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RESUMEN

En diversos estudios sobre la relacion epifita-forofito se ha reportado que algunas especies de
hospederos cuentan con caracteristicas que propician que sean colonizados con mayor o menor
frecuencia que otros. Asi, se dice que una epifita exhibe preferencia de hospedero cuando su
abundancia es mayor que la esperada por azar sobre determinadas especies de forofitos. Por el
contrario, cuando su abundancia es menor que la esperada por azar se dice que el hospedero
constituye un ambiente limitante. En epifitas, una poblacion local es el grupo de individuos que
crece sobre un hospedero. Las poblaciones establecidas sobre hospederos preferentes tendran un
comportamiento demografico distinto que el de las establecidas sobre hospederos limitantes. Este
comportamiento diferencial promueve que las poblaciones locales sean demogréaficamente
asincronicas, exhibiendo diferentes probabilidades de extincion, lo que propicia que funcionen
como metapoblaciones. En este trabajo se evalud la preferencia de hospedero y la estructura
poblacional de Tillandsia carlos-hankii, una bromelia de tipo tanque, en un bosque de pino-encino
en la sierra norte de Oaxaca, con la finalidad de contribuir a comprender su funcionamiento
metapoblacional. Para esto, se muestred la poblacidn de forofitos disponibles (i.e., la comunidad de
arboles) en 0.1 ha en dos sitios orientados hacia diferentes direcciones (NE y NO). Se identificaron
los forofitos preferentes utilizando dos métodos: a) para cada especie de forofito se obtuvo el
porcentaje de individuos colonizados y no colonizados; y b) se determiné la abundancia de T.
carlos-hankii en cada especie de hospedero, segun la ‘cantidad’ de habitat que ofrecian (en términos
de su frecuencia relativa, area basal relativa y volumen de copa relativo). Se determind el tipo de
estructura poblacional (dindmica, estable o senescente) para cada poblacion local de la epifita para
conocer si hay o no asincronia demografica entre ellas. Los resultados mostraron que casi cualquier
arbol presenta poblaciones locales de T. carlos-hankii. EI porcentaje de colonizacién en arboles
pequefios depende en gran medida de la especie de forofito. Se observaron diferencias en las
preferencias de forofito entre sitios: en el sitio orientado hacia el NE T. carlos-hankii se establece
preferentemente sobre Quercus rugosa, Q. laurina y Rapanea juergensenii, y en el sitio orientado
hacia el NO se observé preferencia hacia Q. rugosa. Es decir, la seleccion del hospedero no sélo
estd determinada por el tamafio y la especie arbol, sino también por las condiciones abi6ticas
particulares del sitio. Los dos sitios (que difieren sobre todo en la orientacion de la pendiente)
también difirieron en cuanto a las estructuras poblacionales de T. carlos-hankii: en el sitio orientado
hacia el NE se observaron estructuras dindmicas y estables, mientras que en el sitio orientado hacia
el NO todas fueron dinamicas. Se puede inferir a través de las estructuras que las poblaciones de T.
carlos-hankii si se comportan de manera asincronica como resultado de las diferentes condiciones
que propician cada uno de los forofitos respecto a la germinacién, establecimiento, crecimiento y
reproduccion de la epifita.

Palabras clave: epifita, estructura poblacional, hospedero, metapoblacion, preferencia de habitat



ABSTRACT

Several studies on the epiphyte-phorophyte relationship have reported that some host species have
certain features that allow them to be colonized more frequently than others. Thus, an epiphyte is
said to exhibit host preference when its abundance is higher than expected by chance on certain
phorophytes species compared to others. In contrast, a host species is said to be limiting when the
abundance of the epiphyte on it is lower than expected at random. In epiphytes, a group of
individuals of the same species growing on a single host are considered as a local population.
Populations established on a preferred or a limiting host will differ in their demographic behavior,
in addition to environmental conditions. This differential demographic behaviour promotes local
populations to function asynchronously, thus showing distinct extinction probabilities and allows
them to form metapopulations. In this study we evaluated host preference and population structure
in Tillandsia carlos-hankii, a tank bromeliad that lives in a pine-oak forest in the northern Oaxaca
mountain range, with the aim of contributing to the understanding of its metapopulation dynamics.
We worked at two sites that are oriented in different directions. In each site we sampled the tree
community withina 0.1 ha plot. All trees were considered potential phorophytes for T. carlos-hankii
local populations. We identified the preferred phorophytes using two methods: a) we calculated the
percentage of colonized vs. uncolonized trees per species; and b) we evaluated the abundance of T.
carlos-hankii on different host species taking into account the ‘amount of habitat’ they offered (in
terms of their relative frequency, relative basal area, and relative tree crown volume ). To assess
asynchrony among local populations on different phorophytes we used population structure (in
terms of plant size). Population structures were classified in three types: ‘dynamic’, ‘stable’ and
‘senescent’. The results showed that above certain threshold size, almost any tree is colonized.
Colonization percentage in small trees is largely dependent on specie identity. In the site oriented
towards the NE, T. carlos-hankii preferred Quercus rugosa, Q. laurina and Rapanea juergensenii
as hosts. However, in the site oriented towards the NW a preference was observed only towards Q.
rugosa. Host selection is affected not only by tree size and identity, but also by the environment, as
the tree features that potentially affect epiphyte performance are modulated by abiotic conditions.
The influence of the environment was also reflected on the structure of T. carlos-hankii populations:
in the NE-facing site population structures were ‘dynamic’ and ‘stable’, while in the NW. facing
site they were all “stable’. It can be inferred through the structures that the populations of T. carlos-
hankii behave asynchronously as a result of the different conditions that each phorophyte propitiates
regarding germination, establishment, growth and reproduction of the epiphyte.

Keywords: epiphyte, habitat preference, host preference, population structure, metapopulation.



1. INTRODUCCION

Las epifitas son plantas que se establecen y crecen sobre otras plantas, principalmente arboles, de
los cuales no adquieren nutrimentos (Benzing, 1990) sino que sélo son utilizados como soporte, por
lo que su destino esta intimamente ligado al de sus hospederos o forofitos. Aungue, se ha sugerido
que las epifitas podrian potencialmente habitar todas las especies arbéreas de un bosque, ya que los
arboles se consideran facilitadores para las epifitas (Callaway et al., 2002, Vergara-Torres et al.,
2010), en algunas ocasiones se ha observado que las epifitas crecen s6lo en una o en algunas
especies de hospedero (ter Steege y Cornelissen, 1989; Tremblay et al., 1998), lo que sugiere que
no se establecen por igual sobre todos los hospederos disponibles, sino que parecen “preferir”
algunas especies de forofitos sobre otras. Aunque no se trata de una preferencia activa,
efectivamente se observa una especie de “seleccion de habitat” por parte de la epifita, pues sus
semillas llegaran preferentemente o germinaran en mayor ndmero en ciertos forofitos que en otros
(Bernal-Basavilbazo, 2006). Dicha seleccion esta en funcidn de las caracteristicas de los forofitos
(e. g. tipos de corteza, forma de crecimiento, densidad del follaje, tamafio) pues no todos ofrecen
las mismas condiciones para la germinacion, establecimiento, crecimiento y reproduccién de las

epifitas.

El hecho de que las semillas de una epifita germinen en mayor proporcion en algunas especies de
forofitos que en otras implica que algunos forofitos seran colonizados con mayor frecuencia y
tendran una mayor abundancia de epifitas que otros. Por tanto los forofitos con abundancias
mayores a las esperadas por azar se pueden considerar como preferentes. En cambio, los forofitos
que tengan abundancias menores a las esperadas al azar se pueden considerar como limitantes,
mientras que los forofitos que presentan abundancias de epifitas que no difieren de las esperadas

por azar pueden considerarse como neutros (Vergara-Torres et al., 2010).

Para una planta epifita, un bosque esta conformado por un grupo de forofitos preferentes, limitantes
y neutros. Las caracteristicas de estos forofitos estaran influenciadas por el ambiente abidtico
(Wagner et al., 2015) y propiciaran que haya diferencias en las tasas demogréaficas de las
poblaciones de epifitas, que consecuentemente tendran probabilidades de extincion independientes
(Valverde y Bernal, 2010). Es por ello que estas poblaciones de epifitas pueden considerarse como
sistemas metapoblacionales dado que los conjuntos de individuos de cada especie establecidos

sobre cada forofito (parche) pueden considerarse como poblaciones locales inmersas en una matriz
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de ambiente inhospito (Overton, 1994), en la cual ocurren eventos de colonizacion de nuevos
parches (a través de las semillas de la dispersion de semillas) y eventos de extincion de poblaciones
locales (causados por la muerte del hospedero o la muerte de los individuos de una poblacion local)

dejando al forofito vacio (Bernal-Basavilbazo, 2006).

A diferencia de las metapoblaciones tipo Levin’s en las que solo existen dos tipos de habitats, los
parches colonizables y el habitat no colonizable (Hanski, 1999), en las metapoblaciones de epifitas
los forofitos forman un gradiente en el que algunos arboles son mas adecuados que otros para el
establecimiento de las poblaciones locales (Bernal-Basavilbazo, 2006). Por esta razon, el
funcionamiento metapoblacional estd dado por el establecimiento, abundancia y distribucién de
poblaciones locales que dependera en gran medida de la preferencia de hospedero y de la
abundancia relativa del hospedero preferencial en la comunidad de &rboles (Bernal et al., 2005). En
este contexto, determinar si hay seleccidn de habitat o preferencia de hospedero en una epifita es
de gran importancia, pues entre mas especificidad haya en la relacion epifita-hospedero, mas
vulnerable seré la epifita a disturbios ambientales (naturales e inducidos) y ante el cambio climético
(Clavel et al., 2010; Hsu et al., 2012), pues la persistencia de sus poblaciones y, por lo tanto, el
funcionamiento metapoblacional se verian amenazados si hubiera por una reduccion del nimero de

hospederos disponibles.

En la actualidad existen solo tres estudios metapoblacionales en epifitas. Dos de ellos corresponden
a especies de orquideas (Tremblay et al., 2006; Winkler et al., 2009) y uno a una bromelia
(Tillandsia recurvata; Bernal-Basavilbazo, 2006; Valverde y Bernal 2010). Sin embargo, el estudio
metapoblacional con Tillandsia recurvata se realizd en un matorral xeréfilo y en una sola especie
de forofito (\VValverde y Bernal, 2010). Por tanto, al profundizar en el estudio de la relacién de las
epifitas con sus forofitos, desde una perspectiva metapoblacional en otros ambientes, se
comprenderd mejor su dinamica espacial. Esta informacion podré utilizarse posteriormente para
implementar areas de conservacion o planes de manejo para especies epifitas. En este trabajo se
analizo la seleccion de habitat o preferencia de hospedero desde una perspectiva metapoblacional
de la epifita Tillandsia carlos-hankii, una especie endémica del estado de Oaxaca (Espejo-Serna et
al., 2004; Espejo-Serna et al., 2007) catalogada como amenazada por la NOM-ECOL-059-2010
(SEMARNAT, 2010).



