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RESUMEN

Se describe la estructura, la composicion floristica y la diversidad de especies lefiosas (arboles,
arbustos y lianas) del bosque mesofilo de montafia a lo largo de un gradiente altitudinal (1300-
2200 m) de la parte media y alta de la cuenca del Rio Talpa y areas aledafias, en la Sierra de
Cacoma, Talpa de Allende, Jalisco. Comprende la Cafada EI Refugio y estribaciones aledafias
del Cerro La Cumbre, en ellas se establecieron 20 sitios muestreo de 0.1 ha cada uno. Cada
sitio consto de 10 sub-parcelas circulares de 100 m?, elegidas en forma aleatoria estratificada,
en las que se identificaron especies lefiosas con diametros estdndar (DAP) >2.5 cm, se
midieron variables estructurales (DAP, altura, densidad), topograficas, edaficas y de disturbio.
La diversidad alfa de especies se estimd con los indices Shannon-Wiener y Simpson. La
diversidad beta entre los sitios se valoré con el indice de similitud cuantitativo de Chao-
Sgrensen, con Escalamiento No Métrico Multidimensional (NMS) y un algoritmo de
agrupamiento (Cluster Andysis). Los cambios en estructura y diversidad a lo largo del
gradiente se evaluaron mediante modelos de regresion lineales generalizados. La zonacion o
segregacion de grupos de comunidades se evalué por medio de un Andlisis de Especies
Indicadoras (ISA) y el Procedimiento de Permutacion Multi-Respuesta (MRPP). En los 20
sitios se registraron 3,870 individuos de 101 especies que corresponden a 88 géneros, dentro
de 50 familias. Las familias con mas especies fueron: Asteraceae (8), Fagaceae (6),
Euphorbiaceae y Primulaceae (5 cada una), Fabaceae y Moraceae (4 cada una), Araliaceae,
Betulaceae, Malvaceae, Melastomataceae, Pentaphylacaceae, Pinaceae y Rubiaceae (3 cada
una). El area basal promedio de los 20 sitios del gradiente fue de 5.7 m?/0.1 ha, la densidad
promedio de 193.5 ind/0.1 ha, la altura promedio de 9.7 m y la altura maxima de 35 m. La
densidad de individuos, area basal y altura promedio de especies lefiosas no tuvieron una
tendencia de cambio significativa a lo largo del gradiente altitudinal. A mayor altitud hubo
mayor altura maxima (R?=0.52, P=0.04), lo que no concuerda con la definicion internacional
de Tropical Montane Cloud Forest que se caracteriza por una menor altura de dosel hacia las
partes altas, pero si coincide con la fisonomia de los bosques de Asia oriental donde las
coniferas en partes altas aumentan la altura del dosel. Las comunidades de pisos inferiores
(1300-1600 m) fueron dominadas en area basal por Matudaea trinervia, las intermedias
(1600-1800 m) por Quercus nixoniana y Acer saccharum, y en partes altas (1900-2200 m)

domind Abies jaliscana. La riqueza de especies no aumento hacia las partes bajas como en



otros estudios probablemente debido a la alta dominancia de Matudaea trinervia, pero los
indices de diversidad Shannon (H’) y Reciproco de Simpson (1/D) tuvieron un cambio
unimodal, siendo mayores en altitudes intermedias superiores de 1600-2100 m (H’: R?=0.51,
P=0.008; 1/D: R?=0.582, P=0.002)A mayor altitud se encontr6 menor disimilitud Chao-
Sorensen entre sitios del mismo piso altitudinal (R?=0.63, P=0.018). La disimilitud fue mayor
entre pares de sitios comparados a distancia altitudinal que entre pares del mismo piso
altitudinal. Se concluye que la alta diversidad beta del BMM en el gradiente estudiado se debe
en gran parte a un alto recambio altitudinal de especies, pero este recambio esté influenciado
por la distancia horizontal. En el gradiente altitudinal de Talpa los patrones de distribucién de
especies lefiosas no reflejan una secuencia de comunidades discretas debido a cambios
abruptos, ya que existen especies latifoliadas perennifolias y caducifolias con una distribucién
amplia a lo largo de casi todo el gradiente, como Carpinus caroliniana, Quercus acutifolia,
Quercus nixoniana, Podocarpus matudae, Persea hintonii y Clethra hartwegii, por lo que ésta
distribucion amplia de especies meséfilas le da cohesion al concepto de Bosque Meséfilo de
Montafia. Sin embargo, se pudo detectar una zonificacion en la que las especies son
reemplazadas gradualmente conforme se eleva el gradiente altitudinal y donde se clasificaron
dos tipos altitudinales de bosque: 1) Bosque Mesdfilo de Montafia Bajo (BMMB, Lower
Montane Cloud Forest, LMCF) de los 1300 a los 1600 m y 2) el Bosque Nuboso (Mixto) de
Montaiia Alto (BNMA, Upper Montane Cloud Forest, UMCF) de los 1600 a los 2300 m. El
BMMB es perennifolio, con las especies indicadoras Matudaea trinervia, Magnolia pacifica,
encinos (Quercus acutifolia y Q. insignis) y Siparuna thecaphora, En cambio el BNMA es un
bosque mixto, con especies indicadoras latifoliadas como Ostrya virginiana, Symplocos
novogaliciana, Clusia salvinii, Symplococarpon purpusii, Quercus nixoniana, Turpinia
occidentalis y Acer saccharum, y coniferas como Abies jaliscana, Podocarpus matudae y
Pinus douglasiana. Esta zonificacion en dos tipos de bosque de niebla también ha sido

reportada para los bosques del oriente de México.



INTRODUCCION

El término de Bosque Mesofilo de Montafia (BMM), fue aparentemente utilizado por primera
vez por Miranda en 1947 para describir una comunidad vegetal de la Cuenca del Rio Balsas,
distribuida en una franja altitudinal similar a la del encinar, pero donde predominan elementos
tropicales de montafia entremezclados con otros tipicamente boreales y donde las condiciones
de humedad son muy favorables, de modo que propician una gran riqueza de especies y
abundantes trepadoras y epifitas. Sin embargo, el mismo Miranda (1952) opt6é por modificar
ese nombre por el de “selva baja siempre verde” y posteriormente como “selva mediana o baja
perennifolia” Miranda y Herndndez X. (1963). Este nombre de Bosque Mesofilo de Montafia
fue adoptado, formalizado y publicado con mayor difusion por Rzedowski (1978), pero en un
sentido mas amplio, incluyendo otras comunidades semejantes del territorio nacional
mexicano, que presentan similitudes fisondémicas, ecolégicas y floristicas, a pesar de presentar
diferentes patrones de fenologia en la caida de sus hojas, como el “bosque caducifolio” sensu
Miranda y Hernandez X. (1963) o “bosque caducifolio templado” sensu Rzedowski (1966).
De acuerdo a Rzedowski (1978) otros nombres encontrados en la literatura que corresponden
aproximadamente al BMM son: selva nublada (Beard, 1946), cloud forest (Leopold, 1950),
evergreen cloud forest, mountain rain forest y pine-oak-liquidambar forest (Breedlove, 1973).
A nivel mundial el término que mas se aproxima al de BMM es el de “Tropical Montane
Cloud Forest” (bosque tropical nuboso de montafia) difundido principalmente por Hamilton
et al. (1995), Aunque sus climas preponderantes, al ser de montafia, son el tipo semicalido
(subtropical) en las partes bajas y el templado en las partes altas. Otra serie de nombres
relativos al BMM se pueden consultar en la sintesis de bosques nublados del Trépico himedo
de Stadtmdller (1987).

Las caracteristicas principales de los BMM son: clima hdmedo subtropical
(semicalido) a templado (Rzedowski, 1978, Stadtmiller, 1987, Hamilton et al., 1995), dado
por una ubicacion altitudinal que favorece una mayor captura y retencion de agua de las nubes
y niebla, o por una posicion topografica al fondo de cafiadas con corrientes de agua
permanentes, que le confieren una mayor proteccion contra la evapotranspiracion (Rzedowski,
1996); suelos humedos y ricos en materia organica; alta biodiversidad de plantas no vasculares
y vasculares, helechos, arboles, arbustos, trepadoras lefiosas y epifitas (Rzedowski, 1996,

Hamilton et al., 1995). Los BMM en Meéxico son comunidades con fisonomia, estructura y
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flora distintivas (Rzedowski, 1996), situadas en habitats montafiosos, de relieve accidentado
y laderas frecuentemente de pendiente pronunciada, generalmente en el cinturon altitudinal
entre los 1200-2500 metros sobre nivel del mar (msnm) (Stadtmdller, 1987). Sin embargo, en
pequefias islas montafiosas pueden encontrarse en altitudes que van desde los 500 m o0 menos,
en zonas costeras y montafias insulares desde los 400-1000 m, y en grandes sistemas
montafiosos, como en los Andes, desde los 2000 a 3500 m (Hamilton et al., 1995). En México
el limite altitudinal inferior se situa desde los 400 m y su limite altitudinal superior en muy
pocos supera los 2700 m (Rzedowski, 1978).

Los BMM a escala global pueden encontrarse dentro de un amplio rango de
precipitaciones medias anuales o estacionales que van de los 500 a los 10,000 mm (Hamilton
et al., 1995). Mientras que en los BMM de México la precipitaciébn media anual nunca es
inferior a los 1000 mm, comdnmente pasa los 1500 mm y en pocas zonas excede los 3000 mm
(Rzedowski, 1978).

Estos BMM son considerados globalmente como prioritarios para su conservacion por
ser centros de origen de una importante biodiversidad y de un alto nimero de endemismos
(Rzedowski, 1996; Gentry, 1992; Vazquez-Garcia, 1995); por la amplia gama de servicios
ambientales que generan como: hidroldgicos, captura de carbono, biodiversidad, estéticos y
recreativos (Bruijnzeel, 2000, Campos y Calvo, 2000, Manson, 2004); y por su fragilidad y
altas tasas de deforestacion y fragmentacion debidas a multiples factores, como la tala y
aprovechamiento maderable no sustentable, los incendios, la ganaderia extensiva, el avance
de diversos cultivos agricolas tales como maiz, papa, café, aguacate, citricos y otros frutales,
ademas del crecimiento de asentamientos humanos rurales, apertura y ampliacion de caminos
(Vazquez-Garcia, 1995; Challenger, 1998; Ramirez-Marcial et al., 2001; Cayuela et al., 2006;
CONABIO, 2010). En México los BMM ocupan una extension territorial muy reducida, ya
que ocupan s6lo 0.8 % del territorio nacional (INEGI, 2008), no obstante contienen el 10% de
la flora vascular del pais (Rzedowski, 1996).

Los BMM de la Sierra de Cacoma, Jalisco (en la region occidental de la Sierra Madre
del Sur) presentan prioridad critica para su conservacion segun los criterios definidos por la
CONABIO con el mayor grado de amenazas a la permanencia y a la calidad por diversos

factores tales como: la siembra de cultivos ilegales de marihuana (Cannabis spp.), ganaderia



extensiva, alta densidad de caminos y alta densidad poblacional humana (CONABIO 2010).
Los factores que mas inciden sobre la calidad son la sobreexplotacion de productos forestales
no maderables y pastoreo en el bosque. Esta Sierra es la que méas carece de investigacion y
por lo tanto se cuenta con escasa informacion (CONABIO, 2010). Es por ello que en primer
lugar se deben investigar las caracteristicas de la estructura, riqueza, diversidad, composicion
y condiciones ambientales que favorecen la existencia de las especies en los pocos fragmentos
conservados que persisten en esta region del occidente de México, para tener un marco de

referencia para su conservacion, manejo y restauracion.

Se ha reportado que el recambio en composicion de especies lefiosas es mayor a lo
largo de un gradiente altitudinal que a lo largo de un gradiente horizontal (Vazquez-Garcia y
Givnish, 1998), por lo que se corrobora la importancia del gradiente altitudinal en la alta
diversidad beta de las montafias tropicales como ocurre en el occidente de México donde han
sido estudiados en la Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlan (Vazquez-Garcia, 1995;
Véazquez-Garcia y Givnish, 1998; Sanchez-Rodriguez et al., 2003; Santiago-Pérez et al.,
2009) pero poco se sabe de la ecologia, diversidad floristica y biogeografia de este tipo de
bosques en las otras regiones de occidente de México tales como la Sierra de Cacoma donde
también es un ecosistema importante, y que pueden tener condiciones ambientales e histéricas

diferentes a las de Manantlan.



ANTECEDENTES

En el occidente de México los BMM constituyen verdaderos relictos o fragmentos aislados
de lo que pudo haber sido un bosque mas continuo en eras o periodos antiguos con un clima
global mas fresco (Oligoceno y Pleistoceno) 0 mas humedo (Graham, 1995). El clima actual
de las montafas de occidente de Meéxico es en términos generales estacional, con veranos
lluviosos de junio a septiembre y el resto del afio relativamente seco, por lo que los BMM s6lo
pueden persistir en cafiadas sombrias con arroyos permanentes o zonas de alta nubosidad.
Actualmente en las montafias del occidente de la Sierra Madre del Sur y de la Faja
Neovolcanica Transversal Mexicana estas condiciones especiales sélo se encuentran en forma
aislada, en forma de archipiélagos (Vazquez-Garcia, 1995). Debido a que el calentamiento
global tiende a aumentar las condiciones de sequia de algunos lugares tropicales, y a que estos
bosques de montafia sufren una amenaza constante por disturbios antropogénicos (Cuevas-
Guzman et al., 2008), el panorama de conservacion de éstos bosques es de fragilidad muy alta
(CONABIO, 2010).

El BMM ha sido dificil de definir en términos de composicién de especies debido a
que sus ensambles de especies difieren de una region a otra (Vazquez-Garcia, 1995;
Rzedowski, 1996; Ruiz-Jiménez, 2012), como otra caracteristica de unicidad al presentar una
alta diversidad beta (Vazquez-Garcia y Givnish, 1998; Williams-Linera, 2002). Sin embargo,
esta caracteristica de recambio de especies entre regiones o fragmentos de bosque, se puede
deber, ademas de otros factores, al cambio continuo y muchas veces abrupto de condiciones
climaticas que se dan a lo largo del gradiente altitudinal de las montafias mesoamericanas, y
también a que se ha dado por denominar como BMM a todo el conjunto de ensambles de las
diferentes franjas altitudinales con climas o microclimas templados himedos (Alcantara et al.,
2002). Se ha reportado que el recambio en composicion de especies lefiosas puede ser hasta
seis veces mayor a lo largo de un gradiente altitudinal que a lo largo de un gradiente horizontal
(Vazquez-Garcia y Givnish, 1998), lo que confirma la importancia del gradiente altitudinal en
la alta diversidad beta de las montarias tropicales.

Los BMM en el occidente de México han sido estudiados en la Reserva de la Biosfera
Sierra de Manantlan (Vazquez-Garcia, 1995; Vazquez-Garcia y Givnish, 1998; Sanchez-

Rodriguez et al., 2003; Santiago-Perez et al., 2009), pero poco se sabe de la ecologia,



diversidad floristica y biogeografia de este tipo de bosques en las otras regiones de occidente
de México tales como la Sierra de Cacoma donde también es un ecosistema importante, y que
pueden tener condiciones ambientales e historicas diferentes a las de Manantlan. En la Sierra
de Cacoma es escasa la informacién y en particular son muy pocos los estudios ecoldgicos
(Vazquez-Garcia et al., 2000; Vargas-Rodriguez, 2005) e incluso poco se ha estudiado a nivel
de inventarios floristicos (Téllez, 1995) y no existen inventarios biolégicos completos
(CONABIO, 2010), sin embargo se considera que tiene alta biodiversidad por el nimero de
descripciones de especies nuevas de diversos grupos (CONABIO, 2010).

Mucho se ha discutido sobre la dificultad de definir el término de bosque mesdéfilo de
montafia, pero en la mayor parte de las comparaciones entre bosques de diferentes regiones,
o0 dentro de una misma region, no se han tomado en cuenta las variaciones altitudinales y otras
ambientales entre diferentes fragmentos (Luna-Vega et al., 1999; 2001; 2002) con excepcién
de algunos pocos estudios en los que se ha estudiado un gradiente altitudinal (Vazquez-Garcia,
1998, Cuevas-Guzman, 2002; Sahagun-Godinez, 2004) o se ha considerado la ubicacion
altitudinal de comunidades aisladas (Alcéantara et al., 2002). Los gradientes altitudinales, de
luz, humedad y disturbio juegan un papel basico en el recambio de especies en zonas
montafiosas (Vazquez-Garcia y Givnish, 1998; Cuevas-Guzman, 2002), y por lo tanto deben
ser explorados y analizados como herramienta fundamental para la conservacion, manejo y
restauracion de estos ecosistemas prioritarios. Debido a que el BMM es un conjunto de
ensambles de especies que cambian en abundancia de manera individual a lo largo de
diferentes gradientes ambientales (Vazquez-Garcia y Givnish, 1998) y a que también es una
mezcla compleja de especies de muy diversos origenes biogeograficos, es necesario
caracterizar la estructura y composicién de especies de estos bosques a lo largo de los
gradientes de cambio mas importantes en zonas de montafia, como son los de altitud, posicién
topografica, inclinacion de la pendiente, porcentaje de cobertura rocosa, herbacea, arbustiva
y arborea, indice de exposicion de las laderas al calor; grado de perturbacion, variables fisicas
y quimicas del suelo, con el fin de determinar los diferentes nichos y requerimientos

ecologicos de las especies y la naturaleza de sus asociaciones y posibles interacciones.

El BMM en México en general se ha tendido a considerar como una sola entidad (o
conjunto de ensambles) que se puede distribuir entre los 600 y los 3000 m, principalmente



entre 1250 y 2450 m (Alcantara et al.,, 2002), y de esa manera se ha analizado
biogeograficamente (Luna-Vega, 1999). Dada la fuerte afinidad climatica que presentan
algunas especies de distribucion restringida y dado que el clima cambia abruptamente en las
montafias “tropicales” a lo largo de los gradientes altitudinales, los BMM pueden también
presentar una gradacién compuesta por diferentes asociaciones que pueden distribuirse en
franjas altitudinales (Hemp, 2006; Sklenat, 2006), o que puede obedecer a un conjunto de
factores como clima, efecto de masa, 0 procesos biogeogréaficos historicos. Tales eventos
como la dispersion o la vicarianza han sido influenciados por diversos cambios climaticos, de
tectonica de placas y vulcanismo, que desde la era del Cenozoico han tenido un gran efecto
en laevolucion, especialmente en las angiospermas, y que han conectado y desconectado areas
del territorio mexicano con floras remotas como las del Sureste Asiatico, los Andes y el Este
de Norteamérica, lo cual se refleja en la Unica y peculiar mezcla actual de especies de los

BMM mesoamericanos (Graham, 1995).

