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RESUMEN

Los gradientes altitudinales funcionan como una herramienta heuristica para probar
hipdtesis ecoldgicas. Esta investigacion es un analisis de la vegetacion arbdrea en un
gradiente altitudinal completo (140-4000 m) compuesto por diferentes comunidades
vegetales (selva baja caducifolia, bosque mesdéfilo de montafia y bosque de coniferas), en
el centro de Veracruz, México. El objetivo fue determinar la relacion entre la altitud y
variables climéticas con la estructura de la vegetacion, la composicion y la diversidad, asi
como el efecto de la escala en los patrones de riqueza de especies en el gradiente
altitudinal completo y en gradientes parciales. Se seleccionaron 15 sitios a lo largo del
gradiente altitudinal. En cada sitio, en 0.1 ha, se midieron todos los arboles > 5 cm DAP,
se contaron y se identificaron a nivel de especie. Se calcul6 el area basal (m%ha) y la
densidad (individuos/ha), se estimaron indices de diversidad (riqueza de especies, alfa de
Fisher, indice de Shannon) y diversidad beta (Chao-Jaccard). Un Analisis Candnico de
Correspondencia (ACC) se llevo a cabo para determinar la relacion entre la composicion
de las comunidades y variables climéticas. En el gradiente altitudinal completo el ACC
indic6 que las variables significativas (precipitacion del cuatrimestre mas frio y
temperatura del cuatrimestre mas humedo) explicaron la composicion de especies, el
analisis separd los sitios en tres tipos de vegetacion diferentes y un ecotono. En total se
registraron 2011 individuos, y 170 especies que pertenecen a 109 géneros y 58 familias.
En la selva baja caducifolia domina la familia Fabaceae; en el bosque mesdfilo Fagaceae
y Lauraceae y; en el bosque de coniferas Pinaceae es monodominante. Regresiones
lineales entre las variables explicativas significativas y caracteristicas de la vegetacion
mostraron que el area basal aument6 con la altitud y con la precipitacion, pero disminuyé
con la temperatura; la densidad de individuos no se relacion6 con la altitud ni con ninguna
de las variables explicativas. La riqueza de especies decrece con la altitud y tuvo una
relacion negativa con la temperatura, pero no mostré relaciéon con la precipitacion. Para
probar la relacién entre la rigueza de especies y la altitud se ajustaron regresiones
lineales y regresiones polinomiales: al analizar el gradiente altitudinal completo se
encontré una relacion negativa entre la riqueza y la altitud, pero no se encontr6 una
relacion significativa en los diferentes tamafios de escala. Se concluye que en gradientes
altitudinales las variables climéaticas determinan la distribuciébn de las comunidades

vegetales y que los patrones de riqueza son dependientes de la escala.
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ABSTRACT

Altitudinal gradients serve as a heuristic tool and natural experiment to probe ecological
hypothesis. We analyze woody vegetation in a complete altitudinal gradient (140-4000 m)
composed by different plant communities (tropical dry forest, tropical cloud forest and
coniferous forest), in central Veracruz, México. The objective was to determine the relation
between altitude and climate variables with vegetation structure, composition and diversity,
and to determine the scale effect on species richness patterns. We selected 15 sites (1.5
ha), where all > 5 cm DBH trees were measured and identified at species level. Basal area
(m?/ha) and density of individuals (ind/ha) were estimated; we used Fisher and Shannon
index and Chao-Jaccard indices for diversity. We performed a Canonical Correspondence
Analysis (CCA) to determine the relation between community composition and climate
variables. The CCA indicated precipitation and temperature as the most significant
variables explaining species composition. The analysis clustered sites in three different
groups that were defined as the three vegetation types and one ecotone. A total of 2011
individuals, 170 species, 109 genera and 58 families were recorded. Fabaceae was
dominant in tropical dry forest, Fagaceae and Lauraceae in tropical cloud forest and
Pinaceae was monodominant in coniferous forest. Lineal regressions showed a positive
relation between basal area with altitude and precipitation, and a negative relation with
temperature. Species richness decreases with temperature. The relation between species
richness and altitude were analyzed through lineal and polynomial models: in the complete
altitudinal gradient we found a negative relation, but we found no significant relation at
different scale sizes. We conclude that altitudinal distribution of vegetal communities is
determined by climatic drivers. Temperature and precipitation are considered to be the
most important factors that determine forest composition and distribution and species

richness patterns are scale dependent.



“En ninguna parte se deja ver mejor el admirable orden con que las diferentes tribus
vegetales van sucediéndose por tongadas, unas arriba de las otras, que van subiendo
desde Veracruz hacia la meseta de Perote. Alli se ve cambiar a cada paso la
fisionomia del pais, el aspecto del cielo, la vista exterior de las plantas, la figura de los

animales, las costumbres de los habitantes y el género de cultura al que se dedican.”

Humbold, 1803



1. INTRODUCCION

1.1 LOS GRADIENTES ALTITUDINALES

Los gradientes altitudinales funcionan como una herramienta heuristica y un experimento natural
para el desarrollo de una teoria general de la diversidad de especies, para probar hipotesis
ecolégicas y para analizar patrones en la naturaleza (Whittaker 1972, Lomolino 2001, Rahbek
2005, Kdrner 2007). Las montafias son escenarios ideales para este tipo de estudios, debido a que
involucran factores abioticos covariantes (Lomolino et al. 2006, Davidar et al. 2007, Homeier et al.
2010) y presentan una amplia variacion ambiental en un area geogréfica relativamente pequefia
(Korner 2007).

La variacion altitudinal en la riqueza de especies es un tema que ha suscitado un gran
interés en la ecologia contemporanea, especificamente en el andlisis de las causas y el
mantenimiento de la diversidad biol6gica (Ricklefs 2004). La elevacion en si misma no tiene
significado sobre los organismos, sino que son los cambios ambientales pasados (climaticos y
geoldgicos) los que tienen un papel importante en la generacion de los patrones de abundancia,
distribucion y diversidad de especies; mientras que la variacion en las variables ambientales
actuales (i.e. agentes dispersores, competencia, depredacion, humedad del suelo, polinizadores)
es responsable de mantener dichos patrones (O’Brien et al. 2000, Brown et al. 2011).

Algunas hipotesis que explican la rigueza de especies en gradientes altitudinales se basan
en procesos histdricos y biogeogréficos (MacArthur y Wilson 1967, Brown 2001, Brown et al. 2011,
Ricklefs 2004, Rahbek et al. 2007), otras se fundamentan en la relaciéon entre los organismos y el
clima (O’Brien 1993, Rahbek 1995, O’Brien et al. 2000, Hawkins et al. 2003, Lopez-Mata et al.
2012), en interacciones bidticas (Brown 2001, Brown et al. 2011), en factores edéaficos (Huston
1980, Velazquez 2010, Bobbink et al. 2010, Hietz et al. 2011), o en la relacion especies-area
(Rahbek 1995, Nogués-Bravo y Araudjo 2006, Romdal y Grytnes 2007, Triantis et al. 2008).

La diversidad de especies en los gradientes altitudinales también ha sido analizada a partir
de teorias que explican la variacién latitudinal de la diversidad, esto es, por factores como el clima,
la productividad y otros relacionados con la energia (Wright 1983, Turner et al. 1989, Grytnes et al.
1999), ademas ha sido vista como una extension de la regla de Rapoport de los intervalos
latitudinales de distribucién de especies (Stevens 1989) y como un caso especial de la teoria de
biogeografia de islas (MacArthur 1972). Recientemente se ha investigado cudl es el efecto de la

escala en los patrones de diversidad en gradientes altitudinales (Nogués-Bravo et al. 2008).

1.1.1 ESTRUCTURA DE LA VEGETACION

La estructura de la vegetacion varia a lo largo de gradientes de elevacion. La tendencia que ha
sido reportada con mayor frecuencia es que la densidad de individuos asi como el area basal son

variables que tienden a aumentar con la altitud (Kitayama 1992, Lieberman et al. 1996, Vazquez y
1



Givinish 1998, Aiba y Kitayama 1999). Aunque, otros autores han reportado una disminucién del
area basal con la elevacion (Tang y Ohsawa 1997, Homeier et al. 2010). De acuerdo a Homeier et
al. (2010), la tendencia de que el area basal disminuya con la altitud sugiere que existe una
relacién positiva entre la riqueza de especies y la productividad, definida en términos de
acumulacion de biomasa superficial. Sin embargo, los autores también afirman que esta relacion
s6lo ha sido mostrada en amplias escalas geograficas, pero no para un area determinada a escala
local.

Ademas de la altitud, se deben considerar otros factores que expliquen la variacion en la
estructura de la vegetacion. Las principales causas que determinan la estructura y funcionamiento
de los bosques en gradientes altitudinales son factores relacionados con el clima, como la alta
precipitacion y humedad atmosférica, la disminuciéon de la temperatura, y la reducciéon de la
radiacion fotosintéticamente activa (Tanner et al. 1998).

Factores ambientales, como la disponibilidad de nutrientes del suelo, cambian con la
altitud. En particular, el nitrdgeno disminuye hacia tierras altas y el gradiente de disponibilidad de
este nutriente puede explicar la variacion en las caracteristicas estructurales de los bosques en las
montafias (Grubb 1977, Tanner et al. 1998, Sayer et al. 2004, Velazquez 2010, Aubry et al. 2012).
Otro factor importante es la forma del relieve, ya que se ha visto que los arboles mas altos y las
comunidades con mayor densidad suelen ocurrir en las zonas con mayor inclinacién, mientras que
los bosques menos altos y mas abiertos se encuentran en depresiones de colinas y en planicies
(Lieberman et al. 1996).

1.1.2 COMPOSICION Y DIVERSIDAD

En varias regiones tropicales los gradientes altitudinales amplios abarcan ecosistemas distintos,
que en muchos casos incluyen comunidades tropicales y templadas (e.g., Monte Emei, China;
Monte Kinabalu, Borneo; Sierra Nevada, México). Incluso, se ha encontrado que especies
pertenecientes a familias de diferente origen biogeogréfico (tropical, templado o cosmopolita),
dominan diferentes porciones del gradiente (Williams-Linera et al. 1996, Tang y Ohsawa 1997,
Luna-Vega et al. 2001, Escobar et al. 2005, Oommen y Shanker 2005).

Conforme se asciende en una montafia, las condiciones ambientales cambian y se
encuentran organismos que estan adaptados en comun a las condiciones locales (Kérner 2007). La
composicion floristica de diferentes comunidades vegetales es marcadamente constante a
diferentes elevaciones, por lo menos a nivel de familia (Gentry 1988). Este autor encontrd que en
bosques neotropicales de tierras bajas la familia Leguminosae siempre es dominante, seguida de
Lauraceae, Annonaceae, Rubiaceae, Moraceae, Myrsticaceae, Sapotaceae, Meliaceae,
Euphorbiaceae y Bignoniaceae, no necesariamente en ese orden. A elevaciones intermedias
encontré que Lauraceae consistentemente reemplaza a Leguminosae como la familia mas rica en
especies; a estas altitudes otras familias que contribuyen con la diversidad son Rubiaceae,
Melastomataceae, Euphorbiaceae y Moraceae. Por arriba de los 2000 m de altitud

2



Melastomataceae y Rubiaceae son las mas prominentes; y a mayores elevaciones Aquifoliaceae,
Myrtaceae y Theaceae se vuelven las mas importantes. Hacia la cima, en areas templadas, las
gimnospermas y fagaceas son mas prevalentes.

La tendencia a que la diversidad de especies y familias decrece con el incremento en la
altitud es clara (Whittaker 1972, Gentry 1988, Kitayama 1992, Lieberman et al. 1996, Givinish 1999,
Vazquez y Givnish 2000, Fosaa 2004, Sanchez-Gonzéalez y Lépez-Mata 2005, Behera y Kushwaha
2007, Rincon-Gutiérrez 2007, Homeier et al. 2010). La disminucion de la temperatura con la altitud
deberia explicar los limites de los diferentes tipos de vegetacion, ya que la importancia del clima
reside en establecer los limites para la distribucién de los taxa (O’Brien et al. 2000).

1.2 RELACION VEGETACION-CLIMA

El clima es considerado uno de los factores con mayor influencia en el desarrollo y adaptacion de
las especies y en los cambios en la composicion de las comunidades vegetales (Gleason 1926,
Gentry 1988, Tang y Ohsawa 1997, Brown 2001, Lomolino 2001, Lomolino et al. 2006, Behera y
Kushwaha 2007). A lo largo de gradientes geograficos las variables climaticas no varian al azar y
son relativamente predecibles en tiempo y espacio (Gentry 1988, O’'Brien 1993, O’Brien et al. 2000,
Lomolino 2001). En este argumento yace una explicacion de primer orden para predecir los
patrones de diversidad, a partir de la idea de que los gradientes de riqueza de especies son
esencialmente gradientes climaticos (Gentry 1988, O’Brien 1993, Aiba y Kitayama 1999, O’Brien et
al. 2000, Hawkins et al. 2003).

Las variables climaticas relacionadas con la disponibilidad de agua (precipitacion) y
energia (temperatura/radiacion), determinan los patrones de riqueza a nivel global (O’'Brien 1993,
O’Brien et al. 2000, Hawkins et al. 2003, Whittaker et al. 2007). El agua y la energia son factores
esenciales para los procesos fisiolégicos de las plantas y, por lo tanto, tienen efectos directos en la
abundancia y la diversidad (O’Brien 1993). De esta forma, la dinamica agua-energia opera en
todas las escalas de analisis, de inicio, limitando la fotosintesis en una hoja y, por uGltimo, con el
control y mantenimiento de los intervalos de distribuciéon espacial de las especies (O’'Brien 1993,
O’Brien et al. 2000) y los cambios en la diversidad (Brown 2001).

La dindmica agua-energia es una explicacion para la existencia de los gradientes de
diversidad en plantas (Hawkins et al. 2003). En este sentido, Wright (1983) explica que entre mayor
es la disponibilidad de agua y la energia en el ecosistema existe una mayor cantidad de biomasa
vegetal que, a su vez, proporciona recursos para mas individuos, de esta manera aumenta la
rigueza de especies.