2. OBJETIVOS E HIPOTESIS

2.1 Objetivos

Obijetivo general

Examinar la relacion epifita-hospedero en Tillandsia carlos-hankii en términos de la seleccion de
forofito en bosques templados de la Sierra Norte de Oaxaca, con el fin de contribuir a comprender
el funcionamiento metapoblacional de esta especie.

Objetivos particulares

- Describir y analizar la composicion y estructura de la comunidad de &rboles de dos sitios,
uno ubicado hacia el NE y otro hacia el NO, para evaluar la disponibilidad de forofitos para
T. carlos-hankii.

- Identificar los hospederos preferentes de T. carlos-hankii. Primero, de acuerdo a la
frecuencia con la que son colonizados por la epifita y segundo de acuerdo a la abundancia

de T. carlos-hankii que albergan.

- Evaluar las estructuras poblacionales de T. carlos-hankii sobre diferentes especies de
hospederos e inferir si existe asincronia demografica entre poblaciones locales,

caracteristica que favoreceria su funcionamiento como metapoblaciones.



2.2 Hipotesis

Dado Sugden y Robins (1979) y Benzing (1990) sostienen que la riqueza y abundancia de plantas
puede variar en laderas con orientaciones diferentes resultado de las diferencias microclimaticas,
en este trabajo se espera que el bosque que presenta una orientacion hacia el NE tenga, en promedio,
menores temperaturas y por lo tanto mayor humedad relativa que el bosque orientado hacia el NO,

por lo que se espera que la comunidad arbdrea sea ligeramente diferente entre ambos sitios.

Se espera que Tillandsia carlos-hankii exhiba una mayor preferencia por crecer en especies de
Quercus, pues estos presentan caracteristicas tanto estructurales como fisicas en su corteza que
promueven el establecimiento de las epifitas (Callaway et al., 2002). Ademas, se espera que la
preferencia hacia las especies de Quercus se mantenga entre sitios, independientemente de la

composicion y estructura del bosque y de las condiciones microclimaticas.

Se observaran diferentes tipos de estructuras poblacionales de T. carlos-hankii por especie de
forofito como resultado de las distintas condiciones que ofrecen cada uno de los hospederos. Por lo
que, en los hospederos preferentes se obtendran estructuras tipo | o “dindmicas” pues estos estaran
ofreciendo mejores condiciones para la germinacién, establecimiento, crecimiento y reproduccion

de las epifitas.



3. ANTECEDENTES

3.1 Diversidad vy distribucion de las epifitas

Las epifitas son plantas que se establecen y crecen sobre otras plantas, principalmente arboles; estos
arboles hospederos o forofitos solamente son utilizados como soporte, pues las epifitas tienen la
capacidad de interceptar agua (directamente de la lluvia o del vapor de la atmosfera) y captar
nutrientes de los detritos suspendidos en el aire y/o de los provenientes del dosel de los arboles
(Benzing, 1990). En la actualidad, existen 27,614 especies de epifitas vasculares descritas, las
cuales conforman cerca del 9% de la flora vascular del planeta (Zotz, 2013). Las familias con mayor
numero de especies epifitas son Orchidiaceae (18,814 spp.) y Bromeliaceae (1,170 spp.). La mas
alta diversidad de epifitas se encuentra en el Neotrdpico, en ambientes tropicales humedos
(Benzing, 1990; Gentry y Dodson, 1987). Sin embargo, los bosques templados y selvas bajas
también albergan un nimero considerable de taxa de epifitas (Benzing, 1990).

La distribucion espacial de las epifitas varia tanto vertical como horizontalmente. En cuanto a su
distribucion horizontal, se ha observado que es de forma agregada y se asume que es el resultado
de la limitacion de la dispersion de semillas, la diferenciacion de hébitat y la preferencia de
hospedero (Hirata et al., 2009; Zhang et al., 2010). La distribucién vertical esta en funcién de la
diferenciacion de micrositios dentro de un arbol, donde se presenta un gradiente de humedad (que
va de menor en el dosel a mayor en el sotobosque) y uno de temperatura e intensidad luminica (que
va de mayor en el dosel, a menor en el sotobosque) (Krémer y Gradstein, 2003; Martinez-Meléndez
etal., 2008; Zhang et al., 2010). Esta diferenciacion de micrositios en un arbol depende de la altura
y la estructura del bosque; por ejemplo, es mas acentuada en una selva alta, donde los arboles son

mas altos, que en un bosque templado (Shaw, 2004; Martinez-Meléndez et al., 2008).

3.2 Preferencias de hospedero

Las epifitas dependen estructuralmente de su hospedero para poder establecerse y desarrollarse, se
han descrito tres tipos de epifitas para entender mejor esta relacion: generalistas, monoespecificas
y con preferencia de ciertos hospederos. A la mayoria de la epifitas se les considera generalistas, es
decir, que crecen sobre diferentes especies de forofitos (Benzing et al, 1990). Muy pocas especies

se han reportado como monoespecificas (ter Steege y Cornelissen, 1989; Tremblay et al., 1998;
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Song et al., 2009); y un mayor nimero presentan preferencias por algunos forofitos en particular
(Benzing, 1990; Wagner et al., 2015). Se dice que una especie de epifita presenta preferencia de
hospedero cuando hay una mayor abundancia de individuos de esa especie sobre ciertas especies
de forofitos que sobre otros (ter Steege y Cornelissen, 1989; Koster et al., 2011). Es importante
determinar si existen preferencias, pues entre mas especializada sea la epifita, mas vulnerable sera

a disturbios ambientales y al cambio climatico (Clavel et al., 2010).

Como ya vimos, entonces muchas epifitas no se establecen por igual sobre todos los hospederos
disponibles, sino que se presentan sobre algunas especies de forofitos mas que sobre otras. Aunque
no se trata de una preferencia activa, efectivamente se observa una especie de “seleccion de habitat”
por parte de la epifita, como resultado de que sus semillas alcancen o germinen en mayor proporcion
en ciertos forofitos y no en otros (Bernal-Basavilbazo, 2006). Diversos estudios sugieren que estas
diferencias en la ocupacion de distintos hospederos estan en funcion de las caracteristicas de los

mMismos.

Las caracteristicas fisicas de la corteza (estabilidad, textura y capacidad de retencion de agua), por
ejemplo, suelen ser de gran importancia. Los arboles con altas tasas de exfoliacién son colonizados
con menor frecuencia que aquellos de cortezas mas estables (Lopez-Villalobos et al. 2008). En
cuanto a la textura, se ha observado que las cortezas rugosas y fisuradas permiten un mejor anclaje
de las semillas de las epifitas, mientras que las cortezas lisas no facilitan la colonizacion (Benzing
1978,1990; Zimmerman y Olmsted 1992; Bergstrom y Carter 2008; Wagner et al., 2015). La
humedad es importante durante la germinacion y el establecimiento de las epifitas, por lo que una
corteza con una alta capacidad de absorcién y retencion de agua incrementa la calidad del forofito
para especies de epifitas que requieren de estas condiciones (Castro-Hernandez et al., 1999;
Callaway et al., 2002; Mehltreter et al., 2005; Roberts et al, 2005).

Otra caracteristica que puede influir en la preferencia de forofito es la presencia de sustancias
alelopaticas, la cual puede tener efectos inhibidores en los estadios tempranos de las epifitas
(Valencia-Diaz, 2010). La arquitectura del hospedero también es importante, pues determina el
acceso de la epifita a diversos recursos, como la radiacion luminica, los nutrientes y el agua.
Algunos de los elementos que determinan la arquitectura del forofito son el angulo, diametro y
distribucion de las ramas, asi como la densidad foliar (Koster et al., 2011; Wagner et al., 2015). La

densidad foliar afecta la temperatura, la humedad relativa y la intensidad luminica a la que se veran
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expuestas las epifitas (Callaway et al. 2002; Cardelts y Chazdon, 2005). En algunos casos se ha
observado que las especies caducifolias albergan una menor abundancia y riqueza de epifitas que
las perennes, pues las primeras presentan un dosel que recibe una mayor intensidad luminica y

propician una atmosfera més seca (Einzmann et al., 2014).

La edad y el tamafio del forofito también puede influir en que sea o no colonizado por epifitas. Se
ha observado que los arboles méas grandes y longevos albergan un mayor numero de epifitas en
comparacion con arboles pequefios y de corta vida, lo cual puede relacionarse con el area
colonizable y el tiempo que ha estado expuesto un forofito a eventos de colonizacién (Anderson,
2004; Benavides et al., 2006; Flores-Palacios y Garcia- Franco, 2006).

Aunque existen mas de 200 estudios sobre la preferencia de hospedero, Wagner y colaboradores
(2015) mencionan que la determinacion de dicha preferencia es complicada, pues muchas de las
caracteristicas mencionadas anteriormente interactGan entre si y cambian espacio-temporalmente.
Por ejemplo, muchos rasgos de los forofitos referentes a su arquitectura, asi como a las propiedades
de su corteza y al tamafio de sus hojas, cambian durante su ontogenia (Johanson, 1974; Merwin et
al., 2003; Einzmann et al., 2014).

Asi mismo, las condiciones ambientales de cada sitio juegan un papel importante. En ambientes
xéricos las especies arbdreas que tienen cortezas con baja capacidad de retencion de agua seran
malos forofitos, sin embargo, éstas pueden convertirse en buenos forofitos en ambientes mésicos
(Einzmann et al., 2014; Wagner et al., 2015). La preferencia de hospedero también puede variar a
escalas espaciales relativamente amplias, por ejemplo, entre las diferentes caras de una montafia
en funcion de su orientacion y de la estructura y composicion del bosque, la cual determinara el
grupo local de forofitos disponibles (Sugden y Robins, 1979; Benzing, 1990; Hirata et al., 2009).
Diferentes estudios demuestran que la composicién y estructura de la vegetacién varia segun la
orientacion de las laderas (Whittaker y Niering, 1965; Mazzola et al., 2008; Lopez- Gomez et al.,
2012). Las laderas con orientacion polar son mas frias y humedas pues reciben menor radiacion
luminica en comparacion con las orientadas hacia el ecuador (del Castillo, 2000). Las epifitas que
habitan en laderas con orientaciones contrastantes pueden presentar diferencias morfoldgicas y
fisioldgicas, las cuales les permiten sobrevivir ante las condiciones microclimaticas imperantes en

su ladera (Benzing 1990; Lopez- Gémez et al., 2012).



