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Resumen

Las epifitas vasculares son plantas que se establecen sobre otras plantas,
generalmente arboles (forofitos) utilizandolas unicamente como soporte estructural,
sin parasitarlas. A lo largo del tallo y ramas de los forofitos existen distintos
microhabitats generados por las condiciones microambientales y los atributos
intrinsecos del forofito. De acuerdo con las condiciones microambientales
imperantes a lo largo del forofito y de los requerimientos fisiolégicos de cada especie
de epifita, se distingue una distribucién heterogénea de las epifitas. En los ultimos
anos, el aumento en la introduccion de especies exoticas en nuevos ecosistemas
de diferentes partes del mundo se ha hecho mas evidente. Estas especies pueden
integrarse al ecosistema receptor o bien, volverse invasoras, ocasionando una
disminucién en la riqueza, abundancia y diversidad de la comunidad de plantas
nativas. Una vez que las especies exoticas se establecen en los bosques pueden
fungir como forofitos de distintos organismos epifitos. Sin embargo, son escasos los
estudios que hayan evaluado el rol de los forofitos exéticos en ecosistemas
naturales. Por ello, el objetivo de este estudio fue caracterizar la diversidad y la
distribucién vertical de la comunidad de epifitas vasculares asociadas al forofito
exotico Annona cherimola en un fragmento de bosque mesdéfilo de montafa en el
norte del Estado de Morelos. Para ello, se muestrearon 11 individuos de A.
cherimola tomando en cuenta tres zonas (I: tronco principal; Il: ramas internas; lll:
ramas externas). En cada zona se contabilizaron e identificaron todas las epifitas
vasculares. Para cada epifita, se midié la altura, diametro e inclinacién, asi como la
cobertura vegetal de la rama donde se encontraba, ademas del diametro a la altura
del pecho del forofito en el que estaba. Con los datos obtenidos se estimaron las
diversidades verdaderas (riqueza, abundancia y dominancia), los factores de
uniformidad, la cobertura del muestreo y se describié la composicion floristica. Estos
parametros se describieron para toda la comunidad y se compararon entre zonas
de los fordfitos. Para determinar la relacion entre los atributos del forofito y la
estratificacion vertical se realizaron dos analisis de componentes principales, uno a
nivel de grupo de epifitas (bromelias, helechos, y peperomias) y otro a nivel de

especie. Se registraron 217 individuos de epifitas pertenecientes a 10 especies,



cinco géneros y cuatro familias (Bromeliaceae, Polypodiaceae, Piperaceae y
Orchidaceae). Las diversidades verdaderas indicaron que la comunidad de epifitas
vasculares asociadas a A. cherimola esta conformada por 10 especies (°D), 6.85
especies efectivas igualmente abundantes ('D) y 6.03 especies efectivas
igualmente dominantes (°D). Las bromelias fueron las mas abundantes en la
comunidad, siendo Tillandsia capitata la especie dominante. En cuanto a la
estratificacion vertical, se encontré que la zona Il fue significativamente mayor en
las diversidades verdaderas a los 6rdenes 1 y 2 ('D: 5.96 y 2D: 5.35,
respectivamente) en comparacion con las otras dos zonas. Las zonas Il y Il tuvieron
un numero de especies (°D) significativamente mayor al de la zona |. La riqueza
especifica y la abundancia promedio de epifitas por arbol, fueron similares entre
zonas. La composicion de epifitas difirid entre las zonas | y lll. Las bromelias se
establecieron preferentemente en la zona lll, sobre ramas altas, delgadas y con
poca cobertura vegetal. Helechos y peperomias tendieron a establecerse en la zona
I, sobre ramas bajas, gruesas y con gran cobertura vegetal. Estas diferencias en
composicién entre zonas parecen estar determinadas por los requerimientos
morfofisioldgicos de cada grupo de epifitas; las bromelias presentan adaptaciones
para la sequia, mientras que los helechos y las peperomias presentan crecimiento
de tipo rastrero que se ve favorecido en ramas gruesas, como las de la zona I. En
comparacioén con un forofito nativo de la misma localidad, el forofito exético Annona
cherimola tuvo menor riqueza y abundancia de epifitas vasculares. Pese a esto,
puede considerarse como un forofito relativamente importante para las epifitas en
este remanente de bosque mesdfilo, ya que alberga el 22% de la riqueza de epifitas
vasculares registradas en la localidad. No obstante, dado que las especies exdticas
pueden desplazar a las nativas, es importante vigilar la dinamica poblacional de A.
cherimola para evitar que llegue a desplazar a los forofitos nativos y con ello, afectar
negativamente a la comunidad de epifitas asociadas.



1. Introduccién
Las plantas epifitas se establecen sobre otras plantas, generalmente arboles
(denominadas forofitos), sin parasitarlas (Benzing, 2004). De las plantas vasculares
registradas a nivel mundial, una de cada 10 es de habito epifito (Taylor et al., 2021).
Las familias con mas especies de epifitas son Orchidaceae, Polypodiaceae,
Bromeliaceae y Piperaceae (Taylor et al., 2021). Aunque las epifitas vasculares se
encuentran presentes en diversas regiones del mundo, el Neotropico es la region
mas diversa, debido a que cuenta con las condiciones optimas de temperatura y
humedad para el establecimiento y desarrollo de las epifitas (Gentry y Dodson,
1987). De entre los diferentes biomas, los bosques mesdfilos de montana se
reconocen como los que sostienen una mayor diversidad de epifitas vasculares

(Espejo-Serna et al., 2021).

Dentro de los bosques, las plantas epifitas se distribuyen heterogéneamente
a lo largo de sus hospederos (Mora-Olivo et al.,, 2018). Esta distribucién esta
determinada por factores microclimaticos (humedad, temperatura, luz y viento) y por
las caracteristicas intrinsecas del forofito (fenologia foliar, diametro e inclinacion de
las ramas y las propiedades de la corteza; Shaw, 2004; Ding et al., 2016). Las
epifitas presentan diversas adaptaciones morfofisioldgicas a la sombra o a la
sequia, lo que les permite habitar distintos estratos a lo largo del arbol (Johansson,
1974). En general, se reconoce que los helechos se distribuyen en la base del
tronco, las orquideas en la zona media del arbol y las bromelias en la copa del arbol
(Benzing, 1990).

Otro aspecto que influye tanto en la riqueza, abundancia, diversidad y
composicién de las comunidades de epifitas es el tipo de forofito que las alberga
(nativo o exdtico). Se ha reportado que los forofitos exoticos pueden provocar una
disminucién en la riqueza y abundancia de algunos grupos de plantas como las
epifitas (Medeiros et al., 1993; Bhatt et al., 2015; Mdller et al., 2021).

En México, las epifitas vasculares son un grupo diverso, pues se calcula que
hay aproximadamente 1,813 especies distribuidas en 37 familias vegetales. Entre

las mas representativas se encuentran Orchidaceae, Bromeliaceae, Polypodiaceae,
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Piperaceae, Cactaceae, Araceae y Gesneriaceae (Aguirre-Ledn, 1992; Espejo-
Serna et al., 2021). Las epifitas vasculares en México se encuentran distribuidas en
diversos biomas como el bosque de Quercus L. y el bosque tropical caducifolio; no
obstante, el bosque mesotfilo de montafia es el bioma que presenta mayor
diversidad de epifitas vasculares (Espejo-Serna et al., 2021). Desafortunadamente
el bosque mesdfilo de montafia se encuentra altamente fragmentado (Rzedowski,
1996), haciéndolo mas susceptible al establecimiento y proliferacion de especies

exoticas (Saunders et al., 1991).

Annona cherimola Mill. (Annonaceae) es una especie originaria de
Sudamérica que ha sido introducida en diversos paises (Argentina, Bolivia, Brasil,
Ecuador, México y Peru) y biomas, incluyendo al bosque mesodfilo de montana,
debido a la importancia econdmica que tienen sus frutos (Luna-Vega, 1999;
Villasefior y Espinosa-Garcia, 2004; Ortiz-Rodriguez et al., 2015; Martinez-Velarde
et al., 2017; Vargas-Rueda, 2018). Ademas, tiene importancia médica ya que posee
diversas sustancias bioactivas (Gonzalez-Vega, 2013). En este trabajo se describe
la riqueza, abundancia, diversidad y composicion de epifitas vasculares asociadas
al forofito exoético Annona cherimola en un bosque mesdfilo de montana

severamente fragmentado en el centro de México (Rzedowski, 1996).

2. Antecedentes
2.1. Diversidad de epifitas vasculares

2.1.1. Diversidad de epifitas vasculares a nivel global
Las epifitas vasculares son un grupo de plantas cuya principal caracteristica es
establecerse y cumplir su ciclo de vida anclandose sobre una planta terrestre
denominada forofito, la cual utilizan solo como soporte mecanico (Benzing, 2004).
De acuerdo con su relacién con el forofito, las epifitas pueden clasificarse como
epifitas verdaderas u holoepifitas, y hemiepifitas (Zotz, 2016). Estas ultimas se
clasifican a su vez en primarias y secundarias (Kress, 1986; Zotz, 2016). Las
hemiepifitas secundarias también son conocidas como enredaderas ndmadas

(Zotz, 2016). Adicionalmente, Kress (1986) también reconoce a las epifitas casuales
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o facultativas. Las epifitas verdaderas son aquellas que pasan todo su ciclo de vida
ancladas sobre otra planta. Las hemiepifitas primarias inician su ciclo de vida sobre
otra planta y eventualmente se vuelven terrestres; mientras que las hemiepifitas
secundarias inician su ciclo de vida ancladas al suelo y posteriormente se
establecen sobre un forofito (Kress, 1986; Zotz, 2016). Las epifitas casuales son
especies que, entre sus miembros, algunos se ajustan a la definicion de epifitas
verdaderas y otros son plantas terrestres (Kress, 1986). Por ultimo, las accidentales
son aquellas especies tipicamente terrestres con crecimiento oportunista como

epifitas en un microhabitat adecuado (Hoeber y Zotz, 2022).

Actualmente, de las plantas vasculares conocidas a nivel mundial, las epifitas
representan el 10%, con entre 27,850 y 31,311 especies pertenecientes a entre 68
y 79 familias vegetales (Taylor et al., 2021; Zotz et al., 2021). Sin embargo, la
distribucion de las epifitas no es homogénea en todo el planeta. Su patréon de
distribucion depende de factores bidticos y abidticos, los cuales inciden en el
establecimiento de las epifitas (Woods et al., 2015; Ding et al., 2016; Spicer y
Woods, 2022). Entre los factores abidticos destacan la latitud, la altitud, la
temperatura y la humedad (Gentry y Dodson, 1987). Se ha descrito la existencia de
una relaciéon negativa entre la latitud y el numero de especies de epifitas (Gentry y
Dodson, 1987; Taylor et al., 2021). Por el contrario, se ha documentado una relacion
positiva entre la precipitacion pluvial y el numero de especies de epifitas (Gentry y
Dodson, 1987; Gentry, 1988; Benzing, 1990; Aguirre-Ledn, 1992), de tal forma que
en regiones donde se incrementa la precipitacion y la humedad también lo hace la
ocurrencia de epifitas (Aguirre-Ledn, 1992). En cuanto a la temperatura, se registra
que las bajas temperaturas limitan el establecimiento y crecimiento de las epifitas
vasculares (Zotz, 2016). Por ultimo, numerosos estudios realizados en bosques
lluviosos neotropicales reportan un aumento en la diversidad de epifitas vasculares
a elevaciones intermedias de entre 1000 y 2000 msnm (Gentry y Dodson, 1987;
Wolf y Flamenco-Sandoval, 2003; Kuper et al., 2004; Kromer et al., 2005; Cardelus
et al., 2005).



A nivel global, debido a la baja temperatura, las regiones biogeograficas mas
cercanas a los polos registran pocas especies de epifitas en comparacién con
aquellas regiones que se encuentran mas cercanas a los trépicos (Gentry y Dodson,
1987; Benzing, 1990). La region Neartica tiene una baja diversidad de epifitas con
solo 786 especies distribuidas en 33 familias, representando el 3% de las especies
de epifitas a nivel mundial (Taylor et al., 2021). Por su parte, en la region Paleartica
solo se encuentra distribuido el 4% de las epifitas, esto es, 1,219 especies
pertenecientes a 35 familias (Taylor et al., 2021). Aunque las regiones tropicales
presentan una mayor diversidad de especies epifitas, esto no se cumple en Africa
tropical (Gentry y Dodson, 1987; Taylor et al., 2021). Esta regidén presenta 1,714
especies de epifitas distribuidas en 40 familias, que representan 6% de la riqueza
global de epifitas. En comparacion, la region tropical de Australasia alberga 4,602
especies de epifitas distribuidas en 38 familias, representando 17% de la riqueza
global de epifitas (Taylor et al.,, 2021). La segunda region mas diversa es la
Indomalaya, con 4,984 especies de epifitas distribuidas en 43 familias,
representando el 18% de la diversidad total. Sin embargo, el Neotropico es por
mucho la region biogeografica con mas diversidad de epifitas en el mundo, con
17,433 especies pertenecientes a 51 familias, lo que representa el 63% de la
diversidad total (Gentry y Dodson, 1987; Taylor et al., 2021).

Del mismo modo, la representatividad de distintas familias de epifitas
vasculares no es homogénea en el mundo (Gentry y Dodson, 1987; Taylor et al.,
2021). En general, la familia Orchidaceae, al presentar el mayor nivel de epifitismo,
con mas del 75% de sus especies adaptadas a este estilo de vida, es la familia
dominante a nivel mundial (Kress, 1986; Gentry y Dodson, 1987; Benzing, 1990;
Zotz, 2013; Givnish et al., 2015; Taylor et al., 2021). La segunda familia de epifitas
con mayor dominancia a nivel mundial es Polypodiaceae, la cual comprende cerca
del 50% de todas las especies de helechos epifitos (Zotz, 2013; Taylor et al., 2021).
Aunque Orchidaceae y Polypodiaceae son las familias con mayor dominancia y
presentan una distribucion cosmopolita, otros grupos taxonomicos dominan en
ciertas regiones geograficas (Taylor et al., 2021). Por ejemplo, en las regiones

neotropicales, la segunda familia mas diversa es Bromeliaceae, con alrededor del
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60% de sus especies con habito epifito (Zotz, 2013; Taylor et al., 2021). Otras
familias vegetales, como Piperaceae, Araceae, Ericaceae y Gesneriaceae también
se destacan por el alto nivel de especies epifitas que presentan (Kress, 1986; Gentry
y Dodson, 1987; Zotz, 2013, 2016).

2.1.2. Diversidad de epifitas vasculares en México

Aunque gran parte del territorio mexicano se ubica en el Neotropico, en México
convergen las regiones neartica y neotropical (Mardocheo et al., 2001; Morrone,
2014). Esta ubicacién privilegiada provee de condiciones favorables para que se
albergue una gran cantidad de especies y formas de vida, entre ellas, las epifitas
(Ceja-Romero et al., 2008). Espejo-Serna et al. (2021) estiman que en México se
distribuye un total de 1,813 especies de epifitas vasculares pertenecientes a 37
familias vegetales, lo que representa aproximadamente el 7% de la flora vascular
mexicana. De manera general, entre la diversidad de plantas vasculares
reconocidas para México, resaltan las angiospermas con 21,841 especies
(Villasenior y Ortiz, 2014). De estas, 992 especies son epifitas, de las cuales el
38.5% (382 especies) son endémicas de México (Villasenor y Ortiz, 2014). A nivel
mundial, la familia Orchidaceae presenta una alta incidencia de epifitas (Kress,
1986; Gentry y Dodson, 1987; Benzing, 1990; Zotz, 2013; Givnish et al., 2015; Taylor
et al., 2021); esto es consistente con la riqueza de orquideas en la flora mexicana,
ya que a nivel nacional se registran 899 especies de orquideas con habito epifito
(Espejo-Serna et al., 2021). El segundo lugar, en cuanto a diversidad de especies
epifitas, lo ocupa la familia Bromeliaceae con 234 especies y, en tercer lugar, figuran
los helechos con 122 especies (Espejo-Serna et al., 2021). Otras familias con habito
epifito comunes en la flora mexicana son Piperaceae, Cactaceae, Araceae y
Gesneriaceae (Aguirre-Ledn, 1992; Espejo-Serna et al.,, 2021). A un nivel
taxénomico mas fino, los géneros Tillandsia L. (Bromeliaceae), Epidendrum L.
(Orchidaceae) y Peperomia Ruiz & Pav. (Piperaceae) comprenden una alta riqueza
de especies epifitas (Espejo-Serna et al., 2021). Entre los helechos, los géneros
Polypodium L. (Polypodiaceae) y Asplenium L. (Aspleniaceae) resaltan con una alta
riqueza de especies epifitas (Ceja-Romero et al., 2010).



A nivel de bioma, en México las epifitas se distribuyen en una amplia gama
de ecosistemas, desde los bosques humedos tropicales hasta los matorrales
xerofilos (Aguirre-Ledn, 1992; Espejo-Serna et al., 2021). Sin embargo, el bosque
mesofilo de montana se considera el bioma con mayor incidencia de epifitas
(Aguirre-Ledn, 1992; Rzedowski, 1996; Espejo-Serna et al., 2021), registrando
1,079 especies de epifitas distribuidas en 34 familias vegetales. Por su parte, el
bosque de Quercus registra 879 especies de epifitas en 29 familias; mientras que
en el bosque tropical caducifolio se han registrado 306 especies en 19 familias, y en
biomas mas secos como el matorral xeréfilo solo se han reportado 43 especies

distribuidas en nueve familias vegetales (Espejo-Serna et al., 2021).