En general, la riqueza de especies vegetales varia positivamente con la precipitacion
(Gentry 1988, O’Brien 1993, Givnish 1999, Gillespie et al. 2000, O’Brien et al. 2000, Brown 2001,
Bhattarai y Vetaas 2003, Hawkins et al. 2003, Leigh et al. 2004, Davidar et al. 2005) y tiene una
relacién parabdlica con la temperatura (O’'Brien 1993, Bhattarai y Vetaas 2003), aunque otros

autores afirman que la riqueza decrece con la temperatura (Gaston 2000, Shimono et al. 2010).



1.3 PATRONES ALTITUDINALES DE RIQUEZA DE ESPECIES

La escala se ha convertido en uno de los conceptos fundamentales en la ecologia, su estudio se
centra principalmente en tres temas: caracteristicas de la escala, escalamiento y efecto de la
escala (Wu 2007). La presente investigacion se enfoca en el efecto de la escala, el cual puede
ocurrir cuando la extension se cambia. Cualquier modificacion en la extension de la escala produce
un cambio en los patrones resultantes y en el poder explicativo de los factores que influyen en la
diversidad (Turner et al. 2001, Wu 2007).

En un intento por describir los patrones del paisaje es indispensable considerar la
escala dentro del andlisis. Forman y Gordon (1983) definieron al paisaje como una
superficie heterogénea constituida por un conjunto de ecosistemas que estan en
interaccion y cuya extension es variable, de manera que niveles de organizacion
geograficamente mayores estan asociados a escalas mas amplias mientras que niveles
menores se relacionan con escalas mas pequefias (Wu 2007). En este sentido, los
gradientes altitudinales son un escenario geogréfico ideal para estudiar el efecto de la
escala en los patrones de riqgueza de especies.

El disefio espacial, que incluye la extension y proporcion del gradiente altitudinal
muestreado, puede tener un impacto pronunciado en los patrones de riqueza de especies (Grytnes
y Vetaas 2002, Rahbek 2005, Nogués-Bravo et al. 2008). Al analizar el gradiente completo se
observa un pico de alta rigueza a elevaciones intermedias, y decrece progresivamente conforme la
extension disminuye (Rahbek 2005, Dunn et al. 2006, Nogués-Bravo et al. 2008).

El pico de alta riqueza en el centro del gradiente altitudinal se puede explicar por el efecto
del dominio medio (Lomolino 2001, Colwell et al. 2005, Grytnes y Beaman 2006, Grytnes et al.
2008). El dominio medio es un modelo nulo basado en la distribucion al azar de los intervalos de
distribucion de las especies en un espacio geogréfico restringido y en ausencia de cualquier factor
ambiental. Los modelos nulos que prueban los patrones no-biolégicos predicen el efecto del
dominio medio (Colwell y Hurtt 1994, Colwell et al. 2004).

La presencia de ecotonos puede explicar los picos de alta rigueza. Se ha observado que
estos ambientes tienen la capacidad de albergar una mayor cantidad de especies (Lomolino
2001). Si se ve al ecotono como un habitat marginal para especies tropicales y templadas el
sobrelapamiento entre grupos afectaria significativamente la riqueza a elevaciones intermedias
que, a su vez, podria afectar los patrones entre escalas (Oommen y Shanker 2005).

Por otro lado, el patron de decremento monotoénico de la riqueza de especies con la altitud
puede ser abordado a partir de la relacion especies-area. El area disponible para los organismos
es menor hacia altitudes mayores, esto se debe a la erosion que ocurre desde la cima hacia la

base de las montafas, este proceso produce una inclinacion gradual que edifica la forma conica



natural de las mismas. La relacién especies-area predice que habrd una mayor riqueza de
especies en las tierras bajas por presentar mayor area disponible (Brown 2001).

Las zonas bajas reciben mayor cantidad de energia solar, cuentan con mas recursos y, en
consecuencia, tienen la capacidad de albergar una mayor cantidad de individuos y de poblaciones,
ademas de que proveen mas refugios y espacio, tienen una mayor diversidad de ambientes y un
mayor potencial de ser el objetivo de especies inmigrantes (Lomolino et al. 2006). Por otro lado, a
mayores altitudes se espera una menor cantidad de especies debido a que la cima tiende a estar
mas aislada que los sitios localizados a menores elevaciones (Brown 2001).

Algunos autores proponen que las explicaciones de patrones de diversidad se pueden
aplicar al menos a dos escalas, la local y la regional (Ricklefs 2004). A escala local la riqueza de
especies se correlaciona con la perturbacion (Pereira et al. 2007, Nogués-Bravo et al. 2008,
Williams-Linera y Lorea 2009) y otros factores bidticos (Currie 1991), mientras que a escala

regional esta relacionada con el clima (O’Brien 1993, O’Brien et al. 2000).

1.4 PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

Esta investigacién es un analisis de la vegetacién arbérea en un gradiente altitudinal completo
compuesto por diferentes comunidades vegetales en el centro de Veracruz, México. En este
estudio se analiza la relacién entre la altitud y el clima con la estructura de la vegetacion, la
composicién y la riqgueza de especies. Se analiza el efecto de la escala en los patrones de riqueza
en el gradiente altitudinal completo y en gradientes parciales, definidos por los diferentes tipos de
vegetacion presentes en el area de estudio.

Los resultados esperados son que la estructura de la vegetacion (area basal y densidad) esté
relacionada positivamente con las variables climaticas (temperatura y precipitacion). La
composicién de especies mostrara una elevada variacion en funcién de los cambios en las
condiciones climaticas, indicada por un elevado recambio de especies a lo largo del gradiente
altitudinal. Los patrones altitudinales de riqgueza de especies seran diferentes dependiendo de la
extension del gradiente analizado: en el gradiente altitudinal completo se espera un patrén

unimodal con un pico de alta riqueza a elevaciones intermedias.



1.4.1 OBJETIVO GENERAL

Determinar la relacion de la estructura de la vegetacion, la composicién y la diversidad de especies
de arboles con la altitud y las variables explicativas relacionadas con el clima, asi como el efecto de
tamafio de la escala en los patrones altitudinales de riqueza de especies.

1.4.2 OBJETIVOS PARTICULARES

I. Determinar la variacibn de la vegetacibn arbérea en éarea basal, densidad,
composicion, riqueza de especies (diversidad alfa) y el recambio de especies
(diversidad beta) a lo largo de un gradiente altitudinal.

[I. Determinar la relacion entre &area basal, densidad, composicion, riqueza de
especies y las variables climaticas a lo largo del gradiente altitudinal.

[ll.  Determinar los patrones de riqgueza de especies de arboles en el gradiente
altitudinal completo y en los gradientes parciales definidos por los tipos de

vegetacion.



2. AREA DE ESTUDIO

2.1 EL GRADIENTE ALTITUDINAL

El gradiente altitudinal muestreado comprende desde los 140 m de elevacién hasta los 4000 m
(19° 19’ - 19° 30° N y 96° 29’ - 97° 10’ O), en el centro de Veracruz (Figura 1). Por razones
practicas, denominamos al area de estudio como “el gradiente altitudinal del Cofre de Perote”
debido a que recorre un macizo montafioso desde las zonas bajas cercanas a la costa hasta la
cima del volcan Cofre de Perote. Este alcanza su altitud maxima a los 4280 m en menos de 100 km
desde la costa (Williams-Linera 2007, Rodriguez et al. 2009), y se localiza en el extremo oriental
del Eje Neovolcanico Transversal, es una barrera geografica que divide la Planicie Costera del
Golfo de México hacia el este y el Altiplano Mexicano hacia el oeste (Rodriguez et al. 2009).

La regién se caracteriza por una topografia irregular formada por lomas y llanuras surcadas
por profundos barrancos. La abrupta morfologia y pronunciadas pendientes se dirigen en direccion
NO-SE desde la cima del volcan Cofre de Perote hacia las costas del Golfo de México (Rodriguez
et al. 2009). El volcan tuvo su origen durante el Cuaternario y se formé principalmente del flujo de
lava andesitico. El flanco oriental del volcan se caracteriza por la presencia de roca clastica
sedimentaria ensamblada con carbonato de calcio y se asume que este tipo de roca pertenece a la
secuencia clastica que recorre la Planicie Costera del Golfo de México del Terciario temprano a
medio (Rodriguez et al. 2009).

En la region los escurrimientos de agua dan origen a tres vertientes hidrogréficas: hacia el
oriente la cuenca de los rios Antigua y Actopan, al norte el rio Nautla y al oeste la cuenca del
Carmen y Oriental. Estos rios estan abastecidos principalmente por una gran cantidad de afluentes
y arroyos intermitentes que tienen su origen en las partes altas del Cofre de Perote. Los sitios de
estudio se encuentran en la cuenca del rio Antigua y sus tributarios, que recorren el area en que

recorre la regién en sentido NO-SE (Rodriguez et al. 2009).
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Figura 1. Mapa de los 15 sitios de estudio establecidos a lo largo del gradiente altitudinal del centro
de Veracruz, México.

El escenario climatico del estado de Veracruz es extraordinariamente diverso, en 100 Km
desde el Cofre de Perote a la costa se encuentran practicamente todos los tipos climéticos
presentes en el pais, con excepcion del tipo BW (Soto y Giddings 2011). Los climas presentes en
el area de estudio se describen de acuerdo con la clasificacion climatica de Kdéppen, modificada por
Garcia (1973) y son del tipo calidos, semicalidos, templados y semifrios. Dentro de los climas
calidos se encuentran el AW, en el sitio localizado a 140 m de elevacion, y el AW, que se distribuye
de los 204 a los 501 m. De los climas semicalidos del subtipo (A)C, que son climas de transicion
entre los calidos y templados, se encuentra el subtipo (A)C(w;) en el sitio ubicado a 789, el (A)C(m)
(f) @ 1250 m, y el (A)C(m) a 1621 m. Los climas templados del subtipo C(f) influyen en un rango
altitudinal de 1450 a 2650 m. Por ultimo los climas semifrios Cb se encuentran de 3020 a 4000 m
de altitud (Soto y Giddings 2011) (Tabla 1).

El area de estudio se sitla en la zona de dominio de los Vientos Alisios del Hemisferio
Norte provenientes del Golfo de México y cargados con una alta cantidad de humedad que se
descarga en la planicie; la mayor parte asciende por las laderas del sistema montafioso, lo cual

origina zonas con alto nivel de precipitacién (Jauregui 2004, Soto y Giddings 2011), como en las
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elevaciones topograficas mas altas e intermedias, que reciben una gran cantidad de lluvia
orogréfica (Rodriguez et al. 2009). Durante época cdlida (abril-septiembre), los vientos alisios son
mas vigorosos y dominan en altitudes mayores; no asi durante la época fria (octubre-marzo), en la
cual pierden potencia y profundidad. Estas condiciones de viento con frecuencia se ven afectadas
por la presencia de perturbaciones atmosféricas, los “ciclones tropicales” en verano y los “nortes”
en el invierno, los que veremos més adelante (Jauregui 2004, Soto y Giddings 2011).

La temperatura media anual disminuye monoténicamente con la altitud y varia desde 25°C
a 140 m hasta 8°C a 4000 m de altitud (Figura 2a). La precipitacion media anual es de 1040 mm a
140 m de altitud y aumenta hacia elevaciones intermedias hasta 1925 mm vy, a partir de este punto,
desciende a 1645 mm a 4000 m de altitud (www.worldclim.org, Hijmans et al. 2005) (Figura 2b).


http://www.worldclim.org/
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Figura 2. a) Temperatura media anual (°C) y b) Precipitacion media anual (mm) estimadas por
WorldClim (Hijmans et al. 2005) para los 15 sitios de estudio localizados a lo largo del gradiente
altitudinal (140-4000 m) del centro de Veracruz, México.
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2.2 DIVERSIDAD

La diversidad del gradiente altitudinal del centro de Veracruz es el punto de contacto entre distintas
provincias fisiograficas y entre las zonas tropicales humedas del este, templadas al norte y
semiéridas al oeste. El Cofre de Perote fue definido por la CONABIO como region prioritaria para la
conservacion, bajo los criterios de presentar una alta diversidad de especies y a la presencia de
especies endémicas y por ser una region de compleja topografia (Rodriguez et al. 2009) que
propicia una elevada diversidad de especies (Williams-Linera 2007).

La vegetacion se distribuye en pisos altitudinales de vegetacién que, desde el nivel del mar
hasta la cima del Cofre, son: dunas costeras (a nivel del mar), selva baja caducifolia (40-780 m),
bosque mesdfilo de montafia (1250-2500 m), bosques de coniferas (2600-4000 m) y pastizal alpino
a mas de 4000 m (Rzedowski 1975, Narave 1985, Siemens 1990, Chazaro 1992, CONABIO 2000,
Castillo-Campos et al. 2007, Williams-Linera 2007, Toledo 2008, Toledo y Williams-Linera 2011). A
continuacion se describen algunos aspectos de los tipos de vegetacién arbérea que componen el

gradiente altitudinal de Cofre de Perote.
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3. METODOS

3.1 EL GRADIENTE ALTITUDINAL

En el area de estudio se seleccionaron 15 sitios en la cara este del Cofre de Perote, en un
gradiente altitudinal de 140 a 4000 m de altitud. Los sitios se encuentran a una distancia promedio
de 4.9 km, una minima de 1 km y una méaxima de 78 km de distancia entre ellos. Estos fueron
seleccionados con base en los siguientes criterios: 1) distribucién a lo largo del gradiente altitudinal;
2) superficie minima de dos hectareas de bosque maduro, y relativamente sin perturbaciéon dentro
del fragmento del bosque. Sin embargo, el gradiente altitudinal no es un continuo de vegetacion
conservada, por lo que, la seleccién de sitios estuvo limitada a la existencia de fragmentos con
vegetacion madura y superficie suficiente para realizar el muestreo. Es por esto que no hay una
distancia altitudinal ni longitudinal uniforme entre ellos.

