose en estos extremos, las especies hipotéticas con invasividad minima y
maxima, respectivamente. Con los valores del indice de invasividad de las

especies, se construyo otra matriz de s comunidades locales por n especies, para
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generar un indice de invasividad para cada comunidad local, mediante una
ordenacion numerica utilizando un analisis de componentes principales no
centrado sobre la matriz de varianza-covarianza (no estandarizado; McGarigal et

al. 2000).

5.5. Clasificaciéon numérica de las especies y su relacion con la invasividad
5.5.1. Caracterizacién de categorias de invasividad

5.5.1.1 Invasividad de especies en la metacomunidad

Con el fin de caracterizar niveles de invasividad de las especies (separar las
especies ordenadas en el gradiente, del analisis de componentes principales, en
categorias de capacidad de invasion) registradas en la metacomunidad, se aplico
un analisis de clasificacion numérica, utilizando el método de Varianza Minima
sobre la matriz de distancias euclidianas al cuadrado a partir de la matriz de s
especies por n caracteristicas de las diasporas de las especies registradas en este
estudio (McGarigal et al. 2000). Se cotejo la correspondencia de los grupos
obtenidos con el arreglo de las especies a lo largo del gradiente de invasividad
obtenido. Estos grupos fueron evaluados mediante un Analisis Discriminante
Multiple (ADM), utilizando el criterio de la lambda de Wilks como elemento para
evaluar la separacién entre los grupos. Este estadistico provee de una
interpretacion sencilla como un indice de similitud que varia entre 1.0 (cuando los
grupos no presentan una separacion clara en funcién de las variables que los
definen) y 0.0 (cuando los grupos evaluados son diferentes). La importancia de las
variables como discriminantes entre las categorias de invasividad reconocidas, fue

evaluada a partir de la matriz de estructura generada por el ADM. Esta matriz esta
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constituida por los coeficientes ponderados de correlacion entre las variables y las

funciones discriminantes extraidas (Hair et al. 1998).

5.5.1.2. Invasividad de las comunidades locales

La caracterizacién de la invasividad a nivel de las comunidades locales analizadas
se realizé a partir de la separacién estimada entre los tres grupos
correspondientes a los tipos de vegetacion a que corresponde cada una de las
comunidades locales, mediante un ADM aplicado sobre la matriz de indices de
invasividad de las especies presentes en cada una de las nueve muestras.
También se utilizé el criterio de la lambda de Wilks para evaluar la separaciéon
entre los grupos y la matriz de estructura para identificar a las principales especies
discriminantes entre los tipos de vegetacion.

Los analisis multivariados se realizaron utilizando el software MVSP v. 3.13p

(Kovach 2007) y SPSS v. 15 (SPSS Inc. 2006).
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6 RESULTADOS

6.1. Localizaciéon geografica de los sitios de muestreo.

Se ubicaron los 9 sitios de muestreo para este estudio, a partir de los 30 puntos de
muestreo seleccionados por Zavala-Hurtado (1982) cuyas coordenadas
geograficas en UTM se muestran en la Tabla 1 y la distribucién de los mismos

dentro del valle de Zapotitlan se muestra en la figura 2.

Tabla 1. Coordenadas geograficas (UTM) de los 9 sitios de muestreo. Las iniciales T, My C se
refieren al tipo de comunidad: tetechera, matorral y cardonal, respectivamente.

SITIO X Y
T1S2 658561 2019941
12520 653012 2025182
T13S24 658312 2021452
M1S11 663254 2027610
M2517 656027 2023868
M3S3 666171 2023428
C1518 656161 2028429
C2512 664982 2032090

3515 664851 2031077

En estos sitios se realizaron 8 muestreos entre abril del 2007 y abril del 2008, en
los cuales se hizo un listado de las especies presentes y se colectaron frutos de
62 especies que fructificaron de las 82 registradas en los 9 sitios seleccionados

durante el tiempo que durd el estudio.
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Fig. 2. Distribucion en el valle de Zapotitlan, Puebla, de los 9 sitios de muestreo. Los circulos azules, rosas y anaranjados se refieren

se refieren al tipo de comunidad: matorral, cardonal y tetechera, respectivamente.

6.2. Caracterizacidn de estructuras de dispersion y rasgos funcionales de

frutos (diasporas) de las especies registradas.

En el Apéndice se presentan las caracteristicas morfologicas, morfométricas y

funcionales de los frutos de las 62 especies consideradas en el analisis. En esta

base de datos existe una alta variabilidad con siete tipos de fruto, tanto

dehiscentes como indehiscentes, secos y carnosos, con formas desde lineal plano

hasta esféricos, con una variedad de colores incluyendo diferentes tonos de

verdes, amarillos, pardos, cafés, naranjas, rojos y hasta negros. Asimismo, se

encuentran diferentes estructuras de dispersion con frutos glabros, con diferentes

tipos de bracteas, espinas, pelos, glandulas, lana, gloquidas, escamas, aristas,
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tricomas, alas y ganchos. El tamafio promedio de las diasporas también es muy
variable, encontrandose frutos desde 0.5 mm hasta 171.04 mm de longitud, desde
0.33 mm hasta 42.32 mm de ancho y un peso desde 0.002 gr hasta 52.36 gr. El
numero promedio de semillas varia desde 1 hasta 1516.44 por fruto. Por lo que
respecta a la capacidad de dispersion por anemocoria; y, finalmente tenemos
frutos que vuelan desde 7.66 cm hasta 137.55 cm y un porcentaje de adhesién a

la piel de chivo de hasta un 90%, con una capacidad de retencidén de hasta 70 seg.