En Mexico la mayor cantidad de elementos tipicos del BMM se concentra alrededor
de los 1850 m (Alcéntara et al., 2002), pero las asociaciones que se dan entre 600 y 1850 m
pueden tener sus propias especies y caracteristicas diferentes a las asociaciones que se dan por
encima de éstos (aunque también compartan algunas especies comunes de amplia

distribucion).



JUSTIFICACION

El aislamiento que han tenido los BMM tanto a nivel global como en el occidente de la Sierra
Madre del Sur ha propiciado especiacion y un mayor endemismo, pero también ha aumentado
las presiones sobre las especies por procesos relacionados con la fragmentacion (mayor efecto
de borde por tamarfio reducido y forma alargada de fragmentos, endogamia y deriva génica).
Es por ello que una gran cantidad de especies de importancia bioldgica y econdmica estan
amenazadas o en peligro de extincidn en la region, algunas de las cuales se encuentran listadas
en la Norma Oficial Mexicana de proteccion de especies, NOM-059-SEMARNAT-2010
(DOF, 2010), tales como Abies jaliscana, Cyathea costaricensis, Acer saccharum, Magnolia
pacifica, Pinus jaliscana, Zinowiewia concinna, Juglans major, Tilia mexicana, Carpinus
caroliniana, Ostrya virginiana, Balmea stormae, Osmanthus americana, Zygadenus

virescens, Rynchostele cervantesi, Chamaedorea pochutlensis, entre otras.

Ante el alto grado de amenaza a la permanencia y calidad de los BMM es necesario
realizar proyectos de restauracion cientificamente fundamentados, ya que los esfuerzos de
conservacion pueden ser insuficientes para muchas especies que requieren habitats y
corredores biologicos con amplitud suficiente para evitar su extincion. Pero no es posible
realizar un adecuado proyecto de restauracion sin antes conocer cuéles son las caracteristicas
bésicas estructurales y la composicion original de especies en etapas previas al disturbio de
estos bosques, es decir, sin conocer el ecosistema de referencia o el objetivo de la restauracion
(SER, 2004) y sin conocer los patrones de distribucion de sus especies a lo largo de gradientes
ambientales. Para la conservacidn, manejo y restauracion de los BMM de occidente de México
se requiere mayor investigacion sobre sus procesos ecoldgicos y biogeograficos. Para estos
bosques aun no se han determinado los patrones de distribucion y abundancia de las especies
a nivel regional, ni se han determinado regionalmente las relaciones biogeograficas y tasas de
recambio de especies a lo largo de gradientes ambientales (altitudinales, de humedad, luz y
disturbio) (Santiago-Pérez et al., 2009). Por ello en el presente proyecto se plantea contribuir
al entendimiento de los cambios en estructura, composicion y diversidad de especies lefiosas

de las comunidades de BMM a lo largo de un gradiente altitudinal en el occidente de México.



HIPOTESIS

1. La estructura, composicién y diversidad del BMM variara a lo largo del gradiente
altitudinal entre los 1300 y 2200 m, esperando que exista una alta diversidad alfa en los pisos
altitudinales inferiores y una alta diversidad beta dentro del gradiente debido al recambio de

condiciones ambientales.

2. Los indices de similitud en composicion floristica entre los BMM del gradiente
altitudinal de la Sierra de Cacoma y los BMM de diferentes altitudes de México serdn mayores

cuanto mayores sean sus similitudes en altitud.



OBJETIVO GENERAL

1. Determinar los cambios en la estructura, composicion y diversidad de especies lefiosas
del Bosque Mesdfilo de Montafa a lo largo de un gradiente altitudinal en la Sierra de Cacoma,
Talpa de Allende, Jalisco y comparar estas caracteristicas con otros BMM de México.

Objetivos particulares
1. Analizar la estructura del bosque mesofilo de montafia a lo largo de un gradiente

altitudinal de la Sierra de Cacoma, Jalisco

2. Determinar la composicion y diversidad de especies lefiosas del BMM a lo largo del

gradiente altitudinal y su relacion con variables ambientales (topograficas y de suelo).

3. Comparar la riqueza y composicion floristica con otros bosques mesofilos de montafia

de México.



MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El area se ubica en una seccion de la parte media y alta de la cuenca del Rio Talpa y areas
aledarias, en la Sierra de Cacoma (que es una seccion occidental de la Sierra Madre del Sur),
en la zona sureste del municipio de Talpa de Allende, en la region Sierra Occidental de Jalisco.
Comprende las Cafadas de El Refugio y estribaciones aledafias del Cerro La Cumbre, entre
las coordenadas 20°12°32” - 20°14°38” N y 104°43°207-104°47°58” W. El gradiente abarca
aproximadamente 1000 m de cambio altitudinal, desde los 1200 hasta los 2200 m. El clima
en las partes bajas del gradiente altitudinal es semicalido (A)C(w2)(w), el mas himedo de los
subhumedos (con un cociente de precipitacion media anual/temperatura media anual superior
a 55.3), con lluvias en verano y sequia invernal (con un porcentaje de lluvias invernales
inferior a 5). La precipitacion del mes més seco es inferior a 40 mm y temperatura media anual
mayor a 18° C, con uno o mas meses con temperatura inferior a 18° C. En tanto que en las
partes altas el clima es templado subhiumedo C(w2)(w), el méas hiumedo de los subhimedos
(con un cociente de precipitacion media anual/temperatura media anual superior a 55.3), con
lluvias en verano y sequia invernal (con un porcentaje de lluvias invernales inferior a 5), con
precipitacion del mes mas seco inferior a 40 mm, y temperatura media anual entre 12y 18°C
(Garcia, 1981; Martinez-Rivera et al., 1991 e INEGI, 2011). En el rea de estudio dominan el
tipo de roca ignea extrusiva (100%) y la unidad geomorfoldgica de laderas de montafia de
pendientes de mediana a muy fuertemente inclinadas (99%). Los tipos de suelo dominantes
son el Cambisol districo y el Regosol eutrico (INEGI, 2007). El tipo de vegetacion que domina
es el bosque mesofilo de montafia mezclandose en las partes altas con bosque de oyamel,
abeto o pinabete (Abies jaliscana), ambos ubicados en las laderas y fondo de cafadas
principalmente y colindantes con bosques de pino y encino, éstos ultimos predominan en las

partes altas de las laderas y en las crestas (Figura 1).
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Figura 1. Ubicacion del area de estudio, Sierra de Cacoma, Municipio de Talpa de Allende,

Jalisco.
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Disefio de muestreo

Los muestreos de vegetacion se realizaron en 20 sitios de 0.1 ha cada uno, distribuidos lo méas
uniformemente posible a lo largo de un gradiente altitudinal de 1200 a 2200 m, incluyendo
aproximadamente cuatro sitios cada 200 metros de cambio altitudinal (Cuadro 1). EI método
de muestreo utilizado fue el de parcelas circulares con universo de muestra estratificado
aleatorio y definido (Vazquez-Garcia y Givnish, 1998). En cada sitio ubicado al fondo de
cafiada con arroyo permanente se delimit6 una cuadricula de 60 x 48 m, orientada con su eje
longitudinal paralelo al curso general del arroyo, y compuesta por 20 cuadrantes de 12 m por
lado c/u, distribuidos formando cuatro filas de cinco cuadros cada una (Figura 2). De estos 20
cuadrantes se eligieron en forma aleatoria y estratificada 10 de ellos y en el centro de cada
uno se trazo un circulo de 5.64 m de radio, que fueron los circulos de muestreo de especies
lefiosas > 2.5 cm de diametro a la altura del pecho (DAP). En suma, diez circulos elegidos al
azar constituyeron una muestra de 1000 m? (= 0.1 ha) por cada sitio. En cada circulo de
muestreo se identificaron todas las especies lefiosas (arboles, arbustos y trepadoras) y se
midieron sus alturas méaximas de copa y su didmetro estandar a la altura del pecho (1.30 m,
DAP). Las especies no identificadas en campo se colectaron mediante una muestra de
estructuras vegetativas y reproductivas para identificacion por medio de claves y ayuda de
expertos en el Instituto de Botanica de la Universidad de Guadalajara. Los especimenes de

referencia se depositaron en el Herbario IBUG.
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Figura 2. llustracion del método de muestreo utilizado de parcelas circulares con universo de
muestreo definido aleatorio y estratificado (Vazquez-Garcia y Givnish, 1998) para cada sitio
de muestreo.

Para cada sitio de muestreo se registraron las siguientes variables ambientales (Cuadro
1): altitud con geoposicionador (GPS) marca Garmin, modelo 60 CS-X; posicion topogréfica
en la cafiada (fondo de cafiada=1, ladera baja=2, ladera media=3 y ladera alta=4); inclinacién
de la pendiente utilizando un clinbmetro Suunto; porcentaje de cobertura rocosa
(pedregosidad), herbacea, arbustiva y arbdrea; la radiacion incidente directa anual potencial,
basado en la exposicion de ladera (aspecto), la pendiente y la latitud=-
1.467+1.582*cos(latitud)*cos(pendiente)-1.5*cos(t2)*seno(pendiente)*seno(latitud)-
0.262*seno(latitud)*seno(pendiente) +0.607* seno(exposicion doblada)*seno(pendiente),
equivalente a la exposicion de ladera a los puntos cardinales (McCune y Keon, 2002)
(exposicion doblada= [180 —(aspect — 180)]); indice de exposicion de las laderas al calor grado
(la misma férmula de radiacion incidente directa anual potencial pero con la exposicion
doblada =[180 —(aspect — 225)], para tomar en cuenta que las laderas de exposicion Suroeste
se calientan mas que las laderas con exposicion Sureste; perturbacién por presencia de tocones
y arboles caidos, excretas de ganado, huellas de incendio; variables fisicas y quimicas del
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suelo como: pH en agua en relacion 1:2 método AS-02, densidad aparente AS-03, materia
organica AS-07, Nitrogeno inorganico AS-08, humedad AS-05, determinacion de textura
(porcentaje de arena, arcilla y limo) AS-09, Fésforo extraible AS-10, capacidad de
intercambio cationico (Calcio, Magnesio, Potasio y Sodio AS-12), contenido de
micronutrientes (Fierro, Manganeso, Cobre, Zinc y Molibdeno AS-14 y Boro AS-15);
conductividad eléctrica (dS m-1 a 25°C); nutrientes (Calcio, Potasio, Magnesio, Manganeso,
Fosforo y Nitrogeno amoniacal método MELICH (Morgan, 1941)). Se tomaron muestras
compuestas de tres puntos dentro del rectangulo del sitio de muestreo (de 0 a 30 cm de
profundidad) y se analizaron en el laboratorio de suelos, aguas y plantas del Instituto

Tecnoldgico de Tlajomulco, Jal.
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Cuadro 1 Datos ambientales de los 20 sitios de bosque mesofilo de montafia de un gradiente
altitudinal en la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco.

Ubicacidn de sitios Variables topograficas Cobertura | Disturbio
r T o
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18 Pedazo Grande 20.24181 104.79436 1353 27 382 -001 11
17 Paso Hondo 20.23694 104.77808 1370 2.1 259 -0.12 0.8

(o]
~ O
~ ©
© @
w ©
[EN
BN

6 Pedazo Grande 20.24075 104.79492 1381 2.2 37.1 -0.16 0.8 8 78 20 4
7 Pedazo Grande 20.23639 104.79711 1444 26 35.6 -0.47 0.7 11 73 0 0
8 Pedazo Grande 20.23464 104.79436 1447 1.6 165 -0.04 0.8 8 81 0
19 Paso Hondo 20.23269 104.77125 1472 25 186 0.07 0.9 3 88 10 0
3 Paso Hondo 20.22867 104.76661 1547 1.7 30.7 -0.14 0.9 23 8 0 0
4 Paso Hondo 20.22811 104.76544 1568 1.6 219 -0.06 0.7 26 78 3 0
5 Paso Hondo 20.22272 104.76069 1605 1.6 40.2 -0.11 0.7 7 7% 2 0
9 Ojo de Agua 20.21486 104.75489 1750 1.1 211 -0.06 0.7 0 771 1
16 Ojo de Agua 21.21339 104.75706 1755 1.8 21.2 -0.09 0.8 1 91 5 0
1 Ojo de Agua 20.21458 104.75742 1757 1.3 205 0.05 0.9 0 8 1 0
2 Ojo de Agua 20.21453 104.75 1760 15 244 -0.03 0.8 2 91 1 0
12 Ojo de Agua 20.20778 104.74903 1903 1.8 27.5 -0.16 0.6 7 8 0 0
10 Ojo de Agua 20.20908 104.74792 1916 2.1 33 -0.41 0.6 34 8 4 0
11 Ojo de Agua 20.20903 104.74708 1947 1.8 353 -0.47 0.7 23 771 0
15 Pefia Cuervo ~ 20.20928 104.72892 2067 1.9 34.6 -0.48 0.6 20 89 2 0
20 Pefia Cuervo ~ 20.21781 104.73625 2077 2.1 316 0 11 34 8 2 0
13 Pefia Cuervo ~ 20.21153 104.72994 2111 2.7 165 0.04 11 9 82 3 1
14 La Cumbre 20.19283 104.72233 2173 39 143 -0.02 0.9 15 88 2 2

Posicion topogréafica: Promedio de los valores de clase asignados a las 10 subparcelas circulares de
cada sitio (arroyo de cafiada=1, ladera baja=2, ladera media=3, ladera alta=4). Radiacion= Radiacién
incidente directa anual potencial (Rad, MJ - cm—2 - yr—1). Indice de exposicion al calor (heat load).

Anélisis de datos

Se determiné la composicion y dominancia (en riqueza y en area basal) de familias y especies
lefiosas por sitio y por piso altitudinal (cada 100 m de cambio altitudinal, de los 1,300 a los
2,200 m). La dominancia de especies en cada piso se evalud por medio de su area basal y su
indice de Valor de Importancia (V1= [frecuencia relativa + densidad relativa + &rea basal
relativa]/3, con base en Curtis y Mclintosh, 1951). Se determinaron los parametros
estructurales de altura promedio, altura maxima, area basal y densidad de arboles por sitio 0.1
ha.

Para caracterizar las trayectorias de estructura de la vegetacion, riqueza y diversidad

se evaluo el ajuste de estos parametros a un conjunto jerarquico de regresiones no lineales
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propuesto por Huisman et al. (1993), teniendo como variable independiente la altitud en el
gradiente (Figura 3). Los modelos de regresion (1-V) de Huisman et al. (1993) son aplicables
a valores positivos, absolutos o relativos con un limite superior. Donde el Modelo I, y = M*(1/
(1+e?)), describe una trayectoria constante sin tendencia a lo largo del gradiente altitudinal;
modelo 11, M, y = M*(1/ (1+e2*)), indica un incremento o disminucion en la tendencia donde
el maximo es igual al limite superior M; modelo 111, y = M*(1/(1+e2*™))*(1/1+€°)), tiene una
tendencia a incrementar o disminuir donde el mé&ximo esté por debajo del limite superior M;
modelo 1V, y = M*(1/(1+e¥°))*(1/(1+e*)), incremento y disminucion a la misma tasa de
cambio, es una curva simétrica; modelo V, y = M*(1/(1+e3))*(1/(1+e°*%)), incrementando
y disminuyendo a diferentes tasas de cambio, una curva sesgada sin persistencia. X = altitud,

M = maximo valor que puede ser obtenido, a, b, ¢, d= pardmetros a ser estimados (Figura 3).

Como la estructura y riqueza de un bosque no tiene un limite superior definido, éste
limite se asumi6 como aquel valor maximo alcanzado en el gradiente altitudinal estudiado.
Los datos fueron ajustados a los modelos de mayor a menor complejidad, el modelo elegido
fue aquel que explica significativamente la mayor cantidad de variacion (Huisman et al., 1993,;
Pefia-Claros, 2003; Mufiiz-Castro et al., 2006).

Se clasificaron las especies por grupos funcionales de estrategias de dispersion, forma
de vida y fenologia, asi como por sus afinidades fitogeograficas y se analiz la importancia
relativa de los grupos a lo largo del gradiente altitudinal. Los cambios en las proporciones de
riqueza, densidad y area basal de grupos funcionales (y de afinidad fitogeografica) de especies
lefiosas que difieren en forma de vida, tipo de dispersion de semillas, fenologia y afinidad
fitogeogréfica, se analizaron por medio de su ajuste a modelos de regresion logistica, con la
ecuacion: y=e(a+b*x)/(1+e(a+b*x)), donde “y” es una de las variables de respuesta
(proporciones de riqueza, densidad o area basal), “x” es la variable independiente de altitud

[IP 4]

sobre el nivel del mar de los sitios, “e” es el exponente y “a” y “b” son constantes (Cuadro 2).
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Figura 3. Conjunto jerarquico de modelos de regresion (Huisman et al., 1993) utilizado para
describir las trayectorias a lo largo del gradiente altitudinal.

Se calculé la diversidad alfa y beta de especies lefiosas de las 20 comunidades del
gradiente. Para determinar los valores de diversidad alfa se calcul6 la riqueza especifica
observada (S, numero de especies por sitio) y la riqueza estimada con el Estimador de
Cobertura basado en Abundancia (ACE, Abundance coverage estimator, método no
paramétrico) (Chao y Lee, 1992; Chao y Yang, 1993; Lee y Chao, 1994). La estructura de la
diversidad alfa se evalué comparando la distribucién de especies de acuerdo a su abundancia
con graficos de curvas de rango-abundancia (Whittaker plots) y con los indices de abundancia
proporcional: 1) indice de diversidad-equidad de Shannon-Wiener (H’) y 2) indice de
diversidad-dominancia Reciproco de Simpson (1/D). La diversidad beta se midié mediante
indices de disimilitud en la composicion de especies para cada par de sitios con el indice de
Chao-Sgrensen basado en estimacion de abundancia (Chao et al., 2005). La tendencia de
cambio en la diversidad beta a lo largo del gradiente altitudinal se evalué por medio de
regresion lineal con el programa estadistico R (R Core Team, 2014). Con el fin de comparar
el reemplazo de especies entre distancias horizontales (entre sitios del mismo piso altitudinal)
y entre distancias verticales (entre sitios de diferentes pisos altitudinales) se realiz6 una serie

de regresiones lineales de los indices de diversidad Chao-Sgrensen entre pares de sitios
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ubicados en la misma franja altitudinal (<100 m de distancia altitudinal entre pares), asi como
también entre pares de sitios ubicados a diferentes distancias altitudinales (100-199 m, 200-
299 m, 300-399 m, 400-499 m, 500-599 m, 600-699 m, 700-799 m) donde los valores de 0 es
similitud total y 1 es disimilitud o reemplazo total de especies. Para evaluar la relacion de la
diversidad beta con las variables ambientales de los sitios se usé el método de ordenacion
indirecta o fitosocioldgica de Escalamiento No Métrico Multidimensional (NMS por sus
siglas en inglés), usando datos de abundancia de las especies y la medida de distancia Serensen
con el programa PC-ORD 6.0 (McCune y Grace, 2002, McCune y Mefford, 2011). Se utiliz6
el NMS porque no se limita a considerar una porcion de la configuracion que se ajusta a una
perspectiva limitada especificada por un modelo particular, sino que considera un rango mas
amplio de estructuras. Este método de ordenacion indirecta ha sido efectivo en gradientes
simulados aun cuando la diversidad beta es alta, y la técnica es ampliamente utilizada en
ecologia de comunidades, por lo que los resultados del analisis pueden ser comparables
(McCune y Grace, 2002).