Para identificar qué especies de forofitos son los mas adecuados para el establecimiento de una
especie de epifita en un sitio determinado, se pueden utilizar diferentes variables de respuesta.
Algunas de las variables que se han utilizado son la frecuencia de ocupacién (presencia-ausencia)
en funcion de la disponibilidad de las diferentes especies de forofito, la abundancia (nimero de
individuos o biomasa de la epifita sobre diferentes especies de hospederos), indicadores de la
adecuacion o el desempefio de la epifita (tamafio de la planta, tasa de crecimiento y parametro
fisioldgicos), y la variacion en las tasas demogréaficas (e.g. germinacién y supervivencia de
plantulas) sobre distintos forofitos (Callaway et al., 2002; Bernal-Basavilbazo, 2006; Lépez-
Villalobos et al., 2008).

3.3 Aspectos demograficos de las epifitas

La dinamica poblacional de las epifitas estda poco estudiada en comparacién con la de plantas
terrestres. Sin embargo, se ha documentado que las epifitas tienen patrones demogréaficos
particulares, por ejemplo, presentan tasas de crecimiento relativamente lentas y el tiempo para
alcanzar su maduracion suele ser largo (Benzing, 1981; Larson, 1992; Zotz, 1998; Mondragon et
al., 2015). Algunas especies presentan propagacion vegetativa, la cual contribuye de manera
significativa a la tasa de crecimiento poblacional (Hernandez-Apolinar, 1992; Sampaio et al., 2005;
Mondragon et al., 2004), existe una alta mortalidad de plantulas (Ackerman et al., 1996; Hietz,
1997; Tremblay, 1997; Zotz, 1998) e individuos juveniles (Martinez-Garcia, 2006; Winkler et al.,
2009; Valverde y Bernal, 2010; Toledo-Aceves et al., 2014). A pesar de vivir en un ambiente
esencialmente estresante, las poblaciones de epifitas se encuentran muy cercanas al equilibrio o
creciendo a bajas tasas (con respecto a los valores de sus tasas finitas de crecimiento poblacional,
A). La supervivencia de los individuos adultos es el proceso demografico que presenta los valores
mas altos de elasticidad, como ocurre en plantas herbaceas de vida larga (que crecen en el

sotobosque), arbustos, arboles y cactus (Silvertown et al., 1993; Mondragén et al., 2015).

3.4 Las epifitas como sistemas metapoblacionales

En la naturaleza las poblaciones se encuentran conectadas por la migracion de sus individuos, que
en el caso de plantas, se da a través de la dispersion de semillas. Al conjunto de poblaciones de la
misma especie interconectadas por el fenémeno de dispersion se le denomina metapoblacién. En

una metapoblacion, los eventos de colonizacion se dan cuando los individuos se establecen en los
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espacios vacios disponibles (parches), por el contrario, una extincion local se da cuando la
poblacion desaparece o migra del parche, dejandolo vacio. Una poblacion local puede extinguirse
a causa de diferentes factores bidticos o abioticos (Hanski, 1999; Hanski y Simberloff, 1997). Por
tanto, el analisis de la dinamica metapoblacional de una especie se lleva a cabo a través del estudio
de las tasas de colonizacion y extincion, y de las condiciones bajo las que estos dos procesos se

encuentran en equilibrio (Hanski y Gilpin, 1997).

La distribucion naturalmente aparchonada de las epifitas sugiere que estas plantas se comportan
como metapoblaciones; las poblaciones locales se concentran en parches particulares (forofitos)
que se encuentran inmersos en una matriz de ambiente no colonizable (Overton, 1994). El conjunto
de poblaciones locales puede ser considerado como una metapoblacion, en la cual ocurren eventos
de colonizacion por las semillas que se dispersan a través del viento, y eventos de extincion
causados por la muerte de los forofitos (por enfermedad, senescencia o extraccion) o por la muerte
de las epifitas establecidas sobre un forofito, dejando forofitos vacios (Bernal-Basavilbazo, 2006).
De esta manera, se puede suponer que las epifitas se mantienen en el habitat a través de un balance
entre eventos de colonizacién y extincion, caracteristica fundamental de las metapoblaciones
(Levins, 1969; Hanski, 1999).

Los primeros estudios metapoblacionales en epifitas se desarrollaron en plantas no vasculares (i.e.
liguenes y musgos; Snall et al., 2003, 2005; Ld&bel et al., 2006). Los primeros estudios
metapoblacionales que se llevaron a cabo en epifitas vasculares fueron con las orquideas Lepanthes
rupestris (Tremblay et al., 2006), Jacquiniella leucomelana, J. teretifolia y Lycaste aromatica
(Winkler et al., 2009). En bromelias s6lo se ha realizado un estudio estrictamente metapoblacional,
con la especie Tillandsia recurvata (Bernal-Basavilbazo, 2006; Valverde y Bernal 2010). A pesar
de la escasez de este tipo de estudios, se han observado ciertos patrones con respecto al
comportamiento metapoblacional de las epifitas vasculares que se han estudiado. Por ejemplo, se
ha visto que la dindmica poblacional es asincrénica entre parches, es decir, cada poblacion local
tiene un comportamiento demografico particular, y por lo tanto una probabilidad de extincion
independiente (Tremblay et al., 2006; Valverde y Bernal, 2010). A su vez, las poblaciones pequefias
son las que tienen una mayor probabilidad de extinguirse (Tremblay et al., 2006), y las tasas de
colonizacion y de extincion son parecidas entre ellas, lo que permite la persistencia de la
metapoblacion (Tremblay et al., 2006). Por tltimo, aparentemente las epifitas no perciben el habitat

como un ambiente de tipo binario (es decir, en el que hay sélo dos categorias de tipos de parches:
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los colonizables y los no colonizables), sino que los forofitos forman un gradiente en el que algunos
son mas adecuados que otros (dependiendo de sus rasgos) para el establecimiento de las poblaciones

locales (Bernal-Basavilbazo, 2006; Mondragon et al., 2015).

3.5 Estructura poblacional

La estructura poblacional se refiere a la abundancia relativa de los organismos que la componen
segun se edad, estadio o categoria de tamafio. Al realizar un censo, la estructura poblacional que se
obtiene se considera como una “fotografia” que muestra el estado actual de una poblacién'y a partir
de la cual se pueden hacer inferencias de la magnitud de ciertos procesos demograficos, como la
supervivencia, la mortalidad y la natalidad (Hegland et al., 2001; Endels et al., 2004; Landi y
Angiolini, 2011).

Las estructuras poblacionales de las poblaciones vegetales se han clasificado en tres categorias,
segun sus caracteristicas generales (segun Oostermeijer et al., 1994; Endels et al., 2004; Landi y

Angiolini, 2011), como se describe a continuacion.

Las estructuras poblaciones de tipo | o “dindmicas”, son aquellas que se caracterizan por la
presencia de una alta proporcion de individuos de etapas tempranas: plantulas, infantiles y juveniles.
Las estructuras de tipo 11 o0 “estables”, son aquellas en las cuales se observa una alta proporcion de
individuos en etapas intermedias, como juveniles y adultos. Por Gltimo, las estructuras tipo Il o
“senescentes”, estdn dominadas por individuos adultos y no se presentan evidencias de un
reclutamiento activo, por lo que se espera observar este tipo de estructura en poblaciones que estan

decreciendo.

En una metapoblacion, la presencia de poblaciones locales con estructuras poblacionales diferentes
se puede tomar como un indicio de la existencia de asincronia demografica entre poblaciones. Esta
caracteristica es muy importante para que se pueda considerar la existencia de una metapoblacion,
pues si hay asincronia demogréafica las probabilidades de extincién entre poblaciones seran
diferentes (Levins, 1969; Hanski, 1999; Valverde y Bernal, 2010).
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4. SISTEMA DE ESTUDIO

4.1 Especie de estudio

Tillandsia carlos-hankii es una bromelia epifita de tipo tanque, endémica del estado de Oaxaca,
crece en los bosques de pino-encino de la Cafiada, Mixteca, Sierra sury norte, en elevaciones entre
1900 y 2900 m s.n.m. Actualmente esta especie se considera como amenazada (A) en la NOM-
SEMARNAT-059-2010 (SEMARNAT, 2010). Esta especie es una planta monocérpica, con un
sistema de cruzamiento mixto y sin reproduccion vegetativa (Smith y Downs, 1977; Espejo-Serna
et al., 2004). Presenta un sindrome de polinizacién por troquilofilia (polinizacion por colibries)

(Fernandez-Rios, 2012) y una dispersién anemaocora (por viento).

Figura 4.1. A) Ejemplar adulto de Tillandsia carlos-hankii con inflorescencia de, B) bracteas florales, C) flor, D)
capsulas maduras y E) capsulas abiertas. Fotografias tomadas del laboratorio de epifitas CIIDIR-Oaxaca.

Morfolégicamente, T. carlos-hankii presenta las siguientes caracteristicas: eje floral entre 57 y 70
cm (Figura 4.1), hojas rigidas y dispuestas en roseta densa (tanque) que puede almacenar hasta 1400
ml de agua (Franco, 2008), escapo robusto y con bracteas imbricadas de color verde en la parte baja
y rojas en el tercio superior, inflorescencia densa y angostamente cilindrica, con bracteas primarias

inferiores que exceden en tamafio a las superiores, vainas foliares largamente ovadas, pardas
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obscuras, lustrosas, laminas foliares de hasta 1.5 cm de ancho, espigas cortas y estipitadas con
pedunculo de 0.6 mm de largo. Las bracteas florales son triangulares miden ca. 2.5 x 1.2 cm, y estan
densamente lepidotas. Las flores estan dispuestas en espigas y presentan sépalos lanceolados y
pétalos tubulares verde palido de 5.2 a 5.7 cm de largo. Los frutos son capsulares con semillas de
apéndices plumosos (Smith y Downs, 1977; Espejo-Serna et al., 2004; Lépez- Ferrari y Espejo-
Serna, 2007).