6.3. Generacion de un indice de invasividad a nivel de especie y de
comunidad.

En las figuras 3 a 5 se muestra la ordenacion de las especies presentes en cada
uno de los tres tipos de comunidad. Se puede observar que el patrén de
ordenacion por el Analisis de Componentes Principales de las especies en un
gradiente definido por su grado de invasividad determinado por las caracteristicas
morfométricas y funcionales de los frutos es muy similar en todos los casos, lo
cual indica una alta consistencia del patron. Este gradiente siempre se manifesto a

lo largo del primer eje de las ordenaciones.
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Fig. 3. Ordenacion de 40 especies (incluyendo seis hipotéticas), a lo largo de un gradiente de invasividad definido por 70 variables
morfométricas y funcionales de los frutos en 3 comunidades locales de matorral en el valle de Zapotitlan. El eje en rojo indica los
valores de invasividad reescalados. Los triangulos indican las especies reales. Los cuadrados indican las especies hipotéticas con
mejores caracteristicas para dispersarse por anemocoria, epizoocoria y endozoocoria (azul, amarillo y rosa, respectivamente). Los
rombos indican las especies hipotéticas con las peores caracteristicas para dispersarse por anemocoria, epizoocoria y endozoocoria
(azul, amarillo y rosa, respectivamente).
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Fig. 4. Ordenacion de 45 especies (incluyendo seis hipotéticas), a lo largo de un gradiente de invasividad definido por 70 variables
morfométricas y funcionales de los frutos en 3 comunidades locales de cardonal en el valle de Zapotitlan. El eje en rojo indica los
valores de invasividad reescalados. Los triangulos indican las especies reales. Los cuadrados indican las especies hipotéticas con
mejores caracteristicas para dispersarse por anemocoria, epizoocoria y endozoocoria (azul, amarillo y rosa, respectivamente). Los
rombos indican las especies hipotéticas con las peores caracteristicas para dispersarse por anemocoria, epizoocoria y endozoocoria
(azul, amarillo y rosa, respectivamente).
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Fig. 5. Ordenacion de 38 especies (incluyendo seis hipotéticas), a lo largo de un gradiente de invasividad definido por 70 variables
morfométricas y funcionales de los frutos en 3 comunidades locales de tetechera en el valle de Zapotitian. El eje en rojo indica los
valores de invasividad reescalados. Los triangulos indican las especies reales. Los cuadrados indican las especies hipotéticas con
mejores caracteristicas para dispersarse por anemocoria, epizoocoria y endozoocoria (azul, amarillo y rosa, respectivamente). Los
rombos indican las especies hipotéticas con las peores caracteristicas para dispersarse por anemocoria, epizoocoria y endozoocoria
(azul, amarillo y rosa, respectivamente).

El indice de invasividad (ll) de las especies se delimitd en sus extremos por
especies hipotéticas con caracteristicas de dispersion maxima (Il = 100.00) y
minima (Il = 0.00) para anemocoria, epizoocoria y endozoocoria. El gradiente de
variacion se encontro a lo largo del primer componente principal, a nivel de
comunidades locales (Fig. 3 a 5) y de la metacomunidad (Fig. 6). En general, las
especies fueron ordenadas de manera similar para cada comunidad local y en la
metacomunidad. Asi, las especies con mayor indice de invasividad se concentran
el extremo negativo del primer eje de ordenacion del ACP realizado con los datos
de toda la metacomunidad y presentan caracteristicas que facilitan la dispersion

por anemocoria o0 epizoocoria, mientras que las especies con menor indice de
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invasividad se encuentran en el extremo positivo del mismo eje de ordenacion, y

estas tienen caracteristicas que permiten su dispersion por endozoocoria.

De manera general, solo observando el gradiente de ordenacion de las especies,
podriamos decir que, las especies con mayor |l para anemocoria y epizoocoria son
presentes en el matorral son: Heteroteca inuloides, Sanvitalia fruticosa, compuesta
4, Dalea, Mascagnia seleriana, Beaucarnea gracilis, Mimosa lacerata y
Echinopteryx eglandulosa; y para endozoocoria: Ferocactus latispinus, Opuntia
pilifera, Mirtillocactus geometrizans, Castela tortuosa, Opuntia macdougaliana y

Ferocactus robustus.

Las especies con mayor |l para anemocoria y epizoocoria son: Dalea, Sanvitalia
fruticosa, Mascagnia seleriana, compuesta 4, Gymnosperma glutinosum,
Pseudosmodingium multifolium y Echinopteryx eglandulosa; y para endozoocoria:
Yucca periculosa, Pachycereus hollianus, Castela tortuosa y Mammillaria

haageana.

En la tetechera las especies con mayor |l para anemocoria y epizoocoria son:
Viguiera dentata, Sanvitalia fruticosa, Heteroteca inuloides, compuesta 4,
Mascagnia seleriana, Gymnosperma glutinosum y Echinopteryx eglandulosa; y
para endozoocoria: Yucca periculosa, Ferocactus latispinus, Mammillaria carnea,

Castela tortuosa y Mammillaria haageana.
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6.4. Invasividad a nivel de comunidades locales.

El analisis de ordenacion realizado a partir de los valores del indice de invasividad
(II) de cada una de las especies presentes en los sitios de los tres tipos de
comunidad mostré también un claro gradiente de variacion a lo largo del primer eje
del ACP (Fig. 7). El tipo de comunidad mas invasivo resulté ser el matorral y el
menos invasivo el cardonal (Fig. 7). Es de notarse que un sitio del cardonal y uno

del matorral se encuentran entremezclados con los sitios de la tetechera.