De los 15 sitios, dos pertenecen a los proyectos SUCRE y BIOCORES cuyos datos fueron
obtenidos de la base de datos BIOTREE-NET - Red Internacional de Inventarios Forestales
(www.biotreenet.com, Cayuela et al. 2011). Seis sitios fueron muestreados en 2008 y siete de junio
a octubre del 2010 (Tabla 1). Todos los sitios fueron censados siguiendo el mismo método.

En cada sitio se establecieron 10 parcelas de 10 x 10 m en el interior de cada fragmento de
bosque. Dentro del sitio de muestreo la primera parcela se localizé al menos a 20 m de la orilla del
fragmento, para reducir el efecto de borde. Las siguientes parcelas se establecieron hacia el
interior del fragmento con una distancia minima de 5 m y méaxima de 15 m entre parcelas. La
distancia entre parcelas dependié del tamafio del fragmento, bosques con un area menor permitian
menor distancia entre parcelas.

Cada parcela fue georeferenciada utilizando un geoposicionador (GPS Garmin Il Plus),
ademas se midi6 la altitud (altimetro Thommen Classic), la pendiente (clinbmetro Suunto) y la

orientacion de la pendiente (brajula).
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Tabla 1. Caracteristicas de los sitios de estudio localizados a lo largo del gradiente altitudinal del centro de Veracruz, México. Se presenta:
localidad, coordenadas geogréficas, altitud, tipo de clima, precipitacion media anual, temperatura media anual y origen de la informacion.

SITIO LOCALIDAD LONGITUD  LATITUD ALTITUD CLIMA PP TEMP ORIGEN

(m) (mm) (C)
1 Puente Nacional 96°29'7.8” 19°19'32” 140 AW, 1049 25.3 Muestreo 2008
2 Rancho Don Tirzo 96°32'37.4"  19°21'51.9” 204 AW, 932 24.8 Muestreo 2008
3 Plan del Rio 96°39'18.17  19°23'58.7" 335 AW, 945 24.1 Muestreo 2008
4 Cerro Gordo 96°41'37.2"  19°27'15.7" 501 AW, 908 225 Muestreo 2008
5 Corral Falso 96°4522" 19°27"53.9" 780 (A)C(w,) 1117 20.7 Muestreo 2008
6 Tres Pasos 96°49'55" 19°30'30" 986 (A)C(m)(f) 1464 19.4 Muestreo 2008
7 Santuario 96° 56" 34" 19° 30" 48” 1250 (A)C(m) 1621 185 SUCRE
8 La Martinica Reserva  96°58' 19°35' 1450 C(f) 1836 16.8 BIOCORES
9 El Chivizcoyo 97°05.7" 19°30'40.8" 1630 C(f) 1925 17.1 Muestreo 2010
10 Cruz de Duela 97°0'48" 19° 29'37" 1800 C(f) 2160 16.5 Muestreo 2010
11 La Cortadura 97°1'54" 19°29'23" 1950 C(f) 2189 16.1 Muestreo 2010
12 El Encinal 97°3'37" 19°31'4.3" 2650 Ch 1189 11.8 Muestreo 2010
13 Valle Alegre 97°5'34.4" 19°33'46.3" 3020 Ch 1384 9.9 Muestreo 2010
14 El Conejo 97°8'52" 19°31'14" 3460 Ch 1695 78 Muestreo 2010
15 Cofre de Perote 97°10'33.4"  19°30'26.4" 4000 Ch 1645 8 Muestreo 2010

3.1.1 ESTRUCTURA DE LA VEGETACION

En cada una de las parcelas descritas anteriormente se contaron todos los arboles > 5 cm DAP
(diametro a 1.3 m) y se les midi6 el DAP con cinta diamétrica. Con estos datos se calculd el area
basal (m*ha) y la densidad (individuos/ha).

Se obtuvo el indice de Valor de Importancia (IVI) de las especies presentes en cada sitio
(Anexo 2). El IVI es una medida de la contribucion de cada especie a la estructura de la comunidad
y se calcula sumando los valores relativos de la dominancia, densidad y frecuencia de cada especie
para cada sitio. La dominancia se define como el area basal; la densidad es el conteo de individuos
por area; y la frecuencia se refiere al nimero de parcelas en que se encuentra una especie (Mueller-
Dombois y Ellenberg 1974).
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3.1.2 COMPOSICION Y DIVERSIDAD

Durante el muestreo en campo los individuos fueron identificados a nivel de especie. Aquellas
especies que no pudieron ser reconocidas en campo se colectaron para su posterior determinacion,
la cual se hizo a nivel de especie, aunque en algunos casos so6lo fue posible a nivel de género,
familia o morfoespecie. La identidad de las plantas muestreadas se respaldé con ejemplares testigo
depositados en el Herbario XAL del INECOL, donde se determinaron mediante claves botanicas
(Standley 1923, Gentry 1984, Pennington y Sarukhan 2005) y se cotejaron con material de herbario.
La determinacion se llevé a cabo con el apoyo de especialistas: Dr. Francisco Lorea para los
especimenes de la familia Lauraceae y Dra. Susana Valencia para la determinacion de especies del
género Quercus. Todas las especies determinadas fueron corroboradas por personal del herbario
XAL del INECOL.

La riqueza de especies (Sqps) Se consider6 como el nimero de especies observadas en
cada sitio. La riqueza de especies es el modo méas sencillo de describir la rigueza de una
comunidad o region (Magurran 1988).

Para representar la diversidad alfa se utilizé el indice alfa de Fisher. Este indice es la
descripcion matematica de la relacion entre el nUmero de especies y el numero de individuos, es
decir, es una medida de diversidad. Es un indice paramétrico que asume que la riqueza de
especies sigue una distribucion logaritmica en serie y se calcul6 a partir de la siguiente ecuacion
(Magurran 1988):

donde = es el indice de diversidad, N es el nimero de individuos en la muestra y x se obtiene a

partir del resultado iterativo de la siguiente ecuacion:

(1-2
x[nl1-21]

5/N =
donde 5 es el niumero total de especies en la comunidad y N es el nimero total de individuos en la

muestra.

El indice de Shannon compara la equitatividad en la distribucién de individuos por especie
en la comunidad y es una medida de la heterogeneidad de la compaosicién entre sitios (Magurran
1988). Este indice se eligié debido a que pondera por igual cada una de las especies de acuerdo a
su frecuencia, de manera que no favorece a las especies comunes ni perjudica a las raras (Jost

2007). La diversidad de Shannon se estimd mediante la siguiente ecuacion (Magurran 1988):
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H'= —Zn Inp;

donde Y es la sumatoria del numero total de especies, p; es la abundancia relativa (nimero de
individuos de la especie i / numero de individuos de todas las especies) y In es el logaritmo natural

de la proporcion de individuos encontrados en la especie i

La diversidad beta se midi6 con el estimador Chao-Jaccard, el cual se basa en la
probabilidad de que dos individuos elegidos al azar, uno de cada muestra, pertenezcan a especies
compartidas por ambas muestras. El estimador Chao-Jaccard basado en abundancia se midi6 a
partir de la siguiente ecuacién (Chao et al. 2005):

R v
fa = 5 59
donde Uy ¥ representan las abundancias totales de las especies compartidas en los ensambles 1y

2, respectivamente.

Las estimaciones de = de Fisher, indice de Shannon y Chao-Jaccard fueron calculadas por

el programa EstimateS version 7.5 (http://viceroy.eeb.uconn.edu/EstimateS, Colwell 2005).

3.2 RELACION VEGETACION-CLIMA
3. 2.1 COMPOSICION DE ESPECIES A LO LARGO DEL GRADIENTE CLIMATICO

A partir de la base de datos de WorldClim (www.worldclim.org, Hijmans et al. 2005), se obtuvieron
los valores estimados de 19 variables climéticas para cada uno de los sitios de estudio (Tabla 2).
Posteriormente se desecharon las que estuvieron correlacionadas entre si (coeficiente de
correlacién de Pearson, P < 0.01). De esta forma, se conservaron nueve variables climéaticas:
temperatura media anual, temperatura media diurna, temperatura media del cuatrimestre mas
humedo, temperatura media del cuatrimestre mas seco, temperatura media del mes mas frio,
temperatura media del mes més calido, precipitacion media anual, precipitacion del cuatrimestre
més frio y precipitacion del cuatrimestre mas calido.

En el programa CANOCO, version 4.5 (ter Braak y Smilauer 1998) se llevé a cabo el
Analisis Canénico de Correspondencia (ACC), que es un método multivariado utilizado para elucidar
las relaciones entre la composicion de las comunidades y las variables explicativas no

correlacionadas. Se analizd la relacion entre la altitud, las nueve variables climaticas y la
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abundancia de especies de arboles; Gnicamente se consideraron las especies representadas por 5
0 mas individuos. A partir del ACC se llevo a cabo la seleccion progresiva (forward selection) de las
variables climaticas. Esta prueba determina el orden de importancia de las variables en los
gradientes sintéticos de especies. A partir de la prueba de permutacion de Montecarlo se redujo el

conjunto de variables y se determind la significancia estadistica de cada variable seleccionada.
3.2.2 ESTRUCTURA DE LA VEGETACION Y RIQUEZA DE ESPECIES

Se utilizaron regresiones lineales para determinar la relacion de la estructura de la vegetacion (area
basal y densidad) y la riqueza de especies con la altitud y las variables explicativas significativas a lo
largo de un gradiente altitudinal. Las regresiones se llevaron a cabo en el programa JMP 4.0 (SAS
Institute 1997).

3.3 PATRONES ALTITUDINALES DE RIQUEZA DE ESPECIES

El efecto del tamafio de escala en los patrones de riqueza de especies se analizé considerando los
datos del gradiente altitudinal completo y de diferentes porciones del mismo. Las escalas de andlisis
se seleccionaron a partir del agrupamiento de sitios generado por el ACC. El agrupamiento por sitios
fue interpretado como la segregacion de gradientes biolégicos, de esta forma se obtuvieron grupos
formados por comunidades ecoldgicas similares. El grupo 1 concentré a los sitios del 1 al 5 (140-
780 m). El grupo 2 se formd por los sitios del 7 al 12 (1275-2650 m). El grupo 3 fue conformado por
los sitios del 13 al 15 (3020-4000 m). El sitio 6 fue separado por el ACC del resto de los grupos
formados, este sitio fue interpretado como un ecotono. A partir de éste método se obtuvieron las
cuatro escalas de analisis.

Para probar la relacion entre la riqueza de especies y la altitud se ajustaron regresiones lineales
y regresiones polinomiales, de esta forma se determiné si la relacion era del tipo lineal, curvilineal o
nula. La seleccién del mejor modelo se hizo a partir de los valores de R? y P. Las regresiones se
ejecutaron en el programa JMP 4.0 (SAS Institute 1997).
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Tabla 2. Valores estimados de las variables climaticas (WorldClim, Himans et al. 2005) de los 15 sitios de estudio a lo largo del gradiente altitudinal (140 — 4000 m) en el centro de
Veracruz, México. TMA, temperatura media anual; TMD, temperatura media diurna; ISO, isotermalidad; TE, temperatura estacional; TMMC, temperatura méxima del mes més calido;
TMMF, temperatura minima del mes mas frio; RTA, rango de temperatura anual; TCH, temperatura media del cuarto mas himedo; TCS, temperatura media del cuarto mas seco; TCC,
temperatura media del cuarto més cdlido; TCF, temperatura media del cuarto mas frio; PMA, precipitacion media anual; PMH, precipitacion del mes mas himedo; PMS, precipitacion del
mes mas seco; PE, precipitacion estacional; PCH, precipitacion del cuarto mas humedo; PCS, precipitacion del cuarto mas seco; PCC, precipitacion del cuarto més cdlido; PCF,
precipitacion del cuarto mas frio.

Sitio TMA

253
248
24.1
225
20.7
19.4
18.7
16.8
17.1
16.5
16.1
11.8
9.9

7.8

8.0

© 00 N oo o B~ W N P

e i =
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TMD
Q)

111
11.4
11.6
111
10.5
9.9

9.8

10.2
10.4
10.9
11.2
13.0
12.9
12.7
12.9

ISO
(C)

61.0
62.0
62.0
60.0
60.0
59.0
59.0
60.0
61.0
62.0
62.0
69.0
69.0
71.0
72.0

224.4
2238
227.9
2255
224.4
2152
205.6
201.6
198.6
195.0
197.0
169.5
147.0
125.6
127.3

TMMC TMMF RTA

(C)

33.8
33.6
332
314
29.3
217
26.8
25.1
25.4
25.1
24.9
21.1
19.2
16.9
17.1

()

15.8
153
14.5
13.2
11.8
11.0
10.4
8.3
8.5
7.6
7.1
24
0.7
-0.8
-0.8

(C)

18.0
18.3
18.7
18.2
17.5
16.7
16.4
16.8
16.9
17.5
17.8
18.7
18.5
17.7
17.9

26.9
26.6
26.1
241
224
21.0
20.3
18.1
18.4
17.6
17.3
12.7
10.5
8.2

8.4

22.6
22.2
20.8
19.3
18.1
17.1
16.4
14.9
15.2
14.7
14.3
10.5
8.8

7.0

7.2

275
271
26.5
248
23.0
217
20.8
19.1
19.3
18.7
18.3
13.7
11.6
9.3

9.5

22.0
215
20.8
19.3
17.5
16.4
15.7
14.0
14.3
13.8
133
94

7.8

6.1

6.2

PMA

(mm)

1049
932

945

908

1117
1464
1671
1836
1925
2160
2189
1189
1384
1695
1645

PMH

(mm)

245
213
206
175
230
268
299
353
364
400
404
247
275
334
324

12
13
15
21
26
45
55
52
51
52
52
28
32
37
36

PE

(mm)

102
97
93
83
80
67
65
72
73
76
76
7
81
81
82

PCH

(mm)

651
556
542
493
591
653
728
909
950
1100
1119
636
757
935
910

PCS

(mm)

45
50
55
66
81
140
166
165
161
168
167
87
104
116
111

PCC

(mm)

258
241
253
237
306
431
481
465
506
559
562
284
344
412
405

47
51
55
66
87
146
172
168
165
174
175
116
123
147
138



RESULTADOS

4.1 EL GRADIENTE ALTITUDINAL

4.1.1 ESTRUCTURA DE LA VEGETACION

En total se registraron 2011 arboles > 5 cm DAP en los 15 sitios de estudio. El area basal promedio
fue de 51.73 m%ha, con un intervalo de 18.39 a 103.08 m°ha (Tabla 3), la cual mostré6 una
variacion positiva con la altitud (Figura 3a). La densidad promedio fue de 1340 individuos/ha, cuya
presencia de individuos extrapolada a una hectarea varié entre 830 a 2270 (Tabla 3). Esta variable
presenté una ligera tendencia a aumentar con la altitud, pero no de manera significativa (Figura
3b).