4.2 Sitios de estudio

Esta descripcion de los sitios de estudio se tomd de datos ya existentes en diferentes fuentes de
informacidn. Sin embargo, parte de este estudio estuvo enfocado a la descripcion de ambos sitios
con respecto a la estructura y composicion de su comunidad arborea (Referirse al Capitulo 6 de
Resultados, apartado 6.1).

Sitio de Ixtepeji

En este sitio se encuentra ubicado el paraje denominado “Los Troncos” en las coordenadas 17° 19
1.92" Ny 96° 33 58.99" O a una altitud de 2460 m s.n.m. La ladera en la que se trabajé esta
orientada hacia el NE (Fig. 4.2). El tipo de clima predominante es templado subhiimedo con lluvias
en verano C (w). Latemperatura media anual es de 14.6 °Cy la precipitacién media anual de 1000
mm (UNIATMOS, 2016). Los tipos de suelo predominantes en el &rea son Cambisol (69.62 %),
Luvisol (14.69 %), Acrisol (10.20 %), Vertisol (3.67 %) y Leptosol (1.82 %) (INEGI, 2015). El tipo
de vegetacion en esta zona es un bosque de pino-encino y las especies dominantes son: Quercus
obtusata Bonpl., Q. castanea Neé., Q. conzattii Trel, Q. crassifolia Humb., Q. aff. laurina Humb.,
Q. depressa Bonpl., Q. rugosa Neé, Q. liebmannii Oersted, Pinus teocote Schiede ex Schltdl., P.
patula Schltdl. et Cham. y Arbutus xalapensis Kunth. (Zacarias-Eslava y del Castillo, 2010). La
comunidad de epifitas vasculares en este piso altitudinal esta representada por Tillandsia carlos-
hankii Matuda, T. prodigiosa (Lem.) Baker, T. macdougallii L.B. Sm., T. violacea Baker,
Peperomia aff. galioides Kunth., Pleopeltis polylepis (Roemer ex Kunze) T. Moore, y Polypodium
madrense J. Sm. (Victoria, 2009).
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Figura 4.2. A) Localizacion de los sitios de estudio, e imagenes del aspecto general de los sitios de B) Ixteji y C)
Capulalpam, en la Sierra Norte de Oaxaca.
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Sitio de Capulalpam de Méndez

En este sitio se encuentra el paraje denominado “Rutunu” en las coordenadas 17°19°11.49" N y
96°25°38.76" O, a una altitud de 2460 m s.n.m. La ladera en la que se llevé a cabo el muestreo da
hacia el NO (Figura 4.2). El tipo de clima predominante es templado subhimedo con lluvias
abundantes en verano C (w?) w big. La temperatura y precipitacién media anuales son de 15.85°C
y 998 mm, respectivamente (UNIATMOS, 2016). Los tipos de suelo predominantes son los
Cambisoles (62.11 %), Acrisoles (19.28 %) y Luvisoles (18.61 %) (INEGI, 2015). La vegetacion
también es un bosque de pino-encino, que en esta zona incluye las siguientes especies: Quercus
laurina, Q. rugosa, Q. crassifolia, Pinus pseudostrobus Lindl., P. ayacahuite Ehren, P. oaxacana
Mirov., P. teocote, Alnus spp. y Arbutus xalapensis (Santiago, 2009). La comunidad de bromelias
epifitas en este sitio esta representada por Tillandsia carlos-hankii, T. prodigiosa, T. oaxacana L.
B. Sm., T. violaceae, T. carlos-hankii Matuda, T. achyroctachys E. Morr. ex Baker, T. bourgaei

Baker, T. calothyrsus Mez, y Catopsis compacta Mez (Figueroa y Guzman, 2005).
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5. METODOS

5.1 Descripcion y analisis de la comunidad arbérea

El propdsito de esta actividad fue evaluar el &rea colonizable para la epifita y conocer las

preferencias de hospederos (Bernal et al., 2005; Vergara-Torres et al., 2010).

En cada uno de los sitios se ubicé una parcela de 0.1 ha (100 m x 10 m). A todos los arboles
establecidos dentro de la parcela se les coloco una etiqueta de plastico con una numeracion seriada
y a cada arbol se le tomaron diferentes medidas morfométricas (Cuadro y Figura 5.1). Se construyo
una base de datos y para cada individuo se calcul6 el area basal, el volumen de fuste limpio y el

volumen de la copa (Cuadro 5.2).

Cuadro 5.1. Medidas morfométricas tomadas a cada uno de los arboles en los sitios de Ixtepeji y de

Capulalpam.
MEDICION DESCRIPCION
Diametro a la altura del pecho (DAP) De la base del tronco a 1.30 m de altura; en arboles pequefios
se midié el didmetro a la altura de la mitad de su tronco (d)
Altura de fuste limpio (hf) Distancia de la base del tronco a la primera ramificacién
Altura de copa (hc) Distancia de la primera ramificacion a la punta del arbol
Didmetros de copa c1= longitud maxima

c2= longitud perpendicular a c1

B)

Figura 5.1 A) Fotografia de un arbol etiquetado y B) esquema de las medidas tomadas a cada arbol en los sitios
Ixtepeji y Capulalpam.
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Cuadro 5.2. Célculos y ecuaciones empleadas para calcular el &rea basal, volumen de fuste limpio y volumen de la
copa para cada una de las especies arbéreas muestreadas.

CALCULO ECUACION
Area basal (cm?) _ _ (DAP\2
AB= = (%)
Volumen del fuste limpio (m®) _ _(DpaP\%,
Se utiliz6 la ecuacion para calcular el volumen de VFL=n (_) h
un cilindro (Figura 3.2). hf= altura de la base del tronco a la

primera ramificacion del arbol

Volumen de la copa (m?)

Para calcular los volimenes de Quercus,
Rapanea y Arbutus se uso la ecuacion de un
cilindro (VC) y para Pinus la de un cono con VCE = 2\2.
fondo elipsoidal (VCE) (Figura 3.2). 3

hc= altura de la base de la copa a la punta

A) B)

Figura 5.2 Elementos de la forma de los arboles que se tomaron en cuenta para estimar su volumen. El volumen de la
copa se estimd como un cilindro en las especies de latifoliadas (A) y como un cono con base elipsoidal en
las coniferas (B).

Para conocer la estructura de la comunidad arbdrea se calcularon la frecuencia relativa (FR), el area
basal relativa (ABR), el volumen relativo (VR) y el valor de importancia relativo (VIR), para cada

una de las especies de arboles.

Frecuencia relativa: Es la frecuencia de una especie (i), dada como su proporcién con respecto a la
suma de las frecuencias de todos los individuos de todas las especies, como se muestra en la
siguiente ecuacion:

= Jix
FRi T 100

Area basal relativa: Es el area basal de una especie (i), dada como su proporcion con respecto a la
suma de las areas basales de todos los individuos de todas las especies, como se muestra en la

siguiente ecuacion:

ABR;= Lx100
>ab
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Volumen de la copa relativa: Es volumen de la copa de una especie (i), dada como su proporcién
con respecto a la suma de los volumenes de copa de todos los individuos de todas las especies,
como se muestra en la siguiente ecuacion:

VCR;= X100
Yvc

Valor de importancia relativo (VIR): En este estudio, calculamos el VIR de cada especie como la
suma de su frecuencia relativa, su area basal relativa y su volumen de copa relativo. El resultado de
esta suma da valores entre 0 y 300, lo cual complica su interpretacion por lo que es recomendable
dividir el VIR entre 3, para que los valores oscilen entre 0 y 100 (Pereki et al., 2013). El indice de
valor de importancia relativo (0 porcentaje de importancia, en este caso) permite determinar la

dominancia de las especies y el grado de heterogeneidad en la comunidad (Agarwal, 2008).
VIR= (FR;. ABR;.VCR) /3

Riqueza especifica: numero de especies encontradas en el area de estudio.

Diversidad: se utiliz6 en indice de Shannon-Wiener (Shannon y Weaver, 1949) porque refleja la
heterogeneidad de una comunidad con base al nimero de especies (riqueza) y al su abundancia
relativa. Ademas, tiene una mayor sensibilidad a las alteraciones en la abundancia de las especie de

menor densidad, también denominadas como raras.

=-Yi_1(p;) (Inp))
Dénde:

H'= Diversidad de especies

S= Numero de especies

pi= proporcion de individuos den el total de la muestra que pertenecen a la especie i
In= logaritmo natural

Dominancia: se utilizé el indice de Simpson (1949) que manifiesta la probabilidad de que dos

individuos tomados al azar de una muestra sean de la misma especie (Moreno, 2001).
Dsi= Y-, pi

Dénde:

pi= proporcion de individuos den el total de la muestra que pertenecen a la especie i

Densidad: numero de individuos por unidad de area.
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5.2 Seleccion de habitat por Tillandsia carlos-hankii

Para determinar la preferencia de las epifitas por sus hospederos se han utilizado diferentes métodos.
Uno de ellos se basa en tasa de ocupacion (i. e. presencia/ausencia de la epifita en los arboles). Sin
embargo, esta preferencia puede estar determinada por factores como la edad, el area del arbol, el
tamano de los forofitos, la especie, entre otros. Bernal, et al. (2005) observaron que el hébitat
disponible para las epifitas no es un ambiente binario (forofitos colonizables y no colonizables),
sino mas bien los forofitos forman un gradiente en el que algunos son mas adecuados que otros para

el establecimiento de las poblaciones locales de la epifita.

Otro método es determinando la abundancia de la epifita sobre diferentes especies de forofitos, pero
en este generalmente no se toma en cuenta la abundancia relativa ni el tamafio de las distintas
especies de forofitos (excepto en Bernal et al., 2005, Bernal-Basavilbazo, 2006 y Vergara-Torres
et al., 2010).

En este estudio, la preferencia de hospedero se evalu6 utilizando dos métodos: a) el porcentaje de
arboles de cada especie que estaban colonizados por T. carlos-hankii tomando en cuenta el volumen
del forofito (segun Bernal et al., 2005); y b) determinando la abundancia de T. carlos-hankii sobre
los diferentes hospederos comparando con la abundancia esperada de T. carlos-hankii en términos
de la frecuencia relativa, el area basal y el volumen de copa de las diferentes especies de forofitos
(segun Bernal et al., 2005 y Vergara-Torres et al., 2010).