6.5 Caracterizacidon de categorias de invasividad

6.5.1 Invasividad de especies en la metacomunidad

En la figura 8 se presenta el dendrograma resultante del proceso de clasificacion
numeérica de las 62 especies registradas (ademas de seis especies hipotéticas) en
las nueve comunidades locales estudiadas. Se indica la particion en cuatro grupos
de acuerdo al nivel de invasividad de las especies. En la figura 6 se presenta la
ordenacion de las especies diferenciadas en estos cuatro grupos arregladas a lo

largo del gradiente de invasividad.
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de 62 especies reales y seis hipotéticas registradas en nueve comunidades locales en el valle de Zapotitlan.
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Fig. 6. Ordenacién de 68 especies (incluyendo seis hipotéticas), separadas en cuatro grupos definidos por un analisis de clasificacion

numérica, a lo largo de un gradiente de invasividad definido por 70 variables morfométricas y funcionales de los frutos en nueve

comunidades locales en el valle de Zapotitlan. El eje en rojo indica los valores de invasividad reescalados. Los triangulos indican las

especies reales. Los cuadrados indican las especies hipotéticas con mejores caracteristicas para dispersarse por anemocoria,
epizoocoria y endozoocoria (azul, amarillo y rosa, respectivamente). Los rombos indican las especies hipotéticas con las peores
caracteristicas para dispersarse por anemocoria, epizoocoria y endozoocoria (azul, amarillo y rosa, respectivamente).
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El ADM mostro que el 98.5% de las especies fueron bien clasificadas en las cuatro
categorias generadas por la clasificacion numérica (A de Wilks < 0.001; p <
0.0001), donde las dos primeras funciones discriminantes explican el 98.9% de la

variabilidad entre los grupos (Fig. 9).
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Fig. 9. Clasificacién en el espacio discriminante definido por las dos primeras funciones extraidas, de 68 especies (incluyendo seis
hipotéticas), separadas en cuatro grupos generados por un andlisis de clasificacion numérica, a lo largo de un gradiente de invasividad
determinado por 70 variables morfométricas y funcionales de los frutos en nueve comunidades locales en el valle de Zapotitlan. Los
cuadrados indican el centroide de cada grupo.

Las variables discriminantes que determinan la separacion del grupo 3 con
respecto a las otras tres categorias a lo largo de la primera funcion discriminante
son porcentaje de semillas adheridas a la piel de chivo (epizoocoria), distancia de
vuelo en experimento de anemocoria, ancho del fruto, numero de semillas y

longitud del fruto, con valores de correlacion de 0.340, 0.162, 0.117, -0.107 y
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0.120, respectivamente. Por otra parte, la segunda funcion discriminante separa a

los cuatro grupos, siendo las variables que determinan esta discriminacion

porcentaje de semillas adheridas a la piel de chivo (epizoocoria), ancho del fruto,
numero de semillas, longitud del fruto, presencia de bracteas deltoides, tipo de

fruto baya, fruto carnoso, presencia de bracteas con espinas y bracteas ciliadas,

con valores de correlaciéon de -0.103, 0.357, -0.245, 0.231, 0.185, -0.185, -0.124, -

0.109, 0.156 y 0.107, respectivamente.

Tabla 2. Clasificacion de 68 especies (incluyendo seis especies hipotéticas) en cuatro categorias de invasividad definidas

por analisis de ordenacién y clasificacion numéricos (ver texto). Il = indices de invasividad. Sph = especie hipotética.

GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4
Invasividad invasividad invasividad invasividad
Baja Il media-baja Il media-alta Il alta 1l
Ferocactus latispinus 2129  Coryphanta pallida 31.15  Acacia constricta 4466  Aeschynomene americana 64.56
Sph2 1.33  Ferocactus flavovirens ~ 33.58  Acacia subangulata 4159  Beaucarnea gracilis 66.07
Sph4 0.00  Ferocactus robustus 29.64  Aeschynomene compacta 38.57  Heteroteca inuloides 76.74
Sph5 9.80  Neobuxbaumia tetetzo 3312 Agave karwinskii 37.76  Compuesta 4 73.67
Pachycereus hollianus 2546  Agave macroacantha 3753  Daleasp 76.39
Stenocereus stellatus 2906 Agave marmorata 37.59  Echinopteryx eglandulosa 62.99
Bursera sp 1 46.81  Hechtia tehuacanensis 47.97
Bursera sp 2 41.30  Mascagnia seleriana 7210
Bursera sp 3 41.24  Mimosa lacerata 59.22
Bursera sp 4 4223  Mimosa luisana 63.57
Castela tortuosa 29.23  Pseudosmodingium multifolium 61.95
Celtis pallida 3225  Sanvitalia fructicosa 70.65
Cnidoscolus tehuacanensis ~ 47.97  Viguiera dentata 3213
Croton ciliato-glandulosus 50.75  Zinnia peruviana 75.00
Echinocactus platyacanthus ~ 35.96  spht 71.64
Euphorbia antisyphilitica 4426  sph3 100.00
Eysenhardtia polystachya 4484  sph6 77.49
Gymnosperma glutinosum 66.01
Hibiscus elegans 50.29
Ipomoea arborescens 43.21
Jatropha dioica 41.36
Karwinskia humboldtiana 33.87
Lantana cémara 36.31
Mammillaria carea 30.05
Mammillaria haageana 29.35
Mammillaria sphacelata 33.00
Manihot esculenta 38.23
Myrtillocactus geometrizans ~ 28.31
Morkillia mexicana 4223
Opuntia depressa 29.81
Opuntia macdougaliana 28.83
Opuntia pilifera 31.09
Parkinsonia praecox 52.44
Pedilanthus cymbifera 4420
Peniocereus viperinus 26.80
Plumeria rubra 32.83
Prosopis laevigata 39.62
Schaefferia stenophylla 32.95
Tomatito 51.68
Viscum album 78.71
Yucca periculosa 2222
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En la Tabla 2 se presenta la composicion de especies de cada categoria de

invasividad.