La relacion de la ordenacion de los sitios con una matriz secundaria de 20 variables
ambientales se analiz6 una vez obtenida la ordenacion por el NMS. Adicionalmente se realizo
un NMS con datos de composicion (presencia-ausencia) de especies lefiosas >2.5 cm de
algunos gradientes altitudinales de BMM de occidente de México Talpa de Allende, (20 sitios,
1300 a 2200 m, presente estudio); La Bufa (1 sitio, 1700 m, Guerrero-Hernandez, datos no
publicados); Juanacatlan (3 sitios, 2350 a 2360 m, Guerrero-Hernandez, datos no publicados);
Manantlan, (7 sitios, 1800 a 2100 m, Mufioz-Mendoza 1992); El Tecolote (2 sitios, 1750 a
1850 m, Cuevas-Guzman 2002); Cuzalapa (8 sitios, 1050 a 1484 m, Sanchez-Rodriguez et
al., 2003); Cerro Grande (3 sitios, 2100 a 2300 m, Mufioz-Mendoza 1992); Oyamel (5 sitios:
Cacoma 2170 m, Atenguillo 2226 m, Cuale 2366, Manantlan 2610 m y Nevado de Colima
2946 m, Cuevas-Guzman et al., 2011); Coalcoman (9 sitios, 1320 a 1645 m, Sahagun-Godinez
2004); al oriente de Mexico en Veracruz (6 sitios, 1250 a 2050 m, Williams-Linera et al.,
1996) y 16 sitios de bosque templado de latifoliadas del Este de Estados Unidos Sureste de
EUA (4 sitios, 50 a 200 m, Dyer 2006) y Noreste de EUA (8 sitios, 300 a 1000 m, Keddy y
Drummond 1996, y 4 sitios, 300 a 500 m, Dyer 2006) con el fin de analizar la similitud en
composicion de especies y su relacion con sus ubicaciones altitudinales y geogréaficas, debido

a que estos bosques templados comparten cierto nimero de especies y géneros con los BMM
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de México. En esta ordenacion se incluyeron un total de 80 sitios y 365 especies que

representan 199 géneros.

El dendrograma fue obtenido utilizando medidas de distancia Sgrensen (Bray-Curtis)
con datos de beta flexible (beta=-0.25) como meétodo de ligamiento (McCune y Grace, 2002).
El Andlisis de Especies Indicadoras (ISA por sus siglas en inglés) fue utilizado como criterio
objetivo y cuantitativo para cortar el dendrograma resultante del agrupamiento jerarquico. El
agrupamiento fue flexible con el menor promedio del valor obtenido de p junto con el nimero
mas alto obtenido de especies indicadoras lo que dio los sustentos para elegir el nimero

adecuado de grupos (McCune y Grace, 2002).

El Analisis de Especies Indicadoras muestra las especies mas representativas en cada
uno de los grupos detectados en el andlisis de agrupamiento y NMDS (McCune y Grace 2002).
Este analisis arroja el valor indicativo y la significancia estadistica utilizando la técnica de
Monte Carlo basado en 4999 aleatorizaciones. Las diferencias en la composicion de especies
entre los grupos de los sitios fue probada mediante el Procedimiento de Permutacién Multi-
Respuesta (MRPP por sus siglas en inglés) (McCune y Grace, 2002). La prueba estadistica
(T) describe la separacion entre grupos (valores negativos reflejan separaciones mayores) y la
probabilidad corregida dentro de un grupo (A). Cuando todas las especies dentro de un grupo
son idénticas, A alcanza su valor mayor (A=1). Cuando la heterogeneidad entre grupos iguala
el nivel esperado al azar entonces (A=0) y cuando existe mayor heterogeneidad dentro de los
grupos que el nivel esperado al azar entonces (A<0). En el Procedimiento de Permutacion
Multi-Respuesta el valor de p es dado para cada prueba de comparacion grupal. Se utilizo el
programa computacional PC-ORD (McCune y Grace, 2002).
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RESULTADOS

Composicion y distribucion de familias y especies

En el total de las dos hectareas muestreadas (la suma de 20 sitios de 0.1 ha c/u) la flora vascular
lefiosa mayor a 2.5 cm de DAP a lo largo del gradiente altitudinal comprendi6 3870 individuos
de 101 especies que corresponden a 88 géneros dentro de 50 familias (Apéndice 1). En todo
el gradiente altitudinal la mayor riqueza de especies correspondio a las familias Asteraceae (8
spp.), Fagaceae (6 spp.), Euphorbiaceae (5 spp.), Primulaceae, Moraceae y Fabaceae (4 spp.
c/u), Araliaceae, Betulaceae, Lauraceae, Malvaceae, Melastomataceae, Pentaphylacaceae,

Pinaceae y Rubiaceae (3 spp. c/u).

Se observaron cambios importantes en la distribucion de familias de plantas lefiosas a
lo largo del gradiente altitudinal, y la dominancia de las familias por su riqueza de especies
no fue la misma que por su area basal (Figuras 4 y 10). La dominancia en area basal por familia
si cambid a lo largo del gradiente altitudinal (Figura 4): en los dos pisos inferiores (1300-1450
y 1450-1600 m) la familia que domind en area basal fue Hamamelidaceae, representada por
s6lo una especie (Matudaea trinervia), con éareas basales de 5.6 y 9.3 m?0.4 ha,
respectivamente; en el piso intermedio (1600-1750 m) dominé la familia Sapindaceae,
representada por una sola especie también: Acer saccharum, con un éarea basal de 7.2 m?/0.4
ha; los dos pisos altitudinales superiores (1750-2000 y 2000-2200 m) fueron dominados por
la familia Pinaceae, representada por tres especies (Abies jaliscana, Pinus douglasiana y
Pinus herrerae), con éreas basales de 5.7 y 10.9 m%0.4 ha, respectivamente. La familia
Fagaceae fue la segunda en dominancia en area basal a lo largo de todo el gradiente altitudinal,
mientras que otras familias importantes en area basal fueron, para los pisos inferiores,
Betulaceae, Moraceae y Magnoliaceae, y para los pisos superiores, Podocarpaceae,

Clethraceae y Lauraceae.
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Figura 4. Dominancia en area basal por familia por piso altitudinal (0.4 ha) a lo largo de un
gradiente altitudinal en la Sierra Cacoma, Talpa, Jalisco. Cada piso fue compuesto de cuatro
sitios de 0.1 ha. (HAMA=Hamamelidaceae, FAGA= Fagaceae, BETU= Betul Betulaceae,
MORA= Moraceae, MAGN= Magnoliaceae, PODO= Podocarpaceae, SAPI= Sapindaceae,
PINA= Pinaceae, CLET= Clethraceae, LAUR= Lauraceae).

Las especies lefiosas dominantes a lo largo del gradiente altitudinal definidas como las
de mayor area basal en al menos uno de los pisos altitudinales, fueron: Matudaea trinervia
(Hamamelidaceae), Quercus nixoniana (Fagaceae), Acer saccharum (Sapindaceae) y Abies
jaliscana (Pinaceae) (Figura 5). Las especies codominantes fueron definidas como las que
tuvieron la segunda mayor area basal en al menos uno de los pisos altitudinales, y fueron:
Quercus acutifolia (Fagaceae), Ficus aurea (Moraceae), Carpinus caroliniana (Betulaceae),
Podocarpus matudae (Podocarpaceae) y Pinus douglasiana (Pinaceae). La dominancia de
estas especies (dominantes y codominantes) se alternd entre los diferentes pisos altitudinales.
La especie dominante de los pisos inferiores (1300-1550 m) fue Matudaea trinervia, seguida
por Ficus aurea, Carpinus caroliniana, Quercus acutifolia y Podocarpus matudae. En los
pisos intermedios (1550-1850 m) las que alternaron su dominancia son Quercus nixoniana (a
1600 m) y Acer saccharum (a 1700 m), como segundas en dominancia fueron Carpinus

caroliniana, Podocarpus matudae y Quercus acutifolia. Finalmente en los pisos altos (1850-
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2200 m) la Unica especie dominante fue Abies jaliscana y como codominantes fueron Pinus
douglasiana (a 1900 m), Podocarpus matudae y Quercus acutifolia (a 2000 m) y Quercus

nixoniana y Carpinus caroliniana (a 2100 m).

Las especies dominantes o codominantes en area basal que tuvieron un rango de
distribucion amplio, que en general abarcé todo o casi todo el gradiente altitudinal, fueron:
Carpinus caroliniana (1300-2200 m), Quercus acutifolia (1300-2200 m), Podocarpus
matudae (1400 a 2200 m) y Pinus douglasiana (1500-2200 m) (Figura 5). Las especies
dominantes y codominantes que en general presentaron un rango de distribucion estrecho a lo
largo del gradiente altitudinal estudiado fueron Matudaea trinervia (1300-1600 m), Ficus
aurea (1400-1800 m) y Acer saccharum (1700-1800 m). Abies jaliscana present6 un rango
de distribucion de los 1700 a los 2200 m. La dominancia y frecuencia de Quercus acutifolia
fue alta en los pisos altitudinales inferiores y fue disminuyendo paulatinamente conforme
aumenta la altitud, lo contrario ocurrié con Abies jaliscana cuya dominancia fue aumentando

desde las partes medias del gradiente hacia las partes altas.
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Figura 5. Promedios de area basal de las especies dominantes y codominantes en funcion del
piso altitudinal. Las especies dominantes que tuvieron la mayor area basal en al menos un piso
altitudinal fueron: M. trinervia, Q. nixoniana, A. saccharum y A. jaliscana, mientras que las
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demaés especies, las codominantes, tuvieron la segunda mayor area basal en al menos un piso
altitudinal F. aurea, Q. acutifolia, C. caroliniana, P. matudae, P. douglasiana.

Tomando en cuenta el indice de Valor de Importancia (IVI) en lugar del area basal,
para considerar ademas del area basal relativa, la densidad y la frecuencia relativas, se obtuvo
que las especies dominantes en 1V (las especies definidas como las de mayor IV1 en al menos
uno de los pisos altitudinales), fueron: Matudaea trinervia (Hamamelidaceae), Quercus
nixoniana (Fagaceae), Acer saccharum (Sapindaceae), Clethra hartwegii (Clethraceae), Abies
jaliscana (Pinaceae) y Persea hintonii (Lauraceae) (Figura 6). Las especies codominantes
fueron definidas como las que tuvieron el segundo mayor VI en al menos uno de los pisos
altitudinales, y fueron: Quercus acutifolia (Fagaceae), Telantophora jaliscana (Asterceae),
Carpinus caroliniana (Betulaceae), Podocarpus matudae (Podocarpaceae) y Abies jaliscana
(Pinaceae). La dominancia de estas especies (dominantes y codominantes) se alternd entre los
diferentes pisos altitudinales. La especie dominante de los pisos inferiores (1300-1550 m) fue
Matudaea trinervia, seguida por Quercus acutifolia y Telantophora jaliscana; en los pisos
intermedios (1550-1850 m) las que alternaron su dominancia son Quercus nixoniana (a 1600
m) y Acer saccharum (a 1700 m), seguidas por Carpinus caroliniana y Podocarpus matudae;
finalmente en los pisos altos (1850-2200 m) la dominancia se alterno entre Clethra hartwegii
(21900 m), Abies jaliscana (1900 y 2000 m) y Persea hintonii (2100 m) y como codominantes
fueron Quercus nixoniana (1900 m), Podocarpus matudae (2000 m) y Abies jaliscana (a 2100

m).
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Figura 6. indice de Valor de Importancia (I\V1) de las especies dominantes y codominantes
en funcion del piso altitudinal. Las especies dominantes que tuvieron la mayor &area basal en
al menos un piso altitudinal fueron: M. trinervia, Q. nixoniana, A. saccharum, C. hartwegii,
A. jaliscanay Persea hintonii; mientras que las demas especies, las codominantes, tuvieron el
segundo mayor IVI en al menos un piso. Q. acutifolia, T. jaliscana, C. caroliniana y P.
matudae.

Estructura de las comunidadesError! Bookmark not defined.

El area basal promedio de todos los 20 sitios del gradiente fue de 5.7 m?/0.1 ha (maxima de
10.2 m?/0.1 ha, minima de 3.0 m?/0.1 ha), la densidad promedio fue de 193.5 ind/0.1 ha
(méxima 298 ind/0.1 ha, minima 87 ind/0.1 ha), la altura promedio los arboles > 2.5 cm DAP
fue de 9.7 m y la altura maxima fue de 35 m (Cuadro 2). Las variables estructurales de
densidad de individuos (tallos >2.5 cm DAP/0.1 ha), area basal (m? /0.1 ha) y altura promedio
(m) de especies lefiosas no tuvieron una tendencia de cambio significativa a lo largo del
gradiente altitudinal, se ajustaron al Modelo I “constante” del conjunto de modelos de
Huisman (Cuadro 3, Figura 7 a, b y c¢). La altura maxima (m) presentd una tendencia de
aumento significativa hacia los pisos altitudinales mayores, ajustandose al modelo 1l (R?=
0.52, P=10.04, Figura 7 d).
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Cuadro 2. Valores de la estructura y diversidad alfa (de especies lefiosas > 2.5 cm de DAP)
de 20 sitios de 0.1 ha con bosque meséfilo de montafa, localizados a lo largo de un gradiente
altitudinal en la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco.

Sitios de muestreo Estructura Diversidad alfa

. ~ | E m
E E - E_ <z 8
— = a5} o =) [154 w @ 172 c = =
Sl 5 2 E| 28288 E3 ;2
Sitio Localidad 2l ¢ £ &£ 3 3 S22 e 2 = 5 ¢
sl & T - gl e%s£3>5 35 & £ g
< © 5 % o S o P A [a)] S < =3
2 = 3 s| 2° e &5 E
< < &5 z| 2 g »

@ o

18 Pedazo Grande 1353 83 32 208 4.9 15 6 0 6 2 23 16 3

17 Paso Hondo 1370 9.4 29 140 44 31 156 20 4 56 26 8.1
6 Pedazo Grande 1381 9.4 34 225 6.5 15 5 1 5 2 20 1.8 3.9
7 Pedazo Grande 1444 9.5 32 219 10.2 19 7 4 7 6 26 16 29
8 Pedazo Grande 1447 11.2 35 152 5.3 12 3 3 5 2 15 17 38
19 Paso Hondo 1472 89 33 205 4 20 9 0 10 2 33 1.8 35
3 Paso Hondo 1547 9.1 32 227 3 26 8 4 9 6 34 22 46
4 Paso Hondo 1568 11 32 294 47 21 6 2 7 4 28 17 29
5 Paso Hondo 1605 10 33 193 8.9 30 8 4 11 6 36 28 10.7
9 Ojo de Agua 1750 11.4 35 117 6.9 15 2 1 5 1 16 23 74
16 Ojode Agua 1755 10.1 34 163 4.9 23 6 5 8 5 29 26 98
10Ojode Agua 1757 74 30 215 3.7 25 9 3121 37 24 6.1
2 0jode Agua 1760 9.3 27 150 4 27 10 5 13 4 38 27 96
12 Ojode Agua 1903 8 34 187 4.4 28 9 511 4 39 28 135
10 Ojode Agua 1916 9.2 34 253 8.7 29 5 5 9 5 32 29 126
11 Ojode Agua 1947 8 35 298 7.4 29 6 3 9 3 32 27 108
15 Pefia Cuervo 2067 10.6 33 102 5.7 17 7 2 8 4 27 2 44
20 Pefa Cuervo 2077 13.2 34 87 4.1 19 9 2 10 3 36 24 82
13 Pefia Cuervo 2111 12.2 35 156 6.9 22 11 1 13 0 40 23 6.9
14 La Cumbre 2173 89 35 279 54 15 3 2 4 4 17 18 39
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Figura 7. Area basal, densidad de tallos, altura media y altura maxima de especies lefiosas en
funcion del gradiente altitudinal de BMM en Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco (promedios +

error estandar).
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Cuadro 3. Resultados del ajuste a los modelos de regresion jerarquicos (Huisman et al.,
1993) aplicado a variables estructurales y de diversidad alfa de los 20 sitios de bosque
mesofilo de montafia del gradiente altitudinal de la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco.

a b C d R2 P Sign. Modelo*
Area Basal (m2/ha) ns  Modelo |
Densidad (ind/ha) ns  Modelo |
Altura promedio (m) ns  Modelo |
Altura maxima (m) 0.954 -0.0001 052 0.04* Modelo 11
Riqueza observada (S) ns  Modelo |
ACE ns  Modelo |

indice de Shannon-W. (H)  4.83 0.0039 -29.63 0.013 0.51 0.008 **  Modelo V
indice de Simpson (1/D) 7.81 0.0049 -33.39 0.016 0.58 0.002 **  Modelo V

Numero de singletons ns  Modelo |
Numero de doubletons ns  Modelo |
Numero de Unicos ns  Modelo |
Numero de duplicados ns  Modelo |

*Modelo con el mejor ajuste. Modelo 11y = M*(1/ (1+e?)), trayectoria constante; modelo
11y = M*(1/ (1+e*™)), indica un incremento en la tendencia; modelo V, y =

M*(1/(1+e **P))*(1/(1+e ™)), incremento y disminucion a diferentes tasas de cambio,
curva sesgada.

El espectro de formas de crecimiento de especies lefiosas a lo largo de todo el gradiente
altitudinal consistio en 71 especies de arboles (70.3% del total de 101 especies), 26 de arbustos
(25.7%) y 4 de trepadoras (3.96%). Mientras que por estrategia de dispersion se observaron
64 especies endozoodcoras (63.4%), 22 anemdcoras (21.8%) y 15 auto-sinzodcoras (14.9%).
En cuanto al comportamiento fenoldgico (perennes o deciduas), se encontraron 81 especies
angiospermas perennes (80.2%), 10 deciduas en invierno (9.9%), 6 deciduas en primavera
(5.94%) y 4 coniferas perennes (3.96%). Finalmente en cuanto a la afinidad fitogeogréafica se
encontraron 53 especies con afinidad neotropical (52.5%), 28 boreotropicales (27.7%) y 17
holarticas (16.8%).