2.1.3. Diversidad de epifitas vasculares en bosques mesofilos de montana

El bosque mesodfilo de montafia es un tipo de vegetacion que se encuentra a una
altitud variable, que va de los 1000 a los 2800 msnm (Rzedowski, 2006). La
temperatura media anual en este tipo de bosques oscila entre 12 y 23°C, y la
precipitacion media anual es de entre 1000 y 3000 mm (Rzedowski, 2006). A nivel
mundial, las epifitas que dominan en este tipo de bosques son las orquideas y los
helechos (Johansson, 1974; Mucunguzi, 2007; Keppel y Thomas, 2009; Zhao et al.,
2015; Ding et al., 2016; Wang et al., 2016; Adhikari et al., 2017; Adubasim et al.,
2019; Mangosongo y Giriffiths, 2019). EI numero de especies con habito epifito
encontradas alrededor del mundo en bosques con caracteristicas similares al
bosque mesofilo de montafia es diverso, variando entre siete y 153 especies
(Johansson, 1974; Mucunguzi, 2007; Keppel y Thomas, 2009; Zhao et al., 2015;
Ding et al., 2016; Wang et al., 2016; Adhikari et al., 2017; Adubasim et al., 2019;
Mangosongo y Griffiths, 2019). En bosques mesdfilos de montafia neotropicales se
ha encontrado una alta incidencia de epifitas, sobre todo en bosques ubicados entre
los 1000 y 1500 msnm (Kuper et al., 2004; Kromer et al., 2005; Cardelus et al.,
2005). Los grupos dominantes en los bosques mesdfilos de montana neotropicales
son las orquideas y los helechos, seguidos de las bromelias y las araceas (Kuper et
al., 2004; Kromer et al., 2005; Cardelus et al., 2005).



El bosque mesofilo de montafia se distribuye en 20 de los 32 estados de la
Republica Mexicana (Villasenor, 2010); sin embargo, se encuentra severamente
fragmentado, ocupando solo entre el 0.5 y 1% del territorio nacional (Rzedowski,
1996). A pesar de su distribucion notoriamente fragmentada, es uno de los
ecosistemas que alberga una alta diversidad de plantas epifitas (Aguirre-Leon,
1992; Villasefior, 2010; Williams-Linera, 2015; Espejo-Serna et al., 2021). Espejo-
Serna et al. (2021) estiman que cerca de 1,079 especies de epifitas habitan los
bosques mesdfilos de montafia de México. En particular, los Estados de Chiapas,
Veracruz, Puebla e Hidalgo figuran por su alta diversidad de epifitas con 1,173, 569,
265 y 163 especies, respectivamente. De las especies de epifitas registradas en
dichos estados, entre 50% y 58% se distribuyen en zonas de bosque mesdfilo de
montafia (Wolf y Flamenco-Sandoval, 2003; Ceja-Romero et al., 2010; Kromer et
al., 2020; Miguel-Vazquez et al., 2020). Los géneros mejor representados en los
bosques mesdfilos de montafia de México son Peperomia (Piperaceae) y Tillandsia
(Bromeliaceae) con 68 especies cada uno, Lepanthes Sw. (Orchidaceae) con 63
especies y Epidendrum (Orchidaceae) con 61 especies. En menor medida, también
figuran los géneros Asplenium (Aspleniaceae) con 26 especies y Pleopeltis Humb.

& Bonpl. ex Willd. (Polypodiaceae) con 23 especies (Espejo-Serna et al., 2021).

2.2. Estratificacion vertical de epifitas vasculares
Los bosques se caracterizan por ofrecer diversos microhabitats a la flora y fauna
que los habitan. Estos microhabitats se encuentran organizados a lo largo del eje
vertical de los arboles en lo que se denominan zonas o estratos verticales (Shaw,
2004; Smith, 1973). En el caso de las epifitas, la estratificacion vertical esta
determinada en gran medida por la variacion en distintos factores microclimaticos.
Entre ellos, los que tienen una mayor influencia en la estratificacion vertical de las
epifitas son la temperatura, la humedad, la intensidad del viento y la cantidad de luz
(Johansson, 1974; Shaw, 2004; Wagner et al., 2013). De manera general, se
reconoce que la humedad alcanza sus valores maximos en el sotobosque, cerca

del suelo y disminuye hacia el dosel (Benzing, 1995; Shaw, 2004; Kromer et al.,



2007). Inversamente, la luz alcanza sus valores maximos en el dosel y disminuye
hacia el sotobosque, lo que provoca que también la temperatura alcance sus valores
maximos en la parte exterior del dosel, que se encuentra expuesta directamente a
la radiacion solar (Benzing, 1995; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Shaw, 2004; Kromer
et al., 2007). También, en el dosel exterior, el impacto directo del viento es mayor

que en el estrato cercano al sotobosque (Shaw, 2004; Kréomer et al., 2007).

Para el estudio de la estratificacion vertical de epifitas vasculares, los forofitos
con alturas de entre 30 y 50 metros suelen dividirse tipicamente en cinco zonas
verticales (Johansson, 1974; Kromer et al., 2007; Martinez-Meléndez et al., 2008;
Jiménez-Lépez et al., 2017). Sin embargo, en trabajos realizados con forofitos de
menor altura (<15 m) se ha empleado una estratificacion reducida a tres zonas: el
tronco principal (zona 1), las ramas internas (zona Il) y las ramas externas del arbol
(zona lll; De Souza-Werneck y Do Espirito-Santo, 2002; Ruiz-Cordova et al., 2014;
Dias-Pereira et al., 2022).

Diversos aspectos de la comunidad de epifitas vasculares (riqueza,
diversidad, abundancia y composicién) varian de acuerdo con la estratificacion
vertical (Ter Steege y Cornelissen, 1989; Kromer et al., 2007). La mayor riqueza,
abundancia y diversidad se ha reportado en las ramas internas del arbol (Ter Steege
y Cornelissen, 1989; Pérez-Lugo, 2016; Thomas y Jameson, 2020; Flores-Arguelles
et al., 2022). Por su parte, la composicion de la comunidad de epifitas vasculares a
lo largo de los estratos verticales del forofito depende de las adaptaciones y
requerimientos fisiolégicos de cada especie (Johansson, 1974; Benzing, 1995;
Shaw, 2004; Kromer et al., 2007; Martinez-Meléndez et al., 2008). Por ejemplo, los
helechos tienden a distribuirse preferencialmente en zonas donde la luz es escasa
y la humedad es alta, esto es, en la base del tronco (Johansson, 1974; Benzing,
1990; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Kromer et al., 2007). Los helechos adaptados a
estas zonas presentan hojas delgadas y una baja densidad estomatica, lo que las
hace poco tolerantes a la radiacion solar directa (Hietz y Briones, 1998; Briones y

Riafio, 2014). De manera similar, las aradceas también se encuentran



mayoritariamente en la base del tronco puesto que no son tolerantes a la sequia
(Benzing, 1990; Acebey y Kromer, 2001).

A su vez, las orquideas se encuentran en las ramas internas del arbol, donde
hay una buena cantidad de luz, sin una exposicion solar directa, esto implica que
las condiciones tanto de luz como de sequia no son extremas (Benzing, 1990;
Kromer et al., 2007). Adicionalmente, en esta zona hay una gran abundancia de
sustrato organico (i.e., suelo suspendido; Woods et al., 2015; Victoriano-Romero et
al., 2020), lo que favorece el establecimiento y el desarrollo de las epifitas. Las
orquideas cuentan con adaptaciones como las raices de velamen que sirven para
absorber eficientemente agua y nutrientes directamente de la atmdsfera
(Johansson, 1974; Zotz y Winkler, 2013; Silvera y Lasso, 2016; Zotz, 2016).
Ademas, diversas especies presentan pseudobulbos, esto es, tallos modificados
capaces de almacenar agua (Silvera y Lasso, 2016; Yang, et al., 2016).
Consecuentemente, todas estas caracteristicas favorecen el establecimiento de las
orquideas en esta zona (Johansson, 1974; Benzing, 1990; Kromer et al., 2007;
Martinez-Meléndez et al., 2008; Silvera y Lasso, 2016).

Por ultimo, las bromelias se encuentran en la parte del dosel exterior de los
arboles, donde se recibe una incidencia directa de los rayos solares (Fischer y
Araujo, 1995; Kromer et al., 2007; Martinez-Meléndez et al., 2008). Las bromelias
poseen diversas adaptaciones que les permiten establecerse en sitios donde hay
condiciones de sequia y alta radiacion solar. Por ejemplo, algunas bromelias
presentan el metabolismo acido de las crasulaceas (CAM, por sus siglas en inglés),
donde el dioxido de carbono se fija en las noches, de modo que los estomas
permanecen abiertos durante la noche y cerrados durante el dia, reduciendo la
pérdida de agua (Winter y Smith, 1996; Silvera y Lasso, 2016). Otra adaptacién es
la disposicion de las hojas en forma de tanque, donde pueden almacenar y tener un
suministro constante de agua, lo que les permite resistir las condiciones de sequia
(Zotz y Hietz, 2001; Reyes-Garcia et al., 2012). Existen ademas las bromelias tipo
nebulofita que se caracterizan por presentar hojas largas y delgadas con gran

cantidad de tricomas, a través de los cuales obtienen nutrientes, agua y minerales



directamente de la atmosfera, lo que favorece su establecimiento en el estrato de
ramas exteriores del forofito (Reyes-Garcia et al., 2022). Aun cuando se han descrito
estos patrones de distribucion vertical para distintos grupos de epifitas, la mayoria
se distribuyen en mas de un estrato (Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Kromer et al., 2007;
Martinez-Meléndez et al., 2008), lo que sugiere un empalme de nicho, de tal manera
que dos o0 mas especies pueden compartir los recursos disponibles (Hietz y Hietz-
Seifert, 1995).

Otros factores que influyen en la estratificacion vertical de las epifitas
vasculares son la composicion y las caracteristicas especificas de las especies de
arboles que fungen como forofitos, tales como fenologia foliar altura, diametro e
inclinacién de las ramas, y las propiedades de la corteza (Johansson, 1974;
Nadkarni, 1994; Shaw, 2004). La fenologia foliar del arbol, entendida como los
cambios en la densidad del follaje de acuerdo con la estacionalidad, puede influir en
el microclima alterando las condiciones de temperatura y humedad (Cardelus y
Chazdon, 2005). Esto se debe a que la densidad del follaje regula la cantidad de luz
que pasa a través de la copa del arbol. De esta forma, arboles perennifolios (i.e.,
que tienen follaje a lo largo del afio) permiten un paso restringido de la luz, mientras
que en arboles caducifolios (i.e., que pierden sus hojas durante la estacion seca), la
luz pasa directamente (Einzmann et al., 2015). Por lo tanto, los arboles caducifolios,
presentan una incidencia de luz directa, por lo que la temperatura es mayor y la
humedad disminuye. En comparacion, las especies perennifolias presentan
condiciones microambientales poco cambiantes, ya que el follaje impide la
incidencia directa de la luz. De este modo, la temperatura y la humedad en forofitos
perennes suelen ser mas constantes en el tiempo (Cardelus y Chazdon, 2005;
Einzmann et al., 2015). Debido a las diferencias en el microclima presente en
especies con fenologia foliar contrastante, la abundancia y la diversidad de especies
epifitas tienden a ser menores en arboles caducifolios. Ademas, la composicion
también puede verse afectada (Cardelus, 2007; Einzmann et al., 2015) Los helechos
tienden a estar mayormente asociados con arboles perennifolios, ya que no poseen
las adaptaciones necesarias para sobrevivir en ambientes que presenten altas

temperaturas y baja humedad (Cardelus, 2007). Por otro lado, bromelias y

10



cactaceas tienden a asociarse mas facilmente con arboles caducifolios debido a sus
adaptaciones para subsistir en ambientes xéricos donde predominan altas

temperaturas y baja humedad (Cardelus, 2007).

El diametro de las ramas también es un factor importante en el
establecimiento de las epifitas (Wagner et al.,, 2015). Las ramas mas longevas
ubicadas en la zona cercana al tronco y la zona que comprende las ramas internas
del arbol presentan diametros mayores; estas ramas no se encuentran directamente
expuestas a la luz solar y presentan mayor espacio disponible para la colonizacion
de epifitas (Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Zotz, 2007; Ruiz-Cordova et al., 2014). En
contraste, las ramas jovenes de la zona superior del arbol se encuentran expuestas
a la incidencia directa de luz solar, tienen un diametro menor, por lo que presentan
menos espacio disponible para la colonizacion de epifitas, ademas de ser mas
susceptibles al dafio mecanico (Wagner et al., 2015). Se ha documentado que
distintos grupos de epifitas se distribuyen preferencialmente en ramas de distintos
diametros (Zimmerman y Olmsted, 1992; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Hietz et al.,
2006; Zotz, 2007). Por ejemplo, los helechos pertenecientes a la familia
Hymenophyllaceae predominan en ramas con diametros medios (10-20 cm); otros
helechos, como los de la familia Aspleniaceae prefieren ramas mas gruesas (> 20
cm; Zotz, 2007). Las orquideas tienden a establecerse en ramas de grosor variable
(5 - 20 cm; Zimmerman y Olmsted, 1992; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Hietz et al.,
2006; Zotz, 2007). Las bromelias se caracterizan por establecerse en ramas
delgadas cuyos diametros son menores a los 5 cm. Algunas especies
pertenecientes al género Tillandsia se establecen preferentemente en ramas que
no superan 1 cm de diametro (Zimmerman y Olmsted, 1992; Hietz y Hietz-Seifert,
1995; Hietz et al., 2006; Zotz, 2007). Algunos otros grupos, como las peperomias se
distribuyen en ramas de didmetro variable (4 - 20 cm; Zotz, 2007).

La altura de las ramas a la que se encuentran las epifitas, también ha sido
registrada en algunos trabajos como otra variable que incide en la estratificacion
vertical de las epifitas vasculares (De Souza-Werneck y Do Espirito-Santo, 2002;

Hietz et al., 2006; Zotz, 2007). Algunos grupos de epifitas se distribuyen
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preferencialmente en ciertas alturas. Por ejemplo, las bromelias y orquideas
predominan en alturas medias a altas (4 - 16 m); mientras que familias como
Polypodiaceae y Piperaceae tienden a encontrarse a alturas menores (0 - 10 m; De
Souza-Werneck y Do Espirito-Santo, 2002; Hietz et al., 2006; Zotz, 2007).

La inclinacion de la rama es otro factor que influye en el establecimiento de
las epifitas (Ter Steege y Cornelissen, 1989). Dentro del arbol, se pueden encontrar
ramas con una amplia variacion en inclinacion, desde aquellas completamente
horizontales (con una inclinacion de 0°) hasta aquellas totalmente verticales (con
una inclinacion de 90°; Ter Steege y Cornelissen, 1989; Zotz, 2007). En general, las
ramas horizontales estan expuestas a una mayor cantidad de luz (Ter Steege y
Cornelissen, 1989) y podrian presentar una mayor acumulacion de suelo
suspendido sobre todo en bosques humedos, lo que aumenta la disponibilidad de
agua, nutrientes y semillas, favoreciendo el establecimiento exitoso de las epifitas
(Nadkarni y Matelson, 1991; Freiberg, 1996; Woods et al., 2015; Victoriano-Romero
et al., 2020). Por su parte, las ramas verticales interceptan una menor cantidad de
semillas, luz, agua y nutrientes, y presentan menor acumulacion de suelo, lo que
podria limitar el establecimiento de las epifitas (Ter Steege y Cornelissen, 1989).
Algunos trabajos han evaluado el efecto de la inclinacion de las ramas sobre la
distribucion de distintos grupos de epifitas en el hospedero. Se ha encontrado que
los helechos pertenecientes a las familias Hymenophyllaceae y Aspleniaceae
predominan en ramas cuya inclinacién es de 90°. Por su parte, las orquideas se
establecen cominmente en ramas con un rango de inclinaciéon que va desde los 25°
hasta los 60°. De igual forma, las bromelias se establecen en ramas con un amplio
rango de inclinacién (15 - 90°; Hietz et al., 2006; Zotz, 2007). Otros grupos como las

peperomias se establecen en ramas casi verticales (75 - 90°; Zotz, 2007).

Finalmente, la corteza de los forofitos posee caracteristicas que son
importantes en el establecimiento de las plantas epifitas (Valencia-Diaz et al., 2010).
La textura de la corteza puede variar dependiendo de la longevidad de las ramas,
siendo mas fisurada en ramas viejas y mas lisa en las jévenes (Wagner et al., 2015).

En general, se reconoce que las epifitas se establecen mejor en cortezas fisuradas,
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que tienen una buena retencion de agua, lo que favorece su establecimiento desde
la germinacion (Wagner et al., 2015). Por otro lado, se ha encontrado que algunas
especies de forofitos producen sustancias alelopaticas en la corteza, lo que

disminuye la germinacion de plantas epifitas (Valencia-Diaz et al., 2010).

En sintesis, existen varios factores propios de cada especie de forofito, que
varian a lo largo de él y que influyen en el establecimiento diferencial de las epifitas.
No obstante, existen otros factores que estan influyendo severamente en las

comunidades de epifitas, tal como la presencia de especies exéticas.