Todas las especies pertenecientes a los dos grupos de mas baja invasividad
pertenecen a la familia Cactaceae cuyos frutos carecen de estructuras que
faciliten su dispersion por viento o epizoocoria, aunque presentan caracteristicas
que promueven su dispersion por endozoocoria. Estas caracteristicas incluyen
frutos tipo baya dehiscentes de tamafo grande con un numero de semillas alto, de
forma oblonga, de color rojo y con baja capacidad de dispersion por viento. Para el
grupo 2 tenemos frutos relativamente grandes tipo baya dehiscentes, de forma
esférica a oblonga, de colores con diferentes tonos de amarillo, rojo y verde,
glabros, con espinas y baja capacidad de dispersion por anemocoria. Los valores
promedio (+ E.E.) del indice de invasividad para estos dos grupos son 8.11 + 4.90

y 30.34 £ 1.22, respectivamente.

El grupo 3, esta integrado principalmente por especies con frutos que presentan
caracteristicas que promueven su dispersion fundamentalmente por exozoocoria y
endozoocoria. Presentan frutos tipo baya dehiscentes, glabros o con pelos. Su
tamafno es mas pequefio que los frutos de los grupos anteriores, presentan un
numero reducido de semillas y una capacidad moderada de dispersion por viento y

epizoocoria. El valor promedio del indice de invasividad es de 39.95 + 1.65.

Finalmente, el grupo 4 esta constituido por especies con mayores capacidades

para su dispersion por anemocoria y epizoocoria. Estas especies presentan
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vainas, capsulas, aquenios y samaras dehiscentes de forma aplanada a oblongo

lanceolada de colores pardo a verde grisaceo. Presentan pelos, ganchos,

escamas, espinas, aristas, glandulas y alas como estructuras de dispersion. Son

los que tienen el tamafio y peso mas pequefio y tienen una alta capacidad de

dispersién por viento y epizoocoria. El valor promedio del indice de invasividad

para este grupo es de 67.77 + 3.45.

Tabla 3. Caracteristicas morfométricas y funcionales de cuatro categorias de invasividad definidas por analisis de
ordenacion y clasificacién numéricos (ver texto). Para el caso de las variables cualitativas, se presenta entre paréntesis
el nimero de especies que presenta la caracteristica en cuestion y para las variables cuantitativas se presenta el
promedio y el error estandar. (*) En el caso de la caracteristica “estructuras de dispersion, la sumatoria no es igual al
numero de especies en la categoria correspondiente porque una sola especie puede presentar mas de una estructura en

sus frutos.
GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4
Invasividad invasividad invasividad invasividad
baja media-baja media-alta alta
tipo de fruto baya (1) baya (6) vaina (6) vaina (49
capsula (12) capsula (2)
drupa (7) samara (2)
baya (13) aquenio (5)
aquenio (1)
foliculo (1)
dehiscencia indehiscente (1) indehiscente (3) indehiscente (19)  indehiscente (1)
dehiscente (3) dehiscente (22) dehiscente (13)
Forma oblongo (1) elipsoide (2) lineal plano (29 lineal plano (3)
ovoide (2) aplanado (2) aplanado (2)
oblongo (1) ovoide (3) oblanceolado (5)
globoso (1) oblongo (7) ovoide (2)
obovoide (29 globoso (1)
obpiriforme (1) cilindrico (1)
oblanceolado (1)
globoso (14)
subgloboso (2)
elipsoide (1)
claviforme (3)
cilindrico (2)
Color purpura (1) verde (1) verde (5) verde-gris (5)
verde-rojizo (1) verde-gris (3) pardo (2)
amarillo (1) verde-naranja (1) pardo claro (3)
purpura (1) verde-rojo (4) pardo dorado (1)
rojo (1) amarillo (2) café (2)

rojo oscuro (1)

amarillo claro (1)
pardo claro (2)
pardo (1)
pardo amarillo (1)
café (1)
café rojizo (3)
café oscuro (3)
naranja (2)
purpura (1)
rojo (7)
rojo escarlata (1)
negro (2)

café oscuro (1)
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GRUPO 1 GRUPO 2 GRUPO 3 GRUPO 4
consistencia carnoso (1) carnoso (6) seco (25) seco (14)
carnoso (15)
estructuras de dispersion (*)  bracteas deltoides (1) glabro (1) glabro (29) glabro (1)
pelos (2) pelos (6) pelos (9)
espinas (2) espinas (3) tricomas (1)
bracteas deltoides (1) glandulas (1) alas (2)
bracteas ciliadas (1) lana (2) escamas (1)
bracteas con espinas (1) gléquidas (3) aristas (5)
escamas (1) ganchos (1)
aristas (1)
longitud (mm) 48.55 4213 +7.95 31.48 £5.68 10.85 £ 2.56
ancho (mm) 21.09 20.54 +5.35 10.06 £ 1.13 5.30 £ 0.87
peso (gr) 342 1249 £8.52 3.28£1.39 0.09 £0.05
nimero de semillas 1516.44 391.50 + 72.41 26.00 +5.92 19.98 £6.27
vuelo (cm) 18.65 15.53 £ 0.86 30.79£2.83 99.83 + 12.63
adherencia (%) 0.00 0.00 2.05+0.71 72.23 £ 3.01
tiempo de adherencia (seg) 0.00 0.00 1.24 +0.85 38.94 +10.73
indice de invasividad 21.29 30.34+1.22 39.95+1.65 67.77 £ 3.45
Numero de especies 1 6 41 14