Tabla 3. Caracteristicas de la vegetacion arbérea (individuos > 5 cm DAP) a lo largo de un
gradiente altitudinal (140-4000 m) en el centro de Veracruz, México. Se presentan los valores
promedio de cada sitio de estudio (0.1 ha) de area basal (mzlha), densidad (individuos/ha), riqueza
(Sops), indice de Shannon (H’) y alfa de Fisher (a). Para las primeras variables se indica el error
estandar entre paréntesis.

Sitio  Areabasal Densidad Riqueza Shannon Fisher
m?/ha ind/ha (Sobs) (H) (0)
1 35.7 (6.8) 830 (84.4) 17 2.2 6.4
2 20.9 (3.3) 1100 (135.8) 34 3.1 19.5
3 18.4 (1.9) 1640 (160.7) 26 2.6 8.2
4 44.2 (7.4) 1400 (104.3) 31 2.7 12.2
5 22.3(2.2) 1390 (182.8) 21 2.3 6.8
6 24.1 (2.3) 1280 (103.0) 18 15 5.7
7 34.5 (6.2) 1000 (93.0) 14 2.1 4.4
8 50.5 (8.4) 990 (154.5) 22 2.6 9.4
9 47.9 (7.4) 1320 (127.2) 23 2.4 8.0
10 91.4 (15.0) 1800 (127.3) 24 1.6 7.4
11 103.0 (22.2) 1030 (113.6) 27 2.9 14.2
12 66.8 (12.8) 1340 (128.4) 16 1.5 4.74
13 61.5 (5.9) 710 (52.6) 3 0.5 0.6
14 101.4 (26.1) 2270 (343.5) 2 0.1 0.3
15 53.2 (8.5) 2010 (189.4) 1 0 0.1
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Figura 3. Relacion entre a) area basal, b) densidad de individuos y ¢) rigueza de especies y la
altitud a lo largo del gradiente altitudinal (140-4000 m) en el centro de Veracruz. La linea sélida
representa el ajuste de los datos a una regresion lineal.
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4.1.2 COMPOSICION Y DIVERSIDAD

En total se registraron 170 especies de arboles que pertenecen a 109 géneros, 58 familias y 10
morfoespecies (Anexo 1). Las familias con mayor nimero de especies en el gradiente altitudinal
fueron: Fabaceae (17%), Euphorbiaceae (9%), Fagaceae (7%) y Lauraceae (5%) con el 62%
restante distribuido en 54 familias. De acuerdo al indice de valor de importancia, dado por la
dominancia, densidad y frecuencia, las especies dominantes fueron: Lysiloma acapulcense,
Piscidia piscipula, Bursera simaruba, Quercus sapotifolia, Q. lancifolia, Carpinus tropicalis,
Hedyosmum mexicanum, Oreomunnea mexicana, Alchornea latifolia, Pinus patula, P. hartwegii y
Abies religiosa (Anexo 2).

La riqueza de especies decrecié con la altitud de manera significativa (Figura 3c).
En el sitio 2 se registré el mayor nimero de especies (34), mientras que en los bosques
que se encuentran a mas de 3000 m sélo se registraron de una a tres especies. La
diversidad alfa y los valores del indice de Shannon mostraron una tendencia similar a la
de la riqueza de especies (Tabla 3).

La diversidad beta promedio fue de Jupq = 0.60, con valores de jug = 0.01 @ Japg = 0.83, que
muestran que existe un elevado recambio de especies entre sitios. Los sitios mas similares son el
15y 14 (87%), 14 y 13 (85%), 15y 13 (83%), 8 y 7 (39%), 9y 8 (37%) y el 3 y 2 (34%), que son
sitios geograficamente cercanos entre si (Tabla 4).
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Tabla 4. Matriz de similitud (indice Jaccard-Chao) en la composicion de especies de arboles entre
pares de sitios a lo largo de un gradiente altitudinal (140-4000 m). En negritas se indican los pares
de sitios con mayor similitud.

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

1 020 025 029 020 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.010 0.01

2 0.34 0.25 0.13 0.03 0.01 0.02 0.01 0.01 0.02 0.02 0.02 0.01 0.01
3 0.26 0.11 0.03 0.01 0.02 0.01 0.01 0.02 0.02 0.02 0.01 0.01
4 0.18 0.03 0.02 0.02 0.02 0.02 0.02 0.02 0.02 0.02 0.02
5 0.04 0.02 0.02 0.02 0.02 0.03 0.03 0.03 0.02 0.02
6 0.08 0.06 0.05 0.03 0.03 0.03 0.04 0.03 0.03
7 0.40 0.16 0.05 0.07 0.04 0.05 0.03 0.04
8 0.37 0.07 0.15 0.06 0.05 0.03 0.04
9 0.16 0.31 0.05 0.05 0.03 0.03
10 0.19 0.05 0.04 0.03 0.03
11 0.21 0.06 0.04 0.04
12 0.26 0.04 0.04
13 0.86 0.83
14 0.09

4.2 RELACION VEGETACION-CLIMA

4.2.1 COMPOSICION DE ESPECIES A LO LARGO DEL GRADIENTE CLIMATICO

El ACC se llevd a cabo con datos de 15 sitios, con las abundancias de 70 especies de arboles (> 5
individuos) y con diez variables explicativas (nueve variables climéticas y la altitud) (Figura 4). El eje
1 del ACC (eigenvalue = 0.99) explico el 14.4% de la varianza acumulada, mientras que el eje 2
(eigenvalue = 0.98) explico el 14.1% de la varianza acumulada para la relacion especies - ambiente.
La prueba de Monte Carlo con 499 permutaciones, indicé que el eje 1 (F = 0.50, P = 0.002) y los
ejes candnicos juntos (F = 1.35, P = 0.004) fueron significativos.

La seleccion progresiva (forward selection) del ACC identificé dos variables significativas
(Tabla 5), la precipitacion del cuatrimestre mas frio (noviembre, diciembre, enero, febrero) y la

temperatura del cuatrimestre mas hiumedo (junio, julio, agosto, septiembre).
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Figura 4. Analisis Canonico de Correspondencia (ACC) para 15 sitios (nUmeros), 70 especies de
arboles y 10 variables climaticas del gradiente altitudinal del centro de Veracruz, México. Los
vectores representan las variables explicativas significativas (P < 0.01): temperatura del
cuatrimestre mas himedo, precipitacién del cuatrimestre mas frio y la altitud. Los acrénimos son
las especies dominantes en los sitios de estudio: eup, Euphorbia schlechtendalii; ber, Bernardia
mexicana; dip, Diphysa carthagenensis; eug, Eugenia liebmannii; aca, Acacia pennatula; ipo,
Ipomoea wolcottiana; ste, Stemmadenia obovata; gsa, Quercus sapotifolia; car, Carpinus
tropicalis; clm, Clethra macrophylla; cin, Cinnamomum effusum; gla, Q. lancifolia; sty, Styrax
glabrescens; alc, Alchornea latifolia; pru, Prunus spl; ore, Oreomunnea mexicana; qco, Q.
corrugata; gde, Q. delgadoana; pip, Pinus patula; pih, P. hartwegii; abi, Abies religiosa.
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Tabla 5. Variables resultantes de la seleccion progresiva (forward selection) en el ACC para datos
de las especies de arboles con mas de cinco individuos, en los 15 sitios de estudio distribuidos a lo
largo del gradiente altitudinal del centro de Veracruz, México. Se presentan los valores de AA, F y P
y con negritas se indican las variables significativas.

Variable AA F P

Temperatura media del cuatrimestre mas humedo 0.98 1.61 0.002
Precipitacion media del cuatrimestre mas frio 0.95 1.62 0.002
Temperatura media diurna 0.78 1.37 0.086
Precipitacion media anual 0.70 1.27 0.162
Temperatura minima del mes mas frio 0.68 1.26 0.263
Altitud 0.62 1.17 0.372
Temperatura media anual 0.62 1.20 0.328
Temperatura maxima del mes mas calido 0.60 1.19 0.346
Temperatura media del cuatrimestre més seco 0.59 1.22 0.328
Precipitacion media del cuatrimestre mas célido 0.38 0.75 0.662

El ACC revel6 que los sitios se agruparon a lo largo del eje 1 de acuerdo a la abundancia de
especies y al gradiente climatico. La ordenacién agrupo a los sitios del 1 al 5 en el lado derecho, a
los sitios del 7 al 12 en el cuadrante izquierdo inferior, y a los sitios del 13 al 15 los concentré en el
cuadrante izquierdo superior del diagrama. El andlisis separé al sitio 6 de los grupos formados y lo
localizé en el cuadrante derecho inferior. En el gradiente altitudinal algunas especies se asociaron a

un grupo particular de sitios (Figura 4).

4.2.2 ESTRUCTURA DE LA VEGETACION Y RIQUEZA DE ESPECIES

El area basal disminuye con la temperatura del cuatrimestre mas himedo y aumenta con la
precipitacion del cuatrimestre mas frio (Figura 5 a, b). La densidad no tiene una relacion
significativa con ninguna de las dos variables climaticas, aunque se observa una tendencia a que
disminuya con la temperatura (Figura 5 c, d).

La rigueza de especies se relaciona de manera positiva con la temperatura del
cuatrimestre mas humedo, sin embargo, se observa una tendencia a que disminuya con la

precipitacion del cuatrimestre mas frio (Figura 5 e, ).
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Figura 5. Relacion entre area basal (a, b), densidad de individuos (c, d) y riqgueza de especies (e, f)
y variables climaticas (temperatura del cuatrimestre mas himedo y precipitacién del cuatrimestre
mas frio) a lo largo del gradiente altitudinal (140-4000 m). La linea sélida representa el ajuste de los
datos a una regresion lineal.

4.2.3 COMUNIDADES VEGETALES

A partir de los resultados del ACC se extrajeron tres grupos de sitios dentro del gradiente altitudinal
gue fueron interpretados como tipos de vegetacion diferentes. Estos son selva baja caducifolia,

bosque mesofilo de montafia, bosques de coniferas y un ecotono.

SELVA BAJA CADUCIFOLIA
La selva baja caducifolia ubicada en la base del volcan Cofre de Perote se distribuye de 140 a 780

m de elevacion. En este grupo de cinco sitios se registraron 636 individuos (0.5 ha), el area basal
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promedio fue de 30.27 m%ha (intervalo de 20.87 a 44.21 m®ha) y la densidad de 1272
individuos/ha (830 a 1640 individuos/ha). En selva baja, las variables estructurales no presentaron
ninguna relacién significativa ni con las variables climéaticas ni con la altitud (Figura 6 a, b, c, d, e, f),
tampoco lo hizo la riqueza de especies (Figura 6 g, h, i). En estas comunidades se registraron 81
especies, 55 géneros y 28 familias de arboles. Fabaceae fue la familia con mayor niumero de
especies (32%), seguida de Euphorbiaceae (15%) y Myrtaceae (4.9%). Las 25 familias restantes
estan representadas por 39 especies. Lysiloma acapulcense, Bursera simaruba, Piscidia piscipula,
Comocladia engleriana, Wimmeria pubescens y Croton reflexifolius fueron las especies dominantes

en los sitios de selva baja caducifolia (Anexo 2).
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Figura 6. Relacién entre area basal (a, b, c¢), densidad de individuos (d, e, f) y riqgueza de especies
(g, h, i) y la altitud, la temperatura del cuatrimestre mas himedo (°C) y la precipitacion del
cuatrimestre mas frio (mm) en los sitios de selva baja caducifolia (140-780 m). La linea soélida
representa el ajuste de los datos a una regresién lineal.

EcoTono SBC-BMM

En el bosque localizado en el sitio 6, a una altitud de 986 m, se registré un area basal promedio de
28.05 m*ha y densidad de 1470 individuos/ha. En éste se encontraron 18 especies, 13 géneros y
14 familias. El VI indicé a Quercus sapotifolia como dominante, aunque también se registraron

especies de afinidad templada, como asi como Clethra macrophylla, Casearia sylvestris y
25



Citharexylum caudatum, asi como de afinidad tropical (Acacia pennatula, Stemmadenia obovata y
Matayba oppositifolia) (Anexo 2). Debido a estos resultados y a que el ACC ordené este sitio en un
cuadrante por separado del resto de los grupos formados, se consideré a este bosque como el

ecotono entre la selva baja caducifolia y el bosque mesofilo de montafia en el centro de Veracruz.