Preferencia de hospedero en funcién del estado (colonizado vs no colonizado)

En cada sitio se hizo una categorizacién de los arboles segln su volumen total, usando la regla de
Sturges (Anexo 1), luego se determiné el porcentaje de arboles colonizados y no colonizados por
categoria de volumen. Cuando se compararon los dos sitios Ixtepeji y Capulalpam, sélo se tomaron
en cuenta las especies de forofito comunes en ambos (i.e. Q. rugosa, Q. laurina, P. teocote y R.

juergensenii).
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Preferencia de hospedero en funcion de la abundancia de T. carlos-hankii

Se contd el nimero de individuos de T. carlos-hankii (abundancia) sobre cada uno de los arboles
colonizados para calcular el nimero total de individuos presentes en cada sitio, asi como las

abundancias de cada especie de forofito.

Mediante una prueba de x? se evaluo si la distribucion de los individuos de T. carlos-hankii depende
de la disponibilidad de los forofitos (i.e., segun su frecuencia relativa, su volumen de fuste y su
volumen de copa, por especie de forofito), o bien, si existe alguna preferencia por ciertas especies

de forofito.

Las frecuencias observadas de T. carlos-hankii sobre cada especie de forofito fueron calculadas a
partir de los valores de abundancia, mientras que las frecuencias esperadas se obtuvieron a partir
de la frecuencia relativa, area basal relativa, volumen de copa relativo y VIR de cada especie de

forofito de acuerdo a Bernal et al. (2005) y Vergara-Torres et al. (2010) (Anexo I1).

Se realizo un andlisis de residuos de Haberman (1973) para evaluar si efectivamente hubo una

preferencia hacia ciertas especies de forofito (Cuadro 5.3) utilizando la siguiente ecuacion:

frecuencia observada—frecuencia esperada

Residuos de Haberman=

frecuencia esperada®-5

Cuando los residuos son mayores a 2.6 y menores a -2.6 se considera que la diferencia entre la
abundancia observada y la esperada es estadisticamente significativa (P<0.05). Asi, si los residuos
tienen valores positivos y mayores que 2.6, entonces existe una fuerte preferencia de hospedero; si
los residuos tienen valores negativos y son menores a 2.6, entonces hay un fuerte rechazo de los
hospederos considerados; si los residuos estan entre 2.6 y -2.6, entonces la distribucion de T. carlos-
hankii sobre un hospedero no difiere a la que se esperaria por azar. Cabe aclarar que en este estudio
para evitar que se cometiera un error estadistico de tipo I, se realizd la correccion de Bonferroni

(MacDonald y Gardner, 2000) de tal manera que en lugar de utilizar el valor critico de z de 1.96,
éste se ajusto a 2.6, correspondiente a una P=0.0125 (o de cada comparacion = a general / niimero

de comparaciones; en este caso P= 0.05/4=0.0125).
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Cuadro 5.3. Guia para interpretar los analisis de residuos en la determinacion de la preferencia de forofito de T. carlos-

hankii.

Forofito Abundancia de T. carlos-hankii Residuos de Haberman
Preferente Mayor que la esperada por azar >2.6
Limitante Menor que la esperada por azar <-2.6
Neutral Igual que la esperada por azar entre-2.6 y 2.6

5.3 Efecto del forofito sobre la estructura poblacional de Tillandsia carlos-hankii

Si hay diferencias entre forofitos y unos preferidos mientras que otro no, esto podria reflejarse en
los pardmetros demogréficos (mortalidad, fecundidad y crecimiento) de T. carlos-hankii
establecidas sobre distintos forofitos. Esto a su vez, reflejaria la existencia de estructuras

poblacionales distintas.

Para conocer si hay variaciénes en las estructuras poblacionales de T. carlos-hankii sobre diferentes

forofitos, se llevd a cabo un censo de todos los individuos de T. carlos-hankii en la parcela de 0.1
ha. mencionada con anterioridad. En cada poblacion local (i.e. arbol colonizado) se contabilizaron
los individuos por categorias (Cuadro 5.4). Se utilizé la misma categorizacién en ambos sitios, ya
gue no se encontraron diferencias en el tamafio a la primera reproduccion entre sitios (t= -1.68, P
> 0.05).

Una vez descritas las estructuras poblacionales sobre cada especie de hospedero y en cada sitio, se

les clasificd segun Landi y Agiolini (2011) como:

e Estructuras de tipo | o dinamicas, constituidas por una alta proporcién de individuos en las

etapas tempranas: plantulas, infantiles y juveniles.

e Estructuras de tipo Il o estables, donde se observa una mayor proporcion de individuos de

las etapas de juvenil y de adultos jovenes.

e Estructuras de tipo Il o senescentes, las cuales estan dominadas por individuos adultos y no

existe evidencia de reclutamiento.
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Cuadro 5.4. Categorias de tamafio o estadios de T. carlos-hankii con base en la altura de la planta (cm).

Plantula Infantil Juvenil Adulto 1 Adulto 2
0.1-0.5cm 0.6-5.0cm 5.1-14.3 cm 14.4-30.1 cm >30.1 cm

Las estructuras poblacionales de T. carlos-hankii por especie de forofito entre los dos sitios s6lo
fueron comparadas tomando en cuenta las especies de hospederos presentes en ambos sitios:

Quercus rugosa, Q. laurina, Pinus teocote y Rapanea juergensenii.
La existencia de diferencias significativas en la abundancia por categoria de tamafio de la epifita

entre especies de forofito dentro y entre sitios fueron evaluadas mediante un ANOVA y pruebas de
Tukey (P <0.05). Todos los andlisis se hicieron con el paquete estadistico SAS (SAS, 1999)
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6. RESULTADOS

La riqueza especifica de arboles tanto en Ixtepeji como en Capulalpam fue de 8 especies. En Ixtepeji
la diversidad de arboles (H'= 1.4) fue menor que en Capulalpam (A '= 1.8), no hubo diferencias
significativas entre ellas (t= -5.92, P>0.05). La dominancia en Ixtepeji (Dsi= 0.28) fue

significativamente mayor que en Capulalpam (Dsi= 0.21) (t= 4.36, P<0.05).

6.1 Descripcion y andlisis de la comunidad arbdrea

La densidad de arboles en Ixtepeji fue de 405 individuos/0.1 ha, mientras que, Capulalpam fue de
194 individuos/0.1 ha. Las especies dominantes en Ixtepeji fueron Quercus rugosa, Q. laurina y
Pinus teocote; en el sitio de Capulalpam éstas fueron P. teocote, Rapanea juergensenii y Q. rugosa.
El area basal y volumen de copa registraron valores mayores en Capulalpam que en Ixtepeji (Cuadro
6.1). Es decir, Capulalpam present6 arboles mas grandes, pero con una menor densidad que en

Ixtepeji.

Cuadro 6.1 Resumen de los resultados del andlisis de la comunidad arbérea de los dos sitios. F= Frecuencia, FR=
Frecuencia relativa, AB= Area basal, ABR= Area basal relativa, VC= Volumen de copa, VRC= Volumen
relativo de copa y VIR= Valor de importancia relativo. Los valores asociados a cada especie representa la
suma de los valores de todos los individuos de esa especie (cuyo nimero esta en la columna F).

ESPECIE ARBOREA F FR AB (cm?)  ABR (%) VC (m®) VRC (%) VIR
Sitio Ixtepeji

Quercus rugosa 113 27.90 8222.65 21.62 3704.88 37.17 28.90
Quercus laurina 83 20.49 5907.07 15.53 2366.86 23.74 19.92
Rapanea juergensenii 157 38.77 2245.77 5.90 257.93 2.58 15.75
Pinus pseudostrobus 3 0.74 10997.56 28.91 1307.75 13.12 14.26
Pinus teocote 43 10.62 6718.76 17.66 1417.29 14.22 14.17
Arbutus xalapensis 4 0.99 3711.25 9.75 829.53 8.32 6.36
Alnus spp. 1 0.25 224.31 0.59 82.97 0.83 0.56
Litsea glaucescens 1 0.25 1.76 0.005 0 0 0.08
Sitio Capulélpam

Pinus teocote 51 26.29 29868.70 48.52 3453.11 32.74 42.66
Quercus rugosa 34 17.53 18982.25 30.83 4311.42 40.88 17.63
Arbutus xalapensis 9 4.64 6483.11 10.53 1446.80 13.72 12.48
Rapanea juergensenii 58 29.90 135.29 0.22 117.97 1.116 10.46
Quercus laurina 15 7.73 3578.31 5.81 1070.24 10.14 10.01
Pinus ayacahuite 7 3.61 2471.33 4.01 126.00 1.19 3.19
Prunus serotina 16 8.25 38.93 0.06 19.61 0.18 2.87
Litsea glaucescens 4 2.06 2.01 0.003 0 0 0.69

*Los tres valores mas altos para cada variable se presentan en negritas.
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En Ixtepeji las especies con mayores valores F y VIR fueron Quercus rugosa, Q. laurinay Rapanea
juergensenii; mientras que Pinus pseudostrobus, Q. rugosa y P. teocote tuvieron la mayor area
basal, y Q. rugosa, Q. laurina 'y P. teocote mostraron los valores mas altos de volumen de copa
(Cuadro 6.1). En cambio, en Capulalpam las especies con mayor frecuencia fueron R. juergensenii,
P. teocote y Q. rugosa, mientras que P. teocote, Q. rugosa y A. xalapensis tuvieron los valores

mas altos de area basal, volumen de copa y VIR (Cuadro 6.1).

6.2 Seleccidn de habitat por Tillandsia carlos-hankii

Preferencia de hospedero en funcién del estado (colonizado vs no colonizado)

En Ixtepeji en todas las categorias de volumen total se encontraron arboles colonizados por T.
carlos-hankii, aunque hubo preferencia hacia arboles de volimenes grandes (Figura 6.1).
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Figura. 6.1. Seleccion de diferentes volimenes de forofito (m®) por los individuos de Tillandsia carlos-hankii en cuatro
especies arboreas en el sitio de Ixtepeji. La parte oscura indica la frecuencia de individuos colonizados y
la clara la frecuencia de individuos no colonizados por T. carlos-hankii.
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En Capulalpam la colonizacion de &rboles dependié mas de la especie de forofito, entre los arboles
de menor volumen total. Por ejemplo, en todas las categorias de Q. rugosa hubo un porcentaje de
colonizacion del 100 %, en tanto que para R. juergensenii la mayoria de individuos con volumen

menor a 2 m no fueron colonizados (Figura 6.2).
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Figura 6.2 Seleccion por Tillandsia carlos-hankii de diferentes volimenes de forofito (m3) en cuatro especies arbdreas
en el sitio de Capulalpam. La parte oscura indica la frecuencia de individuos colonizados y la clara la
frecuencia de individuos no colonizados por T. carlos-hankii.