Para el grupo | y II, algunas de las especies mas representativas son:

Ferocactus latispinus (Haw) Briton & Rose, 1922 var spiralis (Karw. Ex pfeiff.) N.P.
Taylor. Planta cilindrica con un tallo de 10 a 70 cm de alto y de 30 a 45 cm de
ancho, florece entre octubre y marzo. Se encuentra distribuida en todo el valle de
Zapotitlan. El tipo de fruto es baya, indehiscente, forma oblonga, color purpura,
presentan bracteas deltoides en toda la superficie del mismo; el tamafio promedio
es de 47.66 £ 2.26 x 14.63 + 1.34 mm (largo y ancho respectivamente) el peso
promedio es de 3.21 £ 0.7 gr. y tienen 1463 + 236.58 semillas en promedio. (Fig.

10)
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Fig. 10. Frutos de Ferocactus latispinus.

Neobuxbaumia tetetzo (Mart.) Console, 1897. Planta columnar poco ramificada de
1.5 a 15m de alto y de 30 a 60cm de ancho, fructifica de junio a julio. Endémico de
México, se encuentra en los estados de Oaxaca y Puebla. Los frutos son bayas
con dehiscencia irregular, forma oblonga, color verde rojizo, presentan escasos
pelos y espinas en la superficie del fruto; el tamafo promedio es de 48.5 + 2.61 x
16.46 £ 0.26 mm (largo y ancho respectivamente) el peso promedio es de 3.46 +

0.23 gr. y tienen 538.2 + 98.95 semillas en promedio. (Fig. 11)

Fig. 11. Frutos de Neobuxbaumia tetetzo.

Stenocereus stellatus (Pfeiff.) Riccob, 1909. Planta columnar ramificada de 5 a 7m

de alto, con ramas de 30 a 50cm de ancho, con ramas de 10cm de ancho.
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Endémica de México. Los frutos son bayas indehiscentes forma globosa, color
rojo, presentan bracteas con espinas en toda la superficie del fruto; el tamano
promedio es de 32.23 + 1.62 x 29.8 + 0.62 mm (largo y ancho respectivamente) el
peso promedio es de 13.72 £ 1.7 gr. y tienen 647.6 + 198.94 semillas en promedio.

(Fig. 12)

Fig. 12. Frutos de Stenocereus stellatus.

Para el grupo Il las especies mas representativas son:

Acacia constricta Benth. 1852. Arboles o arbustos de hasta 5m de alto. En el valle

tiene amplia distribucion, se encuentra en las partes bajas de los cerros. Los frutos
son vainas dehiscentes, forma lineal aplanada constricta entre cada semilla, color

café rojizo; el tamafo promedio es de 73.78 + 2.09 x 3.4 + 0.05 mm (largo y ancho
respectivamente) el peso promedio es de 0.15 £ 0.008 gr. y tienen 8.32 + 0.27

semillas en promedio. (Fig. 13)
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Fig. 13. Frutos de Acacia constricta.

Echinocactus platyacanthus Link & Otto f. grandis (Rose) Bravo 1980 Planta
globosa de 0.5 a 2 m de largo y de 0.4 a 0.8 m de ancho. Se encuentra distribuida
en todo el valle de Zapotitlan. Los frutos son bayas indehiscentes, forma oblonga,
color amarillo, presenta pelos, lana y escamas en toda la superficie del fruto; el
tamafo promedio es de 49.14 £ 0.99 x 13.21 + 0.38 mm (largo y ancho
respectivamente) el peso promedio es de 1.66 £ 5.68 gr. y tienen 130.36 + 16.55

semillas en promedio. (Fig. 14)

Fig.14. Fruto de Echinocactus platyacanthus.

46



Agave marmorata Roezl. Maguey de 1.2 a 1.8m. Sus hojas son anchas y
presentan una textura rasposa y una coloracion marmorea. Es endémica de
México y se distribuye en el sur de Puebla y en Oaxaca. Los frutos son capsulas
dehiscentes, forma oblonga, color café oscuro; el tamafio promedio es de 42.38 +
1.42 x 17.23 £ 0.65 mm (largo y ancho respectivamente) el peso promedio es de

1.22 £ 0.17 gr. y tienen 88 £ 8.93 semillas en promedio. (Fig. 15)

Fig. 15. Frutos de Agave marmorata.

Morkilia mexicana. Los frutos son capsulas dehiscentes, forma oblonga, color
verde, presentan pelos en toda la superficie del fruto; el tamafio promedio es de
45.77 £ 1.18 x 24.66 + 0.78 mm (largo y ancho respectivamente) el peso promedio

es de 2.3 £0.15 gr. y tienen 12.07 + 0.56 semillas en promedio. (Fig. 16)

Fig. 16. Frutos de Morkilia mexicana.
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Para el grupo IV las especies mas representativas son:

Dalea sp. Los frutos son vainas dehiscentes, forma ovoide, color pardo dorada,
presentan pelos, aristas y glandulas en toda la superficie del fruto; el tamafo
promedio es de 0.5 £ 0.01 x 0.33 £ 0.01 mm (largo y ancho respectivamente) el

peso promedio es de 0.003 gr. y tienen 1 semillas. (Fig. 17)

ya
/

Fig. 17. Propagulo que contiene el fruto de Dalea sp.