BOSQUE MESOFILO DE MONTANA

En los cinco sitios de bosque mesofilo de montafia localizados en un intervalo altitudinal de 1250 a
2650 m, se registraron en total 614 individuos (0.5 ha). El area basal promedio fue de 65.48 m?/ha
(de 34.5 a 103 m?/ha) y la densidad de 1228 individuos/ha (intervalo de 990 a 1800). En estos
bosques ninguna las variables estructurales (Figura 7 a, b, c, d, e, f) ni la riqueza de especies
(Figura 7 g, h, i) mostraron una relacién significativa con y las variables climaticas. En estas
comunidades, se registraron 75 especies, 48 géneros y 35 familias de arboles. Fagaceae fue la
familia con mayor nimero de especies (13.3%), seguida de Rutaceae (10.7%), Lauraceae (6.7%) y
Solanaceae (5.3%); el resto de las especies se distribuyeron en 39 familias (64%). Las especies
dominantes fueron: Carpinus tropicalis, Quercus lancifolia, Hedyosmum mexicanum, Oreomunnea
mexicana y Alchornea latifolia (Anexo 2).
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Figura 7. Relacion entre area basal (a, b, c), densidad de individuos (d, e, f) y riqueza de especies
(g, h, i) y la altitud, la temperatura del cuatrimestre mas humedo (°C) y la precipitacion del
cuatrimestre mas frio (mm) en los sitios de bosque mesofilo de montafia (1250-2650 m). La linea
solida representa el ajuste de los datos a una regresion lineal.
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BOSQUE DE CONIFERAS

Los bosques de coniferas del Cofre de Perote se encuentran establecidos en una franja altitudinal
de 3020 a 4000 m de elevacion. Estas comunidades se componen de diferentes asociaciones, se
encuentra el bosque de Pinus patula (3020 m), el bosque de Abies (3460 m) y el bosque de Pinus
hartwegii (4000 m). En conjunto los tres sitios albergan 499 individuos, donde el area basal
promedio fue de 74.3 m%ha (53.2a 1014 mzlha) y la densidad de 1690 individuos/ha (intervalo de
789 a 2270). En los bosques de coniferas se encontro relacion entre la densidad y la temperatura y
precipitacion (Figura 8 e, f). La riqueza de especies mostré una relacién negativa significativa con
la altitud (Figura 8 g), pero no con las variables climaticas (Figura 8 h, i). En estas comunidades se

registraron tres especies, dos géneros y Pinaceae como familia monodominante (Anexo 2).
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Figura 8. Relacién entre area basal (a, b, c¢), densidad de individuos (d, e, f) y riqgueza de especies
(g, h, i) y la altitud, la temperatura del cuatrimestre mas himedo (°C) y la precipitacion del
cuatrimestre mas frio (mm) en los sitios de bosques de coniferas (3020-4000 m). La linea sélida
representa el ajuste de los datos a una regresion lineal.
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4.3 PATRONES ALTITUDINALES DE RIQUEZA DE ESPECIES

En el gradiente altitudinal completo se encontré un patron significativo de decremento de la riqueza
de especies y tanto el modelo lineal como el polinomial fueron significativos. Sin embargo, el
modelo polinomial revel6 un pico a elevaciones intermedias (Figura 9a). Al analizar la parte baja del
gradiente (140-780 m), no se detectd una relacion significativa entre la riqueza de especies y la
altitud con ninguno de los dos modelos (Figura 9b). De manera similar, la parte media del
gradiente (1250-2650 m) no mostrd un patrén significativo (Figura 9c). Sin embargo, la parte alta
del gradiente (3020-4000 m) exhibié un patrén de decremento monotonico significativo con la
altitud (Figura 9d).
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Figura 9. Efecto de la escala en los patrones de riqueza de especies de arboles a lo largo del
gradiente altitudinal del centro de Veracruz, México. a) Gradiente altitudinal completo (140-4000
m). b) Parte baja del gradiente altitudinal (140-780 m). c) Parte media del gradiente altitudinal
(1275-2650 m). d) Parte alta del gradiente altitudinal (3020-4000 m). Las lineas punteadas
representan ajustes a las las regresiones polinomiales, las lineas interrumpidas ajustes a
regresiones lineales. En cada gréfica se resalta el modelo lineal con negritas.

28



5. DiscusiON

Se observaron respuestas diferenciales en la relaciéon entre la estructura de la vegetacion, la
composicién y la riqueza de especies con la elevacion. Sin embargo, de acuerdo con Brown
(2001), en si misma la elevacion no influye en esos cambios en gradientes geograficos, sino que
son las variables correlacionadas las que mantienen los patrones de riqueza y diversidad de
especies a lo largo de gradientes altitudinales. Con base en esta premisa se analizaron los
resultados de estructura de la vegetacion, composicién y riqueza de especies y su relacion con
variables climaticas, en particular la temperatura del cuatrimestre mas himedo y la precipitacion
del cuatrimestre mas frio.

5.1 ESTRUCTURA DE LA VEGETACION

El area basal varia a lo largo del gradiente altitudinal, la tendencia que mostré fue un aumento con
la elevacion. Estos resultados coinciden con los reportados para otros gradientes altitudinales, por
ejemplo, en bosques de Borneo, entre 600 y 3400 m (Kitayama 1992), en Costa Rica, de 30 a 2600
m (Lieberman et al. 1996), en la Sierra de Manantlan, México en un intervalo de 1500 a 2500 m
(Vazquez y Givinish 1998). Por otro lado, otros autores han reportado tendencias opuestas. Tang y
Ohsawa (1997) en China, y Homeier et al. (2010) en Ecuador, registraron una mayor area basal a
menores altitudes, y un aumento en la densidad con la altitud, mientras que en la investigacion que
aqui se presenta no hubo una relacion significativa entre la altitud y la densidad de individuos.

Las investigaciones en gradientes altitudinales se han llevado a cabo en diferentes
intervalos de elevacion, incluso aquellas en las que se reportan resultados similares al presente
estudio. Por lo tanto, la estructura de la vegetacién no se puede explicar por la variacion altitudinal.
La precipitacion, la humedad atmosférica, la temperatura y la radiacion fotosintética han sido
sefialadas como los factores determinantes en la variacion altitudinal de las caracteristicas
estructurales de los bosques (Tanner et al. 1998).

El area basal fue la Unica variable estructural que tuvo una relacién con las variables
climéticas, ésta se incrementa con la precipitacién del cuatrimestre méas frio y disminuye con la
temperatura del cuatrimestre mas himedo. Homeier et al. (2010) sugieren que existe una relacion
positiva entre el &rea basal y la productividad, en términos de acumulacion de biomasa superficial.
No obstante, los resultados de esta investigacién muestran la tendencia contraria. A pesar de que
la temperatura es una variable que influye en la acumulacion de biomasa, el area basal tuvo una
relacion positiva con la precipitacion del cuatrimestre mas frio, lo cual sugiere que las lluvias de
invierno son un factor limitante en el crecimiento vegetal. Particularmente, en el centro de Veracruz,
la precipitacion de invierno juega un papel importante en la diversidad debido a la incidencia de dos

perturbaciones atmosféricas: los nortes y los ciclones tropicales. Por una parte, los nortes son
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perturbaciones atmosféricas propias de la época fria y consisten en la invasion de grandes masas
de aire provenientes del norte de Estados Unidos o sur de Canada que, al pasar por las aguas
relativamente cdlidas del Golfo de México, madifican sus condiciones de humedad de temperatura
(Soto y Giddings 2011).

Sin embargo, esta relacion solo fue significativa en el gradiente altitudinal completo y no en
los gradientes parciales. Debido a esto se deben considerar otros factores ambientales que
expliquen la variacion de las caracteristicas estructurales, como la forma del relieve (Lieberman et
al. 1996) o los cambios en las propiedades del suelo en diferentes altitudes, principalmente la
disponibilidad de nitrégeno (Huston 1980, Tanner et al. 1998, Bobbink et al. 2010, Veldzquez 2010,
Hietz et al. 2011). Aiba y Kitayama (1999) en Monte Kinaball, Borneo, encontraron que el area
basal y la densidad aumentan con la altitud en sustratos no-ultrabasicos, pero muestran un pico a
elevaciones intermedias en sustratos ultrabdsicos. Al analizar la influencia del relieve con la
estructura de la vegetacion, Lieberman et al. (1996) reporta que las comunidades con mayor
densidad ocurren en las zonas con mayor inclinacion, mientras que bosques mas abiertos se

encuentran en depresiones de colinas y en planicies.

5.2 COMPOSICION Y DIVERSIDAD

La composicion de especies presenta una alta variacion a lo largo del gradiente altitudinal del
centro de Veracruz. La familia Fabaceae fue la mas importante en elevaciones bajas, donde se
distribuye la selva baja caducifolia, como ha sido ampliamente reportado para selvas secas de
México y América del Sur (Rzedowski 1978, Gillespie et al. 2000, Duran et al. 2002, Trejo y Dirzo
2002, Gallardo-Cruz et al. 2005, Duran et al. 2006, Castillo-Campos et al. 2007, Pineda-Garcia et
al. 2007, Zacarias 2007, Williams-Linera y Lorea 2009). A elevaciones intermedias, que
corresponden al bosque mesoéfilo, dominan Fagaceae, Lauraceae y Solanaceae, que junto con
Moraceae y Rubiaceae, se han reportado como las mas frecuentes para bosques himedos de
montafia de México (Alcantara-Ayala y Luna-Vega 2001, Cartujano et al. 2002, Sanchez-Rodriguez
et al. 2003, Williams-Linera 2007). En zonas altas, en bosques de coniferas, Pinaceae es
monodominante, como apuntan otros estudios (Rzedowski 1978, Chéazaro 1992, Delgadillo-
Rodriguez 2004).

En esta investigacion se encontr6 una evidente diferencia en las dominancias de las
familias a diferentes altitudes, esto, de acuerdo a Gentry (1988), obedece a que a este nivel
taxondmico la composicion floristica de las diferentes comunidades vegetales es marcadamente
constante. De hecho, Currie (1991) al revisar patrones globales de riqueza, encuentra que
constantemente las familias dominan en determinados intervalos altitudinales debido a que
comparten tolerancias fisiol6gicas para las condiciones ambientales dadas.

La riqueza de especies estuvo relacionada de manera positiva con la temperatura del
cuatrimestre mas humedo, pero no con la precipitacidn del cuatrimestre mas frio. La hipétesis de la
dinamica agua-energia plantea que la temperatura y la precipitacion son factores que determinan
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los patrones de riqueza de especies (Hawkins et al. 2003), ya que son esenciales para los
procesos fisiol6gicos vegetales y tienen efectos directos en la abundancia y la diversidad de
especies (O’'Brien 1993). Debido a las bajas temperaturas de la época invernal, los organismos,
especialmente las plantas, estan sometidos a un gran estrés. Por ello es especialmente importante
la lluvia invernal ya que la existencia de humedad contribuye a mitigarlo (Soto y Giddings 2011).

Los resultados de esta investigacion coinciden con la idea de que la variacién en la riqueza
de especies esta relacionada con la variacion en la temperatura. Wright (1983) propuso que la
relacion especies-area es un caso especial de la relacion especies-energia. La reduccién de la
temperatura y de la extension de la superficie disponible hacia altas elevaciones es un fenémeno
global (O’Brien 1993, Kérner 2007) y las tierras altas tienden a estar mas aisladas. Debido a la
forma cénica natural de las montafias, las tierras bajas (con mayor area disponible) reciben mayor
cantidad de energia solar, tienen mas recursos y, en consecuencia, pueden albergar una mayor
cantidad de individuos, poblaciones y especies. Esto podria explicar que, a gran escala, la
radiacion solar y la temperatura han mostrado una correlacion con la riqueza de especies (Wright
1983, Gentry 1988, Currie 1991, O’Brien et al. 2000, Hawkins et al. 2003).

Un patron reportado con mucha frecuencia es que la riqueza aumenta en sitios donde la
precipitacion y la humedad alcanzan su maximo cada afio (O’'Brien 1993, Gentry 1988, Givnish
1999, Gillespie et al. 2000, O’Brien et al. 2000, Brown 2001, Bhattarai y Vetaas 2003), sin embargo,
en este estudio se encontré que la riqueza de especies no estuvo relacionada con la precipitacion.
Aun asi, autores como Hawkins et al. (2003) sugieren que la entrada de agua al sistema como
lluvia, humedad atmosférica o neblina son los principales factores predictivos para riqueza de
especies de plantas.

Las variables climaticas analizadas por separado algunas veces son insuficientes para
describir los gradientes de riqgueza de especies, incluso en extensiones espaciales largas (Hawkins
et al. 2003). Por lo tanto, los resultados que aqui se presentan pueden ser interpretados a partir de
la idea de que la riqueza esta controlada por otros diferentes factores como la diversidad de
habitats, la perturbacién y otros factores biéticos (Currie 1991).

La idea de que la rigueza esté directamente relacionada con la diversidad ha sido discutida
anteriormente (Stirling y Wilsey 2001, Halffter y Moreno 2005). Sin embargo, la diversidad de una
comunidad puede cambiar debido a procesos ecoldgicos claves, como la competencia,
depredacion y sucesion, las cuales alteran proporcionalmente la diversidad a través de cambios en
la equitatividad, sin que necesariamente se produzcan cambios en la riqueza de especies (Stirling y
Wilsey 2001). Una comunidad con una distribucién de las abundancias mas equitativa es mas
diversa que una con el mismo numero de especies que es dominada por unas pocas especies
(Magurran 1988).

En esta investigacion se encontrd que la diversidad de especies muestra una tendencia a
que sitios con alta riqueza también mostraran mayor alfa de Fisher y mayores valores del indice de

Shannon. Estos resultados sugieren que las comunidades tienen una alta equitatividad, son
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diversas y estan poco perturbadas, debido a que existe una relacién equilibrada entre el nimero de
especies y la abundancia de individuos por especie.

El recambio de especies con la elevacién indica una alta diversidad beta en la zona de
estudio. Whittaker (1972) enfatiza a la heterogeneidad espacial como un factor importante en el
recambio de especies. La diversidad beta puede reflejar procesos deterministas adaptaciones a
diferentes climas, ya que las especies tienen diferentes intervalos de tolerancia y por lo tanto
tienden a mostrar diferente patrones de distribucién espacial (Condit et al. 2002). Los sitios mas
cercanos son mas parecidos entre ellos, lo cual puntualiza la contribucién de los factores
geograficos en el establecimiento de patrones de riqueza de especies (Qian et al. 2004).