2.3. Especies exoéticas y sus efectos sobre las comunidades biolégicas

En los ultimos afnos, las actividades antropogénicas han incrementado el transporte
de especies mas alla de sus rangos de distribucion natural, donde pueden llegar a
establecerse y proliferar (Westbrooks, 1998; Richardson et al., 2000; Gioria et al.,
2023). Estas especies se conocen como exoticas (Bellard et al., 2016). Muchas
especies de plantas han sido reportadas como exoéticas en diversas partes del
mundo, ya que han sido introducidas en distintos habitats por su importancia
ornamental o alimenticia (Vitousek et al., 1996; Richardson y Rejmanek, 2011). Las
plantas exéticas pueden presentar diversas caracteristicas que favorecen su
establecimiento y proliferacion en nuevos habitats. Por ejemplo, pueden tener ciclos
de vida cortos, crecimiento rapido, altas tasas fotosintéticas, semillas pequenas y
abundantes, capacidad de dispersion a larga distancia, raices o rizomas con
grandes reservas de nutrientes y produccion de sustancias alelopaticas que pueden
suprimir el crecimiento de otras plantas (Westbrooks, 1998; Gioria et al., 2023). En
general, se reconoce que las especies exoticas pueden ocasionar una disminucion
en la riqueza, abundancia y diversidad (Westbrooks, 1998; Vila et al., 2006, 2011;
Hejda et al., 2009; PysSek et al., 2012), asi como cambios en la composicién de
especies (Hejda et al., 2009) de la comunidad de plantas nativas, pudiendo llegar a
ocasionar extinciones de plantas tanto a nivel local como global (Bellard et al., 2016;
PySek et al., 2016).
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Algunas especies exoticas pueden fungir como forofitos de organismos con
habito epifito. Se ha documentado que la diversidad y composicion de las
comunidades de epifitas pueden modificarse en funcién de los cambios en la
estructura y composicion de la comunidad de forofitos disponibles en un lugar dado
(Gentry y Dodson, 1987; Morales-Linares et al., 2020). Algunos estudios han
analizado los cambios en los parametros de las comunidades de liquenes, briofitas
y plantas vasculares con habito epifito de acuerdo con el tipo de forofito que las
sostiene (nativo o exdtico) (Medeiros et al., 1993; Haro-Carrion et al., 2009; Kaffer
et al., 2009; Boelter et al., 2011; Kromer et al., 2014; Ardila-Rios et al., 2015; Bhatt
et al., 2015; Nadege et al., 2016; Jagodzinski et al., 2018; Simijaca et al., 2018;
Silva-Martins et al., 2020; Gonzalez-Motelongo y Pérez-Vargas, 2021; Mdller et al.,
2021). La mayoria de estos estudios describen los cambios en riqueza y abundancia
y, en menor medida en la diversidad. Algunos estudios también han evaluado los
efectos del tipo de forofito sobre la dominancia y la composicion de especies epifitas
(Tabla 1; Haro-Carridn et al., 2009; Kaffer et al., 2009; Boelter et al., 2011; Ardila-
Rios et al., 2015; Simijaca et al., 2018; Silva-Martins et al., 2020; Gonzalez-
Motelongo y Pérez-Vargas, 2021).
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Tabla 1. Estudios a nivel de bosque y de especies individuales de forofitos que han evaluado riqueza (R), abundancia (A) y
diversidad (D) de las comunidades de organismos epifitos en forofitos nativos y exéticos en distintas partes del mundo. NE

indica parametro no evaluado. N-ES indica no especificado.

Grupo de Pais Sitio de Forofito Tipode Parametro de la comunidad Referencia
epifitas estudio forofito R A D
Bosque
Bosque c_ie Araucaria Nativo 27 1559 1.0
Araucaria
Brasil Plantacion Araucaria Nativo 49 2129 1.3 Kéaffer et al., 2009
Plantacién Eucalyptus Exético 30 551 1.0
Pinus Exotico 27 626.3 1.1
Bosque de . . .
Colombia Quercus Quercus Nativo 41 128 NE Ardlla-zl‘\;l?; et al.,
Plantacion Eucalyptus Exotico 14 166 NE
Bosque de Laurisilva Nativo 13 NE 8.79% Gonzalez-
Islas Laurisilva ]
Liquenes Canarias  Bosque de Motelongo y Pérez-
Castafio Castanea sativa Exoético 95 NE 7.52 Vargas, 2021
Especies individuales de forofito
. Quercus Nativo 108 NE 418 .
Colombia Reserva Pinus Ex6lico 116 NE 215 Simijaca et al., 2018
Tilia cordata Nativo 31 198 NE
Tilia tomentosa Exotico 31 168 NE
. Zona Quercus robur Nativo 32* 165 NE N
Alemania urbana Quercus rubra Exotico 19 95 NE Moller et al., 2021
Acer plantanoides Nativo 32 132 NE
Acer saccharinum Exotico 19 74 NE
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Tabla 1. Continuacién

Grupo de Pais Sitio de Forofito Tipo de Parametro de la comunidad Referencia
epifitas estudio forofito R A D
Bosque
Zona minera Quercus robur Nativo 22 NE NE o
Briofitas Polonia en Jagoazinski
. Quercus rubra Exotico 14 NE NE et al., 2018
recuperacion
Bosque
Bosque N-ES Nativo 29 138 NE Haro-
Ecuador tropical Carrion et
Plantacion Theobroma cacao Exotico 15 101 NE al., 2009
Bosque de Araucaria Nativo 54 3117 NE
Araucaria Boelter et
Brasil Plantacion Araucaria angustifolia Nativo 26 2730 NE
. T al., 2011
Plantacién Pinus Exotico 8 262 NE
Eucalyptus Exotico 6 28 NE
Bosque
mesofilo de N-ES Nativo 93 NE NE
montafa ..
Plantas - Kromer et
México Bosque -
vasculares perturbado N-ES Exético 46 NE NE al., 2014
Acahual N-ES Exotico 38 NE NE
Plantacion Theobroma cacao Exotico 32 NE NE
Especies individuales de forofito
Estados Bosque Cibotium chamissoi Nativo 21 1.4 NE Medeiros et
Unidos IIuvigso Cibotium glaucum Nativo 19 20.2 NE al. 1993
Cyathea cooperi Exético 10 1.1 NE "
Cedrela fisilis Nativo 22 NE 2.68 Sl
. Piptademia gonoacantha Nativo 20 NE 2.54 fva-
Brasil Zona urbana - — T Martins et
Mangifera indica Exadtico 26 NE 2.94 al. 2020
Eriobotrya japonica Exético 15 NE 2.27 ’
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Tabla 1. Continuacién

Grupo de Pais Sitio de Forofito Tipo de Parametro de la comunidad Referencia
epifitas estudio forofito R A D
Brachychiton acerifolium Exético 2 NE NE
Casuarina equisitifolia Exético 4 NE NE
Colvillea racemosa Exdtico 2 NE NE
Delonix regia Exético 7 NE NE Bhatt et al
Sudafrica Zona urbana Jacaranda mimosifolia Exético 7 NE NE 2015 v
Phoenix reclinata Nativo 6 NE NE
Plantas Pleiogynium timorense Exético 4 NE NE
vasculares Raphia australis Nativo 13 NE NE
Trichilia dregeana Nativo 5 NE NE
Cola anomala Nativo 19 NE NE
Agro- Spathodea campanulata Nativo 12 NE NE Nadége et
Camerun ecosistema Dacryoides edulis Nativo 8 NE 1.75 al. 2016
Croton macrostachyus Nativo 13 NE NE v
Persea americana Exético 19 NE 2.53
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La mayoria de los estudios enfocados en describir la diversidad de liquenes,
briofitas y plantas vasculares con habito epifito se han realizado a nivel de bosque
(Tabla 1). Estos estudios se enfocaron en comparar la diversidad de epifitas en
bosques con especies nativas y exoéticas (Haro-Carrion et al., 2009; Kaffer et al.,
2009; Boelter et al., 2011; Kromer et al., 2014; Ardila-Rios et al., 2015; Jagodzinski
et al., 2018; Gonzalez-Motelongo y Pérez-Vargas, 2021). Ademas, algunos estudios
con liquenes y plantas vasculares se han realizado a nivel de especies individuales
de forofito. Estos estudios se enfocaron en comparar la diversidad de epifitas entre
especies nativas y especies exoéticas (Medeiros et al., 1993; Bhatt et al., 2015;
Nadége et al., 2016; Simijaca et al., 2018; Silva-Martins et al., 2020; Moller et al.,
2021).

En general, tanto la riqueza como la abundancia de liquenes y briofitas
epifitas es mayor en los bosques y especies individuales de forofitos nativos; sin
embargo, la diversidad parece no diferir entre forofitos nativos y exéticos (Tabla 1;
Kaffer et al., 2009; Simijaca et al., 2018). El unico estudio en el que se ha descrito
la dominancia de especies en estos grupos de organismos no encontré diferencias

entre forofitos nativos y exéticos (Simijaca et al., 2018).

En cuanto a los estudios con epifitas vasculares a nivel de bosque, se ha
encontrado que, tanto la riqueza como la abundancia son mayores en bosques
nativos (Tabla 1; Haro-Carrién et al., 2009; Boelter et al., 2011; Krémer et al., 2014).
No obstante, a la fecha, ningun estudio ha descrito la diversidad de epifitas
vasculares a este nivel (Tabla 1). La dominancia sélo ha sido descrita en un estudio,
encontrando que fue significativamente mayor en el bosque nativo (Haro-Carrion et
al., 2009). De manera similar, la composicion solo ha sido evaluada para un estudio
(Boelter et al, 2011). Los autores reportan que las familias Araliaceae,
Blenchnaceae, Cactaceae, Commelinaceae, Dicksoniaceae, Gesneriaceae,
Griselineaceae, Hymenophyllaceae, Myrsinaceae, Myrtaceae, Piperaceae,
Pteridaceae y Sapindaceae se encuentran exclusivamente en el bosque nativo.

Aspleniaceae y Orchidaceae se encuentran tanto en el bosque nativo como en la
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plantacidon nativa y las plantaciones exoticas. Por ultimo, Bromeliaceae y

Polypodiaceae se encuentran tanto en zonas con vegetacion nativa como exoética.

Entre los estudios a nivel de especies individuales de forofito, la mitad de los
estudios encontraron que la riqueza de epifitas vasculares es mayor en forofitos
nativos mientras que la otra mitad reporta una riqueza similar entre forofitos nativos
y exoticos (Medeiros et al., 1993; Bhatt et al., 2015; Nadege et al., 2016; Silva-
Martins et al., 2020). El unico estudio a este nivel que ha evaluado la abundancia
reporta que los forofitos nativos presentan una mayor abundancia de epifitas
vasculares (Medeiros et al., 1993). Solo dos estudios han reportado indices de
diversidad, siendo mas altos en los forofitos exoéticos (Tabla 1; Nadége et al., 2016;
Silva-Martins et al., 2020). Finalmente, solo un estudio evalud la composicion y
estratificacion vertical entre forofitos nativos y exéticos (Silva-Martins et al., 2020).
Este estudio reporta que las familias Araceae, Arecaceae, Oxalidaceae,
Zingiberaceae y Solanaceae se encuentran exclusivamente en forofitos exaéticos;
mientras que Euphorbiaceae, Urticaceae y Thelypteridaceae son exclusivas de
forofitos nativos. Polypodiaceae, Bromeliaceae, Orchidaceae, Moraceae,
Commelinaceae, Balsaminaceae, Pteridaceae y Cactaceae se encontraron tanto en
forofitos nativos como exéticos. En cuanto a la estratificacion vertical de epifitas
vasculares, la mayor riqueza se encontrd en las ramas externas de la copa (Silva-
Martins et al., 2020).

En conjunto, estos resultados indican que la riqueza, abundancia y
dominancia son mayores en forofitos nativos, mientras que la diversidad lo es en los
exoticos. Ademas, queda en evidencia la falta de estudios que analicen estos
aspectos, asi como los cambios en estratificacion vertical en forofitos exéticos.
Estudiar dichos parametros podria ayudar a esclarecer la influencia de las especies
de hospederos exoéticos sobre las comunidades de epifitas. Ademas, es importante
mencionar que la mayoria de los estudios se han realizado en zonas urbanas o
altamente perturbadas (Bhatt et al., 2015; Kromer et al., 2014; Nadége et al., 2016;
Jagodzinsk et al., 2018; Silva-Martins et al.,, 2020 Moller et al. 2021). En

consecuencia, se necesitan mas estudios que profundicen dicha respuesta en
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ecosistemas naturales, ya que los efectos negativos de las especies exadticas
tienden a exacerbarse en las zonas con perturbacién humana (Gioria et al., 2023),
por lo que los patrones descritos podrian cambiar en ecosistemas naturales.
Analizar los parametros de la estructura (riqueza, abundancia, diversidad, y
composicidon) de las comunidades de epifitas vasculares, asi como su estratificacion
vertical en una sola especie exotica, excluye la influencia de variaciones propias de
otros rasgos presentes en distintas especies de forofitos (Cardelus, 2007; Woods et
al., 2015). Por ello, en este trabajo se determina la estructura y estratificacion
vertical de la comunidad de epifitas vasculares asociadas a la especie exdtica
Annona cherimola, en un fragmento de bosque mesofilo de montafia del Estado de

Morelos.

3. Justificaciéon
Las epifitas vasculares son un componente importante de los bosques, teniendo
una contribucidn significativa a su diversidad, riqueza y biomasa (Gentry y Dodson,
1987; Benzing, 1990). Ademas, son elementos importantes en los ciclos de agua y
de nutrientes (Zotz, 2016) y establecen interacciones ecologicas con otros
organismos presentes en el dosel, proveyéndoles de alimento, refugio vy
microhabitat (Benzing, 1990; Kromer, 2014). Las epifitas vasculares interactuan
estrechamente con sus forofitos, por o que cualquier cambio en la estructura y
composicion del estrato arboreo podria ocasionar cambios en la diversidad y

composicion de epifitas vasculares (Morales-Linares et al., 2020).

En los ultimos afos, la creciente comunicaciéon global ha permitido el
transporte de especies mas alla de sus rangos de distribucion nativa (i.e., especies
exoticas; Richardson et al., 2000; Bellard et al., 2016; Meyerson y Mooney, 2007;
Gioria et al., 2023). Las especies exoéticas pueden establecerse y sus poblaciones
proliferar en los nuevos habitats, pudiendo afectar negativamente a las plantas
epifitas (Medeiros et al., 1993; Bhatt et al., 2015; Mdller et al., 2021). No obstante,
poco se sabe sobre los efectos de los forofitos exéticos sobre las comunidades de

epifitas vasculares en ambientes naturales.
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Annona cherimola es una especie exotica en México (Villasefior y Espinosa-
Garcia, 2004), originaria de Sudamérica (Ortiz-Rodriguez et al., 2015). Es una
especie de importancia médica debido a las sustancias bioactivas que posee
(Gonzalez-Vega, 2013). Ademas, tiene importancia econdmica por sus frutos que
son ampliamente cultivados en zonas con distintas condiciones ambientales y tipos
de vegetaciéon (Ortiz-Rodriguez et al., 2015; Martinez-Velarde y Fonseca-Juarez,
2017). Por ello, la introduccion de esta especie ha sido reportada en bosques de
coniferas, bosques tropicales caducifolios, bosques de Juniperus, bosques de
Quercus y en remanentes de bosque mesdfilo (Luna-Vega, 1999; Martinez-Velarde

y Fonseca-Juarez, 2017; Vargas-Rueda, 2018).

Aunque algunos estudios han evaluado los cambios en las comunidades de
epifitas vasculares de acuerdo con la naturaleza del forofito que las sostiene (nativo
0 exoético) (Medeiros et al., 1993; Haro-Carrion et al., 2009; Boelter et al., 2011;
Kromer et al., 2014; Bhatt et al., 2015; Nadége et al., 2016; Silva-Martins et al.,
2020), la mayoria se han realizado en zonas urbanas o altamente perturbadas, por
lo que el papel de las especies de forofitos exdticos en ecosistemas naturales sobre
la estructura de las comunidades de epifitas vasculares no esta del todo claro. Los
bosques mesdfilos de montana mexicanos estan altamente fragmentados, y ocupan
menos del 1% de la superficie del territorio nacional (Rzedowski, 1996).
Consecuentemente, es importante identificar la posible influencia de las especies
de forofitos exéticos sobre las epifitas en estos ecosistemas, controlando el efecto
del arbol al utilizar una sola especie de forofito (Cardelus, 2007; Woods et al., 2015).
Esto podria apoyar en futuros planes de manejo y conservacion que tomen en
cuenta las interacciones forofito-epifita. Por ello, el presente trabajo analiza la
diversidad de epifitas vasculares que se encuentran asociadas al forofito exético
Annona cherimola, asi como la estratificacion de las epifitas a lo largo del forofito en

un bosque mesofilo de montafa en el centro de México.
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4. Hipotesis
En trabajos en los que se describe la comunidad de epifitas asociadas a especies
individuales de forofitos exéticos se ha reportado una riqueza de 2 a 26 especies de
epifitas vasculares (Medeiros et al., 1993; Bhatt et al., 2015; Nadége et al., 2016;
Silva-Martins et al., 2020). Por lo tanto, en Annona cherimola se espera una riqueza
similar. El unico trabajo que evalué la abundancia de epifitas vasculares en forofitos
nativos encontré un promedio de entre 11.4 y 22.2 individuos por arbol (Medeiros et
al., 1993). Dado que A. cherimola es una especie exotica, se espera una menor
abundancia, que es el patron reportado para otros grupos epifitos (i.e., liquenes)
(Kaffer et al., 2009; Moller et al., 2021). Por ultimo, se espera que la comunidad esté
conformada por especies de las familias Orchidaceae, Polypodiaceae vy
Bromeliaceae, tal y como se ha reportado para otros bosques mesofilos de montafia
(Kromer et al., 2007; Martinez-Meléndez et al., 2008), tanto para forofitos nativos

como exaticos (Silva-Martins et al., 2020).

En cuanto a la estratificacion vertical, de manera general se ha reportado que
las ramas internas del arbol presentan la mayor riqueza, abundancia y diversidad
de epifitas vasculares (Ter Steege y Cornelissen, 1989; Pérez-Lugo, 2016; Thomas
y Jameson, 2020; Flores-Arguelles et al., 2022). Sin embargo, en forofitos exéticos
se ha reportado una mayor diversidad en las ramas externas del arbol (Silva-Martins
et al., 2020). Por lo tanto, se espera que en A. cherimola la mayor diversidad se

observe en las ramas externas del arbol.