Sanvitalia fruticosa Hemsley 1881. Planta herbacea, rastrera de hasta 25cm de
largo. Endémica del Valle de Tehuacan-Cuicatlan. Se encuentra distribuida en
todo el valle de Zapotitlan. Los frutos son aquenios dehiscentes, forma
oblanceolado, color verde grisaceo; el tamafio promedio es de 7.15 + 0.27 x 4.18 +
0.09 mm (largo y ancho respectivamente) el peso promedio es de 0.04 + 0.002 gr.

y tienen 42.28 + 2.42 semillas en promedio. (Fig. 18)

Fig.18. Fruto de Sanvitalia fruticosa
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Mascagnia seleriana. Los frutos son samaras indehiscentes, forma aplanada, color
pardo dorado, presentan alas y pelos en toda la superficie del fruto; el tamafo
promedio es de 13.55 + 0.27 x 12.39 £ 0.3 mm (largo y ancho respectivamente) el

peso promedio es de 0.04 + 0.001 gr. y tienen 3 semillas. (Fig. 19)

Fig.19. Frutos de Mascagnia seleriana.

Mimosa lacerata. Los frutos son vainas dehiscentes, forma lineal, color pardo
claro, presentan ganchos en los bordes del fruto; el tamafio promedio es de 34.5 £
1.25x 8.9 £ 0.16 mm (largo y ancho respectivamente) el peso promedio es de

0.07 £ 0.001gr. y tienen 5.12 + 0.25 semillas en promedio. (Fig. 20)

Fig. 20. Frutos de Mimosa lacerata.
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6.5.2. Invasividad de las comunidades locales
En la figura 7 se presenta la ordenacion generada por el Analisis de Componentes
Principales de las nueve comunidades locales, en funcion de los indices de

invasividad de las 62 especies registradas en ellas.
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Fig. 7. Ordenacion de nueve comunidades locales, separadas en tres tipos de vegetacion, a lo largo de un gradiente de invasividad
definido por los valores de invasividad de 62 especies en el valle de Zapotitlan. El eje en rojo indica los valores de invasividad
reescalados.

El analisis discriminante multiple mostré una separacion relativamente clara entre
los tres tipos de vegetacion a partir de la invasividad individual de las 62 especies
registradas (A de Wilks = 0.111; p = 0.048), con un 77.8 % de casos correctamente
clasificados. Los dos casos considerados por el analisis como “mal clasificados”
son un sitio de matorral y otro de cardonal que presentan mayores similitudes con
los sitios de la tetechera que con los grupos en que se clasificaron originalmente

(Fig. 21).
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Fig.21. Clasificacidn en el espacio discriminante definido por las dos primeras funciones extraidas, de nueve comunidades locales,
separadas en tres tipos de vegetacion, a lo largo de un gradiente de invasividad determinado por la invasividad individual de 62
especies vegetales en el valle de Zapotitlan. Los cuadrados indican el centroide de cada grupo.

La separacion del Cardonal con respecto a los otros dos tipos de vegetacién, de
acuerdo a los valores de correlacion (r) en la matriz de estructura esta
determinada por la invasividad de (los valores de r negativos corresponden a
especies que caracterizarian con su invasividad al cardonal y los positivos a
tetechera y matorral) Castela tortuosa (0.829), Plumeria rubra (0.816), Compuesta
4 (0.727), Sanvitalia fruticosa (0.577), Ferocactus latispinus (0.439), Euphorbia
antisyphillitica (0.439), Aeschynomene compacta (0.439), Morkillia mexicana
(0.439), Bursera sp1 (0.408), Acacia constricta (0.408), Echinocactus
platyacanthus (0.425), Myrtillocactus geometrizans (0.425) y Stenocereus stellatus

(0.425), Pseudosmodingium multifolium (-0.408), Pachycereus hollianus (-0.439),
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Schaefferia stenophylla (-0.589), Echynopteryx eglandulosa (-0.439), Mascagnia
seleriana (-0.439), Yucca periculosa (-0.439), Mimosa luisana (-0.439), Lantana
camara (-0.408), Bursera sp3 (-0.408), Jatropha dioica (-0.408), Pedilanthus
cymbifera (-0.408), Peniocereus viperinus (-0.408), Agave macroacantha (-0.408),
Bursera sp2 (-0.408), Mammillaria carnea (-0.392), Prosopis laevigata (-0.127),
Cnidoscolus tehuacanensis (-0.162), Mammillaria haageana (-0.392), Viguiera

dentata (-0.392).

Por otra parte, a lo largo de la primer funcion discriminante, se separan los tres
tipos de vegetacion, particularmente el matorral de la tetechera (los valores
positivos corresponden a la invasividad de las especies que caracterizan a la
tetechera y los negativos de aquellas que separan al matorral) en funcion de las
caracteristicas de invasividad de Schaefferia stenophylla (0.486), Cnidoscolus
tehuacanensis (0.746), Opuntia depressa (0.499), Hibiscus elegans (0.499),
Bursera sp4 (0.499), Mammillaria carnea (-0.999), Prosopis laevigata (-0.753),
Mammillaria haageana (-0.716), Viguiera dentata (-0.716), Echinocactus
platyacanthus (-0.697), Myrtillocactus geometrizans (-0.697), Stenocereus stellatus
(-0.697), Stenocereus stellatus (-0.697), Mammillaria sphacelata (-0.499), Bursera

sp4 (0.499), Manihot esculenta (-0.493) y Dalea sp (-0.493).

El matorral resulto ser el tipo de vegetacion con mayor indice promedio de

invasividad (79.96 + 13.88), seguido por la tetechera (58.89 + 2.08) y el cardonal

(32.87 + 13.88).
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7 DISCUSION

El como se estructuran las comunidades puede ser entendido a partir de las
invasiones recurrentes que se dan en diferentes parches. La generacion de un
indice de invasividad de las especies presentes en comunidades locales a partir
de las caracteristicas morfométricas y funcionales de las estructuras de dispersion,
aporta informacion a la ecologia de invasiones para entender la dinamica de las

comunidades.