Este alto recambio de especies se observd tanto a lo largo del gradiente altitudinal
completo, como dentro de cada grupo de comunidades vegetales presentes. Los resultados
coinciden con los de otros estudios realizados en el mismo gradiente altitudinal. Williams-Linera y
Lorea (2009) afirman que el recambio de especies esta indicado por una amplia diferencia en la
diversidad beta entre comunidades establecidas a bajas y altas elevaciones, entre 97 y 420 m. En
otro estudio que se llevé a cabo en la regién, en especifico en los bosques mesdfilos, se reportd
una baja similitud entre fragmentos, en un intervalo de 1250 a 1875 m (Williams-Linera 2002). En
los sitios localizados a elevaciones bajas e intermedias (1630 m) hay un alto recambio de especies
y altos valores de diversidad local (alfa y Shannon); mientras que, en sitios localizados a mayor
altitud existe poco recambio de especies y una baja diversidad local. Es decir, entre mayor
recambio de especies hay una mayor diversidad local. Givinish (1999) encontré que la diversidad
beta o recambio de especies, es mayor en comunidades con mayor riqueza y localizados a

elevaciones menores.

5.3 COMUNIDADES VEGETALES

La distribucion de las comunidades vegetales en el gradiente altitudinal esta determinada por la
variaciéon en las condiciones climaticas presentes. Las especies de arboles se distribuyen en
intervalos altitudinales con ambientes similares, y se distinguieron especies asociadas a grupos de
sitios. Con base en los resultados de estudios anteriores realizados en la region, sabemos que los
tipos de vegetacion presentes son selva baja caducifolia, bosque meséfilo de montafia y bosques
de coniferas. En esta investigacion se analizd la relacion entre las especies de arboles con
variables climaticas para detectar los limites altitudinales de los tipos de vegetacion, los resultados
de dichos analisis sugieren que las especies en las comunidades vegetales se establecen de forma
individualista formando ensambles cuya distribucion estd en compromiso con determinadas
condiciones climaticas.

En este sentido, Miranda y Hernandez X. (1963) y Rzedowski (1978) utilizaron criterios
similares, como el clima y la altitud para distinguir los tipos de vegetacion en México, ademas de
caracterizar atributos estructurales de la vegetacion y variables ambientales como el tipo de suelo.
Adicionalmente, Holdridge (1987) propuso una clasificacion de tipos de vegetacién a partir de
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zonas de vida, variables climaticas y, afiadié una variable extra denominada biotemperatura. En el
caso particular de los ecosistemas de montafia, las condiciones climaticas, son una variable
importante que controla la distribuciéon de las comunidades en gradientes altitudinales (Tang y
Ohsawa 1997). Sin embargo, hay otros factores que influyen en la composicién de especies, como
factores edaficos (Grubb 1977), aunque esta relacion tiene un efecto més pronunciado a escala
local.

A escala de paisaje el clima fue un factor determinante en la distribucion de las especies a
lo largo del gradiente altitudinal, como afirma (O’Brien et al. 2000). El clima es considerado uno de
los factores con mayor influencia en el desarrollo y adaptacién de las especies y en los cambios en
la composicion de las comunidades vegetales (Gleason 1926, Gentry 1988, Tang y Ohsawa 1997,
Brown 2001, Lomolino 2001, Lomolino et al. 2006, Behera y Kushwaha 2007). En especifico, la
temperatura y la precipitaciéon fueron las variables climaticas que explicaron los limites de los tipos
de vegetacion, de acuerdo a la hip6tesis agua-energia (O’Brien 1993, Hawkins et al. 2003).

A partir de estos resultados se puede afirmar que en el centro de Veracruz la selva baja
caducifolia se distribuye de 140 a 780 m de altitud (Toledo y Williams-Linera 2011). Las selvas
caducifolias de México se establecen desde el nivel del mar hasta los 2000 m de elevacién (Trejo y
Dirzo 2002). El intervalo de distribucion de la SBC del centro de Veracruz esta relacionado con el
de los climas calidos sub-himedos de la region, éstos encuentran sus limites de 50 a 1000 m que
son los climas donde se desarrollan estos tipos de selvas en México (Miranda y Hernandez X.
1963, Rzedowski 1975, Jauregui 2004).

El bosque meséfilo de montafia se distribuye a elevaciones intermedias del gradiente
altitudinal del centro de Veracruz, en un intervalo de 1275 a 2650 m. Estos bosques se encuentran
dentro de los limites de los BMM de México, que abarcan una franja de elevacién de 400 a 3100 m
(Challenger 1998). EI BMM del centro de Veracruz se desarrolla bajo la influencia del clima
templado himedo, mismo que encuentra sus limites altitudinales de 800 a 2100 m. La topografia
del gradiente altitudinal del centro de Veracruz es interesante debido a que las elevaciones altas e
intermedias reciben grandes cantidades de lluvia orografica; como consecuencia el volcan tiene
una densa cubierta de suelo y de vegetacion, especialmente en sitios ubicados entre 1200 y 2100
m (Rodriguez et al. 2009), donde las condiciones climaticas propician una alta diversidad vegetal
(Williams-Linera 2007).

Cerca del limite altitudinal de los arboles en el Cofre de Perote se encuentran los bosques
de coniferas distribuidos en un intervalo de 3020 a 4000 m de elevacién. Estos resultados
coinciden con las exploraciones de Chéazaro (1992), quien describi6é estos bosques y reporta la
presencia del bosque de pino de 2300-3000 m, el bosque de Abies de 3000 a 3500 m (cuya
distribucion esta limitada por condiciones de alta humedad), y el pinar de Pinus hartwegii de 3500 a
4000 m (Narave 1985).
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5.4 PATRONES ALTITUDINALES DE RIQUEZA DE ESPECIES

Varios estudios han mostrado un patron de decremento monoténico de la riqueza de especies con
la altitud (Whittaker 1972, Gentry 1988, Kitayama 1992, Lieberman et al. 1996, Givinish 1999,
Vazquez y Givinish 2000, Fosaa 2004, Sanchez-Gonzalez y Lépez-Mata 2005, Behera y Kushwaha
2007, Rincon-Gutiérrez 2007, Homeier et al. 2010). La presente investigacion es consistente con
los estudios anteriores, y los resultados también apoyan la hipotesis de que los patrones de riqueza
de especies en gradientes altitudinales son dependientes de la escala (Rahbek 2005, Nogués-
Bravo et al. 2008). En la porcion baja y media de 140 a 780 m (SBC) y de 1275 a 2650 m (BMM) se
encontré un patron unimodal; mientras que en la parte alta del volcan de 3020 a 4000 m se registré
un patrén de decremento de la riqueza. Al modificar la extension del dominio geografico se detecta
un claro cambio en la relacion entre la riqueza de especies con la altitud. Por lo tanto, los
gradientes ambientales que son muestreados de manera incompleta pueden sesgar directamente
el patrén resultante, de acuerdo a Grytnes y Vetaas (2002).

En estudios realizados a elevaciones bajas se encuentran tendencias disimiles. En Nepal,
Bhattarai y Vetaas (2003) reportaron una respuesta unimodal de la riqueza de especies con la
altitud en un intervalo de 100 a 1500 m. Al contrario, Santos et al. (2007) encontraron que la
proporcién de especies de arboles decrece con la altitud en un gradiente de 500 a 1100 m en
bosques secos de Brasil. Como lo muestran los resultados de este estudio, a bajas elevaciones, de
140 a 780 m se encontraron dos picos de alta riqueza, sin embargo, los modelos nos fueron
significativos.

En gradientes muestreados a elevaciones intermedias se ha reportado un patrén de
decremento de la riqueza con la altitud: Vazquez y Givnish (1998) en la Sierra de Manantlan,
dentro de un gradiente de 1500 a 2500 m; y Homeier et al. (2010) en Ecuador de 1800 a 2600 m,
reportan esta tendencia. Contrario a los patrones reportados para elevaciones intermedias, los
resultados que se muestran en esta investigacion son de un patrén unimodal, no obstante, no fue
una relacion significativa.

Hacia la cima de las montafias, a altas elevaciones se han elaborado modelos que muestran
que la riqueza de especies decrece cerca de los limites de los dominios muestreados (Grytnes y
Vetaas 2002). Por el contrario, Sdnchez-Gonzélez y L6pez-Mata (2005) encontraron que la riqgueza
de especies tiene un patrén unimodal en un gradiente altitudinal de 2800 a 4100 m, desde bosques
de encinos enanos a pastizal alpino en la Sierra Nevada, México. Los autores aseveran que la
riqueza de especies tiende a tener valores mayores conforme se incrementa la elevacion. Sin
embargo, esta tendencia no es monoténica, sino unimodal con valores maximos en la mitad mas
baja y valores minimos en la mitad alta del gradiente altitudinal. En esta investigacion, al analizar
por separado el intervalo altitudinal de 3020 a 4000 m se encontré un patron de decremento

monotdnico de la riqueza con la altitud.
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6. CONCLUSIONES

La estructura de la vegetacion, la composicion y la diversidad de las comunidades vegetales
cambian a los largo del gradiente altitudinal. Respecto a la estructura de la vegetacion, solo el area
basal se relaciona positivamente con la altitud, ya que a menores elevaciones, las comunidades
muestran una menor area basal, la cual aumenta hacia mayores elevaciones. La densidad de
arboles, por su parte, no esta relacionada de manera significativa con la altitud. La composicion de
especies de las comunidades presenta una variacion altitudinal y diferentes familias dominan
determinados intervalos altitudinales. La riqueza de especies disminuye con la altitud, y esta misma
tendencia se encontré en la diversidad alfa y en los valores del indice de Shannon. La diversidad
beta es elevada ya que se encontrd un alto recambio de especies en el gradiente; al considerar
gradientes parciales correspondientes a un mismo tipo de vegetacién se encontr6 una menor
diversidad beta que en el gradiente completo.

Al relacionar la vegetacion con el clima, el area basal aumenta con la precipitacion del
cuatrimestre mas frio, pero disminuye con la temperatura del cuatrimestre mas humedo, mientras
que la densidad de arboles no se relaciona con ninguna de dichas variables. La riqueza de
especies es una variable que esta relacionada con la temperatura del cuatrimestre mas humedo,
de manera que a bajas elevaciones, donde se registran mayores temperaturas, la riqgueza fue
mayor y disminuyd hacia la cima de la montafia, aunque ésta no se relaciona con la precipitacion
del cuatrimestre mas frio. En los gradientes parciales no se encontré una relacién significativa entre
la estructura de la vegetacion la riqueza y las variables climaticas. Sin embargo, se encontr6 una
variacion en los patrones altitudinales de riqueza de especies con la altitud al analizar los
gradientes parciales, es decir, los patrones son dependientes de la escala.

Se concluye que la elevacién en si misma no es un factor que determine la variacién en la
vegetacion en gradientes altitudinales, pero el clima determina la composicién de las especies que
forman los ensambles. La composicion de especies estuvo estrechamente relacionada con las
variables climaticas, ciertas especies se asocian en tres grupos de sitios diferentes que fueron
interpretados como tipos de vegetacion: selva baja caducifolia, bosque mesoéfilo de montafia,

bosque de coniferas y un ecotono.
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Anexo 1. Especies de arboles > 5 cm DAP y familias registradas en el gradiente altitudinal del centro de Veracruz, México. Sitios (altitud): 1,
140 m; 2,204 m; 3, 335 m; 4,501 m; 5, 780 m; 6, 986 m; 7, 1275 m; 8, 1455 m; 9, 1630 m; 10, 1800 m; 11, 1950 m; 12, 2650 m; 13, 3020 m;

14, 3460 m; 15, 4000 m.

FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

ACTINIDACEAE
Saurauia leucocarpa Schitdl.

ADOXACEAE

Sambucus mexicana C. Presl ex DC.

ALTINGIACEAE
Liquidambar styraciflua L.
ANACARDIACEAE
Comocladia engleriana Loes.
Tapirira mexicana Marchand.
ANNONACEAE

Annona depressa Baill.
APOCYNACEAE

Plumeria rubra L.
Stemmadenia obovata K. Schum.
Thevetia sp
AQUIFOLIACEAE

llex tolucana Hemsl.
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

llex spl

llex sp2

ARALIACEAE

Dendropanax sp

Oreopanax xalapensis (Kunth) Decne. & Planch.
ASTERACEAE

Eupatorium pittieri Klatt.

Asteraceae spl

BETULACEAE

Carpinus tropicalis (Donn. Sm.) Lundell
Ostrya virginiana (Mill.) K. Koch
BIGNONIACEAE

Tabebuia chrysantha G. Nicholson
BOMBACACEAE

Ceiba aesculifolia (Kunth) Britten & Baker f.
Pseudobombax ellipticum (Kunth) Dugand
BORAGINACEAE

Cordia alliodora (Ruiz & Pav.) Cham.
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

BURSERACEAE

Bursera simaruba (L.) Sarg.

Bursera graveolens (Kunth) Triana & Planch.

Protium copal (Schitdl. & Cham.) Engl.

CANNABACEAE

Celtis trinervia Roxb.

C. caudata Planch.

C. iguanaea (Jacq.) Sarg.
CAPPARACEAE
Capparis incana Kunth
CARICACEAE

Jacaratia mexicana A. DC.

CELASTRACEAE

Wimmeria pubescens Radlk.

Zinoweweia spl
Zinowewia sp2
Celastraceae 1

Celastraceae 2
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

CHLORANTHACEAE

Hedyosmum mexicanum C. Cordem.

CLETHRACEAE

Clethra alcoceri Greenm.

Clethra macrophylla M. Martens & Galeotti

Clethra schlechtendalii Brig.
CONVOLVULACEAE
Ipomoea wolcottiana J. N. Rose
CUNONIACEAE

Weinmannia pinnata L.
CUPRESSACEAE

Cupressus spl
DIPENTODONTACEAE
Perrottetia ovata Hemsl.
ERICACEAE

Vaccinium leucanthum Schitdl.
EUPHORBIACEAE

Acalypha sp

Alchornea latifolia Sw.
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

Bernardia sp

B. macrocarpa A. Cerv. & Flores Olv.

B. mexicana (Hook. & Arn.) Mull. Arg.
Cnidosculus sp

Croton draco Schitdl. & Cam.

C. reflexifolius Kunth

Croton sp

Euphorbia schlechtendalii Boiss.
Euphorbia sp

Euphorbiaceae

Gymnanthes longipes Mill. Arg.
Gymnanthes sp

Pedilanthus calcaratus Schitdl.
FABACEAE

Acacia cornigera (L.) Willd.