Las caracteristicas intrinsecas del hospedero también influyen en la
estratificacion vertical de las epifitas. Por ejemplo, el tronco principal (con el mayor
diametro y una fuerte tendencia a ser vertical, a menor altura donde la cobertura
vegetal es alta, hay una menor incidencia de luz y la temperatura es menor) suele
tener una comunidad de epifitas dominada por helechos (Johansson, 1974; Ter
Steege y Cornelissen, 1989; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Kromer et al., 2007; Zotz,
2007; Martinez-Meléndez et al., 2008). Por el contrario, en las ramas de la copa del
forofito (de menor diametro, con una tendencia a ser mas horizontales, ubicadas a

mayor altura donde la cobertura vegetal es baja y la incidencia de luz alta) la
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diversidad de epifitas es mayor, siendo orquideas y bromelias los grupos
dominantes (Johansson, 1974; Benzing, 1990; De Souza-Werneck y Do Espirito-
Santo, 2002; Hietz et al., 2006; Zotz, 2007; Kromer et al., 2007; Martinez-Meléndez

et al., 2008). De acuerdo con esto, se espera un patron similar en Annona cherimola.

5. Objetivos

5.1. General
Caracterizar la diversidad y la distribucién vertical de la comunidad de epifitas
vasculares asociadas al forofito exético Annona cherimola en un fragmento de

bosque mesdfilo de montafia en el Estado de Morelos.

5.2. Particulares
l. Describir la diversidad y composicién de especies de epifitas vasculares
asociadas al forofito exético Annona cherimola.
Il. Determinar la estratificacion vertical de epifitas vasculares sobre el
forofito exético Annona cherimola.
Il. Describir la relacidn entre la distribucién de las epifitas vasculares y
algunos atributos (diametro a la altura del pecho; altura, diametro e

inclinacion de la rama, y cobertura vegetal) del forofito Annona cherimola.

6. Métodos

6.1. Sitio de estudio
El estudio se realizé en la localidad de Amatlan de Quetzalcoatl (18°58°44.566 N,
99°02’10.343 O; INEGI, 2023) que se ubica en el municipio de Tepoztlan, Morelos,
México (Fig. 1). La comunidad de Amatlan de Quetzalcéatl (de aqui en adelante
Amatlan) se encuentra dentro del corredor biolégico Chichinautzin, localizado a su
vez en el eje volcanico transversal (Bilbatua-Navarrete, 2019; CONANP, 2022). El
corredor cuenta con una superficie de 37,302.40 ha (CONANP, 2022) donde
convergen las regiones neotropical y neartica, por lo que es una zona que
comprende una alta diversidad biolégica y una gran cantidad de especies
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endémicas (Mardocheo et al., 2001). Amatlan presenta un gradiente altitudinal que
va desde los 1230 hasta los 2350 msnm (Bilbatua-Navarrete, 2019). Comprende
varios subtipos de clima, aunque de manera general presenta un clima semicalido
subhumedo, con una temperatura que oscila entre 18 y 22°C y una precipitacion
media anual de entre 800 y 1500 mm (Madrigal-Calle et al., 1999; Bilbatua-
Navarrrete, 2019). Tanto el amplio gradiente altitudinal como los subtipos de clima
gue se encuentran en la localidad, favorecen el establecimiento de varios tipos de
vegetacion: bosque de pino, bosque de encino, bosque tropical caducifolio y bosque
mesofilo de montafa (Hernandez-Cardenas et al., 2014; INEGI, 2015; CONANP,
2016; Bilbatua-Navarrete, 2019).

99°01’30”’W

18°58’°27’N

Municipios
[IT Estado de Morelos
@ sitios de muestreo
@ Ssitio de estudio

0 100 200 m
[ —

99°01°16”W

Figura 1. Ubicacion del area de estudio en Amatlan de Quetzalcoatl, Morelos,

México. Los puntos muestran los individuos de Annona cherimola muestreados.

Existe poca informacién sobre el bosque mesdfilo de montafia de Amatlan de

Quetzalcdatl, por lo que la descripcion que a continuacién se incluye esta basada
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en la informacion disponible para bosques meséfilos aledafos a la localidad de
estudio. Los bosques mesofilos de montafia cercanos a Amatlan de Quetzalcoatl se
encuentran en sitios de alta humedad, a una altitud de alrededor de los 1800 msnm
(Contreras-MacBeath, et al., 2006; Hernandez-Cardenas et al., 2014). Se
distribuyen en pequefios fragmentos ubicados cerca de cuerpos de agua que
colindan con zonas montafiosas (Contreras-MacBeath, et al., 2006; Hernandez-
Cardenas et al.,, 2014). El bosque es denso en follaje, el cual se mantiene
generalmente a lo largo del afio, debido a que esta conformado por arboles tanto
perennes como caducifolios de 15 a 25 m de altura (Fig. 2). Entre las especies que
componen el dosel, se encuentran Meliosma dentata (Liebm.) Urb. (Sabiaceae),
Styrax Ramirezii Greenm. (Styracaceae), Cornus disciflora DC. (Cornaceae),
Carpinus caroliniana Walter. (Betulaceae), Quercus laurina Bonpl. (Fagaceae) y
Arbutus xalapensis Kunth. (Ericaceae) (Hernandez-Cardenas et al., 2014). Para el
estrato arbustivo Hernandez-Cardenas et al. (2014) mencionan que esta
conformado por las especies Archibaccharis schiedeana (Benth.) J.D. Jacks.,
Montanoa frutescens Mairet ex DC. (Asteraceae), Brachistus stramoniifolius (Kunth)
Miers. (Solanaceae), Fuchsia arborescens Sims. (Onagraceae), Monnina ciliolata
Sessé & Moc. ex DC. (Polygalaceae), Oreopanax peltatus Linden ex Regel.
(Araliaceae) y Piper amalago L. (Piperaceae). Para el estrato herbaceo, dichos
autores reportan a las especies Adiantum andicola Liebm., Pteris orizabae M.
Martens & Galeotti. (Pteridaceae), Arisaema macrospathum Benth. (Araceae),
Asplenium sessilifolium Desv. (Aspleniaceae), Parietaria macrophyla Rob. &
Greenm. (Urticaceae), Periptera punicea (Lag.) DC. (Malvaceae) y Tournefortia
hirsutissima L. (Heliotropiaceae). El area cuenta con una gran presencia de epifitas
vasculares, resaltando especies pertenecientes a las familias Orchidaceae,
Bromeliaceae, Polypodiaceae y Piperaceae (Contreras-MacBeath, et al., 2006;
Hernandez-Cardenas et al., 2014; Chico-Juarez, 2023).

Desafortunadamente, tanto el corredor biolégico Chichinautzin como la
comunidad de Amatlan de Quetzalcéatl se encuentran sujetos a perturbacion y
fragmentacién del habitat, causados por diversas actividades antropicas. Por

ejemplo, el ecoturismo ha propiciado la expansién del suelo urbano, mientras que
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el aumento de cultivos agricolas ha favorecido el establecimiento de un alto
porcentaje de vegetacion exética (Madrigal-Calle et al., 1999; Bilbatua-Navarrete,
2019; Puente-Uribe, 2019; CONANP, 2022).

Figura 2. Bosque mesodfilo de montafia de Amatlan de Quetzalcoatl, Morelos, México

6.2. Especie de estudio
Annona cherimola Mill. (Annonaceae), comunmente conocida como chirimoya, es
un arbol pequefio, de entre 3 y 9 m de alto, caducifolio, con tallos glabrescentes de
mas de 15 cm de diametro en la base (Fig. 3; Ortiz-Rodriguez et al., 2015; Gayoso-
Bazan y Chang-Chavez, 2017; Martinez-Velarde y Fonseca-Juarez, 2017). Sus
hojas poseen peciolos de entre 0.6 y 1.8 cm de largo, las laminas son lanceoladas
o elipticas. La especie produce inflorescencias de tipo racimo con flores axilares.

Las flores son pediceladas, con tres sépalos y tres pétalos de color verde-
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amarillento, el gineceo presenta mas de 20 carpelos. La floracion ocurre durante los
meses de mayo y julio. Los frutos son verdes, globosos, ovoides o conicos, de hasta
15 cm de largo y de hasta 10 cm de ancho, con numerosas semillas. El periodo de
fructificacion abarca de agosto a octubre (Ortiz-Rodriguez et al., 2015; Martinez-
Velarde y Fonseca-Juarez, 2017). Aunque la especie es nativa de Sudamérica, su
distribucion abarca gran parte del neotropico, incluyendo localidades en México,

Argentina, Colombia, Bolivia, Ecuador, Brasil y Peru.

Figura 3. Estructuras reproductivas y vegetativas de Annona cherimola

(Annonaceae). A) Forma de vida, B) Hojas, C) Fruto, D) Flor.

Annona cherimola es una especie ampliamente cultivada por el consumo y
comercializacion de sus frutos, lo que la convierte en una especie de gran
importancia econdmica (Martinez-Velarde y Fonseca-Juarez, 2017). Se reporta
como especie exoética en 17 estados de la Republica Mexicana (Villasenor y
Espinosa-Garcia, 2004). Se encuentra en un rango altitudinal de entre 1300 y 1900

m snm, en distintos tipos de vegetacion, incluyendo bosque de Juniperus, bosque
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de encino, bosque de coniferas, bosque tropical caducifolio, bosque meséfilo de
montafia y algunas zonas perturbadas (Luna-Vega, 1999; Martinez-Velarde y

Fonseca-Juarez, 2017; Vargas-Rueda, 2018).

6.3. Comunidad de epifitas vasculares asociadas a Annona cherimola
El trabajo de campo se llevo a cabo durante el mes de diciembre de 2021 en Amatlan
de Quetzalcdatl, Morelos, México. En la localidad de estudio, Annona cherimola es
la tercera especie de arbol mas abundante, representando 4.93% de la abundancia
total de arboles (Victoriano-Romero y Figueroa-Castro, 2024). Por ello y por ser una
especie exotica fue seleccionada para realizar este estudio. Para el muestreo, se
tomaron en cuenta todos los individuos (11) de A. cherimola localizados en un area
de 0.25 ha (Fig. 1). En cada individuo de A. cherimola se contabilizaron e
identificaron todas las epifitas vasculares. Para ascender a los forofitos y
contabilizar las epifitas se utilizdé el método de una sola cuerda (Jepson, 2000) y una
escalera de 5.6 m, de acuerdo con la altura de cada arbol muestreado. El conteo de
epifitas se realizd siguiendo la recomendacion de Sanford (1968) quien sugiere
hacerlo por macollos, es decir, cada planta o conjunto de tallos y hojas individuales
que estén separados espacialmente de otro conjunto de su misma especie. Las
epifitas fueron clasificadas como verdaderas (i.e., que pasan todo su ciclo de vida
ancladas sobre otra planta), o facultativas (i.e., aquellas en las que algunos
individuos se encuentran anclados al suelo, mientras otros se establecen sobre
otras plantas; Kress, 1986). Las epifitas accidentales (i.e., plantas terrestres que
raramente crecen como epifitas y que no completan todo su ciclo de vida sobre los
forofitos; Zotz, 2016) fueron registradas, pero se excluyeron de los analisis
estadisticos. Todas las epifitas fueron identificadas a nivel de especie, con
excepcion del grupo Tillandsia spp., correspondiente a todos los individuos de ese
género que no presentaban estructuras reproductivas o remanentes de ellas, que
son necesarias para su identificacion. Las epifitas fueron identificadas empleando
literatura especializada. Para los helechos se utilizé la guia de Mickel y Smith

(2004), mientras que para las bromelias se empled el libro de Gonzalez-Rocha et
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al. (2016). Cuando no fue posible hacer la identificacion de las especies en campo,
se colectaron algunos ejemplares para la comparacién e identificaciéon en los
herbarios de la Universidad Autonoma de Morelos y de la Benemérita Universidad

Autéonoma de Puebla.

Para determinar la distribucién de epifitas vasculares entre estratos verticales
se dividi6 al forofito en tres zonas: (l) tronco, (ll) ramas internas, (lll) ramas externas
(Fig. 4). Esta zonificacion se realizé a partir de la propuesta por Johansson (1974)
para forofitos de hasta 50 m de altura y modificada por otros autores, como Bggh
(1992), para arboles de menor altura, como A. cherimola que alcanza una altura
maxima de 9m (Ortiz-Rodriguez et al., 2015; Martinez-Velarde y Fonseca-Juarez,
2017). Bajo la estratificacion en tres zonas, la zona | (tronco) corresponde a las
zonas | y Il de Johansson; la zona Il (ramas internas) equivale a las zonas Il y IV
de Johansson; mientras que la zona Il (ramas externas) corresponde a la zona V
propuesta por Johansson. Otros estudios han analizado las comunidades de epifitas
vasculares empleando una estratificacion vertical con tres zonas (De Souza-
Werneck y Do Espirito-Santo, 2002; Ruiz-Cordova et al., 2014; Dias-Pereira et al.,
2022; Chico-Juarez, 2023). Al mismo tiempo que se realizé la cuantificacion de las
epifitas, se tomaron las siguientes variables del forofito: i) diametro a la altura del
pecho (DAP, de aqui en adelante) de cada arbol muestreado; ii) altura a la que se
encontraba la epifita sobre el forofito; iii) diametro de la rama donde se encontraba
la epifita; iv) inclinacion de la rama o tronco sobre el que se encontraba la epifita, y
v) cobertura vegetal del punto en el que estaba establecida la epifita. El DAP y los
diametros de la rama fueron medidos con una cinta diamétrica de 5 m (marca
Forestry Supliers Inc); la altura con una cinta métrica de 50 m (marca Forestry
Supliers Inc); la inclinacion se midié con un clindmetro (marca SUUNTON T1anDEM), Y
la cobertura vegetal se estimé con un densiometro esférico céncavo (marca Forestry
Supliers Inc). Para estimar la cobertura vegetal, se tomaron las medidas de
cobertura en los cuatro puntos cardinales (norte, sur, este y oeste) respecto al punto
donde se encontraba cada epifita y se promediaron para obtener la cobertura
vegetal. En los casos en que el macollo se extendiera a lo largo de la superficie de
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la corteza del arbol, se tomaron varias medidas de cada variable y se obtuvo un

promedio de ellas.

/ﬁ (Ill) Ramas externas

N\ (Il) Ramas internas

N =
N o

Tronco

Bl

Figura 4. Esquema de las zonas en las que fueron divididos los individuos de

Annona cherimola (modificado de Johansson, 1974) para analizar la estratificacion
vertical de la comunidad de epifitas vasculares: (1) tronco, (Il) ramas internas, y (lll)

ramas externas.

6.4. Analisis estadisticos
Con los datos obtenidos en campo, se describié la composicion floristica, y la
diversidad verdadera (riqueza, abundancia y dominancia) de la comunidad de
epifitas vasculares asociadas a Annona cherimola. Para ello se calculd a nivel de

comunidad el numero de especies efectivas con la siguiente formula:
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s 1/(1—q)
QD = (Z i=1 p‘q)

donde 9D es la diversidad verdadera, p; la abundancia relativa, S la riqueza de
especies y q es el orden de la diversidad, ademas se calcul6 la cobertura del
muestreo (Jost, 2006). Se considerd q a tres ordenes: °D que se refiere a la riqueza
de especies, 'D que indica las especies efectivas que son igualmente abundantes
y 2D que indica las especies efectivas que son igualmente dominantes (Jost, 20086,
2019). Ademas, se estimaron dos factores de uniformidad (EF), al orden 1 y al orden
2 (EFo, 2). EFo, 1, que indica la proporcidn de especies igualmente abundantes, se
estimé dividiendo 'D entre °D. Por su parte, EFo, 2, que indica la proporciéon de

especies igualmente dominantes, se estimé dividiendo 2D entre °D (Jost, 2006).

Todos estos parametros fueron estimados, y descritos tanto para la
comunidad de epifitas vasculares completa, como para las comunidades
comprendidas en cada zona vertical. Se consider6 que hubo diferencias
significativas entre zonas cuando no hubo un traslape entre los intervalos de
confianza de cada zona (Jost, 2006). Las diversidades verdaderas fueron estimadas
empleando el programa R, version 4.3.1 con la paqueteria “INEXT” (Hsieh et al.,
2016). Para determinar la dominancia de especies de toda la comunidad y por zonas
se construyeron curvas de rango-abundancia con el logaritmo natural de Pi

(abundancia relativa), utilizando el programa Excel.

Se realizaron analisis de varianza (ANOVA) de dos vias (Zar, 2010) para
evaluar si existen diferencias significativas en la riqueza y abundancia de especies
por individuo entre estratos. Se emplearon como factores fijos la zona y el grupo de
epifitas [helechos, bromelias, y peperomias (dado que solo se registré una especie
de orquidea con un unico individuo, fue excluida de todos los analisis ANOVA)], y
como variables dependientes la riqueza o la abundancia de epifitas. Para cumplir

con los supuestos de normalidad, ambas variables fueron transformadas como

vx + 0.5 (Zar, 2010). Cuando el ANOVA resulté significativo se realizaron pruebas

post-hoc de Tukey para observar las diferencias especificas entre los factores (Zar,
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2010). Estos analisis fueron realizados en el programa PAST 3.24 (Hammer et al.,
2001).

Para evaluar si la composicion floristica diferia entre estratos verticales, se
estim6 el indice de similitud de Sorensen. Ademas, se realiz6 un analisis de
escalamiento multidimensional no métrico (NMDS, por sus siglas en inglés) que
evalua las proximidades existentes entre estratos a partir de la composicién de
especies en cada uno de ellos, para ello se utilizé el indice de similitud de Bray-
Curtis y la abundancia de epifitas en cada zona. Por ultimo, la existencia de
diferencias significativas en la composicién de especies entre estratos se evalud
con un analisis permutado de la varianza (PERMANOVA) de una via (Clarke et al.,
2014). Adicionalmente, se realizaron pruebas de pares para evaluar entre que zonas
existia una diferencia significativa. Estos analisis se realizaron en el programa PAST
3.24 (Hammer et al., 2001).