El indice de invasividad se construyé mediante un Analisis de Componentes
Principales, este analisis es un método “limpio” que implica un minimo de
manipulacion de los datos y ordena a las especies de acuerdo a sus
caracteristicas considerando “pesos” diferenciados (ponderacion) de acuerdo a la
variabilidad observada. Esta variabilidad debe de reflejar variabilidad en conducta
y desempenio ecoldgico. El Analisis de Componentes Principales lo realiza
eficientemente, reduce la dimensionalidad de una base de datos muy compleja a
un gradiente casi lineal, relativamente facil (y practico) de interpretar en el contexto

del estudio.

El sentido biolégico-ecoldgico es claro, ya que se ve el arreglo de las especies con
respecto a las especies hipotéticas con caracteristicas conocidas y extremas en
cuanto a estrategias morfomeétricas y funcionales de dispersion. La ponderacion de
las variables también tiene sentido ya que nos ordend a las especies con
diferentes sindromes de dispersion (anemocoria, epizoocoria, endozoocoria) de

manera coherente, en los tres tipos de comunidades. Asi, en el extremo negativo
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del primer componente principal estan ordenadas las especies con mayor
capacidad de dispersién para anemocoria y epizoocoria, y las variables mas
importantes que determinan esta ordenacion son: distancia recorrida, porcentaje
de frutos adheridos, tiempo de adhesién, pelos, aristas y alas. Mientras que en el
extremo opuesto se encuentran las especies que presentan dispersion por
endozoocoria y las variables mas importantes que determinan la ordenacién son:
longitud, ancho, fruto carnoso, numero de semillas y fruto glabro, esta deteccion

de variables importantes es resultado del ACP.

El método utilizado también permitié recurrir a los valores del indice de cada una
de las especies en las diferentes comunidades locales para generar un indice de
invasividad comunitario. Esto dio como resultado que la comunidad mas invasiva
es el matorral (11=79.96 + 13.88), seguida por la tetechera (11=58.89 £ 2.08) y la
menos invasiva es el cardonal (11=32.87 + 13.88), lo cual concuerda con los
cambios reportados para estas comunidades locales, (Zavala-Hurtado 1980;
Sandoval-Palacios et al. 2004 datos no publicados), donde se encontré de manera
general que mas de la mitad de los parches registrados en 1980 como tetechera,
fueron sustituidos por matorral, por lo que, aunque faltan de considerar factores
que influyen en los procesos de invasidon, podemos decir que de acuerdo a
nuestros resultados estos cambios implican una “invasién” del matorral sobre la

tetechera.
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Invasividad o capacidad de dispersion

Surge una pregunta respecto a las variables consideradas en este estudio, ¢La

caracterizacion de las especies y comunidades habla realmente de invasividad o

solo de capacidad de dispersién? En un principio se podria decir que solo de

dispersion, aunque se debe de considerar que la dispersién en una de las etapas

fundamentales en el proceso de invasion (Lonsdale 1999), debido a que, la

especie debe ser capaz de llegar a un sitio nuevo donde establecerse. Ademas,

varios autores han encontrado que la dispersion regula la distribucion temporal y

espacial de plantas (Navarro et al. 2009), y por lo consiguiente, la estructura y

dinamica de las comunidades (Kneitel & Miller 2003; Pueyo et al 2008; Venable et

al. 2008; Navarro et al. 2009). Afadiendo a esto, que la caracterizacion de
especies invasoras se hace con atributos como los que aqui analizamos
(Thompson et al.1995; Cain et al. 2000) y que Gasso y colaboradores (2009)
encontraron que de las caracteristicas que analizaron (propagacion clonal,
longevidad, dispersion, forma de vida, tamafno de semilla y polinizador) solo la
dispersion esta consistentemente relacionada con el proceso de invasién de
plantas, asi que podemos decir que estamos hablando de la invasividad de las

especies y de las comunidades locales.

Las especies con mayor invasividad de acuerdo a las caracteristicas
morfométricas y funcionales de las estructuras de dispersién, presentes en las
comunidades locales de estudio, pueden tener una particular importancia en la

determinacién de la dinamica metacomunitaria, al posiblemente influir en la
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composicion y abundancia de las especies, modificar las caracteristicas fisicas del

suelo e interacciones intraespecificas, entre otras.

Para completar la caracterizacion de invasividad tanto de las especies como de las
comunidades a partir de las caracteristicas de las estructuras de dispersion de las
especies presentes en comunidades locales, por un lado hace falta caracterizar a
las semillas y propagulos vegetativos de acuerdo a las caracteristicas
morfométricas y funcionales. Y por otro, la invasividad e invasibilidad no son
independientes entre si ya que en el proceso de invasion estan inmersas tanto las
caracteristicas de la planta invasora (capacidad de dispersion, capacidad de
germinacion, presion de propagulos, oportunidad de escape de los enemigos
naturales) como las caracteristicas de la comunidad a invadir (disponibilidad de
recursos, condiciones ambientales, enemigos naturales, presencia de disturbio,

etc.), todo lo cual varia en espacio y tiempo.

Por lo anterior, se sugiere continuar la investigacion en la Ecologia de invasiones

considerando comunidades locales presentes en una metacomunidad, sobre:

- Anadlisis de variaciones en estructura genética de las especies (relacionada con

invasividad) bajo diferentes presiones de seleccion (disturbio, manejo, etc.)

relacionadas con la dinamica comunitaria.
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- El papel de verdaderas invasoras (aliens). ¢ Algunas de las especies en el valle
fueron invasoras connotadas en el pasado reciente? Si es asi, ¢ cual fue su

efecto en la dinamica de las comunidades?