A. farnesiana (L.) Willd.

A. pennatula (Schitdl. & Cham.) Benth.
Borgniartia sp

Caesalpinia cacalaco Bonpl.
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

Caesalpinia sp

Calliandra rubescens
(M. Martens & Galeotti) Standl.

Cassia atomaria L.

Cojoba arborea (L.) Britton & J. N. Rose
Coursetia polyphylla Brandegee.
Diphysa carthagenensis Jacq.
Erythrinia sp

Fabaceae 2

Fabaceae 4

Fabaceae 5

Fabaceae 6

Gliricidia sepium (Jacq.) Kunth

Inga sp

Leucaena lanceolata S. Watson
Lonchocarpus guatemalensis Benth.
Lysiloma acapulcense (Kunth) Benth.
L. auritum (Schitdl.) Benth.

L. divaricatum (Jacq.) J.F. Macbr.
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FAMILIA'Y ESPECIE

Piscidia piscipula (L.) Sarg.
Pithecellobium calostachys Standl.

P. platylobum (Bertero ex DC.) Urb.

Pithecellobium sp

Senna atomaria (L.) H.S. Irwin & Barneby
S. pallida (Vahl.) H.S. Irwin & Barneby
FAGACEAE

Quercus acherdophylla Trel.

Q. corrugata Hook.

Q. cortesii Liebm.

Q. delgadoana*

Q. germana Schltdl. & Cham.

Q. glabrescens Benth.

Q. lancifolia Schitd. & Cham.

Q. sapotifolia Liebm.

Q. sartorii liebm.

Q. xalapensis Bonpl.

Quercus sp



FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

HERNANDIACEAE

Gyrocarpus americanus Jacq.
JUGLANDACEAE

Oreomunnea mexicana (Standl.) J.-F. Leroy
LAURACEAE

Cinnamomun effusum (Meisn.) Kosterm.
Licaria misantlae (Brandegee) Kosterm.
Nectandra salicifolia (Kunth) Nees
Ocotea disjuncta Lorea-Hern.

O. effusa (Meisn.) Hemsl.

O. psychotrioides Kunth

Psychotria sp

Lauraceae 1

Lauraceae 2

MAGNOLIACEAE

Magnolia schiedeana Schitdl.
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

MALVACEAE
Heliocarpus americanus L.

H. donnellsmithii J. N. Rose

Luehea candida (Moc. & Sessé ex DC.) Mart.

MELASTOMATACEAE

Conostegia arborea (Schitdl.) Steud.
Miconia glaberrima (Schitdl.) Naudin
Miconia sp

MELIACEAE

Trichillia trifolia L.
MENISPERMEACEAE

Hyperbaena jalcomulcensis
Pérez & Cast.-Campos

MORACEAE

Brosimum alicastrum Sw.
Ficus sp

Trophis sp

Moraceae
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

MYRSINACEAE

Myrsine coriacea (Sw.) R. Br.
MYRTACEAE

Calyptranthes sp

Eugenia hypargyrea Standl.

E. liebmannii Standl.

Syzygium jambos (L.) Alston
Myrtaceae sp

OLEACEAE

Fraxinus dubia Willd. ex Schult. & Schult. f.
PENTAPHYLACACEAE

Cleyera itegrifolia (Benth.) Choisy
Ternstroemia theoides*
PHYLLONOMACEAE

Phyllonoma laticuspis (Turcz.) Engl.
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

PINACEAE

Abies religiosa (Kunth) Schitdl. & Cham.

Pinus ayacahuite C. Ehrenb. Ex Schitdl.

Pinus hartwegii Lindl.

Pinus patula Schitdl. & Cham.
PLATANACEAE

Platanus mexicana Moric.
POLYGONACEAE
Coccoloba sp

Podopterus mexicanus Bonpl.
Ruprechtia pallida Standl.
RHAMNACEAE

Colubrina troflora Brongn. Ex Sweet

Rhamnus mcvaughii L.A. Johnst. & M.C. Johnst.

ROSACEAE

Prunus rhamnoides Koehne
Prunus tetradenia Koehne
Prunus sp3

Prunus sp4
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

RUBIACEAE

Arachnothryx capitellata (Hemsl.) Borhidi

Palicourea padifolia (Willd. Ex Roem. & Schult.)

C.M. Taylor & Lorence

Randia aculeata L.

Randia monantha Benth.

RUTACEAE
Citrus sinensis (L.) Osbeck

Ptelea sp

Zanthoxylum melanostictum Schltdl. & Cham.

Zanthoxylum spl

Zanthoxylum sp2

SALICACEAE

Casearia sylvestris Sw.
SAPINDACEAE

Matayba oppositifolia (A. Rich.) Britton
SAPOTACEAE

Bumelia sp
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FAMILIA'Y ESPECIE

10

11

12

13

14

15

SIMARUBACEAE

Picramnia mexicana Brandegee

SOLANACEAE

Solanum nigricans M. Martens & Galeotti

Witherigia sp
Solanaceae 1
Solanaceae 2

STAPHYLEACEAE

Turpinia insignis (Kunth) Tul.

T. occidentalis (Sw.) G. Don
STYRACACEAE

Styrax glabrescens Benth.
SYMPLOCACEAE
Symplocos limoncillo Bonpl.
Symplocos longipes Lundell
VERBENACEAE

Citharexylum caudatum L.
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NO IDENTIFICADAS

NO ID 1

NO ID 2

NOID 3

NOID 4

NOID 5

NO ID 6

NOID7

NOID 8

NO ID 9

NO ID 10

NO ID 11
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Anexo 2. indice de valor de importancia (IVI) de las especies lefiosas en cada
sitio. Los valores absolutos y relativos (R) son D, densidad; AB, area basal; F,

frecuencia.
Sitio 1
ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1 Lysiloma acapulcense 190 11.51 9 22.89 32.21 18.00 24.37
2  Bursera simaruba 160 6.81 8 19.28 19.05 16.00 18.11
3 Gliricidia sepium 120 4.84 8 14.46 13.53 16.00 14.66
4 NOIDS 110 2.75 6 13.25 7.69 12.00 10.98
5 Leucaena lanceolata 70 0.99 4 8.43 2.78 8.00 6.40
6 Cordia alliodora 30 0.12 1 3.61 0.34 2.00 1.99
7  Heliocarpus americanus 20 0.74 2 241 2.07 4.00 2.83
8 Jacaratia mexicana 20 6.37 1 241 1782 2.00 7.41
9 Luehea candida 20 0.37 2 241 1.03 4.00 2.48
10 Trichillia trifolia 20 0.12 2 241 0.34 4.00 2.25
11 Comocladia engleriana 10 0.17 1 1.20 0.47 2.00 1.22
12 Ipomoea wolcottiana 10 0.10 1 1.20 0.28 2.00 1.16
13 Plumeria rubra 10 0.07 1 1.20 0.19 2.00 1.13
14 Podopterus mexicanus 10 0.21 1 1.20 0.60 2.00 1.27
15 Pteleasp 10 0.14 1 1.20 0.38 2.00 1.20
16 Ruprechtia pallida 10 0.23 1 1.20 0.65 2.00 1.29
17 Tabebuia chrysantha 10 0.21 1 1.20 0.58 2.00 1.26
830 35.74 50 100 100 100 100
Sitio 2
ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1 Piscidia piscipula 160 3.83 6 14.55 18.37  9.38 14.10
2  Croton reflexifolius 130 0.59 6 11.82 2.84 9.38 8.01
3 Bursera simaruba 80 2.15 4 7.27 10.32 6.25 7.95
4  Cnidosculus sp 100 0.61 5 9.09 2.93 7.81 6.61
5 Licaria misantlae 50 1.65 4 4.55 7.91 6.25 6.24
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© 00 N O

11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34

Celtis caudata 40 1.44 4 3.64 6.90 6.25 5.60
Coccoloba sp 70 0.55 2 6.36 2.62 3.13 4.04
Leucaena lanceolata 40 0.41 4 3.64 1.97 6.25 3.95
Caesalpinia cacalaco 30 1.17 2 2.73 5.62 3.13 3.82
Brosimum alicastrum 10 1.50 1 0.91 7.19 1.56 3.22
Stemmadenia obovata 40 0.48 2 3.64 2.28 3.13 3.01
Colubrina triflora 60 0.37 1 5.45 1.76 1.56 2.93
Ceiba aesculifolia 20 0.91 1 1.82 4.37 1.56 2.58
Bernardia sp 20 0.40 2 1.82 1.92 3.13 2.29
Lysiloma divaricatum 10 0.68 1 0.91 3.27 1.56 1.92
Annona depressa 10 0.57 1 0.91 2.74 1.56 1.74
Fabaceae 4 30 0.19 1 2.73 0.90 1.56 1.73
Senna atomaria 10 0.55 1 0.91 2.62 1.56 1.70
Lysiloma acapulcense 10 0.53 1 0.91 2.54 1.56 1.67
Fabaceae 6 20 0.27 1 1.82 1.30 1.56 1.56
NO ID 6 10 0.46 1 0.91 2.20 1.56 1.56
Comocladia engleriana 20 0.20 1 1.82 0.97 1.56 1.45
NO ID 8 20 0.14 1 1.82 0.69 1.56 1.36
Ficus sp 10 0.30 1 0.91 1.45 1.56 131
Thevetiasp 10 0.25 1 0.91 1.19 1.56 1.22
Capparis incana 10 0.22 1 0.91 1.05 1.56 1.17
Hyperbaena jalcomulcensis 10 0.16 1 0.91 0.77 1.56 1.08
Heliocarpus americanus 10 0.06 1 0.91 0.30 1.56 0.92
NO ID 10 10 0.04 1 0.91 0.21 1.56 0.89
Acacia farnesiana 10 0.04 1 0.91 0.20 1.56 0.89
NO ID 11 10 0.04 1 0.91 0.17 1.56 0.88
Picramnia mexicana 10 0.03 1 0.91 0.16 1.56 0.88
Caesalpinia sp 10 0.03 1 0.91 0.14 1.56 0.87
Fabaceae 5 10 0.02 1 0.91 0.12 1.56 0.86

1100 20.87 64 100 100 100 100
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Sitio 3

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1 Bursera simaruba 360 5.19 10 2195 2823 1266 20.95
2 Comocladia engleriana 230 1.46 8 14.02 7.94 10.13  10.70
3 Borgniartia sp 230 1.48 7 14.02  8.06 8.86 10.32
4  Fabaceae 2 100 1.23 5 6.10 6.70 6.33 6.37
5  Croton reflexifolius 110 0.44 6 6.71 241 7.59 5.57
6  Cnidosculus sp 70 0.28 6 4.27 1.50 7.59 4.45
7  Stemmadenia obovata 60 1.17 2 3.66 6.34 2.53 4.18
8 Caesalpinia cacalaco 40 1.12 3 2.44 6.07 3.80 4.10
9 Leucaena lanceolata 90 0.55 3 5.49 2.99 3.80 4.09
10 Pithecellobium sp 60 0.38 4 3.66 2.05 5.06 3.59
11 Pithecellobium platylobum 20 1.27 2 1.22 6.90 2.53 3.55
12 Fraxinus dubia 20 1.25 2 1.22 6.81 2.53 3.52
13 NOID7 30 0.34 3 1.83 1.87 3.80 2.50
14 Ceiba aesculifolia 30 0.17 3 1.83 0.94 3.80 2.19
15 Bumelia sp 30 0.25 2 1.83 1.35 2.53 191
16 Croton sp 10 0.64 1 0.61 3.47 1.27 1.78
17 Euphorbia sp 20 0.08 2 1.22 0.45 2.53 1.40
18 Bernardia mexicana 20 0.05 2 1.22 0.30 2.53 1.35
19 Senna atomaria 20 0.57 2 1.22 3.12 2.53 2.29
20 Coursetia polyphylla 30 0.10 1 1.83 0.55 1.27 1.21
22 Pedilanthus calcaratus 20 0.06 1 1.22 0.35 1.27 0.94
23  Gyrocarpus americanus 10 0.13 1 0.61 0.72 1.27 0.87
24 NOID9 10 0.11 1 0.61 0.58 1.27 0.82
25  Celtis trinervia 10 0.03 1 0.61 0.15 1.27 0.68
26 Pithecellobium calostrachys 10 0.03 1 0.61 0.15 1.27 0.67
1640 18.39 79 100 100 100 100
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Sitio 4

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1 Bursera simaruba 230 12.24 9 16.43 27.69 11.84 18.65
2  Wimmeria pubescens 330 6.79 7 23,57 1536 9.21 16.05
3  Bursera graveolens 100 6.03 6 7.14 13.65 7.89 9.56
4 Heliocarpus americanus 70 1.57 5 5.00 3.56 6.58 5.05
5 Jacaratia mexicana 30 4.07 2 2.14 9.20 2.63 4.66
6  Gyrocarpus americanus 60 1.50 4 4.29 3.39 5.26 4.31
7  Pseudobombax ellipticum 10 4.66 1 0.71 10.53 1.32 4.19
8 Bernardia sp 80 0.40 4 5.71 0.92 5.26 3.96
9 Gymnanthes sp 50 0.78 3 3.57 1.77 3.95 3.10
10 Croton draco 40 0.79 3 2.86 1.78 3.95 2.86
11 Euphorbia schlechtendalii 40 0.76 3 2.86 1.73 3.95 2.84
12 Croton reflexifolius 50 0.26 3 3.57 0.58 3.95 2.70
13 Ipomoea wolcottiana 40 0.22 3 2.86 0.50 3.95 2.43
14 Luehea candida 30 0.92 2 2.14 2.09 2.63 2.29
15 Tabebuia chrysantha 30 0.33 3 2.14 0.75 3.95 2.28
16 Fraxinus dubia 40 0.27 2 2.86 0.62 2.63 2.04
17 Comocladia engleriana 20 0.09 2 1.43 0.20 2.63 1.42
18 Licaria misantlae 20 0.32 1 1.43 0.73 1.32 1.16
19 Brosimum alicastrum 10 0.61 1 0.71 1.37 1.32 1.13
20 Celtis iguanaea 10 0.32 1 0.71 0.73 1.32 0.92
21 Erythrinia sp 10 0.27 1 0.71 0.61 1.32 0.88
22 Fabaceae 4 10 0.25 1 0.71 0.56 1.32 0.86
23  Plumeria rubra 10 0.19 1 0.71 0.42 1.32 0.82
24  Eugenia hypargyrea 10 0.12 1 0.71 0.26 1.32 0.76
25 Calypthranthes sp 10 0.10 1 0.71 0.21 1.32 0.75
26 Senna atomaria 10 0.09 1 0.71 0.20 1.32 0.74
27 Diphysa carthagenensis 10 0.07 1 0.71 0.17 1.32 0.73
28 Leucaena lanceolata 10 0.07 1 0.71 0.16 1.32 0.73
29 Randia aculeata 10 0.07 1 0.71 0.15 1.32 0.73
30 Acalypha sp 10 0.03 1 0.71 0.06 1.32 0.70
31 Euphorbiaceae 10 0.02 1 0.71 0.04 1.32 0.69
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1400 44.21 76 100 100 100 100
Sitio 5
ESPECIE D AB F DR AB R FR VI