De acuerdo a los analisis de regresion logistica, teniendo como variable independiente
a la altitud y como variable de respuesta a las proporciones de riqueza de especies, densidad
de individuos (tallos) y area basal, éstos parametros clasificados por formas de vida (arbol,

arbusto y liana) no tuvieron cambios significativos a lo largo del gradiente altitudinal (Figura
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8, Cuadro 4). Del total de area basal de las tres formas de crecimiento, el area basal de los
arboles oscild entre 94.2 y 99 % en todo el gradiente altitudinal. Todos los sitios tuvieron
menos del 2% de area basal conformada por los arbustos, excepto dos sitios, el sitio de 1547
m snm, que tuvo un 5.7% y el sitio de 1947 m snm que tuvo un 2.4 %. Por el tipo de dispersion
se observo que la proporcién de riqueza de especies anemadcoras aumento significativamente
(R?=0.35, P=0.006) a lo largo del gradiente altitudinal (aument6 de 17 a 38 %), mientras que
la de especies endozodcoras disminuyé hacia las partes altas (R?=0.31, P=0.011) y la de auto-
sinzodcoras permanecid relativamente estable. Por grupos de acuerdo a su fenologia, las
perennes coniferas fueron las Unicas que presentaron un cambio significativo de aumento en
riqueza de especies hacia los pisos de mayor altitud (R?=0.57, P=0.00001). Por afinidad
fitogeografica solo el grupo de las especies holarticas aumentaron significativamente en
riqueza hacia las altitudes mayores (R?=0.38, P=0.004), mientras que el de las especies
boreotropicales presentd una tendencia marginalmente no significativa a disminuir en riqueza
hacia las partes altas (R?=0.17, P=0.074).

En cuanto a la densidad de tallos por especie no hubo cambios significativos a lo largo
del gradiente altitudinal en ningln grupo, excepto en las perennes coniferas que aumentaron

su densidad significativamente (R?=0.25, P=0.024) hacia las mayores altitudes.

En cuanto al &rea basal si se detectaron mas cambios significativos a lo largo del
gradiente altitudinal para varios grupos, excepto para las tres formas de vida (arboles, arbustos
y trepadoras) que no cambiaron conforme a la altitud. En cuanto al tipo de dispersion, las
anemacoras presentaron un aumento en area basal con la altitud (R?=0.34, P=0.007), las
autosinzodcoras no tuvieron cambios y las endozodcoras disminuyeron en area basal
conforme aumento la altitud (R?=0.39, P=0.003). En cuanto a grupos fenoldgicos, el grupo de
especies angiospermas perennes presentd una marcada disminucion en area basal hacia las
altitudes mayores (R?=0.28, P=0.016), mientras que las coniferas perennes presentaron un
patrén contrario al aumentar su area basal hacia las partes altas (R?=0.72, P<0.001). El grupo
de especies holarticas aumento en area basal hacia las altitudes mayores (R?=0.34, P=0.007),
mientras que el de las especies boreotropicales disminuyd hacia estas altitudes (R?=0.25,
P=0.025) y el de las especies neotropicales no tuvo cambios significativos a lo largo del
gradiente.
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Cuadro 4. Valores de los pardmetros (a,b), coeficiente de determinacion (R2) y nivel de
significancia (P) del modelo de regresion logistica de variables estructurales en respuesta a la
altitud. Variable independiente: altitud; variables dependientes: riqueza de especies, densidad
de individuos y area basal por grupo funcional o fitogeografico.

Ecuacion Logistica y=e(a+b*x)/(1+e(a+b*x))

a b R2 P Significancia
Riqueza de especies
Anemaocoras -3.21 0.001239 0.35 0.006 **
Autosinzodcoras -1.11 -0.000344 0.03 0.47 ns
Endozodcoras 1.86 -0.000876 0.31 0.011 *
Arboles 2.66 -0.000564 0.05 0.342 ns
Arbustos -2.86 0.000609 0.04 0.376 ns
Lianas -4.41 0.000124 0 0.924 ns
Perennes angiospermas 2.21 -0.000634 0.12 0.129 ns
Perennes coniferas -5.98 0.001943 0.57 0 **
Deciduas en invierno -1.93 0.000106 0 0.84 ns
Deciduas en primavera 0.15 -0.002286 0.09 0.19 ns
Holarticas -2.38 0.000738 0.38 0.004 **
Boreotropicales 0.95 -0.000883 0.17 0.074 ns
Neotropicales -0.84 0.000189 0.01 0.665 ns
Densidad de individuos por especie
Anemodcoras -2.04 0.000654 0.04 0.411 ns
Autosinzodcoras -1.79 -0.000182 0.01 0.762 ns
Endozoocoras 1.34 -0.000531 0.03 0.477 ns
Arboles 1.53 0.000005 0 0.996 ns
Arbustos -1.52 -0.000035 O 0.973 ns
Lianas -6.19 0.000497 0.01 0.727 ns
Perennes angiospermas 2.5 -0.000949 0.09 0.195 ns
Perennes coniferas -6.39 0.002365 0.25 0.024 *
Deciduas en invierno -1.45 -0.000003 O 0.997 ns
Deciduas en primavera 2.54 -0.004581 0.13 0.124 ns
Holarticas -1.38 -0.000023 O 0.961 ns
Boreotropicales 1.34 -0.001067 0.11 0.158 ns
Neotropicales -1.87 0.000894 0.09 0.194 ns
Area Basal
Anemaocoras -4.52 0.002368 0.34 0.007 *x
Autosinzodcoras -1.57 0.000197 0.005 0.774 ns
Endozodcoras 4.82 0.003146 0.39 0.003 *
Arboles 3.31 0.00073 0.02 0.533 ns
Arbustos -3.25 -0.000779 0.02 0.521 ns
Lianas -9.29 0.000539 0.01 0.697 ns
Perennes angiospermas 4.06 -0.002219 0.28 0.016 *
Perennes coniferas -8.08 0.003836 0.72 0 alakel
Deciduas en invierno -0.4 -0.000521 0.01 0.613 ns
Deciduas en primavera 0.73 -0.0041 0.12 0.132 ns
Holarticas -4.09 0.002281 0.34 0.007 x*
Boreotropicales 2.81 -0.001907 0.25 0.025 *
Neotropicales -0.37 -0.00082 0.04 0.387 ns
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Figura 8. Cambios en las proporciones de riqueza, densidad y area basal de grupos
funcionales (y de afinidad fitogeografica) de especies lefiosas que difieren en forma de vida,

tipo de dispersidn de semillas, fenologia y afinidad fitogeogréafica.
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Diversidad alfaError! Bookmark not defined.

Riqueza de familias y especiesError! Bookmark not defined.

La riqueza de especies observada a lo largo del gradiente altitudinal tuvo un promedio de 22
especies por sitio de 0.1 ha con un minimo de 12 y un maximo de 31 (Cuadro 2, Figura 9),
mientras que la riqueza estimada por medio del Estimador de Cobertura basado en
Abundancia tuvo un promedio de 31, con un minimo de 15 y un maximo de 56. El sitio con
menor riqueza observada (12 spp.) y estimada (15 spp.) fue un bosque a una altitud de 1447
m dominado por Ficus aurea, Matudaea trinervia, Q. insignis y Q. nixoniana, mientras que
el sitio con mayor riqueza observada (31 spp.) y estimada (56 spp.) fue un bosque a una altitud
de 1370 m con disturbio moderado (ubicado a 20 m de la carretera Talpa-Tomatlan) dominado
por Alnus acuminata, Quercus acutifolia y Matudaea trinervia. Este Gltimo sitio present6 una
rigueza estimada casi el doble de la observada debido a su gran cantidad de especies raras (9
singletons, 6 doubletons, 20 Unicas y 4 duplicadas). Ni la riqueza observada ni la riqueza
estimada tuvo una tendencia de cambio significativa a lo largo del gradiente de acuerdo al
ajuste de modelos de regresién de Huisman et al. (1993), sino que fueron constantes (Modelo
I, Cuadro 3).
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Figura 9. Distribuciéon de la riqueza observada y de la riqueza estimada con el Estimador de
Cobertura basado en Abundancia (ECA) a lo largo del gradiente altitudinal.
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La riqueza de especies por familia por piso altitudinal de 0.4 ha tuvo un promedio de
44 especies, y mostro una tendencia de cambio a lo largo del gradiente altitudinal. La riqueza
méaxima fue de 51 especies en el piso intermedio superior (de 1750-2000 m), reduciéndose a
un minimo de 41 especies en el piso més alto (de 2000-2200 m) y a 42 especies en el piso méas
bajo (de 1300-1450) (Figura 10).

La riqueza de familias a lo largo del gradiente altitudinal fue de 30 familias en
promedio por piso altitudinal (cada piso de 0.4 ha correspondientes a cuatro sitios de 0.1 ha
por piso), con un minimo de 24 familias (piso de 2000-2200 m) y un maximo de 34 (piso de
1750-2000 m) (Apéndice 1). Al igual que la riqueza de especies, hubo una tendencia de
cambio a lo largo del gradiente altitudinal, con un incremento de riqueza en los pisos de altitud
intermedia (33-34 familias, 1450-2000 m), reduciéndose en el piso mas alto (24 familias,
2000-2200 m) y en el mas bajo (26 familias, 1300-1450 m).
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Figura 10. Riqueza especifica de las familias (con dos o més especies) por piso altitudinal
(0.4 ha) a lo largo de un gradiente en la Sierra Cacoma, Talpa, Jalisco. Cada piso fue
compuesto de cuatro sitios de 0.1 ha. Otras = Familias con una especie.
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La familia de especies lefiosas que mas contribuyd en riqueza de especies y presencia
a lo largo de casi todo el gradiente altitudinal fue Fagaceae, excepto en el piso intermedio de
1600-1750 m en el que presentd 3 spp. y fue superada por la familia Asteraceae con 4 spp. No
obstante, en los dos pisos altitudinales superiores Fagaceae compartié su dominancia en
rigueza también con la familia Asteraceae. Después de estas dos familias, otras que destacaron
con una riqueza de tres especies por piso altitudinal fueron Primulaceae (en los dos pisos
inferiores), Pinaceae, Pentaphylacaceae y Melastomataceae (en los pisos superiores), 0 que
tuvieron dos especies por piso y presencia en al menos tres pisos altitudinales fueron
Lauraceae, Betulaceae, Clethraceae, Myrtaceae, Araliaceae, Euphorbiaceae, o que tuvieron

presencia en dos pisos fueron Moraceae, Fabaceae y Rosaceae.

Estructura de la diversidad alfa: Distribucion de la abundancia relativa Error! Bookmark
not defined.

En las graficas de rango/abundancia se pudo observar que en los sitios de pisos inferiores
(1353 m,1381 m y 1447 m, excepto los de 1370 m, 1444 m y 1472 m) y uno de un piso
superior (en el de 2173 m) existio una tendencia a ajustarse al modelo “log series” (Fisher et
al., 1934) (curva sigmoidal muy inclinada) o a una “serie geométrica” (Motomura, 1932)
(recta muy inclinada), evidenciando una alta dominancia de pocas especies (principalmente
Matudaea trinervia, Siparuna thecaphora, Carpinus caroliniana, Quercus insignis, Quercus
acutifolia, en los pisos inferiores, y Persea hintonii, Euphorbia schlechtendalii, Abies
jaliscana, Quercus nixoniana, y Symplocos novogaliciana en el sitio de 2173 m) (Figura 11).
Sélo el sitio de 1605 m de altitud present6 una curva rango/abundancia similar a la del modelo
de “vara quebrada” (MacArthur, 1957) (curva sigmoidal menos inclinada), que demostro una
alta diversidad debida a una alta equitatividad en la abundancia de las especies, es decir en
este sitio se observd menor dominancia de especies. Los sitios que presentaron una curva
semejante a una serie “log normal” (Preston, 1948) (curva sigmoidal mas inclinada que la de
vara quebrada pero menos que la log series) fueron sitios que estuvieron principalmente en
altitudes intermedias, pero este patrén también se observé en sitios de pisos inferiores (1370
m, 1444 m y 1472 m) y superiores (2067 m, 2077 my 2111 m).
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Figura 11. Gréficos de rango/abundancia proporcional (dominancia/diversidad, de
Whittaker) de especies lefiosas presentes en 20 sitios de 0.1 ha a lo largo de un gradiente
altitudinal de bosque mesofilo de montafia en la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco. Los
numeros a un lado de los simbolos representan la altitud (m snm) de los sitios.
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Estructura de la diversidad alfa: Indices de diversidad de abundancia proporcional Error!
Bookmark not defined.

El indice de diversidad (de equidad) Shannon (H’) como el de diversidad (dominancia) de

Simpson reciproco (1/D) mostraron una tendencia de cambio significativa a lo largo del

gradiente altitudinal ajustdndose al modelo de regresion V (H’ R?= 0.5, P= 0.008 y 1/D R?=

0.582, P= 0.002), que indica un incremento de diversidad en los sitios de altitud media

superior, correspondiente al piso altitudinal de los 1900 m, reduciéndose la diversidad en los

sitios mas altos y mas bajos a esta altitud (Figura 12)
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Figura 12. Distribucion de los indices de diversidad Shannon (H’) y Reciproco de Simpson

(1/D) a lo largo del gradiente altitudinal. Cada simbolo representa los indices en
determinado sitio a determinada altitud. Modelo con el mejor ajuste: Modelo V,

y=M*(1/(1+ea+bx))*(1/(1+ec+dx)), incremento y disminucion a diferentes tasas de cambio,

curva sesgada.
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Diversidad beta

indices de disimilitud cuantitativosError! Bookmark not defined.

La regresion de los valores de indice de disimilitud cuantitativo de Chao-Sgrensen (D)
basados en la estimacion de abundancia entre pares de sitios del mismo piso altitudinal
permitio deducir que la diversidad beta tuvo una tendencia a disminuir con la altitud, aunque
esta fue marginalmente no significativa (y = -0.0002x + 0.5661, R?>=0.41, P=0.08), a mayor
altitud a lo largo del gradiente altitudinal se encontrd una tendencia a una menor disimilitud
entre pares de sitios del mismo piso altitudinal (Cuadro 5, Figura 13). S6lo un par de sitios
ubicados en los extremos del gradiente altitudinal (los ubicados en altitudes de 1447 y 2111)
presento un reemplazo del 100% de sus especies. El sitio ubicado a 1447 m de altitud presento
los valores mas altos de disimilitud al compararse con la mayor parte de los otros sitios, esta
disimilitud fue generada por varias especies Unicas que no se observaron en la mayoria de
sitios como fueron Coussapoa purpusii, Ficus aurea, Cordia prunifolia, Parathesis

ferruginea, Trophis mexicana, Perrotetia longistylis.

Los pares de sitios que se encuentran dentro del mismo piso altitudinal son més
semejantes entre si (tienen menor diversidad beta) que aquellos pares de sitios que difieren en
altitud, sin embargo los pares que difieren en altitud también tienen en general mayor distancia
horizontal que los pares de sitios del mismo piso altitudinal (Figura 14), por lo que la
comparacion directa de diversidad beta entre distancias horizontales y altitudinales no es
posible. Lo que si fue posible constatar es que la diversidad beta entre sitios del mismo piso
altitudinal no cambi6 significativamente en funcion de la distancia horizontal (R? = 0.1027,
P=0.07). Se observaron que los valores de diversidad beta altos (indice de Chao-Sgrensen
mayores a 0.5) resultaron entre sitios con mayor recambio altitudinal y los menores a 0.5
fueron entre sitios con menor distancia altitudinal. En el grafico de dispersion de la Figura 14
se puede observar que a partir de los 4500 m de distancia horizontal el indice Chao-Sgrensen
(diversidad beta) de algunos pares de sitios llega a ser igual o cercano a 1 indicando asi un
remplazo total o casi total de especies (Figura 14, Cuadro 5).
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Cuadro 5. Matriz triangular de indices de diversidad beta Chao-Sgrensen basados en
abundancia estimada entre pares de sitios de diferentes altitudes.

1353 1370 1381 1444 1447 1472 1547 1568 1605 1750 1755 1757 1760 1903 1916 1947 2067 2077 2111 2173
1353 0 046 0.186 0.02 0.39 0.206 0.696 0.209 0.423 0.659 0.679 0.693 0.719 0.651 0.697 0.716 0.845 0.898 0.596 0.605
1370 0 0.152 0.393 0.438 0.282 0.594 0.494 0.731 0.766 0.756 0.751 0.722 0.478 0.727 0.729 0.859 0.857 0.832 0.794
1381 0 0.1 0.092 0.125 0.648 0.33 0.674 0.844 0.817 0.773 0.742 0.834 0.882 0.909 0.737 0.839 0.863 0.57
1444 0 0.391 0.182 0.601 0.044 0.374 0.506 0.534 0.558 0.501 0.487 0.59 0.613 0.658 0.761 0.614 0.474
1447 0 0.26 0.903 0.537 0.956 1 0.921 0.931 0.864 0.926 0.986 0.994 0.953 0.902 1 0.963
1472 0 0.351 0.039 0.353 0.776 0.679 0.653 0.66 0.804 0.88 0.86 0.543 0.696 0.766 0.519
1547 0 0.283 0.152 0.529 0.475 0.505 0.502 0.517 0.746 0.731 0.676 0.722 0.647 0.542
1568 0 0.275 0.444 0.43 0214 0.426 0.576 0.649 0.672 0.457 0.749 0.462 0.475
1605 0 0.303 0.203 0.115 0.25 0.362 0.442 0.427 0.421 0.53 0.393 0.359
1750 0 0.076 0.064 0.116 0.302 0.405 0.399 0.41 0.596 0.422 0.401
1755 0 0.096 0.075 0405 0.51 0.455 0.274 0.508 0.535 0.529
1757 0 0.086 0411 0.625 0.494 0.253 0.486 0.412 0.372
1760 0 0.321 0.463 0.448 0.401 0.424 0.587 0.365
1903 0 0.029 0.038 0.52 0.49 0.237 0.495
1916 0 0.018 0.751 0.647 0.134 0.646
1947 0 0.674 0.537 0.037 0.596
2067 0 0.355 0.256 0.128
2077 0 0.525 0.451
2111 0 0.183
2173 0
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Figura 13. Regresion lineal de los promedios de los indices de Disimilitud Chao-Sgrensen
basados en estimacion de abundancia, entre pares de sitios del mismo piso altitudinal en
funcidn de la altitud. La linea representa la tendencia central (regresion de los cuadrados
medios minimos), y = -0.0002x + 0.5661.
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Figura 14. Serie de regresiones lineales de los indices de diversidad beta (Chao-Sgrensen
basado en abundancia) entre pares de sitios ubicados en la misma franja altitudinal (<100 m
de distancia altitudinal entre pares, circulos sélidos), asi como también entre pares de sitios
ubicados a diferentes distancias altitudinales (100-199 m, 200-299 m, 300-399 m, 400-499 m,
500-599 m, 600-699 m, 700-799 m).

Diversidad beta y variables ambientalesError! Bookmark not defined.