Preferencia de hospedero en funcién de la abundancia

Sitio de Ixtepeji

Los 405 arboles pertenecientes a ocho especies de forofito albergaron un total de 13,014 individuos
de T. carlos-hankii (Anexo I1). La distribucion de estos individuos depende de otros factores y no
del azar considerando la frecuencia relativa (x> = 1807.315, g.I. = 5, P < 0.0001), el area basal
relativa (x* = 14307.55, g.I. = 5, P < 0.0001), volumen de copa relativo (x* = 25112.37, g.l. =5, P
< 0.0001) y valor de importancia (x* = 3466.53, g.I. = 5, P < 0.0001) de las diferentes especies de

forofitos.
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Figura 6.3. Residuos estandarizados de Haberman mostrando la direccion de la asociacién entre T. carlos-hankii y
QL=Quercus rugosa, QL=Q. laurina, RJ=Rapanea juergensenii, PS=Pinus pseudostrobus, PT=P.
teocote, AX=Arbutus xalapensis, AL=Alnus spp. y LG=Litsea glaucescens en el sitio de Ixtepeji de un
bosque templado de la Sierra Norte de Oaxaca, utilizando a) la frecuencia relativa, b) el area basal relativa,
c) el volumen de copa relativo y los d) VIRs de las especies de forofito. Residuos con valores <-2.6
muestran que la epifita es menos abundante que lo esperado por azar; residuos entre los valores de -2.6 y
2.6 que la epifita se distribuye al azar segun la disponibilidad de forofitos; y residuos >2.6 muestran que
la epifita es mas abundante que lo esperado por azar. El signo + indica que hay una significancia positiva
y el signo — que hay una significancia negativa.

Las especies preferidas de forofito (i.e. con residuos > 2.6, P= 0.01), en cuanto a su frecuencia
relativa fueron Quercus rugosa, Q. laurina, Pinus pseudostrobus y Arbutus xalapensis (Figura 6.3
a); en cuanto al area basal relativa los forofitos preferidos fueron Q. rugosa, Q. laurina y R.
juergensenii (Figura 6.3 b); por volumen de copa relativo fueron Q. laurina y R. juergensenii
(Figura 6.3 c), mientras que por VIR fueron Q. rugosa, Q, laurina y R. juergensenii (Figura 6.3 d).
Como puede observarse, en casi todos los casos Q. rugosa, Q. laurina y R. juergensenii fueron los
forofitos preferidos por T. carlos-hankii en el sitio Ixtepeji.

Entre las especies de forofitos que resultaron limitantes para T. carlos-hankii, estuvieron P. teocote,

P. pseudostrobus, A. xalapensis y Alnus spp.; no hubo casos en los que una especie de forofito

resultara neutra en cuanto a preferencia por T. carlos-hankii.
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Sitio de Capulélpam

Los 194 arboles pertenecientes a ocho especies de forofito albergaron un total de 2,905 individuos

de T. carlos-hankii (Anexo II). Al igual que en Ixtepeji, la distribucion de esos individuos depende

de otros factores y no del azar considerando la frecuencias relativa (x> = 2255.11, g.I. =7, P <

0.0001), el area basal relativa (x* = 808.62, g.I. = 5, P < 0.0001), volumen de copa relativo (x> =
412.85, g.l. = 5, P < 0.0001) y valor de importancia (x> = 1612.62, g.I. = 7, P < 0.0001) de las

diferentes especies de forofito.
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Figura 6.4. Residuos estandarizados de Haberman mostrando la direccion de la asociacion entre T. carlos-hankii y

QL=Quercus rugosa, QL=Q. laurina, RJ=Rapanea juergensenii, PS=Pinus pseudostrobus, PT=P.
teocote, AX=Arbutus xalapensis, AL=Alnus spp. y LG=Litsea glaucescens en el sitio de Capul&lpam de
un bosque templado de la Sierra Norte de Oaxaca, utilizando a) la frecuencia relativa, b) el area basal
relativa, c) el volumen de copa relativo y los d) VIRs de las especies de forofito. Residuos con valores <-
2.6 muestran que la epifita es menos abundante que lo esperado por azar; residuos entre los valores de -
2.6 y 2.6 que la epifita se distribuye al azar segun la disponibilidad de forofitos; y residuos >2.6 muestran
que la epifita es mas abundante que lo esperado por azar. El signo + indica que hay una significancia
positiva y el signo — que hay una significancia negativa.

Las especies preferidas de forofito (i.e. con residuos > 2.6, P= 0.01) en cuanto a su frecuencia

relativa fueron Q, rugosa y P. teocote (Figura 6.4 a); en cuanto al area basal relativa los forofitos

preferidos fueron Q. rugosa, R. juergensenii, Prunus serotina y Litsea glaucescens (Figura 6.4 b);

por volumen de copa relativo fueron P. teocote, Q. rugosa, R. juergensenii, P. ayacahuite y Prunus

serotina (Figura 6.4 c), mientras que por VIR solamente Q. rugosa fue preferida (Figura 6.4 d).
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Como puede notarse, se observo que Q. rugosa fue preferida en todos los casos. Otros forofitos
importantes fueron P. teocote y R. juergensenii. A la vez, en este sitio se observé més variacion en
cuanto a qué especies resultaron limitantes; sin embargo, puede identificarse claramente a A.

xalapensis como limitante y, en general, a P. ayacahuite y Q. laurina como neutras.
6.3 Efecto del forofito sobre la estructura poblacional de Tillandsia carlos-hankii.

En Ixtepeji se encontraron estructuras poblacionales dinamicas para las poblaciones de T. carlos-
hankii establecidas sobre Q. laurina y P. teocote, pero fueron estructuras estables (tipo 1) sobre Q.

rugosa y R. juergensenii. A su vez, en Capulalpam se observaron poblaciones dinamicas (tipo 1) en
todas las especies de forofito (Figuras 6.5y 6.6).

El nimero de individuos por estadio difirieron especificamente en infantiles (F [1,3= 7.45, P
<0.001), adultos 1 (F 1,3;= 3.25, P < 0.05) y adultos 2 (F [1,3= 5.48, P < 0.01) sobre Q. rugosa; asi
como en juveniles (F 11,35= 17.81, P < 0.001) para R. juergensenii. No hubo diferencias entre sitios

en la abundancia para el estadio de plantulas (F 11,35= 2.01, P > 0.05) en ninguna especie de forofito
(Anexo 111).
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Figura 6.5. Estructuras poblacionales de Tillandsia carlos-hankii en cuatro especies de forofito en el sitio de Ixtepeji.

a) Quercus rugosa, b) Q. laurina, c) Pinus teocote y d) Rapanea juergensenii. N=abundancia de T. carlos-
hankii por especie de forofito.

Categoria de altura (cm)
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a) Quercus rugosa n= 1277
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Figura 6.6. Estructuras poblacionales de Tillandsia carlos-hankii en cuatro especies de forofito en el sitio de

Capulédlpam. a) Quercus rugosa, b) Q. laurina, ¢) Pinus teocote y d) Rapanea juergensenii. N=
abundancia de T. carlos-hankii por especie de forofito.
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7. DISCUSION

La preferencia de forofito por T. carlos-hankii se ve afectada por el volumen del mismo, pues a
partir de cierto volumen los arboles utilizados por la epifita presentan colonizacion. A su vez, la
probabilidad de que un forofito sea colonizado cuando éste es pequefio depende de la especie. Este
es un patron que ya se ha observado en otros estudios con especies epifitas, en los que los arboles
mas grandes (i.e. mayor volumen), que cuentan con mayor area colonizable, pero que ademas,
probablemente son mas viejos, por lo que han estado expuestos a mas lluvias de semillas (Benzing,
1990), por lo que tienen una mayor probabilidad de colonizacion (Anderson, 2004; Benavides et
al., 2006; Flores-Palacios y Garcia- Franco, 2006; Wagner et al., 2015 Wood et al., 2015).

El hecho de que T. carlos-hankii colonice arboles pequefios en menor proporcion en comparacién
con arboles grandes sugiere que éstos son menos eficientes para capturar semillas, pues no presentan
caracteristicas estructurales (con respecto a la cantidad y grosor de sus ramas) que les permitan ser
colonizados facilmente (Schei et al., 2013; Koster et al., 2011; Wagner et al., 2015). Ademas, se
ha observado que los arboles pequefios tienen mayores probabilidades de tener cortezas lisas y
delgadas, y por lo tanto carentes de briofitas (Ranius et al., 2009; Sporn et al., 2010). Estas
caracteristicas impiden que las semillas de las epifitas se adhieran firmemente a ellas durante su
proceso de dispersion, o si se adhieren, son propensas a que la lluvia se las lave (Benzing, 1978).
Por otro lado, las cortezas lisas y delgadas tampoco tienen la capacidad de retener agua, por lo que
en ellas no se favorece la germinacion de las semillas de epifitas (Castro et al., 1999; Mehltreter et
al., 2005). A pesar de esto, aunado a la susceptibilidad de los arboles pequefios de perder ramas los
vientos o0 tormentas, se les considera “peldafios” importantes, que pueden incrementar la

probabilidad de colonizacion entre arboles (Taylor y Burns, 2015).

Si bien el volumen del &rbol es importante para la seleccion de forofito, la identidad taxonémica
también es relevante. Por ejemplo, todos los individuos de Quercus sp. en ambos sitios se
encontraron sistematicamente con una mayor colonizacion que el resto de las especies arboreas
(Figuras 6.3y 6.4). En distintos estudios se ha reportado que varias especies de Quercus son buenos
hospederos de plantas epifitas, gracias a sus cortezas rugosas que permiten el anclaje de las semillas
de las epifitas; ademas, a diferencia de otras especies de arboles, las cortezas de los Quercus tienen
una mayor capacidad de retencion de agua que puede promover la germinacién de las semillas
((Hietz y Hietz-Seifert 1995; Callaway et al., 2002; Wolf, 2005). Asimismo, la arquitectura de los
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encinos, producto de su crecimiento simpodial favorece la formacion de las horquetas, donde se
puede acumular humus que retiene humedad y favorece el establecimiento de las epifitas (Benzing,
1990; Woods et al., 2015). De igual forma, los Quercus tienen escorrentias foliares y corticales, y
una hojarasca mas ricas en nutrientes en comparacion con otras especies que también son comunes

en los bosques en los que se distribuyen (e.g. Pinus sp.) (Liu et al., 2001; Pérez-Suarez et al., 2009).