- Experimentos u observaciones a largo plazo para evaluar dispersion entre

parches.

- Evaluar experimentalmente la germinacion y establecimiento en parches

propios y diferentes para especies selectas.

- Andlisis de invasibilidad, en relacion con la invasividad.

Implicaciones teodricas y practicas.
Las comunidades locales estan conectadas con otras comunidades como parte de
una metacomunidad ocupando una region, siendo la dispersidn entre parches uno

de los aspectos que definen a las metacomunidades.

El conocer los procesos de la dinamica de metacomunidades integrando aspectos
de ecologia de comunidades, metacomunidades y ecologia de invasiones, es
importante ya que, aunque se ha trabajado de manera un poco distante y paralela
en estos campos de investigacion, el integrar la informacion generada en cada uno
de ellos (sucesion ecoldgica, interacciones ecoldgicas, cambios temporales y
espaciales en diferentes escalas, diversidad, especies invasoras, invasividad,

invasibilidad, nicho ecoldgico, eventos estocasticos y deterministicos, etc.)

57



ayudaria a tener un panorama mas completo de cémo se estructuran las

comunidades.

Este conocimiento seria util para programas de restauracion ecologica a partir del
conocimiento de diferentes estrategias de las especies y su integracion a nivel

comunitario.

Modelo verbal de la dinamica de metacomunidades en el contexto de alguno
o algunos de los 4 paradigmas de las metacomunidades.

Las comunidades locales presentan diferentes intensidades de disturbio y a ellas
llega flujo de propagulos de otras comunidades locales del mismo tipo y flujo de

propagulos de otras comunidades locales de diferente tipo.

Las especies con potencial colonizador deben tener capacidad de dispersion para
llegar al nuevo parche. Si llegan especies poco “agresivas” pueden ser excluidas
competitivamente por especies residentes que vienen de otros parches del mismo
tipo. Pero si las que llegan son mas competitivas o llegan en “masa” pueden
competir exitosamente contra las locales o contra las rescatistas que provienen de
parches similares, estableciéndose y eventualmente cambiando la estructura de la
comunidad local. Si una comunidad local tiene alta invasividad, i.e. muchas
especies invasivas, puede invadir y sustituir a otra comunidad local si hay una

ventana de oportunidad (disturbio) que incremente la invasibilidad de ésta.
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En el caso de los cambios observados en Zapotitlan:

i)

El cardonal es el tipo de comunidad local con mas bajo indice de

Invasividad, pero no cambio significativamente luego de 23 afos. Esta
baja variabilidad no se espera que sea debido al efecto rescate pues
habria una relativa baja capacidad de invasividad a nivel comunitario. Es
probable que este tipo de comunidad haya tenido un impacto humano
relativamente bajo, de tal manera que no se ha afectado
significativamente su invasibilidad. Que invasoras de otras comunidades
locales tengan bajo potencial de establecimiento (otro campo de la

invasividad) en las condiciones del cardonal.

ii) La tetechera presenta un indice de invasividad intermedio, mayor al

cardonal y menor al matorral, y es el tipo de vegetacion que mas
cambios sufrid en el periodo considerado, siendo sustituido por matorral
en mas de la mitad de su distribucion original. Es un tipo de vegetacion
recurrentemente afectado por intervenciones humanas, basicamente en
desmontes para abrir terrenos de cultivo que son abandonados poco
después. La relativamente baja invasividad de sus especies
constituyentes dificultaria el rescate de la comunidad local por
recolonizacién, ademas de que presentaria una relativamente alta
invasibilidad, siendo facilmente colonizable por las agresivas especies

del matorral.
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iii) El matorral es el tipo de comunidad local con mayor indice de invasividad y
luego de 23 afos ha mantenido su estructura e incluso expandido su
presencia en el valle de Zapotitlan. La alta invasividad de sus especies
constituyentes permiten el rescate de la comunidad local y la invasion de
parches perturbados con otros tipos de comunidades locales originales,

particularmente aquellos de tetechera.

La construccion de un modelo conceptual realista debe alimentarse de evidencia
sobre observaciones del proceso de dispersion de especies con diferentes indices
de invasividad, asi como de sus patrones de establecimiento en parches de
comunidades locales del mismo y diferente tipo. También es necesaria una
caracterizacion robusta de la invasibilidad de las comunidades locales en el

sistema metacomunitario.

Si bien, aun falta por hacer para dilucidar los procesos que estan detras de los
patrones observados de la dinamica de comunidades, el trabajo realizado en esta
tesis constituye un avance significativo en la definicion de patrones a nivel de
especies y comunidades que permiten definir aspectos relevantes relacionados
con la capacidad invasiva de ambas. Ademas se plantean las bases de un modelo
conceptual para relacionar los procesos que definen la dinamica de comunidades
en ecosistemas semiaridos bajo un esquema metacomunitario y con las bases de
la teoria de la Ecologia de las invasiones. Y se plantean nuevas lineas de
investigacion a aseguir en este tema y mecanismos relacionados. Este trabajo

tiene un valor por si mismo al tener un catalogo de caracteristicas de dispersion
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(en este caso de los frutos) de sesenta y dos especies presentes en el valle de
Zapotitlan (ver apéndice), ademas de que esta informacion se puede explotar
relacionandola con adaptaciones de las especies, forma de vida, estrategias

reproductivas o como en este caso con la dinamica de las comunidades.
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