Para determinar si las especies de epifitas presentaban una distribucién
homogénea a lo largo del forofito se empled una prueba de x? (Siegel y Castellan,
2005; Vergara-Torres et al., 2010; Ruiz-Cordova et al., 2014). Cuando esta resulto
significativa se obtuvieron los residuales estandarizados de Haberman, para
determinar si la abundancia de epifitas dentro de cada zona era mas alta de lo
esperado por el azar (valores >2; sugiriendo una preferencia por esa zona), dentro
de lo que se esperaba por el azar (valores de entre 2 y -2) o menor a lo esperado
por el azar (valores < —-2; sugiriendo un déficit en esa zona) (Haberman, 1973;
Vergara-Torres et al., 2010; Ruiz-Cordova et al., 2014). Estos analisis se realizaron

en el programa Excel.

Finalmente, para describir la relacién entre la abundancia de epifitas y ciertos
atributos del forofito (diametro a la altura del pecho; altura; diametro e inclinacién de
la rama y cobertura vegetal) se realizaron dos analisis de componentes principales
(PCA por sus siglas en inglés) (Johnson y Wichern, 2002). Un analisis se realiz6 por
grupo de epifitas (helechos, bromelias, peperomias; esto es, los grupos que tuvieron
una abundancia >5 macollos). El segundo analisis se realiz6 por especie de epifitas,

en el que se excluyeron especies con abundancias menores a 10 macollos. Estos
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analisis permitieron visualizar como influyen los atributos del forofito en la
distribucion vertical de las epifitas. Los PCA se realizaron en el programa PAST 3.24
(Hammer et al., 2001).

7. Resultados

7.1.  Comunidad de epifitas vasculares asociadas a Annona cherimola

Se registré un total de 221 individuos de epifitas vasculares pertenecientes a 12
especies (incluido el complejo Tillandsia spp.), siete géneros y cuatro familias (Tabla
2). Del total de especies registradas, el 83% fueron epifitas verdaderas (nueve
especies, ademas del complejo Tillandsia spp.) y 17% accidentales (dos especies)
(Tabla 2). La cobertura del muestreo (Cm) fue del 99% para toda la comunidad de
epifitas vasculares. Los valores de diversidades verdaderas obtenidos para la
comunidad fueron de 10 especies de holoepifitas (°D), 6.85 especies abundantes
('D) y 6.03 especies dominantes (?D) (Fig. 5).

La proporcion de especies igualmente abundantes (EFo 1) fue del 68%;
mientras que la proporcion de especies igualmente dominantes (EFo, 2) fue de 60%.
La familia Bromeliaceae presentd la mayor riqueza de especies (cinco, 41 %) y
abundancia (105 individuos; 47%), seguida de la familia Polypodiaceae que
presentd tres especies (25%) y 79 individuos (36%). Las familias Piperaceae y
Orchidaceae estuvieron representadas con una especie en ambos casos (8%)y con
32 (15%) y un individuo (0.45%), respectivamente (Tabla 2). Las especies mas
abundantes fueron Tillandsia capitata con 52 individuos (Bromeliaceae; 24%), el
complejo Tillandsia spp. con 41 individuos (Bromeliaceae; 19%), Pleopeltis
acicularis con 39 individuos (Polypodiaceae; 18%) y Peperomia tetraphylla con 32
individuos (Piperaceae; 15%). El resto de las especies estuvieron representadas por
entre 1y 22 individuos (Tabla 2).
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Tabla 2. Listado de las especies de epifitas vasculares asociadas al forofito Annona

cherimola y sus abundancias totales, en un fragmento de bosque mesdfilo en

Tepoztlan, Morelos.

Especie Tipo de epifita Abundancia total
Araliaceae
Oreopanax peltatus Linden ex Regel. Accidental 3
Bromeliaceae
Tillandsia achyrostachys E. Morren Verdadera 2
ex Baker.

Tillandsia capitata Griseb. Verdadera 52
Tillandsia hubertiana Matuda. Verdadera 7
Tillandsia schiedeana Steud. Verdadera 3

Tillandsia spp. Verdadera 41
Orchidaceae
Prosthechea linkiana (Klotzsch) W.E. Verdadera 1
Higgins
Piperaceae
Peperomia tetraphylla (G. Forst.) Verdadera 32
Hook. & Arn.
Poaceae
Oplismenus burmani (Retz.) P. Beauv Accidental 1
Polypodiaceae
Pecluma ferruginea (M. Martens & Verdadera 18
Galeotti) M. G. Prince.
Pleopeltis acicularis (Weath.) A.R.Sm. Verdadera 39
& Kromer.
Pleopeltis furfuraceae (Schltdl. & Verdadera 22

Cham.) A.R.Sm. & Tejero.

Total 221
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Figura 5. Diversidades verdaderas de la comunidad de epifitas vasculares
asociadas al forofito Annona cherimola. A) Riqueza de especies (°D), B) especies

igualmente abundantes (D), C) especies igualmente dominantes (?D).

La curva rango-abundancia de toda la comunidad de epifitas vasculares
mostré que las especies dominantes fueron Tillandsia capitata, el complejo
Tillandsia spp. (Bromeliaceae), Pleopeltis furfuracea (Polypodiaceae) y Peperomia
tetraphylla (Piperaceae). Por otro lado, las especies con menor dominancia fueron
Pleopeltis furfuracea, Pecluma ferruginea (Polypodiaceae), Tillandsia hubertiana, T.
Schiedeana y T. achyrostachys (Bromeliaceae), que estuvieron representadas por
entre 2 y 22 individuos, mientras que Prosthechea linkiana estuvo representada por

solo un individuo, ubicandose al final de la curva (Fig. 6; Tabla 2).

35



Tillandsia
capitata
1 Tillandsia spp.
Pleopeltis acicularis
-2
E__\
> -3
-
-4
-5
-6

Rango de la especie

Figura 6. Curva rango-abundancia de la comunidad de epifitas vasculares
asociadas a Annona cherimola. LN(Pi) indica la abundancia relativa. Se muestran

las cuatro especies mas dominantes.

7.2. Estratificacion vertical de las epifitas vasculares asociadas a Annona
cherimola
El nimero de especies de epifitas vasculares efectivas (°D) en la zona | fue de tres:
Pleopeltis acicularis, Pecluma ferruginea (Polypodiaceae) y Peperomia tetraphylla
(Piperaceae) (Tablas 3, 4; Fig. 7). En la zona Il se encontraron nueve especies
efectivas (°D) (Tabla 3; Fig. 7), pertenecientes a las familias Bromeliaceae,
Polypodiaceae, Piperaceae y Orchidaceae. La familia Bromeliaceae tuvo la mayor
riqueza con cuatro especies, todas pertenecientes al género Tillandsia: T. capitata,
el complejo Tillandsia spp., T. schiedeanay T. hubertiana. La familia Polypodiaceae
presento tres especies: Pleopeltis acicularis, P. furfuracea y Pecluma ferruginea.
Las familias Piperaceae y Orchidaceae estuvieron representadas por una sola

especie, Peperomia tetraphylla y Prosthechea linkiana, respectivamente (Tabla 4).
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Por otra parte, en la zona lll se registraron siete especies efectivas (°D), todas
pertenecientes a las familias Bromeliaceae y Polypodiaceae (Tabla 3; Fig. 7). La
familia Bromeliaceae estuvo representada con cinco especies, todas pertenecientes
al género Tillandsia: T. capitata, el complejo Tillandsia spp., T. hubertiana, T.
achyrostachysy T. schiedeana. Por su parte, la familia Polypodiaceae solo presentd
dos especies, Pleopeltis furfuraceay P. acicularis (Tabla 4). La diversidad verdadera
al orden °D fue significativamente menor en la zona |, en comparacién con las zonas
Il'y Ill. La diversidad verdadera al orden °D no difirio significativamente entre estas

dos zonas (Tabla 3; Fig. 7).

Tabla 3. Analisis de diversidades verdaderas de la comunidad de epifitas vasculares
registradas en tres zonas a lo largo del forofito Annona cherimola. Se muestra la
cobertura del muestreo, los factores de uniformidad (EFo, 1, EFo, 2), la riqueza de
especies (°D), el nimero de especies igualmente abundantes ('D) y el niUmero de
especies igualmente dominantes (D). Para los tres 6rdenes de q (0, 1y 2) se

muestran en paréntesis los intervalos de confianza al 95% (inferior - superior).

Zona Cobertura EFo1 EFo,2 D D 2p
del
muestreo
3
3
| 100% 1 1 (2.95- 3
(3-3) (2.91-3.37)
3.18)
9 5.96
5.35
1l 97% 0.66 0.59 5.53-
’ (0-16.30) (4.99-6.18)
7.08)
418
7 3.32
1] 98% 0.59 047 (3.47-
(7-11.32) (2.79-4.10)
5.34)
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Figura 7. Diversidades verdaderas por zona vertical de la comunidad de epifitas
vasculares asociadas al forofito Annona cherimola. A) Riqueza de especies (°D); B)
especies igualmente abundantes ('D); C) especies igualmente dominantes (°D). Se

muestra en rojo la zona |, en azul la zona Il y en rosa la zona Il

EI ANOVA de dos vias mostré un efecto significativo de la interaccién grupo
de epifitas x zona (Fs,98 = 3.88, P < 0.05) y del grupo de epifitas (F2,98 = 3.705, P <
0.05) pero no de la zona (F2,98 = 1.04, P> 0.05) sobre la riqueza de especies epifitas
por individuo (Figs. 8, 9). La riqueza promedio de epifitas por arbol no mostré
diferencias significativas entre las zonas (ZI: 0.90 £ 0.36; ZII: 1.81 + 2.56; ZIlI: 1.63
+ 0.57; P < 0.05). Por otro lado, en la interaccidon de los grupos de epifitas por la

zona se encontraron algunas diferencias. Las bromelias tuvieron una riqueza
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promedio por individuo (0.72 + 0.21) significativamente mayor a las peperomias
(0.15 + 0.06) pero no difirieron significativamente de los helechos cuya riqueza
promedio por individuo fue de 0.57 + 0.15. La riqueza promedio de helechos fue

similar a la de peperomias (Fig. 8).
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Bromelias Helechos Peperomias
Grupos de epifitas vasculares

Figura 8. Riqueza promedio de especies (X * e.e) de distintos grupos de epifitas
vasculares asociadas a los individuos de Annona cherimola. Letras distintas indican

diferencias significativas.

La riqueza promedio de helechos y de peperomias no difirid
significativamente entre zonas (helechos: ZI = 0.72 + 0.27 especies; ZIl = 0.72 £
0.33 especies; ZIll = 0.64 = 0.19 especies; peperomias: ZI= 0.18 + 0.12 especies,
Zll= 0.27 + 0.14 especies, ZIlI= 0.0 £ 0.0 especies) (Fig. 9). En la zona | no se
registraron bromelias; mientras que la riqueza promedio de bromelias por individuo
en las zonas Il y lll fue de 0.81 + 0.40 y 1.36 + 0.43 especies, respectivamente. La
riqueza promedio de bromelias fue significativamente mayor en la zona lll respecto

a la zona |, pero la riqueza promedio de bromelias de la zona Il no difirié
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significativamente de la registrada en las otras dos zonas (Fig. 9). La riqueza
promedio de especies de bromelias de la Zlll fue significativamente mayor a la
riqueza de peperomias de la ZIll. No se encontraron diferencias significativas entre

el resto de las comparaciones.
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Figura 9. Riqueza promedio de especies (X * e.e) de distintos grupos de epifitas
vasculares en tres zonas a lo largo de Annona cherimola. Letras diferentes indican

diferencias significativas.
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En cuanto a abundancia, en la zona | se encontraron 45 individuos, tres
especies efectivas fueron igualmente abundantes ('D) (Tabla 3; Fig. 7) (Tabla 4). La
familia Polypodiaceae fue la mas abundante con 30 individuos, mientras que la
familia Piperaceae presentd 15 individuos. A nivel de especie Pecluma ferruginea,
Pleopeltis acicularis (Polypodiaceae) y Peperomia tetraphylla (Piperaceae)

presentaron la misma abundancia de 15 individuos (Tabla 4).

La zona Il presento la mayor abundancia de epifitas vasculares, con un total
de 107 individuos, y seis especies efectivas con la misma abundancia ('D) (Tabla 3;
Fig. 7). En la zona Il, la familia mas abundante fue Bromeliaceae con 46 individuos,
seguida de Polypodiaceae con 43 individuos. La familia Piperaceae present6 17
individuos y la familia Orchidaceae solo un individuo (Tabla 4). Las especies mas
abundantes en la zona Il fueron Tillandsia capitata (Bromeliaceae, 27 individuos) y
Pleopeltis acicularis (Polypodiaceae, 23 individuos). El resto de las especies

tuvieron una abundancia de entre uno y 17 individuos (Tabla 4).

En la zona Ill se encontrd un total de 65 individuos y 4 especies efectivas
igualmente abundantes ('D) (Tablas 3, 4; Fig. 7). La familia mas abundante fue
Bromeliaceae con 59 individuos; mientras que la familia Polypodiaceae presento
seis individuos. Las especies mas abundantes fueron Tillandsia capitata (25
individuos) y el complejo Tillandsia spp. (24 individuos; Bromeliaceae). El resto de
las especies tuvieron una abundancia de entre uno y seis individuos (Tabla 4). La
diversidad verdadera al orden 'D difirié significativamente entre todas las zonas,
siendo significativamente mayor en la zona Il, seguida por la zona Il (Tabla 3; Fig.
7). La zona | tuvo significativamente menos especies efectivas de epifitas

vasculares que las otras dos zonas (Tabla 3; Fig. 7).

Por su parte, el ANOVA mostré que no hubo un efecto significativo del grupo
de epifitas (F2, 26 = 0.54, P > 0.05), de la zona (F2,26 = 1.62, P > 0.05) ni de la
interaccion grupo x zona (F4, 26 = 2.50, P > 0.05) en la abundancia de epifitas
vasculares. En cuanto a las zonas, en promedio, la zona | presentd una abundancia
de 4.09 + 2.38 individuos por arbol, la zona Il una abundancia de 9.63 + 5.80

individuos por arbol y la zona Il present6é una abundancia de 5.90 + 2.88 individuos
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por arbol. En cuando a los grupos de epifitas, en promedio, las bromelias
presentaron una abundancia de 3.18 + 1.27 individuos por arbol, los helechos
presentaron una abundancia promedio de 2.39 + 0.95 individuos y las peperomias
de 0.96 + 0.49 individuos por arbol.

Las abundancias promedio entre grupos de epifitas por zona fueron
similares. La abundancia promedio de bromelias por arbol en las zonas Il y Il fue
de 4.18 £ 2.77 y 5.36 £ 2.49 individuos, respectivamente. No se registraron
bromelias en la zona I. Los helechos presentaron una abundancia promedio de 2.72
+ 1.31 individuos en la zona |, de 3.90 £ 2.49 individuos en la zona |l y de 0.54 +
0.45 individuos en la zona lll. Finalmente, las peperomias, presentaron en la zona |
una abundancia promedio de 1.36 + 1.17 individuos y en la zona Il de 1.54 £ 0.92

individuos. No se registraron peperomias en la zona lll.

El nimero de especies efectivas igualmente dominantes (°D) fue
significativamente mayor en la zona |l (seis especies), en comparacion con las
zonas | y lll, las cuales tuvieron una abundancia similar de especies igualmente
dominantes (tres especies efectivas; Tabla 3, Fig. 7). Por su parte, las curvas rango-
abundancia muestran que las comunidades de epifitas de Il y Ill tienen mayor
dominancia que la zona |. Las zonas | y Il estdn dominadas por especies diferentes
(Fig. 10). En la zona |, la comunidad estuvo dominada por las unicas tres especies
registradas en ella Pleopeltis acicularis, Pecluma ferruginea (Polypodiaceae) y
Peperomia tetraphylla (Piperaceae). Las tres especies mas dominantes en la zona
Il fueron Tillandsia capitata, el complejo Tillandsia spp. (Bromeliaceae) y Pleopeltis
acicularis (Polypodiaceae). En la zona lll las bromelias Tillandsia capitata, el
complejo Tillandsia spp. y Tillandsia hubertiana fueron las especies mas dominantes
(Fig. 10).
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Figura 10. Curvas rango-abundancia de las comunidades de epifitas vasculares
asociadas a distintas zonas del forofito Annona cherimola. LN(Pi) indica la
abundancia relativa. Se muestran las tres especies mas dominantes para cada

Zona.

En cuanto a la composiciéon de especies de la comunidad de epifitas
asociadas a Annona cherimola, el NMDS mostr6é que las zonas | y II, asi como las
zonas Il y lll se empalman entre si, sugiriendo cierta similitud en la composicidon de
esas zonas (Fig. 11). Por su parte, las zonas | y lll no presentan empalme alguno,
sugiriendo que la composicion de especies es distinta entre ellas. EIl PERMANOVA
indicdé que no hay diferencias significativas en la composicion de especies entre
zonas (F1,9=1.57, P> 0.05). Sin embargo, la prueba por pares indico que existe una
diferencia significativa en la composicion de especies entre la zona | y la zona |l
(F1, 9= 2.92, P< 0.05). Esto coincide con el indice de Sorensen, que muestra una

similitud del 20% entre las zonas | y Ill; mientras que para las zonas | y Il la similitud
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en la composicion de especies fue del 50% y para las zonas Il y Il fue del 75% (Fig.
12).
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Figura 11. Composicion de especies de las comunidades de epifitas vasculares
asociadas a distintas zonas del forofito Annona cherimola en un fragmento de
bosque mesodfilo de montafia en Tepoztlan, Morelos.
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Figura 12. indice de similitud de Sorensen entre las comunidades de epifitas
vasculares pertenecientes a tres zonas diferentes a lo largo del forofito Annona

cherimola en un fragmento de bosque mesdfilo de montafa en Tepoztlan, Morelos.