En relacién con las especies del género Pinus estas no fueron seleccionadas favorablemente como
sitios de colonizacion, pues la abundancia de T. carlos-hankii que albergaban era menor que la
esperada por azar (Figura 6.3 y 6.4). Esto sugiere que los pinos tienen caracteristicas que no
favorecen el establecimiento de la epifita. Algunas de éstas pueden ser la presencia de sustancias
alelopaticas y exudados, como la resina, que puede inhibir la germinacién de las semillas de las
epifitas (Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Valencia-Diaz et al., 2010); asi como una alta fragilidad de
las ramas y la naturaleza exfoliante de su corteza, lo que aumente las probabilidades de muerte de
las epifitas que se establecen en ellos (Hietz et al., 2002; Mondragén et al., 2015).

En lo que concierne a Rapanea juergensenii, ésta no ha sido reportada como forofito preferido en
ningun estudio previo, posiblemente porque muchos trabajos se han realizado en selva baja
caducifolia, o bien porque sélo se han tomado en cuenta aquellos arboles con DAP’s > 3 cm (e.g.
los estudios de Vergara-Torres et al., 2010; Flores-Palacios et al., 2015). Como las especies de
Rapanea se distribuyen preferentemente en ambientes himedos y ademas no desarrollan troncos
gruesos, es posible que hayan sido excluidas en otros estudios. Pero es importante mencionar, que
a pesar de que R. juergensenii no presenta un gran tamafo, ni una arquitectura compleja que
explique su alta frecuencia de colonizacion tiene la caracteristica de que ocupa un estrato de menor
altura que el estrato arbéreo dominante, lo que le confiere la ventaja que recibe una gran cantidad
de semillas por gravedad, provenientes de los forofitos colonizados que le sobrepasan en altura
(Benzing, 1990).

Ademas del tamafio (volumen) y de la identidad del arbol, también las condiciones abidticas (e.g.
temperatura, precipitacion), tienen un efecto sobre la seleccion de forofito. La preferencia de
forofito en una misma regidn puede variar espacio-temporalmente debido a que las caracteristicas
de los arboles que potencialmente influyen en el desempefio de la epifita, estdn moduladas por el
microclima (Sanford 1974; Koster et al., 2011; Wagner et al., 2015). Esto se pudo observar al

comparar los resultados de los dos sitios de estudio. Por ejemplo, en Ixtepeji Q. rugosa 'y Q. laurina
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fueron los hospederos preferentes, mientras que en Capulalpam Q. laurina fue neutra. Esto pudo
deberse a que su corteza no retiene una alta cantidad de agua, lo que en un lugar relativamente mas
seco la convierte en un forofito poco adecuado, mientras que en un lugar himedo las condiciones
del medio “amortiguan” este efecto y Q. laurina se convierte en un buen hospedero. El habito
caducifolio de los encinos también puede ser una desventaja para las epifitas en lugares secos, pues
una de las mayores causas de mortalidad en epifitas es la sequia (Mondragon et al., 2004). Seria
importante evaluar si Q. laurinay Q. rugosa difieren en su nivel de caducifoleidad, para evaluar si
el tipo de condiciones que ofrece Q. laurina en un lugar relativamente mas seco la convierten en un

hospedero de menor calidad que Q. rugosa también en relacion con esta caracteristica.

El efecto de las diferencias entre los dos sitios (que suponemos que esta relacionada sobre todo con
las condiciones ambientales) también se vio reflejada en las estructuras poblacionales locales de T.
carlos-hankii. En Ixtepeji se presentaron estructuras tipo | y tipo I, en tanto, que en Capulélpam,
solo se presentaron estructuras tipo . Este comportamiento diferencial entre poblaciones, pudiera
ser el resultado de un ambiente mas benigno en Ixtepeji, pues hay una mayor densidad de arboles,
especialmente de sus hospederos preferentes por lo que existen una mayor cantidad de micrositios
idéneos para el establecimiento de T. carlos-hankii. Ademas, el sitio Ixtepeji se encuentra orientado
hacia el NE por lo que es mas himedo y frio en comparacion con el sitio Capulalpam que se
encuentra orientado hacia el NO y que tiene una baja densidad arbérea y con una dominancia de
especies limitantes. La presencia de sélo estructuras poblacionales tipo | en Capulalpam puede ser
temporal, simplemente debido a un efecto de muestreo, por lo que se sugiere realizar censos anuales
en distintos sitios, y de esta manera observar si estas estructuras se mantienen o cambian espacio-

temporalmente.

En lo respecta al numero de individuos de T. carlos-hankii en los diferentes estadios, por especie
de forofito, no hubo diferencias significativas en el estadio de plantulas en ninguno de los dos sitios
(Anexo I11). Se sabe que la principal causa de mortalidad en plantulas e infantiles es la sequia, la
cual es un factor importante una vez que ha terminado la temporada de lluvias, entre noviembre y
mayo (Castro- Hernandez et al., 1999; Mondragon et al., 2004; Winkler et al., 2005). EI hecho de
que en este trabajo el muestreo se llevo a cabo durante la época de lluvias, quiza determiné que no
hubiera una variacion en el nimero de plantulas entre los diferentes forofitos, lo que sugiere que la
germinacién se da por igual en todos ellos, y las diferencias en las preferencias se establecen es

etapas posteriores. A partir de los datos, se puede inferir que un nimero considerable de plantulas
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sobrevive y pasa al estadio de infantiles. Estos, son abundantes sobre Q. rugosa en Ixtepeji, pues
ahi la humedad no es una limitante. Quiza ese es el momento en el que se establece la preferencia

de forofito.

No se encontraron diferencias en el niamero de juveniles entre forofito Q. rugosa, Q. laurina'y P.
teocote. Tal parece que existe “banco” de juveniles, producto de la acumulacion de diferentes
eventos de reclutamiento. La sobrevivencia de los juveniles seguramente se favorece por la
presencia de un tanque ya bien formado, que les permite almacenar agua durante los periodos de
lluvia y acelerar el proceso de descomposicion de la materia organica que se acumula dentro de
ellos (Adamsy Martin, 1986; Zotz et al., 2001; Inselsbacher et al., 2007). En Capulalpam el nUmero
de juveniles fue menor en R. juergensenii que en los demas forofitos. Los individuos de R.
juergensenii son mas pequefios en este sitio que en Ixtepeji. Probablemente su crecimiento puede
estar limitado por la carencia de nutrientes y la baja disponibilidad de agua en este lugar, lo que no
les ha permitido adquirir las caracteristicas estructurales necesarias para favorecer la supervivencia

de los juveniles de T. carlos-hankii.

Los adultos 1 y adultos 2 fueron mas numerosos en Ixtepeji sobre Q. rugosa. Al parecer, tanto el
sitio como el hospedero propician buenas condiciones (con respecto a la cantidad de nutrientes y
humedad) para la supervivencia y el crecimiento de estos individuos Q. rugosa es un arbol mas
estable arquitecténicamente en comparacion con otras especies de arboles, pues tiene ramas gruesas
y fuertes que pueden aguantar el peso de las epifitas de mayor tamafio. La calidad nutrimental del
sitio también puede influir en el desempefio de las epifitas pues aungue éstas no tengan contacto
alguno con el sustrato, se ha observado que su crecimiento es menor en sitios con suelos pobres
(Gentry y Dodson, 1987; Boelter et al., 2014; Mondragon et al., 2015). Probablemente este es el
caso de Capulalpam, que esta dominado por pinos y, por lo tanto, quiza tienen una mayor relacion
C: Ny un pH maés acido que otros tipos de bosque, aunado a una menor tasa de descomposicion de
la materia organica y una consecuente reduccion de los procesos de mineralizacion y de la actividad
bioldgica del suelo, por lo que quiza la disponibilidad de nutrientes es limitada (Schlatter y Otero,
1995; Rivas et al., 2009).

Las diferencias en las estructuras poblacionales de T. carlos-hankii entre los distintos hospederos,
y entre sitios sugieren que las poblaciones se comportan de manera asincronica, como resultado de

la variacion en las tasas vitales (natalidad, supervivencia, crecimiento y fecundidad), las cuales
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también difieren segun el tamafio del forofito en el que habitan (Valverde y Bernal, 2010). Aunque,
en este estudio las estructuras poblacionales permitieron inferir sobre la asincronia de las
poblaciones locales de T. carlos-hankii, se sugiere realizar censos poblacionales a largo plazo.
Ademas, de explorar el papel que juega la dispersidn de semillas entre poblaciones locales, pues
este mecanismo tiene un efecto sobre la sincronia o asincronia demogréfica de las mismas
(Harrison, 1991).

En este estudio se observé que la seleccion de forofito por T. carlos-hankii, al igual que en otras
bromelias epifitas, es susceptible a la variacion ambiental asociada con las diferencias entre
forofitos y con las distintas localidades. Por tanto, las bromelias epifitas son un buen modelo para
identificar los posibles efectos del cambio climatico a diferentes escalas (local, regional etc.), pues
tienen una alta dependencia de la disponibilidad de agua en forma de lluvia, neblina o rocio.
Ademas, gracias a su tamafio pequefio, son faciles de manejar en el campo y en el laboratorio, y
tienen una rapida respuesta fisiologica ante variaciones ambientales (Hsu et al., 2012; Cach-Pérez
et al., 2014). Por otro lado, presentan la dificultad de que se establecen en sitios elevados y algunas
veces inaccesibles, en el dosel de los bosques, y por lo mismo, algunos de sus procesos

demograficos importantes no son faciles de observar y monitorear.
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10. ANEXOS

ANEXO I. Categorias de tamarfio con base en el volumen total (m®) de los arboles usando la prueba de Sturges, para lo
cual primero se tienen que calcular el nimero de clases (k) con esta formula k = 1 + 3.322 log n, donde n= cantidad de
datos la muestra; posteriormente se tiene que establecer el rango (R) entre clases que se obtiene utilizando restando el
valor menor del mayor del conjunto de datos de la muestra; finalmente se calcula la amplitud de clase (A) dividiendo

k/R. Columna de la izquierda categorias usadas para el sitio de los Troncos y columna de la derecha categorias para el
sitio de Capulalpam.