Ordenacidn de los sitios del gradiente y su relacion con variables ambientalesError!
Bookmark not defined.

Para realizar el analisis No Métrico Multidimensional (NMS) de los sitios del gradiente, se
utilizaron sélo 60 especies de las 101 especies registradas a lo largo del gradiente altitudinal,
las cuales cumplieron con la condicion de que su abundancia total en los veinte sitios fuera
igual o mayor a cuatro. Se utilizé una configuracion de inicio de nimeros aleatorios. El
numero de corridas con los datos reales fue de 250. En la prueba de Monte Carlo el nimero
de corridas aleatorias fue de 250 corridas y la probabilidad de que un estrés final similar

pudiera haber sido obtenida al azar fue de 0.0040. Fueron 58 iteraciones para la solucion final.
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De acuerdo al estrés obtenido de 15.24 se eligié una solucion final de dos dimensiones o ejes
(Figura 15).

Los porcentajes de varianza representada por cada eje basada en la r? entre la distancia
en el espacio de ordenacién y la distancia en el espacio original fueron 53.1% para el eje uno
y 15.4% para el eje dos, sumando un porcentaje acumulado del 68.5%. Para relacionar la
ordenacion de sitios con las variables ambientales se realizd un anlisis con una matriz
secundaria de veinte variables ambientales. Las variables ambientales que obtuvieron mayor
relacion con alguno de los dos ejes, haciendo un corte a un minimo de 0.20 del valor de r?
fueron: para el eje uno altitud (r?=0.85) y humedad del suelo (r?=0.19); para el eje dos
nitrégeno inorganico del suelo (r?=0.33), radiacion incidente directa anual potencial (Rad, MJ
- cm=2 - yr-1) (r?=0.23) y humedad del suelo (r>=0.10) (Figura 15). Los sitios mas bajos en
altitud tuvieron tendencia a valores negativos en el eje uno mientras que los sitios mas altos a
valores positivos. Sobre el eje dos, la ordenacion de sitios tiene relacion positiva con el
contenido de nitrogeno inorgénico del suelo y negativa con la radiacion incidente directa anual
potencial. Los sitios con mayor contenido de nitrégeno inorganico tuvieron tendencia a tener
valores positivos en el eje dos y los que reciben mas radiacion (los que tienen mayor
exposicion al Sur y mayor pendiente) se ordenaron con valores negativos. La humedad esta

directamente relacionada al eje uno y al eje dos.
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Figura 15. Escalamiento No Métrico Multidimensional de 20 sitios de un gradiente
altitudinal de bosque mesofilo de montafia en la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco, con datos

de abundancia de especies lefiosas >2.5 cm de DAP. a) Ordenacion por sitios de 0.1 ha, b)
ordenacion de especies.

La segregacion de dos grupos obtenida en la ordenacion fue confirmada por el Analisis
de Agrupamiento con el método de ligamiento Beta flexible, el que resulté en un dendrograma

que clasifica dos grupos utilizando el Analisis de Especies Indicadoras (ISA, por sus siglas en
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inglés) como criterio cuantitativo y objetivo (Figura 16). El primer grupo incluye sitios
localizados a baja altitud de los 1300 m a los 1600 m, el segundo grupo incluyo sitios de
mayor elevacion de los 1600 a los 2200 m, excluyendo el sitio de1568 m. Agrupando los sitios
dentro de los dos grupos proporciond informacion maxima para hacer las separaciones de
grupos, Y la heterogeneidad dentro de los dos grupos tiende a ser igual que la esperada al azar
(MRPP, T= -6.54, A= 0.10, p = 0.00004). El ISA identificd diez especies como fuertes
indicadores de los grupos (p < 0.05, Cuadro 7).

B DENDROGRAMA
Distance (Objective Function)
3.4E-02 1.2E+00 2.3E+00 3.4E+00 4.6E+00
Information Remaining (%)
100 75 50 25 0

Figura 16. Dendrograma del andlisis de agrupamiento del gradiente altitudinal entre los
1300 y 2200 m en la Sierra de Cacoma, Talpa de Allende, Jalisco, México, utilizando la
distancia Sgrensen y Beta flexible (-0.25) como método de ligamiento, cortado en 50% de la
escala restante de informacion.
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Cuadro 6. Grupos de comunidades forestales del gradiente altitudinal de bosque mesofilo
de montafa de Talpa de Allende, Jalisco, determinados por el Analisis de Especies
Indicadoras (ISA).

Valor
Especie Indicador P
Maximo
Grupo 1
Bosque Mesdfilo de Montafia Bajo (LMCF)
Matudeae trinervia 100 <0.0001
Magnolia pacifica 68 0.019
Quercus acutifolia 62 0.1068
Quercus insignis 57 0.0052
Siparuna thecaphora 50 0.0286
Carpinus caroliniana 47 0.6061
Cordia prunifolia 43 0.0262
Inga hintonii 43 0.3683
Dendropanax arboreus 43 0.3689
Persea hintonii 43 1
Grupo 2
Bosque Nuboso de Montafia Alto (Mixto) (UMCF)

Abies jaliscana 85 0.0008
Ostrya virginiana 72 0.0038
Symplocos novogaliciana 70 0.0074
Clusia salvinii 65 0.0154
Quercus nixoniana 56 0.132
Pinus douglasiana 54 0.0418
Symplococarpon purpusii 54 0.3461
Turpinia occidentalis 50 0.0716
Podocarpus matudae 49 0.1624
Rogiera langlassei 46 0.0484
Conostegia volcanalis 43 0.1572
Ageratina areolaris 38 0.1134
Pinus herrerae 38 0.1116
Zinowiewia concinna 38 1
Acer saccharum 31 0.248
llex brandegeana 31 0.2543
Rumfordia floribunda 31 0.2505
Parathesis villosa 30 1

Especies, Valor Indicador Maximo > 0.50, y valores de P fueron
calculados usando la prueba Monte Carlo para cada especie. Valor
Indicador Maximo observado varié entre 0 y 100.



Ordenacidn y comparacion de los sitios de estudio con otros gradientes altitudinales en
México y latitudinales en el este de Norteamérica

Ordenacidén basada en especies

El presente estudio se comparé con otros estudios de gradientes altitudinales o sitios puntuales
con diferentes altitudes de México y sitios con diferentes latitudes del Este de Estados Unidos
de Norte América, por medio de una ordenacion NMS de 80 sitios con 365 especies (Figura
17). Se utilizé una configuracion de inicio de nimeros aleatorios y el nimero de corridas con
los datos reales fue de 250. En la prueba de Monte Carlo el nimero de corridas aleatorias fue
de 250 corridas y la probabilidad de que un estrés final similar pudiera haber sido obtenida al
azar fue de 0.0040. Fueron 82 iteraciones para la solucién final. De acuerdo al estrés obtenido
de 11.87 el nimero de dimensiones en la solucion final fue de 2.

Los porcentajes de varianza representada por cada eje basada en la r? entre la distancia
en el espacio de ordenacion y la distancia en el espacio original fueron 41.4% para el eje uno
y 15.4% para el eje dos, sumando un porcentaje acumulado de 56.8%. A lo largo del eje 1 de
la ordenacién se distinguen 3 grupos: un grupo de sitios del occidente de México con los
valores mas bajos, un segundo grupo de sitios del oriente de México (Veracruz) con valores
intermedios y un tercer grupo de sitios del este de Estados Unidos con valores altos. A lo largo
del Eje 2 se observo el efecto de la altitud sobre la ordenacion de sitios, los sitios de altitudes
bajas se ubicaron con valores bajos del Eje 2 y los sitios de mayores altitudes en los valores
altos del Eje para los grupos de sitios de occidente y los de oriente de México. También sobre
el Eje 2 los sitios de bosque templado del Este de EUA presentaron un efecto de la latitud: los
de valores mas bajos del Eje dos fueron los sitios del Sureste de EUA, mientras que los sitios

del Noreste fueron los que tuvieron valores altos para este eje.
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Figura 17. Escalamiento No Métrico Multidimensional basado en presencia-ausencia de
especies en 20 sitios de 0.1 ha de un gradiente altitudinal de bosque mesdéfilo de montafia en
la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco y en otros 44 sitios de BMM del occidente y oriente de
México y 16 sitios de bosque templado del Noreste y Sureste de EUA. Los simbolos vacios
representan a los sitios de México de baja altitud en un gradiente altitudinal y a los sitios de
baja latitud del Este de EUA (Sureste), los simbolos llenos representan a los sitios de
México de mayores altitudes y a los sitios del Este de EUA de mayores latitudes (Noreste).

Ordenacidén basada en génerosError! Bookmark not defined.

Se realizé una ordenacion NMS de los 20 sitios de gradiente altitudinal basada en géneros, en
lugar de especies, para lo cual se us6 una matriz principal 199 géneros y 80 sitios (Figura 18).
Se utiliz6 una configuracion de inicio de nimeros aleatorios y el nimero de corridas con los
datos reales fue de 250. En la prueba de Monte Carlo el nimero de corridas aleatorias fue de
250 corridas y la probabilidad de que un estrés final similar pudiera haber sido obtenida al
azar fue de 0.0040. Fueron 72 iteraciones para la solucion final. De acuerdo al estrés obtenido
de 14.17 el nimero de dimensiones en la solucion final fue de 3. Los porcentajes de varianza
representada por cada eje basada en la R? entre la distancia en el espacio de ordenacion y la

distancia en el espacio original fueron 49.4% para el eje uno, 18.6% para el eje dos y 9.0%
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para el eje tres, sumando un porcentaje acumulado de 77.8%. A lo largo del Eje 1 se separaron
dos grupos, uno con valores bajos del Eje correspondiente a los sitios de México (incluyendo
los de occidente y los de oriente) y un segundo grupo con valores altos del Eje correspondiente
a los sitios del Este de EUA. A lo largo del Eje 2 se ordenaron todos los sitios del grupo de
México (occidente y oriente) de acuerdo al gradiente altitudinal, con una tendencia gradual de
los sitios de bajas altitudes a ordenarse en los valores bajos del Eje y de los sitios de mayores
altitudes. A lo largo del Eje 2 no hubo separacion u ordenacion por latitud en el grupo de sitios
del Este de EUA entre si (no hubo segregacion de los del Noreste de los del Sureste), pero a
lo largo del Eje 3 si se ubicaron los sitios del Noreste hacia valores bajos del Eje 3 y los del

Sureste hacia valores altos.
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Figura 18. Escalamiento No Métrico Multidimensional basado en presencia-ausencia de
géneros en 20 sitios de 0.1 ha de un gradiente altitudinal de bosque mesofilo de montaiia en
la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco y en otros 44 sitios de BMM del occidente y oriente de
México y 16 sitios de bosque templado del Noreste y Sureste de EUA. Los simbolos vacios
representan a los sitios de México de baja altitud en un gradiente altitudinal y a los sitios de
baja latitud del Este de EUA (Sureste), los simbolos llenos representan a los sitios de
México de mayores altitudes y a los sitios del Este de EUA de mayores latitudes (Noreste).
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DISCUSION

Composicion y distribucion de familias y especiesError! Bookmark not defined.

Las 101 especies y 88 géneros de plantas lefiosas > 2.5 cm de DAP registradas en una
superficie total de muestreo de 2.0 ha a lo largo del gradiente altitudinal de los 1300 a los 2200
m, equivalen al 4.04% del total de especies de plantas vasculares que habitan de manera
exclusiva o preferente en el BMM de México (Rzedowski, 1996). El 72% de los géneros
encontrados en esta investigacion pertenecen a la flora vascular que Rzedowski (1996) sefiala
como exclusiva del bosque meséfilo de montafia. Esta riqueza de especies lefiosas es
comparable a la riqueza observada en otros gradientes con BMM del occidente de México
(243 spp./4.3 ha, Vazquez-Garcia y Givnish, 1999, 291 spp. >2.5 cm DAP/5.3 ha; Cuevas-
Guzman, 2002, 81 spp. >2.5 cm DAP/0.9 ha, Sahagiun-Godinez, 2004), pero es mas baja que
la reportada en un gradiente altitudinal de BMM del oriente de México (128 spp.> 5 cm
DAP/1.4 ha, Williams-Linera, 2013).

La dominancia en area basal a lo largo del gradiente altitudinal estuvo dada por
familias de origen boreal (laurdsico), Hamamelidaceae, Sapindaceae, Pinaceae, Fagaceae,
Betulaceae, Magnoliaceae, Clethraceae y Lauraceae, y s6lo Moraceae y Podocarpaceae
resaltaron como familias de origen austral (gondwanicas) con cierta dominancia secundaria.
Esta dominancia en familias de origen laurasico se segreg6 o alterné a lo largo del gradiente
altitudinal: en los pisos inferiores dominaron familias como Hamamelidaceae y
Magnoliaceae, con especies perennifolias que prefieren climas subtropicales; en el piso
intermedio domind Sapindaceae, con una especie caducifolia, Acer saccharum, que prefiere
clima templado; y en los pisos superiores dominé Pinaceae, con especies aciculifoliadas que
prefieren climas templados a frios. Esta dominancia en area basal de elementos de origen
boreal se ha registrado también para otros bosques meséfilos de montafia en el este (centro de
Veracruz, Williams-Linera et al., 2000. Mufiiz-Castro et al., 2012) y sureste de México (Los
Altos de Chiapas, Quintana-Ascencio y Gonzalez-Espinosa, 1993), en Centroamérica (Costa
Rica, Kapelle, 1995), e incluso hasta en el norte de Sudamérica (Colombia) donde una

fagacea, el Quercus humboldtii, es la especie dominante (Cortés, 2008; Ledn et al., 2009).

Los patrones de distribucion de las especies dominantes y codominantes en el

gradiente estudiado no reflejan una secuencia de comunidades discretas, sin embargo, se
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observo un reemplazo en el espacio en la dominancia de cuatro especies: En los pisos bajos
(1300-1600 m) domind completamente Matudaea trinervia, la que fue reemplazada en forma
méas 0 menos abrupta por Quercus nixoniana a los 1600 m. A los 1700 m Q. nixoniana fue
remplazada también abruptamente por Acer saccharum y ésta a su vez fue reemplazada

gradualmente por Abies jaliscana hacia los pisos altos (1800-2200 m).

La dominancia de la especie Matudaea trinervia (en area basal y en valor de
importancia) en los dos pisos altitudinales inferiores es comparable a la reportada por
Tonacatl-Montes (1995) para bosques mesofilos de montafia de la Sierra Madre Oriental, en
el estado de Puebla, al este de México, donde se menciond que los bosques dominados por
esta especie eran faciles de localizar. Esta dominancia de M. trinervia puede ser explicada por
su alta capacidad reproductiva tanto sexual como asexualmente (tiene una gran capacidad
reproductiva y cantidad de follaje que desarrolla bajo la sombra (Mufiiz-Castro obs. pers.) y
por la alta talla que llega a alcanzar (hasta 35 m de altura y 160 cm de DAP) (Gonzélez-
Villarreal et al., 2004).

En pisos altitudinales intermedios de nuestro gradiente de estudio dominaron Quercus
nixoniana y Acer saccharum, esta dominancia de especies de Quercus y de Acer saccharum
es bien conocida para sitios de bosque templado caducifolio de Norteamérica (Held et al.,
1998) vy esta relacionada con su alta capacidad competitiva. Tanto las especies de Quercus
como el Acer saccharum tienen maderas duras que les permiten tener un crecimiento
horizontal de sus ramas y asi poder captar mas luz en medios sombreados por lo que tienen
cierta tolerancia a la sombra y también presentan un tipo de crecimiento ortotrépico en sus
troncos, es decir crecen rectos en forma vertical, lo que las hace ganar altura en los claros
pequefios. Quercus nixoniana como otras especies de encino rojo (Seccién Lobatae o
Erythrobalanus), puede tener crecimiento mas rapido que los encinos blancos en sitios
himedos (Mufiiz-Castro et al., 2015), lo que le da cierta ventaja sobre otras especies. Acer
saccharum es reconocida como una de las especies con mayor tolerancia a la sombra como
plantula y juvenil, es especialista en tener ventaja competitiva de crecimiento en claros
pequefios (Takahashi y Lechowicz, 2008), pero también es una especie que requiere
condiciones de alta humedad y temperaturas templadas, por lo que en el gradiente altitudinal,
solo se encuentra muy cercana al arroyo permanente entre altitudes de 1600 a 1800 m.
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La dominancia en area basal de Abies jaliscana en los pisos de mayor altitud pone en
evidencia la capacidad de esta conifera para competir con las otras especies de bosque
mesoéfilo de montafia en condiciones de clima templado-frio, por su alta resistencia a heladas
principalmente, y coincide con el patrén observado por Guerrero-Herndndez et al. (2014) en
su inventario floristico de un area de transicion entre BMM y bosque de Abies, entre 2100 y
2400 m snm, en la Sierra de Jolapa, Juanacatlan, Mascota, al occidente de Jalisco, en donde
registr6 dominancia de Abies jaliscana en el dosel pero una alta frecuencia de especies de
BMM en el dosel, subdosel y sotobosque. De igual forma esta mezcla de elementos de BMM
con los bosques dominados por Abies coincide con lo observado por Cuevas-Guzman et al.
(2011) en el que se midid la estructura, composicion y diversidad de 24 sitios de 0.1 ha
dominados por Abies con el mismo método de muestreo que el nuestro, ubicados en cinco
regiones montafiosas de la Sierra Madre del Sur de Jalisco y Nevado de Colima: entre las
especies con los mayores valores de dominancia en area basal (> 1 m?/ha) después de Abies,
correspondieron a especies de BMM (Cleyera integrifolia, Cornus disciflora, Magnolia
iltisiana, llex brandegeana, Podocarpus matudae, Symplocos citrea, Quercus xalapensis, Q.
martinezii, Q. laurina, Q, candicans, Q, scytophylla, Alnus jorullensis, Clethra fragans) y del

género Pinus (P. douglasiana, P. devoniana, P. pseudostrobus y P. strobiformis).

El patron de distribucion de las especies Carpinus caroliniana, Quercus acutifolia,
Podocarpus matudae y Pinus douglasiana fue amplio a lo largo del gradiente altitudinal
estudiado y concuerda con su extensa distribucion latitudinal: C. caroliniana se distribuye
desde Quebec y Minnesota hasta Nicaragua (Furlow, 1987), Q.acutifolia desde Nayarit e
Hidalgo hasta Guatemala (Rangel, S. R. 2006, Tropicos.org, 2015), Podocarpus matudae
desde Tamaulipas y Nayarit hasta Honduras (Ornelas et al., 2010, Tropicos.org, 2015) y Pinus
douglasiana desde Chihuahua hasta Oaxaca (Farjon et al., 1997, Tropicos.org, 2015).