Los resultados de la prueba de x2 indicaron que siete de las 10 especies de
epifitas analizadas presentan una distribucion heterogénea a lo largo del forofito
(Tabla 4). Los residuales estandarizados de Haberman indicaron que en la zona |l
todas las especies de epifitas presentan abundancias dentro de lo que se espera
por el azar (Fig. 13). En la zona lll, solo Tillandsia capitata, T. hubertiana y el
complejo Tillandsia spp. presentaron una abundancia mayor a lo esperado por el
azar (residuales estandarizados de Haberman >2). En contraste, los helechos
Pleopeltis acicularis y Pecluma ferruginea, asi como la piperacea Peperomia

tetraphylla tuvieron un déficit de su abundancia en esta zona (residuales
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estandarizados de Haberman <-2). El resto de las especies de epifitas presentaron
abundancias dentro de lo que se espera por el azar para esa zona (valores de
residuales de entre 2 y —-2; Fig. 13). Por ultimo, los helechos Pleopeltis acicularis,
Pecluma ferruginea y la peperomia Peperomia tetraphylla estuvieron
sobrerrepresentados en la zona | (residuales estandarizados de Haberman >2). Por
el contrario, las bromelias Tillandsia capitata y el complejo Tillandsia spp., asi como
el helecho Pleopeltis furfuracea fueron menos abundantes de lo que se esperaba
por el azar (residuales estandarizados de Haberman <-2) en esta zona. Las
especies restantes tuvieron valores de residuales entre 2 y -2, lo que indica que sus

abundancias fueron acordes con lo que se esperaba por azar (Fig. 13).
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Tabla 4. Abundancia de especies de epifitas vasculares en tres zonas a lo largo del
forofito Annona cherimola. Se muestran los valores de las pruebas de y? realizadas
para comparar la abundancia de cada especie entre zonas. En negritas se indican
las especies de epifitas cuya abundancia fue significativamente diferente (P < 0.05)

entre zonas. En todos los casos, grados de libertad = 2.

Zona

Especie X2 P

I ! ]!
Bromeliaceae
Tillandsia achyrostachys 0 0 2 4 0.13
Tillandsia capitata 0 27 25 2611 <0.001
Tillandsia hubertiana 0 1 8.85 0.012
Tillandsia schiedeana 0 1 2 2 0.368
Tillandsia spp. 0 17 24 2229 <0.001

Orchidaceae

Prosthechea linkiana 0 1 0 2 0.368
Piperaceae

Peperomia tetraphylla 15 17 0 16.18 0.0003
Polypodiaceae

Pecluma ferruginea 15 3 0 21 <0.001
Pleopeltis acicularis 15 23 1 19.07 <0.001
Pleopeltis furfuraceae 0o 17 5 20.81 <0.001

Total 45 107 65
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Figura 13. Residuales estandarizados de Haberman que muestran la abundancia de cada especie de epifita vascular
asociada a distintas zonas del forofito Annona cherimola. Las lineas punteadas indican el intervalo (residuales de Haberman
con valores de entre -2 y 2) en el que la frecuencia de las epifitas se ajusta a lo esperado por el azar. Barras con valores
superiores a 2, indican una abundancia significativamente mayor a la esperada por el azar; mientras que barras con valores

inferiores a -2 indican una abundancia significativamente menor a la esperada por el azar.
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En el analisis de componentes principales por grupos de epifitas, el primer
componente explico el 39.64% de la varianza, mientras que el segundo explicé el
22. 91% de la varianza (Fig. 14). En conjunto, ambos componentes explicaron el
62.55% de la varianza (Tabla 5). Para el primer componente, el diametro de la rama
se asocio positivamente (r = 0.57), mientras que la altura de la rama lo hizo
negativamente (r = -0.62) (Tabla 5; Fig. 14). Para el segundo componente, el DAP
se correlaciond positivamente (r = 0.77) y la inclinacion de la rama lo hizo
negativamente (r = -0.53) (Tabla 5; Fig. 14). En general, los grupos de epifitas
vasculares (bromelias, helechos, peperomias) no mostraron una agrupacion clara,
sin embargo, las bromelias tienden a establecerse en las ramas mas altas, de menor
diametro y que estan mas expuestas a la luz (Fig. 14). Aunque los helechos se
establecen a lo largo de todo el forofito, se observa una mayor tendencia hacia
lugares con una menor altura, donde la exposicion a la luz es menor y hay una
mayor humedad. De manera similar, las peperomias tienden a establecerse en
lugares de menor altura, con un mayor DAP y ramas con un mayor diametro e

inclinacion (Fig. 14).

Tabla 5. Valores de correlacién de las variables del forofito Annona cherimola
(didmetro a la altura del pecho; altura, diametro e inclinacion de la rama y cobertura
vegetal) con los dos primeros componentes en el analisis de PCA por grupos de
epifitas. En negritas se muestran los valores de correlacién con una intensidad

moderada a alta.

Variable Componente 1 Componente 2
DAP -0.018 0.77
Diam ram 0.57 0.11
Altura -0.62 0.002
Inclinacion 0.33 -0.53
Cobertura 0.40 0.30

Total de la varianza explicada 39.64% 22.91%
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Figura 14. Analisis de componentes principales (PCA) de las caracteristicas [diametro a la altura del pecho (DAP); altura,

diametro (Diam ram) e inclinacion de la rama y cobertura vegetal] del arbol Annona cherimola sobre los grupos de epifitas
(bromelias, helechos, orquideas y peperomias) asociados a él.
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Para el analisis de componentes principales a nivel de especie de epifitas el
primer componente explicé un 39.77% de la varianza y el segundo componente
explicé el 23.71% de la varianza (Fig. 15). En conjunto, ambos componentes
explicaron el 63.48% de la varianza. Para el primer componente, el diametro de la
rama se asocio positivamente (r= 0.56) mientras que la altura de la rama lo hizo
negativamente (r=-0.62) (Tabla 6). Para el segundo componente, el DAP se asoci6
positivamente (r= 0.76) mientras que la inclinacion de la rama lo hizo negativamente
(r= -0.54) (Tabla 6). En general, no se observan grupos claramente separados; sin
embargo, las bromelias Tillandsia capitata y el complejo Tillandsia spp. se
encuentran empalmadas, con una tendencia a establecerse en las ramas mas altas,
de menor diametro y que estan expuestas a la luz (Fig. 15). A diferencia de las
bromelias, los helechos presentan diversos patrones en su distribucion, Pecluma
ferruginea tiende a ocupar los lugares de menor altura donde hay una gran
cobertura vegetal y ramas con mayor diametro. Pleopeltis furfuracea tiende a
establecerse en ramas de mayor altura y con poca inclinacion. Por ultimo, Pleopeltis
acicularis se encuentra a lo largo de todo el forofito, pero muestra una tendencia a
establecerse en ramas gruesas, de poca altura, con gran cobertura vegetal. La Unica
especie de peperomia, Peperomia tetraphylla, muestra una asociacién con ramas

gruesas e inclinadas, de poca altura, en arboles con un gran DAP (Fig. 15).
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Tabla 6. Valores de correlacion de las variables del forofito Annona cherimola

(diametro a la altura del pecho; altura, diametro e inclinacion de la rama y cobertura

vegetal) con los dos primeros componentes en el analisis de PCA por especies de

epifitas En negritas se muestran los valores de correlacion con una intensidad

moderada a alta.

Variable Componente 1 Componente 2
DAP -0.05 0.76
Altura de la rama -0.62 0.004
Diametro de la rama 0.56 0.13
Inclinacion de la rama 0.30 -0.54
Cobertura vegetal 0.43 0.31

Total de la varianza explicada 39.77% 23.71%
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Figura 15. Analisis de componentes principales (PCA) de las caracteristicas [diametro a la altura del pecho (DAP); altura,
diametro (Diam ram) e inclinacion de la rama y cobertura vegetal] del arbol Annona cherimola sobre las especies de epifitas
asociadas a él
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8. Discusion

8.1.  Comunidad de epifitas vasculares asociadas a Annona cherimola

En el presente estudio, se encontré que la riqueza de epifitas vasculares asociadas
al forofito exético Annona cherimola en un bosque meséfilo de montafia en la
localidad de Amatlan de Quetzalcéatl es de 10 especies. Esta riqueza de especies
se encuentra dentro del rango reportado en otros estudios a nivel de especies
individuales de forofitos exéticos (2-26 especies; Medeiros et al., 1993; Bhatt et al.,
2015; Nadege et al., 2016; Silva-Martins et al., 2020). Las especies de forofitos
exoticos en las que se ha reportado una mayor riqueza de epifitas vasculares
[Mangifera indica L. (Anacardiaceae): 26 especies; Persea americana Mill.
(Lauraceae): 19 especies] alcanzan una altura mayor (>20 m) a la de A. cherimola
(9 m; Alvarez et al., 2015; Ortiz-Rodriguez et al., 2015; Derese et al., 2017) y son
perennifolias. Forofitos de mayor tamafio ofrecen una mayor superficie para la
colonizacion de epifitas, lo que favorece el incremento en la diversidad de la
comunidad de epifitas vasculares (Flores-Palacios y Garcia-Franco, 2001; Woods
et al., 2015). Ademas, las especies perennifolias, al contar con follaje a lo largo de
todo el afio, permiten el paso restringido de la luz, lo que implica que las condiciones
microambientales a lo largo del forofito son poco cambiantes, favoreciendo una
mayor riqueza de epifitas vasculares en comparacién con las especies caducifolias
(Cardelus, 2007; Einzmann et al., 2015).

La riqueza de especies encontrada en este estudio también coincide con el
rango de valores reportados en estudios a nivel de especies individuales de forofitos
nativos (5-23 especies; Medeiros et al., 1993; Bhatt et al., 2015; Nadége et al., 2016;
Silva-Martins et al., 2020; Chico-Juarez, 2023). No obstante, la mayoria de estos
estudios fueron realizados en zonas urbanas o agroecosistemas que presentan
cierto grado de perturbacion humana (Bhatt et al., 2015; Nadége et al., 2016; Silva-
Martins et al., 2020). El sitio en donde se llevan a cabo los estudios es relevante, ya
que los efectos negativos de las especies exdticas tienden a exacerbarse en las
zonas con perturbaciéon humana (Gioria et al., 2023). Solo dos estudios (Medeiros
et al., 1993; Chico-Juarez, 2023) se llevaron a cabo en ecosistemas naturales

(bosque lluvioso y bosque mesofilo de montana, respectivamente). En estos
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estudios se reportd una riqueza de entre 19 y 23 especies. En comparacién con
estos resultados, A. cherimola presenta una menor riqueza (10 especies). Ademas
de la zona de estudio, estas diferencias pueden deberse a la retencién de agua que
presentan los forofitos nativos. Los helechos arborescentes como Cibotium
chamissoi Kaulf. y C. glaucum (Sm.) Hook. & Arn. (Cibotiaceae) presentan manto
radicular (Medeiros et al., 1993) mientras que Cedrela dugesii S. Watson.
(Meliaceae) una corteza fisurada (Chico-Juarez, 2023). Ambas caracteristicas se
relacionan con una mayor capacidad de retencion de agua y, por lo tanto, las epifitas
serian favorecidas en su establecimiento y crecimiento (Mehltreter et al., 2005;
Wagner et al., 2015).

Por otro lado, la abundancia de epifitas registradas en A. cherimola fue de
217 individuos con un promedio de 19.72 individuos por arbol. Esto contrasta con lo
reportado por Medeiros et al. (1993), quienes encontraron un promedio de 1.1
individuos por arbol en el forofito exético Cyathea cooperi (F. Muell.) Domin.
(Cyatheaceace). Esta diferencia puede deberse a que C. cooperi es una especie de
helecho arborescente que cuenta con pocas ramificaciones a lo largo del arbol, lo

que limita el espacio disponible para la colonizacion de epifitas (Woods et al., 2015).

En otro estudio realizado en la misma localidad en la que se llevé a cabo el
presente estudio, se registré una riqueza de 23 especies con un total de 698
individuos (en promedio 58.2 por arbol) en el forofito nativo Cedrela dugesii (Chico-
Juarez, 2023). Tanto la riqueza como la abundancia fueron menores en A. cherimola
en comparacion con lo reportado para C. dugesii. Ambos arboles tienden a
presentar alturas similares (A. cherimola: 9 m; C. dugesii: 10 m) y son caducifolios
(Calderén y German, 1993; Ortiz-Rodriguez et al., 2015), sin embargo, difieren en
cuanto a algunas de sus caracteristicas quimicas y arquitectonicas. Por ejemplo,
Cedrela dugesii tiene en promedio una mayor area basal (678 + 182 cm?) que
Annona cherimola (428 + 103 cm?) (Victoriano-Romero y Figueroa-Castro, datos no
publicados). Por otro lado, se tiene el registro de que la familia Annonaceae produce
una gran cantidad de metabolitos secundarios (Leboeuf et al., 1980) los cuales

podrian influir negativamente en el establecimiento de las epifitas vasculares
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(Valencia-Diaz et al. 2010). Estos factores en conjunto podrian explicar que A.
cherimola presente una menor riqueza y abundancia de epifitas. No obstante, es
necesario considerar la condicidn exdtica de A. cherimola. Para otros organismos
epifitos (i.e., liquenes) se ha reportado que los forofitos exdticos presentan una
menor riqueza y abundancia (Mdller et al., 2021). Las epifitas podrian preferir
arboles nativos debido a su historia evolutiva compartida como se ha reportado para

otras interacciones ecoldgicas (i.e., planta-insecto; Fenster et al., 2004).

En cuanto a la composicidon de especies, la familia Bromeliaceae presentd un
mayor numero de especies (5), seguida de la familia Polypodiaceae (3). Aunque
estas familias aparecen con frecuencia en otros estudios realizados en bosques
mesofilos de montafia, la familia Orchidaceae se reporta con la mayor riqueza en
esos estudios (10-48 especies; Bagh, 1992; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Kuper et al.,
2004; Martinez-Meléndez et al., 2008; Mora-Olivo et al., 2018). Esto pareciera
contrastar con lo encontrado en el presente estudio, donde la familia Orchidaceae
solo estuvo representada por una especie. No obstante, coincide con lo reportado
en otro estudio realizado en Amatlan de Quetzalcéatl, donde la riqueza de orquideas
también fue de una especie (Chico-Juarez, 2023). De manera similar, otro estudio
realizado en un bosque mesofilo de montana cercano (aproximadamente a 3 km de
distancia) a la comunidad de Amatlan de Quetzalcéatl reporté una baja riqueza de
orquideas epifitas (cuatro especies) en comparacion con las bromelias (10
especies) y los helechos (siete especies) (Hernandez-Cardenas et al., 2014). La
baja representatividad de la familia Orchidaceae reportada en estos estudios puede
deberse a ciertas particularidades de la region. Primero, este es un remanente de
bosque mesdfilo de montafia que cuenta con condiciones mas secas (800-1500 mm
de precipitacion pluvial; Bilbatua-Navarrrete, 2019) de las normalmente reportadas
para bosques mesodfilos de montafia (1000-3000 mm de precipitacion pluvial;
Rzedowski, 2006). Segundo, al ser un bosque altamente fragmentado, las
condiciones de baja humedad y alta radiacion solar, asi como mayor incidencia del
viento se acrecientan debido al efecto de borde (Williams-Linera et al., 2002). En
bosques con estas condiciones, caracterizados por un microambiente mas seco, el

establecimiento de las orquideas tiende a disminuir, puesto que las orquideas se
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establecen mejor en condiciones donde la temperatura y humedad sean moderadas
(Werner y Gradstein, 2008).

Por su parte, los helechos son otro de los grupos comunmente encontrados
en estudios realizados en bosques mesofilos de montafia (6-20 especies; Bagh,
1992; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Martinez-Meléndez et al., 2008; Mora-Olivo et al.,
2018). En el presente estudio solo se registraron tres especies. Al igual que las
orquideas, esta menor presencia de helechos podria deberse a las caracteristicas
del bosque de Amatlan, donde las condiciones microambientales son mas secas
(Bilbatua-Navarrrete, 2019). No obstante, los helechos encontrados en el presente
estudio pertenecen a los géneros Pleopeltis y Pecluma que han sido reportados
como tolerantes a la desecacion (Hietz, 2010; Layton et al., 2010; dos Santos-Silva

et al., 2023), lo que explicaria su presencia en el sitio de estudio.

Contrario a lo esperado, la familia Bromeliaceae fue la mejor representada
en el bosque mesofilo de montafia de la regidén estudiada. Esto podria deberse a
que las bromelias cuentan con diversas adaptaciones que les permiten habitar
microclimas mas secos (Fischer y Araujo, 1995). Por ejemplo, dentro de la
comunidad se encuentran especies de dos tipos de forma de vida: de tipo tanque
(Tillandsia hubertiana, T. achyrostachys, y T. capitata; Benzing y Burt, 1970;
Gonzalez-Rocha et al., 2016) y de tipo nebulofita o atmosférica (T. schiedeana;
Chilpa-Galvan, 2015). Las especies de tipo tanque se caracterizan porque sus hojas
se disponen en forma de roseta, de modo que se forma un tanque donde pueden
almacenar agua y disponer de un suministro constante de ésta (Zotz y Hietz, 2001;
Reyes-Garcia et al., 2012). Por otro lado, las especies de tipo nebulofita o
atmosféricas obtienen agua y nutrientes directamente de la atmédsfera y de esta
manera hacen frente a la desecacién (Reyes-Garcia et al., 2022). Para ello, cuentan
con la presencia de un gran numero de tricomas peltados en sus hojas (Reyes-
Garcia et al., 2022). En cuanto a su ruta fotosintética, algunas especies de bromelias
encontradas en este estudio presentan el metabolismo acido de las crasulaceas
(CAM) (Tillandsia schiedeana, T. capitata, T. achyrostachys; Crayn et al., 2015). Las

plantas que poseen este metabolismo abren sus estomas durante la noche, lo que
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evita la pérdida de agua por evapotranspiracion (Winter y Smith, 1996; Silvera y
Lasso, 2016). Este conjunto de adaptaciones morfofisiolégicas permiten a las
bromelias habitar bosques fragmentados que presenten condiciones donde la
incidencia del sol es alta y la humedad relativamente baja (Fischer y Araujo, 1995;
Kromer et al., 2007).