Sitio de Ixtepeji Sitio de Capulalpam
Categorias utilizadas para Quercus y Pinus Categorias utilizadas para Quercus rugosa
Categoria Volumen total (m®) Categoria Volumen total (m®)
1 0-1 1 0-1
2 1.1-12 2 1.1-6.0
3 12.1-24.0 3 6.1-12.0
4 24.1-36 4 12.1-18
5 >36.1 5 >18.1
Categorias utilizadas para Rapanea Categorias utilizadas para Quercus laurina
Categoria Volumen total (m?®) Categoria Volumen total (m®)
1 0-1 1 0-1
2 1.1-3 2 1.1-12
3 3.1-6.0 3 12.1-24.0
4 6.1-9.0 4 24.1-36
5 >9.1 5 >36.1

Categorias utilizadas para Pinus teocote

Categoria Volumen total (m®)
1 0-1
2 1.1-13
3 13.1-26
4 26.1-39
5 >39.1

Categorias utilizadas para Rapanea

Categoria Volumen total (m®)
1 0-1
2 1.1-2
3 2.1-3.0
4 3.1-4.0
5 >4.1
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ANEXO I1I: Detalles de los analisis de x? llevados a cabo para evaluar las diferencias entre las frecuencias observadas
de T. carlos-hankii sobre diferentes forofitos, y las frecuencias esperadas segun las distintas variables evaluadas de la
comunidad de arboles (en la segunda columna de cada cuadro), para los sitios de Ixtepeji y de Capulalpam. Los valores
obtenidos de y?, los grados de libertad y el valor asociado de P se reportan en la parte superior de cada cuadro

Sitio de Ixtepeji

x? =1807.315, g.l. = 5, P < 0.0001

Especie de forofito Frecuencia % de Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- ES)’/ES Residuos de
del arbol arboles observada de T. esperada de T. Haberman
carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES*®
Quercus rugosa 113 27.90 4026 3631.1 394.9 42.95 6.6
Quercus laurina 83 20.49 4113 2667.1 1445.9 783.90 28.0
Rapanea juergensenii 157 38.76 3090 5044.9 -1954.9 757.55 -27.5
Pinus pseudostrobus 3 0.74 223 96.4 126.6 166.26 129
Pinus teocote 43 10.61 1342 1381.7 -39.7 1.14 -1.1
Arbutus xalapensis 4 0.98 213 1285 84.5 55.51 7.5
Alnus spp. 1 0.24 5 321 -27.1 2291 -4.8
Litsea glaucescens 1 0.24 2 321 -30.1 28.26 -5.3
Total 405 100 13014 13014
X2 = 14307.55, g.I. =5, P < 0.0001
Especie de forofito Area basal Area basal Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- ES)YES Residuos de
(cm?) relativa observada de T. esperada de T. Haberman
carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES®®
Quercus rugosa 8222.65 21.62 4026 2813.9 12121 522.14 22.9
Quercus laurina 5907.07 15.53 4113 2021.5 2091.5 2164.03 46.5
Rapanea juergensenii 2245.77 5.90 3090 768.5 23215 7012.40 83.7
Pinus pseudostrobus 10997.56 28.92 223 3763.5 -3540.5 3330.70 -57.7
Pinus teocote 6718.76 17.66 1342 2299.2 -957.2 398.52 -20.0
Arbutus xalapensis 3711.25 9.76 213 1270.0 -1057.0 879.75 -29.7
Alnus spp. 22431 0.59 5 76.8 -71.8 67.09 -8.2
Litsea glaucescens 1.76 0.004 2 0.6 14 3.22 18
Total 38029.16 100 13014 13014
x? =25112.37,g.l. =5, P <0.0001
Especie de forofito Volumende Volumen Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- Residuos de
copa (m 3) decopa  observadadeT. esperadadeT. ES)YES Haberman
relativo carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES®®
Quercus rugosa 3704.88593 37.17 4026 4837.4 -811.4 136.10 -11.7
Quercus laurina 2366.86082 23.74 4113 3090.4 1022.6 338.41 18.4
Rapanea juergensenii 257.930 2.58 3090 336.8 2753.2 22508.49 150.0
Pinus pseudostrobus 1307.758 13.12 223 1707.5 -1484.5 1290.63 -35.9
Pinus teocote 1417.29378 14.22 1342 1850.5 -508.5 139.74 -11.8
Arbutus xalapensis 829.53948 8.32 213 1083.1 -870.1 699.00 -26.4
Alnus spp. 82.970 0.83 5 108.3 -103.3 98.56 -9.9
Litsea glaucescens 0 0 2 0 2.0 - -
Total 9967.24 100 13014 13014
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X2 =3466.53, g.l. = 5, P < 0.0001

Especie de forofito VIR Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- ES)YES Residuos de
(%) observada de T. esperada de T. Haberman
carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES"®
Quercus rugosa 28.90 4026 3760.8 265.2 18.70 4.3
Quercus laurina 19.92 4113 2593.0 1520.0 891.07 29.9
Rapanea juergensenii 15.75 3090 2050.1 1039.9 527.51 23.0
Pinus pseudostrobus 14.26 223 1855.8 -1632.8 1436.60 -37.9
Pinus teocote 14.17 1342 1843.8 -501.8 136.58 -11.7
Arbutus xalapensis 6.36 213 827.2 -614.2 456.07 -21.4
Alnus spp. 0.56 5 724 -67.4 62.76 -7.9
Litsea glaucescens 0.08 2 10.9 -8.9 7.28 -2.7
Total 100 13014 13014
Sitio de Capulalpam
X2 =2255.11, g.l. =7, P <0.0001
Especie de forofito Densidad % de Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- ES)/ES Residuos de
del arbol arboles observada de T. esperada de T. Haberman
carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES"®
Pinus teocote 51 26.29 1084 763.7 320.3 134.35 11.6
Quercus rugosa 34 17.53 1277 509.1 767.9 1158.14 34.0
Arbutus xalapensis 9 4.64 98 134.8 -36.8 10.03 -3.2
Rapanea juergensenii 58 29.90 56 868.5 -812.5 760.12 -27.6
Quercus laurina 15 7.73 254 224.6 29.4 3.84 2.0
Pinus ayacahuite 7 3.61 104 104.8 -0.8 0.01 -0.1
Prunus serotina 16 8.25 27 239.6 -212.6 188.63 -13.7
Litsea glaucescens 4 2.06 5 59.9 -54.9 50.31 -7.1
Total 194 100 2905 2905
x? = 808.62, g.I. =5, P <0.0001
Especie de forofito Area basal Area basal Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- ES)YES Residuos de
(cm?) relativa observada de T. esperada de T. Haberman
carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES*®
Pinus teocote 29868.71 48.52 1084 1409.5 -325.5 75.17 -8.7
Quercus rugosa 18982.25 30.84 1277 895.8 381.2 162.25 12.7
Arbutus xalapensis 6483.12 10.53 98 305.9 -207.9 141.33 -11.9
Rapanea juergensenii 135.29 0.22 56 6.4 49.6 385.58 19.6
Quercus laurina 3578.31 5.81 254 168.9 85.1 42.93 6.6
Pinus ayacahuite 2471.33 4.01 104 116.6 -12.6 1.37 -1.2
Prunus serotina 38.93 0.06 27 1.8 25.2 344.64 18.6
Litsea glaucescens 2.01 0.003 5 0.1 4.9 253.53 15.9
Total 61559.96 100 2905 2905 808.62
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2 =412.85,g.l. =5, P < 0.0001

Especie de forofito Volumen  Volumen Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- ES)?ES Residuos de
de copa decopa  observadadeT. esperada de T. Haberman
(m?) relativo carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES®®
Pinus teocote 3453.12 32.75 1084 951.3 132.7 18.52 4.3
Quercus rugosa 4311.42 40.89 1277 1187.7 89.3 6.71 2.6
Arbutus xalapensis 1446.80 13.72 98 398.6 -300.6 226.66 -15.1
Rapanea juergensenii 117.97 1.12 56 325 235 17.00 4.1
Quercus laurina 1070.25 10.15 254 294.8 -40.8 5.66 -2.4
Pinus ayacahuite 126.00 1.19 104 34.7 69.3 138.31 11.8
Prunus serotina 19.62 0.19 27 54 21.6 86.30 9.3
Litsea glaucescens 0 0.00 5 0.0 5.0 0.00 0.0
Total 10545.18 100 2905 2905
x° =1612.62,g.l. =7, P <0.0001
Especie de forofito VIR (%) Frecuencia Frecuencia OB-ES (OB- ES)YES Residuos de
observada de T. esperada de T. Haberman
carlos-hankii carlos-hankii (OB- ES)/ES®®
Pinus teocote 42.66 1084 1239.3 -155.3 19.45 -4.4
Quercus rugosa 17.63 1277 512.2 764.8 1142.23 33.8
Arbutus xalapensis 12.48 98 362.5 -264.5 193.03 -13.9
Rapanea juergensenii 10.46 56 303.9 -247.9 202.18 -14.2
Quercus laurina 10.01 254 290.8 -36.8 4.65 -2.2
Pinus ayacahuite 3.19 104 92.7 11.3 1.39 12
Prunus serotina 2.87 27 83.4 -56.4 38.12 -6.2
Litsea glaucescens 0.7 5 20.3 -15.3 11.56 -34
Total 100 2905 2905
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ANEXO I11. Comparacién de medias de las estadios de Tillandsia carlos-hankii entre sitios mediante la prueba de
Tukey. Letras diferentes indican diferencias significativas entre las observaciones (o= 0.05).

SITIO
ESTADIO  FOROFITO IXTEPEJI CAPULALPAM
Plantulas Quercus rugosa 0.87932 a 0.93207 a
Quercus laurina 0.83961 a 0.95494 a
Pinus teocote 0.76008 a 0.90855 a
Rapanea juergensenii 0.87269 a 0.77169 a
Infantiles
Quercus rugosa 0.77792 a*** 0.45066 b***
Quercus laurina 0.68344 a 0.58099 a
Pinus teocote 0.65405 a 0.54558 a
Rapanea juergensenii 0.80175 a 0.80356 a
Juveniles
Quercus rugosa 0.41935 a 0.26621 a
Quercus laurina 0.27046 a 0.42747 a
Pinus teocote 0.31142 a 0.40887 a
Rapanea juergensenii 0.43976 a*** 0.83870 b***
Adultos 1
Quercus rugosa 0.86053 a* 0.65270 b*
Quercus laurina 0.80452 a 0.86144 a
Pinus teocote 0.89791 a 0.76829 a
Rapanea juergensenii 0.83389 a 0.94496 a
Adultos 2
Quercus rugosa 0.91334 a** 0.74545 b**
Quercus laurina 0.92054 a 0.82486 a
Pinus teocote 0.94450 a 0.91537 a
Rapanea juergensenii 0.89889 a 1.00000 a

Valores en negritas y asteriscos indican diferencias significativas * P< 0.05, ** P<0.01***, P <0.001
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