Estructura de las comunidades

La estructura fisonomica general de las comunidades estudiadas no mostr6 cambios
significativos a lo largo del gradiente altitudinal excepto para la altura maxima, donde se
encontrd un aumento en la altura maxima de especies del dosel hacia los pisos de mayor altitud

y que la altura promedio no disminuy6 con la altitud. Este patron contrasta con la fisonomia
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reportada por Scatena et al. (2010) para los “tropical montane cloud forest” en general, ya
que estos autores argumentan que la altura del dosel disminuye conforme aumenta la altitud,
con lo que se distinguen tres tipos de bosques tropicales de montana: “lower montane cloud
forest” (LMCF, 1200 a 1800 m) con altura de dosel entre 15-33 m y elementos emergentes
de 37 m, a menudo ausentes; “upper montane rain forest” (UMCF, 1800-2800 m) con altura
de dosel entre 1.5-18 m y arboles emergentes de hasta 26 m, usualmente ausentes y “sub alpine
cloud forest” (SACF, 2800-3200 m) con altura de dosel entre 1.5-9 m, emergentes de 15 m,

usualmente ausentes.

De acuerdo con las caracteristicas estructurales reportadas por Scatena et al. (2010),
el LMCF corresponderia a los pisos altitudinales bajos del gradiente estudiado de Talpa y el
UMCEF corresponderia al segmento de pisos de mayor altitud dominados por Abies, sin
embargo los Abies de este gradiente de Talpa (con altura maxima de 35 m) no son elementos
emergentes sino que son elementos dominantes, y la altura maxima de otros bosques montanos
de oyamel de occidente de México (51 m, Cuevas-Guzman et al., 2011) no coinciden ni con
la altura méxima reportada por Scatena et al. (2010) para los LMCF, ni con la reportada para
los UMCEF-. Esta discrepancia en alturas maximas registrada por Scatena et al. (2010) y la de
los bosques mesofilos de montafia del occidente de México se puede atribuir a varias razones.
La primera es que en el occidente de México las montafias generalmente no llegan a ser de
mayor altitud a los 2,500 m, por lo que las temperaturas no llegan a ser demasiado frias para
evitar sostener comunidades arbdreas de grandes tallas. La segunda razén puede ser que
Scatena et al. (2010) no tomaron en cuenta a estos bosques del occidente de México; la tercer
razdén es que éstos autores posiblemente se basaron en la forma principal de bosques tropicales
montanos nubosos de los Andes, de Africa y de islas tropicales en los que especies de grandes
tallas como Abies y Quercus no existen (a excepcion de la presencia de Quercus en los Andes
colombianos); la cuarta razén es que en muchos de éstos TMCF, reportados por Scatena et al.
(2010), la influencia del disturbio antropogénico ha sido muy alta en las partes altas desde
siglos atras. Sarmiento y Frolich (2002), han publicado evidencias de que los TMCF de los
Andes en su ecotonia con pastizales alpinos han sufrido el impacto de la agricultura, pastoreo
y regimenes frecuentes de incendios provocados por los humanos desde tiempos
precolombinos, factores que muchas veces han sido desapercibidos por los estudios

ecologicos que se han enfocado més en factores fisicos y bioticos que en los antrépicos.
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Igualmente se ha reportado para los TMCF de Africa una influencia del pastoreo e incendios
antropogenicos que han cambiado la fisonomia y distribucion de estos bosques y sus bordes
y ecotonos con los pastizales alpinos, promoviendo una proliferacion de un cinturén de

bosques de estatura baja dominados por ericaceas (Wesche et al., 2000).

Para las montafias de Asia, Ohsawa (1995), al igual que Scatena et al. (2010), se
report6 una disminucion en la altura méxima de los arboles a lo largo del gradiente altitudinal,
tanto en bosques montanos tropicales como en templados, pero el patron de esta disminucion
no fue igual entre éstas dos zonas climaticas. En las montafias tropicales cercanas al Ecuador
(Monte Kerinci, Sumatra, 1° de latitud N, y Monte Kinabal(, Borneo, 6° N), la altura maxima
de los arboles disminuye escalonadamente aproximadamente a la mitad en cada una de las
zonas altitudinales: de alturas maximas de 40-50 m en la zona de bosques perennifolios
mesofilos (600-1200 m snm) a alturas de 20-30 m en la zona de perennifolios notofilos (1200-
2500 m snm) y a alturas de 5-18 m en la zona de perennifolios micréfilos (2500-3500 m snm).
En contraste, en las montafias templadas (Monte Fuji, Japén 35° N, y Monte Yakushima,
Japon 30° N) la altura méaxima de los éarboles (de 25-30 m) en general no cambia desde las
partes bajas de pie de montafia (300 m snm) hasta las altitudes superiores (1700 m), excepto
muy cerca de los limites del bosque (2000-2300 m snm), donde presentan alturas de 8-17 m
y dominan los arbustos. Estos dos patrones observados para Asia difieren del patron observado
para los bosques montanos humedos del occidente de México, ya que en éstos Ultimos en
altitudes mayores de 2000 m la altura méaxima de los arboles es mayor que en pisos
altitudinales menores. La mayor talla que logran las coniferas (Abies, Pinus, Podocarpus) y
otros géneros de latifoliadas como Quercus (este estudio, Cuevas-Guzman et al., 2011) en el
occidente de México comparada con la de otras zonas que corresponden al UMCF de Asia 'y
otras zonas tropicales, podria estar relacionada con la presencia de temperaturas mas calidas,
en contraste con las de zonas templadas de mayor latitud y con la ausencia de éstos géneros

altamente competitivos en las otras zonas tropicales.

El nimero de especies de arboles registrados en el total de los 20 sitios de 0.1 ha del
gradiente altitudinal (71 spp./2.0 ha) es mayor que el de los 24 sitios de 0.1 ha de bosques de
oyamel ubicados en altitudes entre 2090 y 3015 m de varias sierras montariosas de Jalisco
reportados por Cuevas-Guzman et al. (2008) (50 spp./2.4 ha), lo cual confirma que los bosques
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mesofilos de montafia y su ecotono con los bosques de Abies de la Sierra de Cacoma, en Talpa,
contienen mayor riqueza de especies arboreas que los bosques templados de sitios mas altos
dominados por oyamel. La riqueza de especies arboreas del gradiente estudiado es comparable
a la de 43 sitios de 0.1 ha del gradiente de 1500 a 2500 m de bosque tropical caducifolio-
bosque mesofilo de montafia en Cerro Grande de la Reserva de la Biosfera de Manantlan,
Jalisco (97 spp./4.3 ha, Vazquez-Garcia y Givnish, 1998) y a la de 9 sitios de 0.1 ha de un
gradiente altitudinal de 1320 a 1650 m de bosque mesofilo de la Sierra de Coalcoman,
Michoacéan (45 spp./0.9 ha, Sahagun-Godinez, 2004), lo que indica que el patron de riqueza
de especies es similar para la porcion occidental (Jalisco y Michoacan) de la Sierra Madre del
Sur. La riqueza arbdrea del gradiente de Talpa fue menor a la encontrada en otro gradiente
altitudinal de 56 sitios de 0.1 ha ubicado entre 550 y 1850 m, en la Cafiada del Tecolote,
también en la Sierra de Manantlan (182 spp/5.6 ha, Cuevas-Guzmaén, 2002), pero en esta
discrepancia influyé que éste gradiente incluyé en su mayoria sitios de bosque tropical
subcaducifolio (550 a 1150 m), una ecotonia entre este BTS y BMM (1250-1550 m) y solo
tres pisos de BMM (1650-1850 m). No hubo cambios significativos en las proporciones de
riqueza de arboles, arbustos y lianas a lo largo del gradiente altitudinal, lo que puede estar
relacionado con el hecho de que los bosques seleccionados presentan un estado de
conservacion y régimen de disturbios similar en todo el gradiente. En contraste a la mayor
proporcién de arbustos y lianas en altitudes bajas encontrada por Vazquez-Garcia y Givnish
(1998) en el gradiente de Cerro Grande, éstos autores relacionaron una mayor apertura de
dosel en los bosque tropicales caducifolios de las partes bajas, que permiten el mayor
establecimiento y desarrollos de especies heliofilas, que muchas de las cuales son arbustos y

lianas.

El porcentaje de especies arbustivas de todo el gradiente de BMM del presente estudio
(25%), es comparable con el encontrado en el gradiente BTS-BMM en Manantlan por Cuevas-
Guzman (2002) (26%), en los bosques de oyamel de Jalisco por Cuevas-Guzman et al., (2008)
(17%) y en el gradiente BTC-BMM de Cerro Grande por Vazquez-Garcia y Givnish (1998)
(16%), esto deja de manifiesto que hay una relacion directa entre la proporcion de especies de
arboles respecto a la de arbustos debido a lo cerrado del dosel, que no permite la entrada de
luz suficiente al sotobosque en éste tipo de bosques de montafia humedos (Rzedowski y
McVaugh, 1966).
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La proporcion de especies de lianas encontradas en todo el gradiente de Talpa (4%)
fue similar a la encontrada por Sahagun-Godinez (2004) (5 %) para BMM de Coalcoman,
pero menor a la encontrada en el gradiente de BTS-BMM de la cafada EIl Tecolote por
Cuevas-Guzmaén (2002) (15.6%), y a la encontrada por Vazquez-Garcia y Givnish (1998) en
el gradiente BTC-BMM de Cerro Grande, en estos casos ambos gradientes presentan
condiciones tropicales estacionales en sus partes bajas. La escasez de especies de lianas en el
BMM comparada con la de los bosques tropicales de tierras bajas esta relacionada con que se
trata de una forma bioldgica que es susceptible a alta mortalidad por el efecto de temperaturas
frias que ocasionalmente ocurren en inviernos severos a mayores altitudes que las de las selvas
de tierras bajas (Putz, 1991), como las altitudes del BMM vy el bosque de oyamel. Esta
susceptibilidad de las lianas a temperaturas frias se debe a la formacion de cavitaciones
(burbujas de aire) en sus largos vasos que producen fallas en la conduccion de la savia (Sperry,
1995). Existen otros factores que pueden contribuir con la poca presencia de lianas en el
BMM, uno de ellos es el propuesto por Givnish (1984), quien menciona que las lianas tienen
la desventaja competitiva de tener que invertir una mayor biomasa en produccion de raices
impuesta por los suelos lixiviados, muy organicos y pobres en minerales de los BMM. Otra
posible razon por la que la proporcion de especies de lianas es mayor en los BTC y BTS que
en los BMM es la propuesta por Swaine y Grace (2007), que la lianas son favorecidas por
condiciones de baja precipitacion, ya que tienen mecanismos ventajosos sobre los arboles
como lo son raices profundas, conductividad de liquidos y capacidad de colonizar claros del

dosel mas eficientes.

La proporcién de riqueza de especies endozodcoras en todo el gradiente de BMM de
Talpa (63.4 %) fue superior a la encontrada en el gradiente BTC-BMM de Cerro Grande por
Véazquez-Garcia y Givnish (1998) (27%), lo contrario se observd para la proporcién de
especies anemacoras, fue menor en el BMM-bosque de Abies de Talpa (21.8 %) que en el
BTC-BMM de Cerro Grande (37 %). Aunque ambos gradientes abarcan un rango altitudinal
algo similar (1300-2200 m y 1500-2500 m, respectivamente), el gradiente de Cerro Grande
presentd un BTC en su mitad inferior, mientras que el de Talpa present6 BMM en esa mitad,
lo que indica que el gradiente de Cerro Grande tiene ambientes de dosel mas abiertos y menos
humedos por la sequia estacional de sus BTC, lo que favorece la dispersion y el
establecimiento de especies anemocoras e inhibe el de endozodcoras. La alta proporcion de
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especies endozodcoras en el gradiente de BMM de Talpa (gradiente himedo en su totalidad)
concuerda con el patron general en la region Neotropical de mayor endozoocoria en sitios mas
himedos (Croat, 1978; Givnish, 1998; 1999; Vazquez-Garcia y Givnish, 1998; Gentry,
1982b; 1988). Es por ello que el patron de cambio altitudinal en la proporcion de riqueza y
area basal de especies endozoocoras registrado en Talpa (aumento hacia las partes bajas) fue
el opuesto al registrado en Cerro Grande (donde la humedad se concentra sélo en las partes
altas del gradiente). La mayor proporcion de especies y area basal de especies endozodcoras
en los pisos de menor altitud del gradiente de Talpa puede estar relacionada a que, en éste
segmento del gradiente hay mayor proporcion de especies tropicales que tienen mayor
relacion con los elementos de selvas lluviosas de tierras bajas (tropical rainforest), en donde
se ha reportado una preponderancia de especies con frutos carnosos dispersados por animales
(Gentry, 1982b; 1988; Loiselle et al., 1996). En los bosques tropicales que reciben mayores
precipitaciones las condiciones mas humedas facilitan la coexistencia de insectos que
incrementan la disposicion de nutrientes para las aves frugivoras, las cuales coevolucionan

con mayor numero de especies lefiosas endozoocoras (Givnish, 1998).

En el gradiente de Talpa las proporciones de riqueza y area basal de las especies
anemacoras aumentan a mayor altitud aun cuando los factores de disturbio y de cobertura de
dosel medidos no presentan cambios significativos a lo largo del gradiente, por lo que ésta
mayor presencia de anemdcoras en partes altas puede estar relacionada a otro factor diferente
al disturbio directo de los sitios muestreados. Una posible razdn es que el grupo de anemaocoras
de las partes altas tienen buena representacidn de especies de coniferas, asteraceas, betulaceas,
sapindaceas y clethraceas (Abies jaliscana, Pinus douglasiana, P. herrerae, Roldana
angulifolia, Rumfordia floribunda, Podachaenium eminens, Ageratina areolaris, Acer
saccharum, Ostrya virginiana), que generalmente presentan una estrategia de colonizar sitios
abiertos generados por incendios 0 vientos que son comunes en las cimas y crestas de las
montafias o en los bosques de pino y encino vecinos al BMM. Un ejemplo de la mayor
abundancia de este grupo de anemdcoras en las altas montafias es el de la familia Asteraceae,
gue generalmente tiene mayor ocurrencia en espacios abiertos y en partes altas de las
montafias de los Andes y el Este de Africa (Funk et al., 2009).
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La proporcion de riqueza y area basal de especies auto-sinzodcoras (de semillas
grandes dispersadas por gravedad o por animales) no tuvo cambios significativos a lo largo
del gradiente altitudinal de Talpa, lo que puede estar relacionado con la presencia constante
de especies del género Quercus en todos los pisos altitudinales.

En cuanto a la riqueza de especies en el gradiente altitudinal de BMM de Talpa esta
ampliamente dominado por especies angiospermas perennifolias (80.2%), seguido por
deciduas (15.84 %) y coniferas (3.96%). Este patron es diferente al gradiente altitudinal de la
montafia subtropical Emei, ubicada en la zona transicional tropical-templada de China, ya que
en este las proporciones son de 32 %, 61% y 5%, respectivamente. La explicacion por la cual
en el monte Emei pueda existir un mayor nimero relativo de especies deciduas puede radicar
en que estd ubicado a mayor latitud (29°34°N) que el gradiente de Talpa (20°34°N), por lo
que es mas estacional, teniendo intervalos de temperatura media anual cercanos a 20°C (17-
19°C), lo que hace que existan bosques mixtos de deciduas y perennes (Tang y Ohsawa, 1997).
En tales condiciones de temperatura media anual donde se exceden los 20°C, como son en las
montafias mas nortefias, y por lo tanto mas estacionales, como el monte Fuji en Japon (35°N),
los bosques templados pueden ser dominados por especies deciduas en forma extensa (Wolfe,
1979).

El gradiente altitudinal de BMM de Talpa es dominado en riqueza y densidad por
especies angiospermas perennes, sin embargo en area basal este grupo domina sélo en los
pisos altitudinales inferiores, mientras que la dominancia de coniferas se da en los pisos
superiores. Al comparar la zonacion de tipos de bosque del gradiente de Talpa con la de un
gradiente de latitud similar en el Sureste Asiatico, también se observa un patron diferente entre
ambos. En el monte Yushan, en Taiwan (23°N), Su (1984b) registré una zonificacién en la
que las coniferas estan ausentes mas abajo de los 2300 m de altitud, y el bosque de Abies se

distribuye en un piso mas elevado (3100-3600 m).

Las especies deciduas de primavera (deciduas tropicales como Cordia prunifolia,
Citharexylum mocinnoi y Eysenhardtia polystachya) se limitan a los pisos inferiores, en
cambio el grupo de deciduas de invierno (deciduas de climas templados como Acer
saccharum, Ostrya virginiana, Carpinus caroliniana, Alnus acuminata, Symplocos

novogaliciana) es constante en riqueza, densidad y area basal a lo largo de todo el gradiente
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altitudinal. Las hojas caducifolias estan consideradas como una adaptacién a la sequia y las
temperaturas templado-frias, ya que tienden a beneficiarse por la mayor tasa fotosintética por
unidad de masa en las hojas durante los periodos favorables (Givnish, 1999; Givnish, 2002).
Las coniferas perennifolias, cuyos periodos fotosintéticos son mas prolongados, tienen menor
coste energetico en produccion de hojas y menor reemplazo de nutrientes, asi como una dureza
mayor en las hojas que le permite resistir mas a heladas, sequias y herbivoria (Givnish, 2002).
Estas coniferas aumentan hacia las partes de mayor altitud donde tienen ventajas adaptativas
singificativas, ya que en las sequias o heladas controlan mejor la pérdida de agua que las
especies latifoliadas deciduas, al reducir la apertura estomatica y la fotosintesis, sin tener que
incrementar la temperatura de sus hojas (Franklin y Waring, 1980) y presentan una
considerable ganancia de carbono en condiciones frias, aun en heladas (Ungerson y Scherdin,
1968; Neilson et al., 1972; Bradbury y Malcolm, 1979).

El BMM de México es uno de los tipos de vegetacion donde mas se observa una gran
mezcla de elementos meridionales y boreales, como ya lo han reportado varios autores
(Miranda y Sharp, 1950; Martin y Harrell, 1957; Luna-Vega et al., 1988; Rzedowski, 1996),
pero las proporciones relativas de éstos elementos pueden variar dependiendo de varios
factores, principalmente la altitud, el periodo sucesional del bosque y el estrato de bosque que
se esté considerando. En cuanto a la altitud, podemos definir en el gradiente de Talpa que los
tres grupos fitogeograficos analizados (holarticas, neotropicales y boreotropicales) estuvieron
presentes en forma importante a lo largo del gradiente altitudinal, pero la dominancia en
riqgueza y area basal de los grupos de las especies holarticas y boreotropicales cambiaron
significativamente en funcion de la altitud. La riqueza y area basal del grupo de especies
holarticas (Abies, Pinus, Cornus, Quercus, etc.) aumentaron hacia los pisos altos del gradiente
mientras que las especies de afinidad tropical-subtropical, en particular las boreotropicales,
disminuyeron (Celastrus, Dendropanax, Meliosma, Magnolia, Saurauia, Symplocos, etc.)
como era de esperarse por sus afinidades climaticas. Cabe resaltar que el elemento holartico
solo domind en area basal en los sitios altos, por lo que la dominancia de los elementos
boreales no se puede generalizar para todos los BMM de México y Mesoamérica, como se ha
percibido en algunos estudios (Miranda y Sharp, 1950; Graham, 1973; 1976; Luna-Vega et
al., 1988; Rzedowski, 1996). De manera similar, la dominancia en area basal de elementos

holarticos solo se observo en etapas sucesionales maduras en una cronosecuencia de sitios de
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BMM en el centro de Veracruz (Mufiz-Castro et al., 2012), aunque la riqueza de especies
tropicales fue mayor que la de las holarticas a lo largo de todo el gradiente sucesional, al igual

que en todo el gradiente altitudinal de Talpa, incluyendo los pisos altos.