Las especies de epifitas con mayor dominancia en la comunidad fueron
Tillandsia capitata, el complejo Tillandsia spp. (Bromeliaceae) y Pleopeltis
furfuracea (Polypodiaceae). Tanto el género Tillandsia como el género Pleopeltis
han sido reportados como dominantes en otros estudios realizados en bosques
mesofilos (Bagh, 1992; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Mora-Olivo et al., 2018), asi
como en especies individuales de forofitos, tanto nativos como exéticos (Silva-
Martins et al., 2020). Ambos géneros de epifitas han sido reportados como
tolerantes a la desecacion (Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Werner y Gradstein, 2008).
De manera particular, T. capitata es una bromelia de tipo tanque, mientras que el
complejo Tillandsia spp. comprende las formas de crecimiento de tipo tanque vy
nebulofita. Ambas formas de crecimiento les permiten resistir condiciones de sequia
(Zotz y Hietz, 2001; Reyes-Garcia et al., 2012). Adicionalmente, las bromelias de
tipo tanque han sido reportadas como generalistas (Woods et al., 2015), lo que
favorece su establecimiento en forofitos tanto exdticos como nativos (Silva-Martins
et al., 2020). Por otro lado, especies del género Pleopeltis han sido documentadas
como helechos con poiquilohidria (Hietz, 2010). Esto les permite plegar sus hojas
en condiciones secas, de manera que hay una disminucion del area foliar por lo que
se reduce el dafio oxidativo por absorciéon de luz (Helseth y Fischer, 2005). Al plegar
sus hojas también hay una disminucion de sus funciones metabdlicas por lo que
pueden permanecer en este estado hasta que la humedad ambiental aumente,
momento en que se rehidratan activando nuevamente su metabolismo (Layton et
al., 2010; Prats y Brodersen, 2021). En ambos géneros de epifitas, estas
adaptaciones xerotolerantes favorecen su dominancia en bosques altamente
fragmentados sometidos al efecto de borde, donde las condiciones de luz y
temperatura se acrecientan mientras la humedad disminuye (Werner y Gradstein,
2008).
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En general, se reporta que la riqueza y abundancia de epifitas es menor en
el forofito exético Annona cherimola, en comparacion con forofitos nativos
evaluados en ecosistemas naturales (Medeiros et al., 1993; Chico-Juarez, 2023).
La composicion tiende a presentar especies reportadas como xerotolerantes como
el género Tillandsia y el género Pleopeltis debido a las caracteristicas mas secas

del bosque de estudio (Werner y Gradstein, 2008; Bilbatua-Navarrrete, 2019).

8.2.  Estratificacion vertical de epifitas vasculares asociadas a Annona

cherimola

8.2.1. Efecto del gradiente microambiental
De manera general, se ha documentado que las ramas internas del arbol (Zona II)
presentan la mayor riqueza y abundancia de epifitas vasculares (Ter Steege y
Cornelissen, 1989; Kromer et al., 2007; Pérez-Lugo, 2016; Mora-Olivo et al., 2018;
Thomas y Jameson, 2020; Flores-Arguelles et al., 2022). Esta zona se caracteriza
por presentar condiciones microambientales moderadas en cuanto a luz,
temperatura y humedad (Kréomer et al., 2007), por lo que tiende a albergar una
mayor riqueza de epifitas. Aunque en el presente estudio la zona Il si tuvo la mayor
riqueza de especies efectivas (nueve), no difirié significativamente de la registrada
en la zona lll (siete especies efectivas). Esto podria explicarse por la altura que
alcanza el forofito A. cherimola (9 m; Ortiz-Rodriguez et al., 2015). Al ser un arbol
no tan alto, las condiciones microambientales a lo largo del gradiente vertical
presentan poca variacion (Woods et al., 2015), lo que ocasiona que distintas zonas

de la copa del arbol alberguen una riqueza similar.

En contraste, la riqueza de la zona | (tres especies efectivas) fue
significativamente menor a la registrada en las otras dos zonas. Esto puede deberse
a que la base del tronco tiende a tener un ambiente mas sombrio, humedo y con
menor temperatura (Kromer et al., 2007; Ruiz-Cordova et al., 2014). En este
ambiente las epifitas podrian presentar una menor tasa fotosintética, por lo que sélo
se encontraran especies de epifitas adaptadas a estas condiciones (Cervantes et
al., 2005). Un aspecto adicional que podria influir en la baja riqueza de la zona | es

su arquitectura menos ramificada y, por lo tanto, menos compleja en comparacion

59



con la copa del arbol (Pos y Sleegers, 2010; Woods et al., 2015). Esta escasa
ramificacion ofrece menos espacio para el establecimiento de las epifitas, lo que
limitaria la riqueza de especies en la zona | (Pos y Sleegers, 2010; Woods et al.,
2015). Adicionalmente, la localidad de Amatlan se ha descrito como turistica
(Bilbatua-Navarrete, 2019; Puente-Uribe, 2019). Algunos estudios coinciden en que
el turismo puede representar una amenaza a la riqueza de especies de epifitas, ya
que se ha documentado el saqueo de especies con valor ornamental o medicinal
por turistas visitantes (Nurfadilah, 2015; Rankin et al., 2015). La zona |, al ser la
parte inferior de los arboles, es la mas accesible a los visitantes y por lo tanto mas
susceptible a dicho saqueo. Por lo tanto, la baja riqueza registrada en esta zona

podria deberse, en parte, al saqueo de especies.

Por otra parte, al evaluar la riqueza y la abundancia promedio de epifitas por
arbol no se encontraron diferencias significativas entre zonas (riqueza: ZI: 0.90 %
0.36; ZII: 1.81 + 2.56; ZIII: 1.63 + 0.57; abundancia: ZI: 4.09 + 2.38; ZII: 9.63 + 5.80;
ZIIl: 5.90 = 2.88). En otros estudios realizados en bosques mesofilos de montafia,
la zona Il ademas de presentar la mayor riqueza, suele presentar la mayor
abundancia (Pérez-Lugo, 2016; Robles-Molina et al., 2018; Roman-Rodriguez,
2021) debido a sus condiciones moderadas de luz, temperatura y humedad (Krémer
et al., 2007). Algunos trabajos tampoco han encontrado diferencias significativas en
esos parametros entre zonas (Gomes-Furtado y Menini-Neto, 2015; Deziderio-
Santana et al., 2017; Chico-Juarez, 2023). Esto puede deberse a la altura del arbol.
Los arboles que alcanzan poca altura tienden a presentar condiciones
microambientales similares a lo largo del arbol (Woods et al., 2015). Otro aspecto
adicional que contribuye a que las condiciones microambientales de temperatura y
humedad sean relativamente constantes en el arbol es la presencia cercana de
cuerpos de agua (Gomes-Furtado y Menini-Neto, 2015; Deziderio-Santana et al.,
2017; Chico-Juarez, 2023). En la zona de estudio, el fragmento de bosque mesofilo
esta restringido a cafladas y barrancas, donde pueden encontrarse cuerpos de agua
temporales (Contreras-MacBeath, et al., 2006; CONABIO, 2010; Hernandez-
Cardenas et al., 2014). La cercania con esos cuerpos de agua podria contribuir a
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amortiguar las diferencias microambientales, explicando la ausencia de diferencias

significativas en la riqueza y abundancia promedio de epifitas entre zonas.

Por su parte, se encontraron diferencias significativas en la composicion de
la comunidad entre zonas, especificamente entre las zonas | y Ill. Cambios en la
composicidon de especies entre zonas han sido reportados en otros estudios
(Johansson, 1974; Benzing, 1995; Shaw, 2004; Kromer et al., 2007; Martinez-
Meléndez et al., 2008). Las diferencias encontradas entre las zonas | y Il pueden
deberse a las especies que dominan en cada una de ellas, de acuerdo con las
adaptaciones fisiolégicas y requerimientos de luz, temperatura y humedad que tiene
cada especie (Johansson, 1974; Benzing, 1995; Shaw, 2004; Krémer et al., 2007).

La zona | destaca por recibir poca luz, tener temperatura baja y una alta
humedad (Kromer et al., 2007). En esta zona se encontraron tres especies
igualmente dominantes, dos de ellas pertenecientes a la familia Polypodiaceae.
Esto concuerda con el patrén general de estratificacion que se ha descrito en
distintos estudios donde se reconoce que los helechos predominan en la base del
tronco (Zona |; Johansson, 1974; Benzing, 1990; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Kromer
et al., 2007). En esta zona, las especies encontradas fueron Pleopeltis acicularis,
Pecluma ferruginea (Polypodiaceae) y Peperomia tetraphylla (Piperaceae). Estas
especies presentan crecimiento de tipo rastrero (Mickel y Smith, 2004; Vergara-
Rodriguez, 2013). Este tipo de crecimiento es frecuente en el tronco principal de los
arboles, ya que les proporciona una superficie grande y continua donde las especies
rastreras puede tener varios puntos de sujecion, lo que favorece su establecimiento
(Kromer et al., 2007; Wyse y Burns, 2011). Ademas, P. tetraphylla presenta la ruta
fotosintética de tipo Cs, la cual a diferencia de la ruta fotosintética CAM, puede ser
menos eficiente en cuanto a la retenciéon de agua (Holthe et al., 1992), por ello es
probable que se encuentre mayormente en sitios humedos con poca incidencia

solar.

Por otro lado, la zona lll estuvo dominada por tres especies de bromelias,
todas pertenecientes al género Tillandsia. Esto concuerda con lo esperado, pues

diversos estudios han registrado a las bromelias en las ramas externas de la copa
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(Zona lll; Benzing, 1990; Bagh, 1992; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Kromer et al.,
2007; Martinez-Meléndez et al., 2008). La riqueza promedio de bromelias aumentd
de manera significativa de la zona | a la zona lll. Ademas, la riqueza promedio de
bromelias presentes en la zona lll difirid significativamente de la riqueza de
peperomias en esa misma zona. Este aumento en la riqueza denota la dominancia
de las bromelias en la zona Ill. En general, la zona lll se caracteriza por presentar
altas temperaturas y periodos prolongados de sequia, asi como vientos fuertes
(Kromer et al., 2007). Las bromelias cuentan con ciertas adaptaciones que les
permiten dominar las ramas externas de la copa (Fischer y Araujo, 1995). Entre
estas adaptaciones se encuentra el metabolismo CAM, la disposicion de sus hojas
en forma de tanque y la presencia de tricomas peltados para la absorcion de
nutrientes directamente de la atmdsfera (Zotz y Hietz, 2001; Reyes-Garcia et al.,
2012; Silvera y Lasso, 2016; Reyes-Garcia et al., 2022). En conjunto, estas
adaptaciones les permiten tolerar condiciones xéricas caracterizadas por una alta
temperatura y baja humedad (Fischer y Araujo, 1995; Zotz y Hietz, 2001; Kromer et
al., 2007; Martinez-Meléndez et al., 2008; Reyes-Garcia et al., 2022). La zona Il
también se caracteriza por presentar ramas de diametro pequefo, mismas que
forman una red que facilita la captura de semillas con apéndices comosos, como las
de las bromelias del género Tillandsia (Ruiz-Cordova et al., 2014; Victoriano-
Romero et al., 2017). Todo lo anterior favorece la sobrerrepresentacion de bromelias

en la zona lll.

En diversos estudios se ha documentado que las orquideas son un elemento
dominante en las ramas internas del arbol (Zona IlI; Benzing, 1990; Kromer et al.,
2007; Martinez-Meléndez et al., 2008). En contraste, en el presente estudio las
especies dominantes en la zona Il fueron T. capitata, P. acicularis y el complejo
Tillandsia spp. La baja presencia de orquideas en la zona |l puede deberse a las
condiciones microambientales hostiles que ofrece A. cherimola al ser un forofito
caducifolio. Los arboles caducifolios al perder sus hojas durante la estacidon seca
permiten la incidencia de luz directa, haciendo que la temperatura se incremente y
la humedad disminuya (Cardelus y Chazdon, 2005; Einzmann et al., 2015). En estas

condiciones, las orquideas podrian disminuir su establecimiento, ya que dependen
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en gran medida de condiciones moderadas de humedad y temperatura para su
germinacién y desarrollo (Rasmussen et al., 2015). Las orquideas también
dependen del establecimiento de una asociaciéon micorricica para su germinacion
(Rasmussen et al., 2015; Favre-Godal et al., 2020). Debido a que carecen de
endospermo, esta asociacion les provee de los nutrientes necesarios para su
desarrollo (Rasmussen et al.,, 2015; Favre-Godal et al.,, 2020). Ademas, el
establecimiento de las asociaciones micorricicas se ve favorecido por la humedad
(Rasmussen et al., 2015); por lo que las condiciones relativamente xéricas que

ofrece la zona I, podrian limitar el establecimiento exitoso de las orquideas.

Por otro lado, las bromelias dominantes de la zona |l pertenecen al género
Tillandsia. Como ya se menciono, en A. cherimola, las zonas Il y Il podrian
presentar condiciones microclimaticas similares debido a la baja altura del forofito
(Woods et al., 2015). Otros estudios han reportado que las epifitas tienden a
distribuirse en estratos contiguos cuando éstos presentan condiciones
microclimaticas similares (Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Kromer et al., 2007; Martinez-
Meléndez et al., 2008). El género Tillandsia se caracteriza por presentar
adaptaciones a las condiciones relativamente xéricas que ofrece la zona Il. Por
ejemplo, Tillandsia capitata presenta la forma de vida tanque y el metabolismo CAM
(Benzing y Burt, 1970; Crayn et al., 2015), que favorecen la captura y uso eficiente
del agua (Zotz y Hietz, 2001; Reyes-Garcia et al., 2012; Silvera y Lasso, 2016). De
igual manera, el unico helecho dominante en la zona Il pertenece al género
Pleopeltis, el cual también ha sido reportado como poiquilohidrico y, por lo tanto,

xerotolerante (Hietz, 2010).

En general, las zonas Il y Ill presentaron la mayor riqueza. Sin embargo, la
abundancia y riqueza promedio por arbol no difirieron entre zonas. Esto parece
indicar que el gradiente microambiental no es tan marcado, probablemente debido
a la baja altura del forofito (Ortiz-Rodriguez et al., 2015; Woods et al., 2015) y a la
presencia de cuerpos de agua temporales en la zona de estudio (Gomes-Furtado y
Menini-Neto, 2015; CONABIO, 2010), lo que ocasiona que distintas zonas del arbol

presenten una riqueza y abundancia similares. La composicion entre zonas fue
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similar entre las zonas Il y Ill, pero diferente entre las zonas | y lll. En general, los
helechos dominaron en la zona |, debido a su crecimiento de tipo rastrero (Krémer
et al., 2007; Wyse y Burns, 2011). Por otro lado, tanto la zona Il y Ill presentan
condiciones mas xéricas por lo que estuvieron dominadas por especies
(principalmente bromelias) que cuentan con diversas adaptaciones a la sequia
(Benzing y Burt, 1970; Hietz, 2010; Crayn et al., 2015).

8.2.2. Efecto de los atributos del forofito
En cuanto al papel que desempefaron los atributos del forofito (diametro a la altura
del pecho; altura, diametro e inclinacion de la rama sobre la que se encontraron las
epifitas, y cobertura vegetal) no se encontrdé una agrupacion clara de las epifitas
vasculares, ni a nivel de grupo (bromelias, helechos y peperomias), ni a nivel
especifico. Sin embargo, se detectaron algunas tendencias. Por ejemplo, se
encontré que todos los grupos de epifitas (bromelias, helechos y peperomias) se
establecieron en arboles con una gran heterogeneidad en DAP (14.3 - 61 cm). Esto
concuerda con lo reportado por Zotz (2007) quién también encontr6 a estos grupos
de epifitas en forofitos con un amplio rango de DAP (21.4 - 58.4 cm). Sin embargo,
en el analisis a nivel de especie se encontré que Pecluma ferruginea y Pleopeltis
furfuraceae mostraron una tendencia por establecerse en forofitos con troncos
relativamente gruesos. El 58% de los individuos de P. ferruginea se establecieron
en troncos con un DAP mayor a 25 cm; mientras que el 64% de los individuos
pertenecientes a P. furfuraceae lo hicieron en troncos con un DAP mayores a 56.9
cm. Ambas especies cuentan con crecimiento de tipo rastrero (Mickel y Smith,
2004), por lo que los troncos de mayor grosor podrian ofrecerles una mayor
superficie para su establecimiento. Por el contrario, el 63% de los individuos de
Peperomia tetraphylla se establecieron en forofitos con un DAP menor a 25 cm. La
preferencia de P. tetraphylla por arboles de diametros pequefios puede estar
relacionada con el papel que tienen como colonizadoras en los procesos
sucesionales de las epifitas sobre sus hospederos (Acufa-Tarazona et al., 2015;
Woods, 2017). Las especies colonizadoras se encuentran preferentemente en
arboles jovenes, de menor tamano (Yeaton y Gladstone, 1982; Woods, 2017), esto
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explicaria porque las peperomias en este estudio se encontraron en arboles con

DAP pequefios.

Por su parte, se observo que a medida que las ramas alcanzan una mayor
altura, tanto el diametro de éstas como la cobertura vegetal disminuyen. Esto implica
que, a mayor altura, hay una mayor incidencia de luz y del viento, mayor
temperatura, y menor humedad (Benzing, 1995; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Shaw,
2004; Kromer et al., 2007). Las bromelias (tanto a nivel de grupo como por especie)
tendieron a establecerse en ramas altas, de diametros pequefios y con poca
cobertura vegetal. Esto concuerda con lo reportado en otros estudios (Zimmerman
y Olmsted, 1992; Fischer y Araujo, 1995; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Ter Steege y
Cornelissen, 1989; Hietz et al., 2006; Zotz, 2007; Chico-Juarez, 2023). Un factor
que puede explicar este patron, son las adaptaciones morfoldgicas vy fisiologicas de
las bromelias epifitas a ambientes xéricos. Por ejemplo, la presencia del
metabolismo acido de las crasulaceas (CAM) les permite cerrar sus estomas
durante la noche, de modo que la pérdida de agua se ve reducida lo cual es
favorable en las condiciones xéricas donde se encuentran (Winter y Smith, 1996;
Silvera y Lasso, 2016). Algunas de las bromelias registradas en este trabajo
presentan el metabolismo CAM (Tillandsia schiedeana, T. -capitata, T.
achyrostachys; Crayn et al., 2015). Ademas, su forma de crecimiento les permite
almacenar agua en una estructura conocida como fitotelmata (en el caso de las
bromelias de tipo tanque), y obtener agua y nutrientes directamente de la atmdsfera
a través de la gran densidad de tricomas presentes en sus hojas (en el caso de las
bromelias de tipo nebulofita; Zotz y Hietz, 2001; Reyes-Garcia et al., 2012). En el
presente estudio se encontraron bromelias con ambos tipos de crecimiento (tanque:
Tillandsia hubertiana, T. achyrostachys, T. capitata; nebulofita: T. schiedeana;
Benzing y Burt, 1970; Chilpa-Galvan, 2015; Gonzalez-Rocha et al., 2016), por lo
gue son especies con una alta eficiencia para la obtencion de agua, lo que las
habilita para estar presentes en ramas de mayor altura donde las condiciones

microclimaticas son secas.
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Otro factor importante que favorece la presencia de las bromelias como grupo
en esta zona es su dispersion de tipo anemdécora (Ruiz-Cordova et al., 2014;
Victoriano-Romero et al., 2017). Las ramas que se encuentran en la parte alta con
diametros pequefios pueden formar una red de captura que facilita la adherencia de
los apéndices comosos de las semillas de especies del género Tillandsia (Ruiz-

Cordova et al., 2014; Victoriano-Romero et al., 2017).

En cuanto a la inclinacion de las ramas, en el presente estudio las bromelias
se encontraron en un amplio rango de inclinaciones (0-90°). Esto concuerda con lo
reportado en otros estudios en los que las bromelias también se encontraron en un
amplio rango de inclinaciones (15-90°; Zotz, 1997, 2007; Hietz et al., 2006). No
obstante, en el presente estudio, el 65.71% de las bromelias se establecieron en
ramas que tendieron a ser horizontales (0-45°). Esto debido a que las ramas
horizontales presentan el beneficio de estar mayormente expuestas a la luz (Ter
Steege y Cornelissen, 1989), lo que favorece su captacion e incrementa la tasa
fotosintética, por lo que podria haber una mayor disponibilidad de recursos para las
plantas (Monteith, 1972). Adicionalmente, las ramas horizontales presentan una
mayor estabilidad en cuanto a que representan bajo riesgo de caida para las epifitas
que se establecen sobre ellas (Wagner et al., 2015), por lo que la supervivencia de

las bromelias en ramas con esta inclinacion sera mayor.

Por otro lado, a medida que la altura de las ramas disminuye, tanto su
diametro como la cobertura vegetal aumentan. Esto conlleva a una menor incidencia
solar y del viento, menor temperatura, y mayor humedad (Benzing, 1995; Shaw,
2004; Kromer et al., 2007). Las peperomias (representadas por sélo una especie) y
los helechos se encontraron en gran parte del forofito; sin embargo, tendieron a
establecerse en ramas de menor altura, con diametros gruesos, tendientes a la
verticalidad y con una gran cobertura vegetal. Esto concuerda con lo reportado en
otros estudios, donde especies de esos grupos de epifitas se distribuyen
principalmente en las estructuras bajas del arbol (Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Hietz
et al., 2006; Krémer et al., 2007; Zotz, 2007). Krémer et al. (2007) y Francisco et al.

(2019) sugieren que las epifitas del género Peperomia y los helechos (Pleopeltis
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acicularis y Pecluma ferruginea) se encuentran mayormente restringidos al tronco
principal (Pleopeltis acicularis y Pecluma ferruginea), donde la incidencia solar es
baja y las ramas son gruesas y verticales, debido a su forma de crecimiento rastrera.
Este tipo de crecimiento se ve favorecido en sustratos con una amplia superficie,
por ello, estas epifitas pueden extenderse sobre las ramas de mayor diametro y mas
cercanas al tronco principal (Benzing, 1990; Kromer et al., 2007; Vergara-
Rodriguez, 2013). Adicionalmente, la Unica especie de peperomia encontrada en
este estudio (Peperomia tetraphylla) cuenta con metabolismo Cs, por lo que es
relativamente menos eficiente en cuanto a la retencidn de agua durante la
fotorrespiracion (Holthe et al., 1992), lo que favorece su presencia en las zonas
bajas del arbol. En el caso de los helechos, el PCA realizado a nivel especifico
mostro que Pleopeltis furfuraceae se establecidé en ramas mas altas, con diametro
pequefio y poca cobertura vegetal. En estas condiciones la incidencia del sol
aumenta, por lo que la temperatura también es mayor, y la humedad es menor
(Benzing, 1995; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Shaw, 2004; Kromer et al., 2007).
Pleopeltis furfuraceae es un helecho que presenta tolerancia a la desecacion pues
es poiquilohidrico, esto es, que tiene la capacidad de plegar sus hojas y reducir sus
funciones metabdlicas al minimo hasta que la humedad del ambienta vuelva a ser

optima (Hietz, 2010), lo que explica su distribucion en ramas altas.

En resumen, los resultados obtenidos muestran un patrén heterogéneo en la
distribucion vertical de los grupos de epifitas a lo largo del forofito Annona cherimola.
En general, las bromelias se establecieron sobre ramas altas, delgadas y con poca
cobertura vegetal; mientras que las peperomias y los helechos tendieron a
establecerse en ramas bajas, gruesas, tendientes a la verticalidad y con una gran
cobertura vegetal. Este patrén de distribucidén vertical de los distintos grupos de
epifitas es consistente con lo reportado en otros estudios (Zimmerman y Olmsted,
1992; Fischer y Araujo, 1995; Hietz y Hietz-Seifert, 1995; Ter Steege y Cornelissen,
1989; Hietz et al., 2006; Kromer et al., 2007; Zotz, 2007; Francisco et al., 2019;
Chico-Juarez, 2023).
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8.3.  El papel de la especie exotica Annona cherimola como hospedero de
epifitas vasculares

En general, se ha reportado que la riqueza de organismos epifitos es mayor en
forofitos nativos respecto a lo encontrado en aquellos que son exdticos. En
promedio, los forofitos nativos presentan 8.25 mas especies que los exoticos
(Medeiros et al., 1993; Bhatt et al., 2015; Jagodzinski et al., 2018; Mdller et al.,
2021). La abundancia también se ha reportado mayor en los forofitos nativos. Se ha
encontrado que los forofitos nativos albergan entre 10.3 y 70 epifitas mas que los
forofitos exoticos (Medeiros et al., 1993; Moller et al., 2021). En el presente estudio
se encontro que el forofito exético A. cherimola sostiene una comunidad de epifitas
vasculares conformada por 217 individuos de 10 especies distintas. Estos valores
son menores respecto a lo reportado para el arbol nativo Cedrela dugesii (riqueza:
23 especies; abundancia: 698 individuos) en la misma localidad de estudio (Chico-
Juarez, 2023). En otros ambientes, como zonas urbanas, los arboles exéticos han
reportado una riqueza de epifitas vasculares menor a cinco especies (Bhatt et al.,
2015). De igual forma, en arboles nativos presentes en una zona urbana y un
agroecosistema se ha registrado una riqueza de entre seis y 13 especies (Bhatt et
al., 2015; Nadege et al., 2016). En ecosistemas naturales como en la zona de
estudio, aunque A. cherimola alberga menos epifitas que los forofitos nativos,
parece ser un forofito relativamente importante, pues alberga el 22% de la riqueza

de especies de epifitas vasculares (Victoriano-Romero y Figueroa-Castro, 2024).

Los estudios que han evaluado la diversidad de epifitas vasculares
sostenidas por forofitos exéticos en distintos estratos verticales del arbol son
escasos (Silva-Martins et al., 2020). No obstante, se ha encontrado que los estratos
con mayor diversidad son las ramas externas de la copa [Eriobotrya japonica
(Thunb.) Lindl.: 9.39 especies efectivas ('D), Manguifera indica: 18.35 especies
efectivas ('D); Silva-Martins et al., 2020]. En el presente estudio, la zona Il presentd
la mayor diversidad ('D: 5.96 especies efectivas). Esta diferencia en cuanto a la
zona mas diversa del forofito puede deberse a las diferencias en la fenologia foliar
de las especies; pues tanto Manguifera indica como Eriobotrya japonica son

especies perennifolias, mientras que A. cherimola es caducifolia (Ortiz-Rodriguez et
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al., 2015; Silva-Martins et al., 2020). Las especies perennifolias se caracterizan por
presentar follaje a lo largo de todo el afio, lo que restringe el paso de la luz hacia la
parte inferior del arbol (Einzmann et al., 2015). Esto permite el establecimiento de
las epifitas en la parte externa de la copa, debido a que no enfrentan la incidencia
directa de la luz solar, misma que ocasiona condiciones microambientales mas
secas (Cardelus y Chazdon, 2005; Einzmann et al., 2015). Por el contrario, las
especies caducifolias al perder sus hojas durante la estacién seca permiten el paso
directo de la luz, por lo que las condiciones en la parte externa de la copa son mas
secas en comparacion con lo que ocurre en las especies perennifolias (Cardelus y
Chazdon, 2005; Einzmann et al., 2015). En A. cherimola, las epifitas podrian preferir
las ramas internas del arbol para evitar la luz directa de las ramas externas de la
copa y con ello, las condiciones de sequia asociadas. Esto coincide con lo
encontrado en otro forofito nativo y caducifolio presente en la zona de estudio, el
cual tuvo una mayor diversidad de epifitas en la base del tronco y las ramas internas

del arbol (zonas | y II; Chico-Juarez, 2023).

Ademas, los atributos intrinsecos del forofito también influyen en la
interaccion forofito-epifita (Johansson, 1974; Nadkarni, 1994; Shaw, 2004). En
general, se reconoce que la fenologia foliar de tipo perennifolia, la corteza fisurada,
forofitos de gran altura y una copa densamente ramificada son atributos que
favorecen el establecimiento de las epifitas (Flores-Palacios y Garcia-Franco, 2001;
Einzmann et al., 2015; Wagner et al., 2015; Woods et al., 2015). Forofitos con
distintas caracteristicas intrinsecas pueden o no favorecer el establecimiento de las
epifitas (Nadége et al., 2016; Silva-Martins et al., 2020). Por ejemplo, el forofito
exotico Cyathea cooperi (Cyatheaceace) es un helecho arborescente con poco
espacio para la colonizacién debido a la ausencia de ramas. Se encontraron 10
especies de epifitas asociadas a C. cooperi, con un promedio de 1.1 individuos por
helecho arborescente (Medeiros et al., 1993). En contraste, el forofito exético
Mangifera indica (Anacardiaceae) presenta una riqueza de 26 especies de epifitas
en comparacion con las especies nativas de la zona [Cedrela fissilis Vell.
(Meliaceae): 22 especies; Piptadenia gonoacantha (Mart.) J.F. Macbr. (Fabaceae):

20 especies; Silva-Martins et al., 2020]. La relativa mayor riqueza de epifitas en el
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forofito exdtico se explica por las diferencias en fenologia foliar; mientras las dos
especies nativas son caducifolias, la especie exética Mangifera indica es
perennifolia (Silva-Martins et al., 2020). La especie exoética Annona cherimola
evaluada en el presente estudio alcanza poca altura (< 9 m), es caducifolia y
presenta una corteza lisa (Ortiz-Rodriguez et al., 2015). Ademas, produce
sustancias alelopaticas (Leboeuf, 1980; Gonzalez-Vega, 2013), que pueden impedir
el establecimiento de las epifitas (Valencia-Diaz et al., 2010). En conjunto, estos
atributos parecen limitar el establecimiento de las epifitas vasculares; sin embargo,
A. cherimola cuenta con una copa altamente ramificada (Castro-Retana, 2007), lo
que habilita que sostenga una riqueza y abundancia de epifitas vasculares (10

especies y 217 individuos) considerables en este bosque meséfilo de montafa.

Finalmente, para explicar el papel de los forofitos exéticos para la comunidad
de epifitas vasculares es necesario considerar su etapa dentro del continuo de
invasion (Gioria et al., 2023). Annona cherimola es un arbol exético, pero no invasor
en la localidad de estudio (Villasefior y Espinosa-Garcia, 2004), ya que su
abundancia no es tan alta, por lo que no se encuentra ampliamente extendido en la
comunidad. Ambas caracteristicas son requisitos necesarios para categorizar a una
especie como invasora (Richardson et al., 2000; Gioria et al., 2023). Se sabe que
las plantas invasoras ocasionan una disminucion en la riqueza, diversidad y
abundancia de especies nativas (Westbrooks, 1998; Vila et al., 2006, 2011; Hejda
et al., 2009; Pysek et al., 2012; Vila et al. 2011). Actualmente, A. cherimola es una
especie introducida, no invasora en la localidad de estudio, con una copa
densamente ramificada (Castro-Retana, 2007), lo que le permite sostener una
riqueza y abundancia de epifitas vasculares considerable (10 especies y 217
individuos). Sin embargo, es dificil saber si en el futuro podria convertirse en una
especie invasora. Por ello, aunque por el momento puede considerarse como un
forofito relativamente importante para la comunidad de epifitas vasculares en este
remanente de bosque mesodfilo, se recomienda una vigilancia continua del estado
de su poblacién para evitar que se convierta en una especie invasora que podria

ocasionar una disminucion drastica en la diversidad de especies de la localidad.
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9. Conclusiones
Dentro de un remanente de bosque mesdfilo de montafia en Amatlan, Morelos, se
encontré que la comunidad de epifitas vasculares asociadas al forofito exético
Annona cherimola esta conformada por 217 individuos pertenecientes a 10
especies, cinco géneros y cuatro familias. La familia Bromeliaceae tuvo la mayor
riqueza (cinco especies) y abundancia (105 individuos), seguida de la familia
Polypodiaceae. En contraste, las familias Orchidaceae y Piperaceae estuvieron
escasamente representadas. La especie dominante en la comunidad fue Tillandsia
capitata (Bromeliaceae), la cual represento el 23% de la abundancia total de epifitas.
La alta dominancia de T. capitata puede atribuirse a que cuenta con adaptaciones

para la sequia.

La comunidad de epifitas vasculares se distribuye heterogéneamente sobre
el forofito exético Annona cherimola. Se encontré que las zonas Il y Il tuvieron la
mayor riqueza de especies, mientras que en la zona | la riqueza fue baja. Sin
embargo, la riqueza y abundancia promedio de epifitas por arbol no difirieron entre
zonas. En cuanto a la composicidon de especies, la zona | estuvo dominada por los
helechos Pecluma ferruginea y Pleopeltis acicularis (Polypodiaceae), asi como
Peperomia tetraphylla (Piperaceae); mientras que la zona lll estuvo dominada por
especies pertenecientes a la familia Bromeliaceae (Tillandsia capitata, el complejo
Tillandsia spp. y T. hubertiana). Por su parte, las especies dominantes en la zona Il
fueron T. capitata, el complejo Tillandsia spp. (Bromeliaceae) y P. acicularis
(Polypodiaceae), mostrando cierta similitud con las zonas | y II, asi como con las |l
y lll. Dentro del patrébn de estratificacion vertical de las epifitas también se
encontraron ciertas caracteristicas del forofito que influyeron en ello. Las bromelias
se encontraron preferentemente en ramas altas, de diametros pequefos y con poca
cobertura vegetal. Por otra parte, los helechos y las peperomias tendieron a
establecerse en ramas bajas, gruesas, tendientes a la verticalidad y con una gran
cobertura vegetal. En general, las especies con crecimiento de tipo rastrero
predominaron en el tronco del forofito (zona I), mientras que en las ramas de mayor

altura (zonas Il y lll) dominaron especies con adaptaciones a la sequia. Estos
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resultados muestran la importancia del microambiente y de las caracteristicas

intrinsecas del forofito sobre la estratificacion vertical de las epifitas.

Annona cherimola presentd una menor riqueza y abundancia de epifitas
vasculares en comparacion con forofitos nativos evaluados en ecosistemas
naturales. Esto puede deberse a que es un arbol exdtico y que cuenta con pocas
caracteristicas intrinsecas favorables para el establecimiento de las epifitas. No
obstante, este estudio demostré que A. cherimola puede considerarse como un
forofito relativamente importante en la zona de estudio, ya que alberga el 22% de la
riqueza de epifitas vasculares. Considerando que las especies exéticas han sido
foco de atencion debido a que pueden ocasionar un desplazamiento de las especies
nativas; los resultados de este estudio son importantes debido a que ayudan a
esclarecer el papel de los forofitos exdticos como hospederos de las epifitas
vasculares. El aumento desmedido de la poblacion de A. cherimola, podria causar
un desplazamiento de los forofitos nativos, afectando negativamente a las epifitas
asociadas. Por lo tanto, es necesario evaluar constantemente el estado de su
poblacién y no preferirlo sobre otros forofitos nativos presentes en este fragmento

de bosque mesofilo de montafia en la localidad de Amatlan, en Tepoztlan, Morelos.
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