Es interesante enfatizar que a pesar de que los BMM de México estan fuertemente
vinculados con la flora de Sudamérica, en especial de la region andina y que se ha reportado
que de 650 géneros caracteristicos del BMM, los elementos relacionados con la flora de
Sudamérica son 5 veces mas numerosos que los vinculados con la flora del hemisferio Norte
(Rzedowski, 1996), en este gradiente altitudinal del occidente de Meéxico estudiado,
observamos que los elementos del BMM que provienen del hemisferio Norte (holarticos y
boreotropicales) dominaron en riqueza y area basal a lo largo de todo el gradiente altitudinal.
Esto nos indica que los BMM tiene una gran influencia de elementos provenientes del Norte
aun en sus pisos altitudinales inferiores y que las rutas del puente de Atlantico Norte y del
Estrecho de Bering por las que se posiblemente migro un considerable nimero especies hacia
México (Graham, 1995) tuvieron una gran importancia en la conformacion de los BMM de
México.
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Diversidad alfa

Riqueza de familias y especies

En el gradiente altitudinal estudiado no se observo una tendencia de cambio significativa ni
en riqueza observada ni en la estimada con el ACE, al igual que en el gradiente estudiado por
Cuevas-Guzman (2002) en el oeste de la Sierra de Manantlan, indicando de alguna manera
que hubo cierta homogeneidad en la distribucion de nichos especificos en estos segmentos
altitudinales, a diferencia de lo observado por Vazquez-Garcia y Givnish (1998), para el este
de la Sierra de Manantlan (Cerro Grande) y Sahagun-Godinez (2004), para la Sierra de
Coalcoman, donde encontraron una tendencia significativa y negativa a lo largo del gradiente
altitudinal. Esta diferencia se puede interpretar por la razén de que en Cerro Grande el
aumento en riqueza de especies leflosas >2.5 cm hacia altitudes inferiores se debid
principalmente al componente de arbustos y lianas, las cuales estan mejor representadas en
los bosques tropicales caducifolios incluidos en esa parte inferior del gradiente. Esta inclusion
de bosques tropicales caducifolios en el gradiente de Cerro Grande dificulta la comparacion
con el gradiente de Talpa en el que se incluyeron solamente bosques meséfilos de montafa.
En el gradiente altitudinal de bosque mesdéfilo de montafia estudiado por Williams-Linera et
al. (2013) si se observé un patrén de cambio unimodal con mayor riqueza de especies en pisos
intermedios, la cual estuvo correlacionada con una mayor precipitacion en los meses mas
himedos del afio, este patrén no se observd para la riqueza especifica del gradiente de Talpa,
pero si fue significativo para los indices de diversidad de abundancia proporcional (Shannon-

Wiener y Simpson, ver seccion respectiva abajo).

La dominancia en riqueza de especies lefiosas > 2.5 cm de DAP en los 20 sitios de 0.1
ha del gradiente de estudio de la Sierra de Cacoma, Talpa, Jalisco, fue representada por la
familia Asteraceae (8 spp.), y concuerda con la dominancia de esta familia en el gradiente
altitudinal de 43 sitios de 0.1 ha de bosque tropical caducifolio-bosque meséfilo de montafia
de Cerro Grande, Sierra de Manantlan, Jalisco (19 spp.) (Vazquez-Garcia y Givnish, 1998) y
con el hecho de que fue la segunda familia con mayor riqueza (5 spp.) en un corto gradiente
altitudinal de 9 sitios de 0.1 ha de bosque mesoéfilo de la Sierra de Coalcoman, Michoacéan
(después de Leguminosae, Rubiaceae y Euphorbiaceae con 8 spp., Sahagun-Godinez, 2004).
En otro estudio de gradiente altitudinal de 56 sitios de 0.1 ha que incluye bosque mesofilo

(Cuevas-Guzman, 2002), Asteraceae no fue la mas dominante en riqueza de especies lefiosas
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(12 spp.), sino fue la cuarta especie después de Fabaceae (23 spp.), Rubiaceae (18 spp.) y
Euphorbiaceae (16 spp.), sin embargo de este ultimo gradiente sélo se incluyeron dos pisos
altitudinales (de 14) dominados por especies de bosque meséfilo (1750 y 1850 m), los otros
12 pisos altitudinales estuvieron dominados por especies de bosque tropical subcaducifolio y
caducifolio. Otro estudio con muestreos de sitios de 0.1 ha en el occidente de México en el
que se midieron especies lefiosas > 2.5 cm de DAP fue el de Cuevas-Guzman et al., 2008 en
oyameles y en sus 24 sitios de 0.1 ha la familia con mayor riqueza de especies también fue
Asteraceae compartiendo la dominancia con Pinaceae, con 8 spp. cada una. Esta dominancia
en riqueza de la familia Asteraceae en los BMM del occidente de México corresponde a la
dominancia en riqueza de especies de esta familia a nivel mundial (es la familia con mayor
nimero de especies con cerca de 24,000), resalta la diversificacion extraordinaria que ha
alcanzado esta familia en el occidente de México (Vazquez-Garcia y Givnish 1998, Cuevas-
Guzman 2002). Esta dominancia en riqueza de Asteraceae puede estar relacionada con la
mayor ocurrencia en espacios abiertos caracteristica de esta familia (Funk et al., 2009) y de
estos BMM (los de occidente de México, comparados con los de oriente y sureste de México)
que estan altamente fragmentados y rodeados de otros tipos de bosque més abiertos con
regimenes de perturbacion mayor, como son los bosques de pino-encino y los bosques
tropicales caducifolios, donde los incendios (y los aprovechamientos forestales en el caso de
bosques de pinos) son mas frecuentes. La riqueza de familias como Asteraceae y
Melastomataceae a lo largo del gradiente altitudinal resaltan la diversificacion extraordinaria
que han alcanzado estos grupos en el occidente de México (Vazquez-Garcia y Givnish 1998,

Cuevas-Guzman 2002).

Las otras familias dominantes en riqueza de especies en los sitios de estudio (Fagaceae,
Euphorbiaceae, Primulaceae, Moraceae, Fabaceae, Araliaceae, Betulaceae, Lauraceae,
Malvaceae, Melastomataceae, Pentaphylacaceae, Pinaceae y Rubiaceae) son una mezcla de
familias boreales y australes (gondwanicas), sin embargo en riqueza dominan las familias
australes. Estas familias, excepto Moraceae, Malvaceae y Pinaceae, han sido reportadas entre
las familias con mayor nimero géneros con al menos una especie exclusiva o preferente del
bosque mesofilo de México (Rzedowski, 1996). Moraceae y Malvaceae dominaron en los
pisos inferiores del gradiente, donde hay ecotonia con los bosques tropicales, y Pinaceae en

los pisos superiores, donde hay ecotonia con los bosques de oyamel.
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Es de resaltar que la segunda familia con mayor riqueza a lo largo del gradiente
altitudinal es la Fagaceae lo cual es también por si misma una familia muy diversa y es una
manifestacion extraordinaria de la diversificacion que ha alcanzado este grupo en el occidente
de Meéxico (Véazquez-Garcia y Givnish, 1998; Cuevas-Guzman, 2002; Gonzalez-Villareal,
1986). Entre los géneros de plantas vasculares que Rzedowski (1996) sefiala como los de
mayor numero de especies exclusivas o preferentes en el bosque meséfilo de montafia de

México encontrados en el presente estudio fueron Miconia y Parathesis.

Estructura de la diversidad alfa

La distribucion relativa de las especies a lo largo del gradiente altitudinal fue variable y no
siguio6 un patrén claro, sin embargo para algunos sitios de los pisos inferiores (1300, 1400 y
1500 m) la curva rango/abundancia fue semejante al modelo de serie geométrica o al de log
series, lo que indica que pocas especies dominantes (Matudaea trinervia, Siparuna
thecaphora, Carpinus caroliniana, Quercus insignis y Quercus acutifolia), lo son debido a
tres posibilidades: i) acaparan la mayoria de los recursos, ii) sus especies arribaron en habitats
no saturados ya sea en intervalos regulares (serie geométrica) o azarosos (log series) y iii) uno
0 pocos factores dominan la distribucion y abundancia de las especies en la comunidad
(Magurran, 1988; 2004). En este caso la competencia por la luz puede ser uno de los
principales factores que determinan la dominancia de dichas especies, las cuales presentan un
nivel medio a alto de tolerancia a la sombra, sobre todo Matudaea trinervia, en la que se
evidencia esta tolerancia por la gran densidad de follaje que mantiene en condiciones de
sombra (Mufiiz-Castro, obs. pers.). Para el piso de 1600 m se encontré una mayor
equitatividad en la distribucion de los recursos, y precisamente coincide con el piso altitudinal
en el que se observo una disminucién muy marcada en la presencia y dominancia de Matudaea
trinervia y de Quercus insignis. El patron de distribucion de abundancia relativa de especies
que se presentd con mayor frecuencia en los pisos altitudinales intermedios y superiores fue
el del modelo log normal, que es el que se ha observado en la mayoria de las comunidades
estudiadas por los ecologos (Magurran, 2004). Se ha atribuido la prevalencia de este patron
log normal en las comunidades ecoldgicas a las propiedades matematicas inherentes a bases

de datos de numerosos muestreos como consecuencia del teorema del limite central (May,
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1975) o a una explicacion bioldgica en la que los espacios de los nichos son divididos
secuencialmente a medida que las especies colonizan la comunidad y compiten por recursos
(Sugihara, 1980).

La tendencia de cambio significativa a lo largo del gradiente altitudinal mostrada por
el indice de diversidad Shannon y el de dominancia Simpson, se debié a que hubo un
incremento del componente de equitatividad (evenness) de la diversidad entre los pisos
altitudinales comprendidos entre los 1700 m y 2000 m donde ocurren los bosques dominados
por Acer, Podocarpus y Abies, este pico de diversidad en altitudes intermedias se ha observado
en otros estudios de gradiente altitudinal de bosque meséfilo de montafia (Williams-Linera et
al., 2013) y en otras comunidades (Rahbek, 1995; Grytnes y Vetaas, 2002; Wang et al. 2002).
Rahbek (1995) en una revision de literatura encontrd que de 97 estudios publicados el patrén
de mayor diversidad en pisos altitudinales intermedios es el mas comun para biomas tropicales
y no tropicales. Para tratar de explicar este patrén Colwell y Hurt (1994) han planteado la
hipotesis del “efecto del dominio medio (mid-domain effect)” o del “limite duro (hard
boundary)”, en la que se sugiere que este patron puede deberse a un fenomeno espacial no-
biolégico de un incremento en el traslapo de los rangos de distribucion de las especies al centro
del dominio. Sin embargo, una posible explicacion para este pico de riqueza de especies puede
estar relacionado a una combinacién deterministica de condiciones ecolégicas a lo largo del
gradiente altitudinal (Lomolino, 2001; Brown, 2001; Wang et al., 2002): en sitios de baja
altitud la temperatura puede ser favorable mientras que la humedad puede no estar
suficientemente disponible, mientras que en los pisos de altitudes intermedios hay mayor
disponibilidad de humedad por una mayor precipitacién o condensacion y en los sitios mas
elevados las bajas temperaturas reducen la disponibilidad de agua y ocasionan heladas que
afectan notablemente el crecimiento y supervivencia de las plantas vasculares. Bhatarai y
Vetaas (2003) propusieron una explicacion climéatica a este patron que concuerda con el
modelo de O’Brien y colegas (O’Brien, 1993; 1998; Whittaker et al., 2001), en el que se
establece que la riqueza de especies arbdreas puede ser predicha por una funcion lineal con la
precipitacion pluvial y una funcion parabdlica con la energia (temperatura). Bhatarai y Vetaas
(2006) confirmaron con datos empiricos esta explicacion climatica en un gradiente altitudinal
de 100 a 4300 m en los Himalaya, en Nepal al encontrar la mayor riqueza a 900-1000 m, que
correspondio con la zona con mayor precipitacion del gradiente y que esta fuera del alcance
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de la ocurrencia de heladas (funcidn de energia), que reportan se presentan a partir de los 1300
m. William-Linera et al. (2013) confirmaron también esta relacion entre mayor riqueza de
especies en sitios de altitudes intermedias con mayor humedad al obtener valores altos de
correlacion entre la riqueza y la precipitacion en los trimestres mas humedos del afio. Esta
relacion positiva entre riqueza de especies de bosque mesoéfilo de montafia y precipitacion ha
sido también observada en general para los bosques mesofilos de montafia de la Republica
Mexicana (Lopez-Mata et al., 2012). En nuestra area de estudio el pico de diversidad en
altitudes intermedias puede estar relacionado también con otros factores: i) estos sitios pueden
haber funcionado como un refugio del Pleistoceno, incluso desde el Terciario conservando un
importante ensamble de elementos de diferentes origenes biogeogréaficos (Vazquez-Garcia et
al., 2000); ii) otro aspecto puede ser que estos sitios se componen de un mosaico de
fragmentos bien conservados rodeados de sitios con bosques de pino-encino con cierto grado
de disturbio por incendios y aprovechamientos forestales (Vazquez-Garcia et al., 2000) lo que
hace gue el disturbio intermedio aumente la diversidad; vy iii) otro factor puede ser que en
estos pisos altitudinales intermedios se comparte la dominancia de especies, es decir, es mas
equitativa la abundancia de especies, a diferencia de los pisos méas bajos y méas altos donde
existe una gran dominancia de especies altamente competitivas como son Matudaea trinervia

y Quercus nixoniana en los pisos bajos y Abies jaliscana y Persea hintonii en los pisos altos.

Diversidad beta

En el gradiente altitudinal estudiado la diversidad beta tuvo una tendencia a disminuir
conforme aumenta la altitud. Esta disminucion concuerda con previos estudios (Vazquez-
Garcia y Givnish, 1998; Zhao, 2004) y puede tener relacion con la regla de Rapoport extendida
a la altitud (Stevens, 1992). Es decir, las especies tropicales de partes bajas tienden a tener un
rango de distribucion mas especializado y estrecho que las especies de partes altas con climas
templados, lo que aumenta la proporcion de nichos disponibles y la diversidad alfa y beta.
Esta disminucion de diversidad beta con la altitud esta en discordancia con otros estudios
como el de Williams-Linera et al. (2013) donde la diversidad beta aumenté conforme aumento
la elevacion (pero estos autores no dan una posible explicacion a este patron) y Kraft et al.
(2011) en el que se utilizé un modelo nulo basado en individuos y se concluye que no hay
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efecto de la altitud en la diversidad beta después de corregir por la variacion en la riqueza total
de especies. Sin embargo, posteriormente, se ha demostrado que el uso del modelo nulo
basado en individuos no es un modelo nulo valido para investigar los gradientes de diversidad
beta influenciados por mecanismos de ensambles de comunidades locales (Qian et al., 2013)
ya que este modelo nulo se basa en la distribucion de abundancia de las especies y no en la
riqueza regional (riqueza y), y es esta abundancia de las especies la que influye en los

mecanismos de ensamble de las comunidades.

Al igual que en el estudio de gradiente de Cerro Grande de Vazquez-Garcia y Givnish
(1998), en el gradiente de Talpa aparentemente se encontrd6 mayor diversidad beta en
distancias altitudinales que en distancias horizontales, sin embargo en ambos estudios la
distancia altitudinal tiene un componente asociado a distancia horizontal que impide una
comparacion real directa entre distancias horizontales y altitudinales. A pesar de esto el
componente altitudinal de recambio de especies es notorio (diversidad beta alta) y debe estar
relacionado al cambio de temperatura y humedad a lo largo del gradiente estudiado. Esto se
puede explicar porque la temperatura disminuye de 6 a 10°C con cada kilémetro de cambio
altitudinal (mientras que disminuye 6.5°C por cada 1000 km de cambio latitudinal horizontal).
Este cambio de temperatura influye notablemente en el punto de condensacion de humedad
atmosférica que genera a su vez cambios en la distribucién de niebla o nubosidad (Colwell et
al., 2008). Por lo tanto con el presente estudio se apoya que la alta diversidad reportada para
los BMM de México puede depender en gran parte del componente de la diversidad beta
debida al alto recambio altitudinal de especies que puede estar relacionado también a la alta

heterogeneidad ambiental ocasionada por el relieve montafioso.

A pesar de que la ordenacién NMS basada en especies segrego en el eje uno a los
bosques de occidente de los bosques de oriente de México en Veracruz y los del este de
Estados Unidos por diferente composicidn de especies, la similitud en composicion floristica
entre los bosques de niebla del gradiente altitudinal de la Sierra de Cacoma de Talpa y los de
diferentes altitudes de occidente y oriente de México fue mayor cuanto mayor fue su similitud
en altitud, es decir los sitios de bajas altitudes de diferentes lugares se agruparon en la
ordenacion segregandose de los sitios de mayores altitudes. Esto refleja que a pesar de las
distancias geograficas hay un patron altitudinal en la composicion de especies en el occidente
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y oriente de México. Mientras que los sitios de bosque templado caducifolio del este de
estados unidos igualmente se segregaron latitudinalmente en dos grupos, uno del norte y otro
del sur, segregacion que de alguna manera corresponde al agrupamiento altitudinal observado
en los bosques de niebla de México en el eje dos de la ordenacion.

La ordenacion NMS basada en géneros no separ6 los sitios de occidente y oriente de
México lo que indica que la composicion genérica de los bosques mesoéfilos de México es
similar a lo largo de su distribucion y su alta diversidad beta se debe en gran parte a eventos
de especiacion alopatrida la cual se ha reportado ser frecuente para este tipo de especies
(Vazquez-Garcia, 1994)

Diversidad beta y variables ambientales

Se ha sugerido que la alta diversidad de los bosques mesofilos de montafia en México
se debe en gran parte a la alta heterogeneidad ambiental sobre distancias geogréaficas cortas
(Williams-Linera 2002). Esta heterogeneidad suele identificarse principalmente de forma
horizontal, en nuestro estudio se confirma que la alta diversidad beta del bosque mesofilo tiene
como factor principal el gradiente de altitud, que a su vez influye en cambios abruptos en las
condiciones de temperatura y humedad de los habitats montafiosos. La altitud fue la variable
que mayormente explica los cambios en la composicidn, abundancia y diversidad beta en las
comunidades de bosque meséfilo del area de estudio de la Sierra de Cacoma. A esta misma
conclusion llegaron Vazquez-Garcia y Givnish (1998b) al analizar las comunidades de
bosques en el gradiente altitudinal de Cerro Grande con tres métodos de ordenacion: Analisis
de Correspondencia (Reciprocal Averaging), ordenacion Bray Curtis y NMS. En su estudio
de gradiente altitudinal en la Sierra Nevada del estado de México, Sanchez-Gonzélez y Lopez-
Mata (2003) también concluyeron que las variables ambientales importantes fueron la altitud
y la humedad. La altitud es un factor fisico que influye sobre las condiciones climaticas a
través de variables como la temperatura y la humedad (Barton, 1994). La temperatura es una
variable importante que controla la distribucion de especies en las montafas tropicales,
subtropicales y templadas (Ohsawa, 1990; 1993; 1995; Tang y Ohsawa, 1997; Blundo et al.,
2012). La disminucidn de la temperatura conforme se eleva la altitud puede explicar las zonas

transicionales en comunidades vegetales (Webster, 1995; Tang y Ohsawa, 1997). En los
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tropicos los gradientes de temperatura a través de la altitud son abruptos (5.2 a 6.5°C
disminuyen por cada 1000 m de elevacion), mientras que en la zona templada la tasa de
disminucion es hasta 1000 veces menor latitudinalmente (6.9°C por cada 1000 km sobre los
45°N o S) (Colwell et al., 2008).

La segunda variable que se correlaciond con la ordenacion de sitios en el gradiente de
Talpa fue el nitrogeno inorganico del suelo, el cual estuvo relacionado con la segregacion de
sitios a lo largo del eje 2 y con una tercer variable significativa, la humedad del suelo, e
inversamente correlacionado con la radiacion incidente directa anual potencial (la cual
depende de la exposicion y la pendiente de las laderas). Es conocido que en los bosques de
montafa las temperaturas mas bajas y la alta concentracion de agua en el suelo pueden reducir
las tasas de reciclaje de nutrientes (Benner et al., 2010), lo que a su vez conduce a la
acumulacién de materia organica y nutrientes caracteristica de estos ecosistemas, que provee
a los organismos un adecuado suministro de nutrientes biofilicos aln con estas tasas lentas de
descomposicion y mineralizacion. Por lo tanto, la relacion inversa entre radiacion potencial y
nitrégeno-humedad observada en nuestro gradiente puede estar relacionada con esa baja tasa
de reciclaje de nutrientes en condiciones umbrdéfilas (menos expuestas a la radiacion de
algunos sitios con exposiciones N, NE, EN), que son las que reciben menos radiacion en el
hemisferio Norte (McCune y Keon, 2002; McCune y Grace, 2002).

En la literatura cientifica todavia es motivo de debate si las comunidades vegetales a
los largo de gradientes altitudinales cambian en su composicion floristica en forma continua
(relacionada a la hipétesis individualista de Gleason) o discontinua (de acuerdo a la hipétesis
de las comunidades como unidades discretas de Clements) (Moravec, 1989). Varios estudios
han concluido que las comunidades cambian en forma continua (Bray y Curtis, 1957; Curtis,
1959; Whittaker, 1962; 1967; Mclntosh, 1967; Hamilton, 1975; 1989 y Lovett, 1996; 1998;
Vazquez-Garcia y Givnish, 1998), sin embargo, como ha sido sefialado por Hemp (2006),
algunos de estos estudios fueron realizados con métodos de muestreo que no incluian parcelas
con condiciones climaticas y topograficas homogéneas. Para la region occidental de México,
Vazquez-Garcia y Givnish (1998) usando varios métodos estadisticos, concluyeron la
presencia de un cambio continuo en la composicion de comunidades en el gradiente altitudinal

de Cerro Grande, no obstante, éstos mismos autores (1998b) identificaron diferentes tipos

65



altitudinales de bosque por medio de analisis de ordenacion (NMS, RA y Bray Curtis) y
agrupamiento (TWINSPAN y UPGMA): bosque tropical caducifolio (1500-1800 m), bosque
nuboso dominado por Myrcianthes (1900-2000 m), bosque meséfilo nuboso (2100-2300 m)
y bosque nuboso siempreverde (2400-2500 m).

De acuerdo con el ordenamiento no métrico multidimensional, el anlisis de
agrupamiento Beta flexible, el Analisis de Especies Indicadoras y el MRPP en el presente
estudio de gradiente altitudinal en Talpa se encontré una zonificacién altitudinal del BMM
con una discontinuidad a los 1600 m que separa dos tipos de bosque: 1) Bosque Humedo de
Montafia Bajo (BHMB, Lower Montane Cloud Forest, LMCF) de los 1300 a los 1600 m, y 2)
el Bosque Humedo de Montafia Alto (BHMA, Upper Montane Cloud Forest, UMCF) de los
1600 a los 2300 m. EI BHMB es perennifolio, con especies indicadoras como Matudaea
trinervia, Magnolia pacifica, encinos (Q. acutifolia y Q. insignis) y Siparuna thecaphora, En
cambio el BHMA es un bosque mixto, con especies indicadoras latifoliadas como Acer
saccharum, Ostrya virginiana, Symplocos novogaliciana, Clusia salvinii, Symplococarpon
purpusii, Quercus nixoniana y Turpinia occidentalis y coniferas como Abies jaliscana,

Podocarpus matudae y Pinus douglasiana.

La zonificacion encontrada para el gradiente de BMM del presente estudio
correspondiente a la vertiente del occidente de México es muy similar a la reportada por
Williams-Linera et al. (2013) para el BMM del centro de Veracruz, en el oriente de México.
Estas autoras también por medio del ordenamiento NMS, el agrupamiento beta-flexible y el
andlisis de especies indicadoras definieron dos tipos altitudinales como LMCF (1250-1630 m,
latifoliadas perennifolias y caducifolias) y UMCF (1800-2550 m, como mixto: latifoliadas

perennifolias y caducifolias y coniferas).

La zonificacion definida para los BMM de estas regiones de México concuerda con
las variaciones discontinuas y zonificaciones reportadas por varios autores para otras regiones
montafiosas del mundo: Boughey (1955a) Monte Camerun, Hamilton y Perrott (1981) en
Monte Elgon, Van Steenis (1984) en Malasia, Friis (1992) en Etiopia, Kitayama (1992) en
Kinabalu, Kitayama y Mueller-Dombois (1992) en Hawaii, y Hemp (2006) en Monte

Kilimanjaro.

66



El término Bosque Humedo de Montafia (BHM) utilizado por Villasefior (2010) para
describir en forma global a los BMM de México, todavia requiere una revision que considere
al bosque con los oyameles como elementos importantes (coniferas del género Abies que
coexisten con elementos del BMM en zonas altas) y que excluya al bosque tropical
perennifolio y al tropical subcaducifolio (que también son himedos y en ocasiones estan en
partes bajas de las montafias), toda vez que incluyé en el BHM solo a especies registradas en
el bosque mesofilo de montafia y no incluyo a las del bosque de oyamel. Asi, en la distribucion
con enfoque global de los bosques tropicales humedos de montafia (TMCF, por sus siglas en
inglés) segun Scatena et al. (2010) uno de los mayores avances ha sido el reconocimiento de
tres tipos diferentes de TMCF (Bruijnzeel, 2000): bosque hiumedo de montafia bajo (LMCF,
en zonas ecuatoriales continentales de interior entre 1200-1500 m snm), bosque himedo de
montafia alto (UMCF, en zonas ecuatoriales continentales de interior entre 2000-3000 m snm,
en pequefias islas 0 montafias costeras ocurren a menores altitudes) y bosque himedo sub
alpino (Subalpine Cloud Forest, SACF, en grandes montafias ecuatoriales entre 2800 y 3200

m).

Al tratar de comparar los dos tipos altitudinales de BMM del gradiente de Talpa
(LMCF y UMCEF) con los definidos en forma global por Scatena et al. (2010) se observa que
algunas caracteristicas no concuerdan entre ambas clasificaciones. EI LMCF de Talpa, con
una altura minima de 29 m y una maxima de 35 m si es estructuralmente comparable con el
LMCEF reportado por Scatena et al. (2010) que consideran que tienen altura entre 15 y 33 m.
Sin embargo, la principal discrepancia se observa en la estructura de los bosques de mayor
altitud: el UMCF de Talpa con una altura maxima del dosel de 35 m (dada por especies de
géneros como Abies, Pinus y Quercus) contrasta con las alturas tipo “Elfin forest” (“bosque
enano”) que reportan Scatena et al. (2010) para las formas de baja altura del UMCF del mundo
(1.5-18 m). Esta divergencia puede estar dada por el hecho de que Scatena et al. (2010)
incluyen en esta denominacion de UMCF a franjas altas de vegetacion cercanas al ecotono
bosque-pastizal de alpino (“timberline”) y a que toma en cuenta sitios de Sudamérica,
Centroamérica e islas tropicales donde estan ausentes los géneros Abies, Pinus y Quercus, y
también a que en el gradiente de Talpa las cimas de las montafias no tienen una altitud

suficiente para alcanzar el ecotono con bosque-pastizal alpino.
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El BMM del occidente de Meéxico es diferente en fisonomia de los TMCF de
Sudamérica y Centroamérica (Scatena et al., 2010) y de los del Sudeste Asiatico (Ohsawa,
1995), donde hacen agrupamientos de comunidades forestales de acuerdo a su altitud y
estructura fisonémica. Las principales diferencias son que la altitud de las montafias del
occidente de México no sobrepasan los 2500 m de altura, el consenso que Scatena et al. (2010)
realizaron omite tanto a los bosques del occidente de México como por el disturbio a los
bosques de los Andes, Africa e islas tropicales; mientras que, en el sudeste asiatico Ohsawa
(1995) la altura del dosel disminuye escalonadamente a la mitad en cada una de las zonas

altitudinales.
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CONCLUSIONES

La estructura del bosque mesofilo de montafia no varié en el gradiente altitudinal de la Sierra
de Cacoma de Talpa, Jalisco, a excepcion de la altura méxima del dosel, la cual aumento hacia
mayores altitudes, debido a la presencia de coniferas (Abies y Pinus) y fagaceas (Quercus) de
grandes tallas. Este aumento es comparable a la de los bosques del oriente de Asia (igualmente
por la presencia de coniferas en partes altas) y no concuerda con la definicion internacional
de Tropical Montane Cloud Forest de Scatena y colaboradores en cuanto a su estructura, ya
que en ésta se enfatiza que estos bosques disminuyen en altura del dosel conforme aumenta la
altitud.

No se encontrd una tendencia de cambio en la riqueza de especies a lo largo del gradiente
altitudinal, indicando que hubo cierta homogeneidad en la distribucion de nichos especificos
a lo largo del gradiente, sin embargo, la diversidad de especies dada por su abundancia
proporcional tuvo un incremento en los pisos de altitud intermedios, por una mayor
equitatividad. La diversidad de especies fue menor en las partes bajas debido a la alta
dominancia de especies como Matudaea trinervia y Quercus acutifolia y en las partes altas
debido a la dominancia de especies como Abies jaliscana, Persea hintonii y Quercus

nixoniana.

A lo largo del gradiente altitudinal de Talpa la proporcién de especies endozodcoras fue la
mayor y ésta disminuyé hacia las partes altas, la de anemdcoras aumentd y la de
autosinzodcoras se mantuvo constante. La proporcion en riqueza de especies y densidad de
tallos de perennifolias angiospermas fue la mayor a lo largo del gradiente, sélo su érea basal
disminuyo hacia las partes altas a expensas de las especies de coniferas. La proporcion de
especies caducifolias fue constante (aprox. 0.20) a lo largo del gradiente altitudinal.Las
especies neotropicales y boreotropicales dominaron en riqueza y densidad de tallos a lo largo
del gradiente, sin embargo las holarticas aumentaron en dominancia en &rea basal hacia las

partes altas del gradiente.

La diversidad beta tuvo una tendencia a disminuir conforme aumenta la altitud. La diversidad
beta entre sitios del mismo piso altitudinal fue baja y no cambié en funcion de la distancia
horizontal, en cambio se observaron valores altos de diversidad beta entre sitios con mayor

distancia altitudinal. Se comprueba que la alta diversidad reportada para los BMM de México
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depende en gran medida al componente de recambio altitudinal, el cual se relaciona al
recambio de condiciones ambientales principalmente de temperatura y humedad ocasionada

por el relieve montafioso.

La similitud en composicion floristica entre los bosque de niebla del gradiente altitudinal de
la Sierra de Cacoma de Talpa y los de diferentes altitudes del occidente y oriente de México
fue mayor cuanto mayor fue su similitud en altitud. La disimilitud entre bosques de niebla de
diferentes altitudes del occidente y oriente de México es comparable a la disimilitud entre los

bosques templados caducifolios de diferentes latitudes de Estados Unidos.

En el gradiente altitudinal de la Sierra de Cacoma de Talpa los patrones de distribucion de
especies lefiosas no reflejan una secuencia de comunidades discretas debido a cambios
abruptos, ya que existen especies latifoliadas perennifolias y caducifolias con una distribucion
amplia a lo largo de casi todo el gradiente altitudinal, como Carpinus caroliniana, Quercus
acutifolia, Quercus nixoniana, Podocarpus matudae, Persea hintonii y Clethra hartwegii (que
también presentan su amplia distribucién latitudinal), por lo que ésta distribucién amplia de

especies mesofilas le da cohesion al concepto de Bosque Meséfilo de Montafia.

Sin embargo, se pudo detectar una zonificaciéon en la que las especies son reemplazadas
gradualmente conforme se eleva el gradiente altitudinal y donde se clasificaron dos tipos
altitudinales de bosque: 1) Bosque Mesofilo de Montafia Bajo (BMMB, Lower Montane Cloud
Forest, LMCF) de los 1300 a los 1600 m y 2) el Bosque Nuboso (Mixto) de Montafia Alto
(BNMA, Upper Montane Cloud Forest, UMCF) de los 1600 a los 2300 m. EIl BMMB es
perennifolio, con las especies indicadoras Matudaea trinervia, Magnolia pacifica, encinos
(Quercus acutifolia y Q. insignis) y Siparuna thecaphora, En cambio el BNMA es un bosque
mixto, con especies indicadoras latifoliadas como Ostrya virginiana, Symplocos
novogaliciana, Clusia salvinii, Symplococarpon purpusii, Quercus nixoniana, Turpinia
occidentalis y Acer saccharum, y coniferas como Abies jaliscana, Podocarpus matudae y
Pinus douglasiana. Esta zonificacion en dos tipos de bosque de niebla también ha sido

reportada para los bosques de Veracruz.
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Symplococarpon
purpusii (Brandegee)
Kobuski
Ternstroemia lineata
DC.

Phylonomaceae
Phyllonoma laticuspis
(Turcz.) Engl.
Piperaceae

Piper hispidum Kunth
Podocarpaceae
Podocarpus matudae
Lundell
Polygalaceae
Monnina sylvatica
Schitdl. & Cham.
Primulaceae

Ardisia revoluta Kunth
Myrsine coriacea
(Sw.) R. Br.
Parathesis ferruginea
Lundell

Parathesis villosa
Lundell
Rhamnaceae
Rhamnus sp L.

Fv

A

PA

PA

PA

PA

PA

PC

PA

PA

PA

PA

PA

D]

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

Ez

FG
1353

1370

1381

1444

15

1447

1472

1547

13

1568

1605

1750

1755

17

1757

22

1760

1903

1916

1947

0.4

0.4

2067

32

2077

2111

2173
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Taxa

Rosaceae
Photinia sp Lindl.
Prunus cortapico
Kerber ex Koehne
Rubiaceae
Arachnothryx
manantlanensis
(Lorence) Borhidi
Morfoespecie 24
Rogiera langlassei
(Standl.) Borhidi
Rutaceae
Zanthoxylum sp L.
Sabiaceae
Meliosma dentata
(Liebm.) Urb.
Sapindaceae
Acer saccharum
Marshall
Siparunaceae

Siparuna thecophora

(Poepp. & Endl.) A.
DC.
Solanaceae

Solanum cervantesii

Lag.

Solanum
schlechtendalianum
Walp.

FV

PA

PA

PA
PA

PA

PA

PA

DI

PA

PA

PA

Ez

Ez

Ez
Ez

Ez

Ez

Ez

An

Ez

Ez

Ez

FG

1353

1370

12

1381

13

1444
1447

1472

1547

1568

1605

1750

37

1755

1757

13

1760

23

1903

1916

1947

2067

2077

2111

2173
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FV
F
D
FG
1353
1370
1381
1444
1447
1472
1547
1568
1605
1750
1755
1757
1760
1903
1916
1947
2067
2077
2111
2173

Taxa

Staphyleaceae
Turpinia occidentalis
(Sw.) G. Don APA Ez B - - - - - 1
Styracaceae

Styrax ramirezii

Greenm. APA Az B - - - - - - - - - - . 1 1

Symplocaceae

Symplocos

novogaliciana LM

Gonzélez AD E2 B - - - 3 - - 1 3 2 8 10 2 4 7 3 2 9 - 5 8
Urticaceae

Coussapoa purpusii

Standl. APA Ez N - - -« - - 2 - oL

Verbenaceae

Citharexylum mocinnoi

D. Don ADP Ez N - - - = - - o o o oL ... ..
LippiaumbellataCav. A PA A0 N - 1 - - - - o o o o o . .

=
[
[ERN
[ERN
=
=
[N
[N
N

La flora vascular a lo largo del gradiente altitudinal comprende 3870 individuos de 101 especies que corresponden a 88 géneros dentro
de 50 familias (Apéndice 1)

Nomenclatura. FV. Forma de vida: A Arbol, a arbusto, L Liana; F. Fenologia: DP. Deciduo primavera, DI. Deciduo invierno, PC.
Perenne conifera, PA. Perenne angiospermae; D. Dispersion: Ez. Endozoocoria, Az Autosinzoocoria, An. Anemocoria; FG. Afinidad
fitogeogréafica genérica: H. Holartica (sensu Takhtajan 1978, incluye géneros con afinidad preferentemente templada de la region
Holartica), N. Neotropical (sensu Takhtajan 1978, incluye géneros predominantemente Neotropicales y algunos géneros pantropicales),
B. Boreotropical (incluye los géneros de afinidad tropical y subtropical con distribucién actual disyunta entre el Este-Sureste Asiatico y
América (anfi-pacifica), que probablemente se distribuian en la region Boreal durante el Eoceno (Wendt et al,. 1993, Graham 1995).
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