1 Myrtaceae 460 3.90 8 33.09 1744 1290 21.15
2 Ipomoea wolcottiana 100 3.20 7 7.19 14.30 11.29 10.93
3 Eugenia liebmannii 180 1.23 7 12.95 5.49 11.29 9.91
4  Diphysa carthagenensis 90 2.13 5 6.47 9.51 8.06 8.02
5 Randia monantha 140 0.85 6 10.07  3.82 9.68 7.86
6  Lysiloma auritum 40 2.27 4 2.88 10.16  6.45 6.50
7  Bursera simaruba 70 2.08 3 5.04 9.32 4.84 6.40
8 Celastraceae 2 50 2.25 2 3.60 10.07  3.23 5.63
9 Acacia pennatula 50 1.34 3 3.60 6.00 4.84 4.81
10 Lysiloma acapulcense 20 1.19 2 1.44 5.34 3.23 3.34
11 Cnidosculus sp 60 0.16 3 4.32 0.70 4.84 3.29
12 Cassia atomaria 20 0.46 2 1.44 2.07 3.23 2.24
13 Bernardia sp 20 0.13 2 1.44 0.57 3.23 1.74
14 Nectandra salicifolia 10 0.36 1 0.72 1.63 1.61 1.32
15 Senna pallida 10 0.36 1 0.72 1.62 1.61 1.32
16 Croton reflexifolius 20 0.17 1 1.44 0.77 1.61 1.28
17 Heliocarpus donnellsmithii 10 0.12 1 0.72 0.52 1.61 0.95
18 Acacia farnesiana 10 0.05 1 0.72 0.22 1.61 0.85
19 Euphorbia schlechtendalii 10 0.05 1 0.72 0.20 1.61 0.85
20 Calliandra rubescens 10 0.03 1 0.72 0.15 1.61 0.83
21 Acacia cornigera 10 0.02 1 0.72 0.09 1.61 0.81

1390 22.35 62 100 100 100 100
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Sitio 6

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1  Quercus sapotifolia 840 18.03 9 65.63 7481 25.00 55.14
2  Clethra macrophylla 90 1.26 3 7.03 5.23 8.33 6.87
3  Casearia sylvestris 50 0.94 4 3.91 3.92 1111 6.31
4  Zinowewia sp2 70 1.46 1 5.47 6.06 2.78 4.77
5  Citharexylum caudatum 40 0.19 3 3.13 0.80 8.33 4.09
6 Quercus sp 20 1.24 1 1.56 5.14 2.78 3.16
7  Celastraceae 1 40 0.12 2 3.13 0.50 5.56 3.06
8 Zinowewiasp 1 20 0.27 2 1.56 1.13 5.56 2.75
9 Dendropanax sp 20 0.08 2 1.56 0.35 5.56 2.49
10 Moraceae 10 0.11 1 0.78 0.47 2.78 1.34
11  Protium copal 10 0.10 1 0.78 0.43 2.78 1.33
12 Tapirira mexicana 10 0.08 1 0.78 0.31 2.78 1.29
13 Acacia pennatula 10 0.06 1 0.78 0.26 2.78 1.27
14 Matayba oppositifolia 10 0.05 1 0.78 0.22 2.78 1.26
15 NOID3 10 0.02 1 0.78 0.10 2.78 1.22
16 Gymnanthes sp 10 0.02 1 0.78 0.10 2.78 1.22
17 Lauraceae 1 10 0.02 1 0.78 0.09 2.78 1.22
18 Stemmadenia obovata 10 0.02 1 0.78 0.09 2.78 1.22

1280 24.10 36 100 100 100 100

Sitio 7

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1  Carpinus tropicalis 310 10.82 8 31.00 31.36 16.67 26.34
2 Quercus xalapensis 200 7.01 6 20.00 20.33 1250 17.61
3 Liguidambar styraciflua 50 6.09 4 5.00 17.66  8.33 10.33
4  Citrus sinensis 100 1.34 6 10.00 3.90 1250 8.80
5  Clethra macrophylla 90 0.53 5 9.00 1.53 1042 6.98
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6  Turpinia insignis 70 0.38 5 7.00 1.11 1042 6.18
7  Platanus mexicana 20 3.61 1 2.00 1045 2.08 4.85
8 Quercus germana 40 1.80 2 4.00 5.21 4.17 4.46
9 Perrottetia ovata 30 0.10 4 3.00 0.28 8.33 3.87
10 Cinnamomum effusum 40 0.22 3 4.00 0.64 6.25 3.63
11  llex tolucana 10 1.83 1 1.00 5.29 2.08 2.79
12 Tapirira mexicana 20 0.69 1 2.00 2.01 2.08 2.03
13 Ocotea psychotrioides 10 0.06 1 1.00 0.16 2.08 1.08
14  Syzygium jambos 10 0.02 1 1.00 0.07 2.08 1.05
1000 34.50 48 100 100 100 100
Sitio 8
ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1  Quercus lancifolia 180 21.06 6 18.18 41.66 10.53  23.46
2 Turpinia insignis 160 5.56 9 16.16 11.00 15.79 14.32
3 Carpinus tropicalis 180 5.43 7 18.18 10.74 12.28 13.73
4  Quercus sartorii 40 8.44 3 4.04 16.69 5.26 8.67
5 Clethra macrophylla 50 5.36 2 5.05 10.60 3.51 6.39
6  Ostrya virginiana 50 1.52 3 5.05 3.01 5.26 4.44
7 Cojoba arborea 50 0.39 3 5.05 0.77 5.26 3.70
8 Magnolia schiedeana 40 0.19 3 4.04 0.37 5.26 3.22
9 Ocotea psychotrioides 40 0.14 3 4.04 0.28 5.26 3.19
10 Cinnamomum effusum 30 0.44 3 3.03 0.86 5.26 3.05
11 Miconia glaberrima 40 0.16 2 4.04 0.32 3.51 2.62
12 llex tolucana 20 0.16 2 2.02 0.31 3.51 1.95
13 Ternstroemia theoides 20 0.10 2 2.02 0.20 3.51 1.91
14  Myrsine coriacea 10 0.68 1 1.01 1.35 1.75 1.37
15 Symplococos limoncillo 10 0.38 1 1.01 0.75 1.75 1.17
16 Lonchocarpus guatemalensis 10 0.30 1 1.01 0.60 1.75 1.12
17 Oreopanax xalapensis 10 0.06 1 1.01 0.13 1.75 0.96
18 Eupatorium pittieri 10 0.06 1 1.01 0.11 1.75 0.96
19 Zanthoxylum melanostictum 10 0.04 1 1.01 0.07 1.75 0.95
20 Gymnathes longipes 10 0.04 1 1.01 0.07 1.75 0.94
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21 Palicourea padifolia 10 0.03 1 1.01 0.05 1.75 0.94
22  Arachnothryx capitellata 10 0.02 1 1.01 0.04 1.75 0.93
990 50.55 57 100 100 100 100
Sitio 9
ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1 Hedyosmum mexicanum 400 2.25 8 30.30 4.71 11.76  15.59
2 Quercus lancifolia 160 10.03 6 12.12 2094 8.82 13.96
3 Quercus cortesii 170 7.86 8 12.88 16.42 11.76 13.69
4  Liguidambar styraciflua 60 13.82 4 455 28.87 5.88 13.10
5  Quercus sartorii 70 7.24 3 5.30 15.13 441 8.28
6  Styrax glabrescens 60 0.96 5 455 2.01 7.35 4.64
7  Alchornea latifolia 60 0.66 5 4.55 1.38 7.35 4.43
8 Saurauia leucocarpa 60 0.67 4 4.55 1.39 5.88 3.94
9 Clethra macrophylla 30 2.45 2 2.27 5.12 2.94 3.44
10 Carpinus tropicalis 30 0.34 2 2.27 0.71 2.94 1.97
11  Turpinia insignis 30 0.27 2 2.27 0.56 2.94 1.92
12 Zanthoxylum melanostictum 30 0.24 2 2.27 0.51 2.94 1.91
13 Zanthoxylum spl 20 0.17 2 1.52 0.35 2.94 1.60
14 Oreopanax xalapensis 20 0.12 2 1.52 0.26 2.94 1.57
15 Conostegia arborea 20 0.08 2 1.52 0.17 2.94 1.54
16 Miconia glaberrima 20 0.05 2 1.52 0.10 2.94 1.52
17  Prunus rhamnoides 20 0.34 3 1.52 0.71 441 221
18 Psychotria sp 10 0.08 1 0.76 0.17 1.47 0.80
19 NOID1 10 0.07 1 0.76 0.14 1.47 0.79
20 Solanum nigricans 10 0.05 1 0.76 0.11 1.47 0.78
21 Ocotea psychotrioides 10 0.05 1 0.76 0.11 1.47 0.78
22  Symplocos limoncillo 10 0.04 1 0.76 0.09 1.47 0.77
23 Lauraceae 2 10 0.02 1 0.76 0.05 1.47 0.76
1320 47.88 68 100 100 100 100
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Sitio 10

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1  Oreomunnea mexicana 1150 69.72 10 63.89 76.28 1852  52.90
2  Alchornea latifolia 130 12.29 6 7.22 13.45 11.11 10.59
3 Liguidambar styraciflua 70 1.90 5 3.89 2.07 9.26 5.07
4 Zanthoxylum melanostictum 90 1.08 4 5.00 1.18 7.41 453
5  Clethra schlechtendalii 30 1.29 3 1.67 141 5.56 2.88
6  Prunus tetradenia 40 0.29 3 2.22 0.31 5.56 2.70
7  Phyllonoma laticuspis 30 0.08 3 1.67 0.09 5.56 2.44
8 Cojoba arborea 40 2.22 1 2.22 2.43 1.85 2.17
9  Quercus cortesii 30 0.41 2 1.67 0.45 3.70 1.94
10 Zanthoxylum sp2 20 0.08 2 1.11 0.08 3.70 1.63
11 Psychotria sp 20 0.05 2 1.11 0.06 3.70 1.62
12 Cleyera integrifolia 30 0.27 1 1.67 0.29 1.85 1.27
13 Vaccinium leucanthum 10 0.65 1 0.56 0.72 1.85 1.04
14 NOID2 10 0.60 1 0.56 0.65 1.85 1.02
15 Turpinia occidentalis 10 0.08 1 0.56 0.09 1.85 0.83
16 Ocotea disjuncta 10 0.07 1 0.56 0.08 1.85 0.83
17 Magnolia schiedeana 10 0.06 1 0.56 0.07 1.85 0.83
18 Miconia sp 10 0.06 1 0.56 0.06 1.85 0.82
19 Oreopanax xalapensis 10 0.06 1 0.56 0.06 1.85 0.82
20 Asteraceae 10 0.03 1 0.56 0.04 1.85 0.81
21 Bernardia macrocarpa 10 0.03 1 0.56 0.03 1.85 0.81
22 Trophis sp 10 0.03 1 0.56 0.03 1.85 0.81
23  Symplocos longipes 10 0.03 1 0.56 0.03 1.85 0.81
24  Witherigia sp 10 0.02 1 0.56 0.03 1.85 0.81
1800 91.40 54 100 100 100 100
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Sitio 11

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1 Alchornea latifolia 140 25.63 7 13.59 24.86 12.07 16.84
2 Quercus corrugata 120 23.27 6 11.65 22.57 10.34 14.86
3 Quercus delgadoana 90 19.13 3 8.74 1856  5.17 10.82
4 Prunus rhamnoides 130 3.86 5 1262 3.75 8.62 8.33
5  Clethra schlechtendalii 70 10.26 3 6.80 9.96 5.17 7.31
6  Zanthoxylum sp2 50 2.23 4 4.85 2.16 6.90 4.64
7  Miconia glaberrima 60 0.20 3 5.83 0.19 5.17 3.73
8  Styrax glabrescens 30 2.25 3 291 2.18 5.17 3.42
9  Quercus sartorii 10 6.79 1 0.97 6.59 1.72 3.10
10 Turpinia occidentalis 30 0.31 3 2.91 0.30 5.17 2.79
11  Phyllonoma laticuspis 30 0.38 2 291 0.37 3.45 2.24
12  Symplocos limoncillo 20 0.67 2 1.94 0.65 3.45 2.01
13 Ingaspl 20 0.43 2 1.94 0.41 3.45 1.93
14  Myrsine coriaceae 40 0.19 1 3.88 0.18 1.72 1.93
15 Magnolia schiedeana 20 2.09 1 1.94 2.03 1.72 1.90
16 Cinamommun effusum 20 1.45 1 1.94 1.41 1.72 1.69
17 Weinmannia pinnata 10 1.49 1 0.97 1.44 1.72 1.38
18 NOID 20 0.38 1 1.94 0.37 1.72 1.35
19 Oreopanax xallapensis 20 0.22 1 1.94 0.21 1.72 1.29
20 Symplocos longipes 20 0.20 1 1.94 0.19 1.72 1.29
21 Cleyera integrifolia 20 0.07 1 1.94 0.07 1.72 1.24
22  Quercus glabrescens 10 0.97 1 0.97 0.94 1.72 1.21
23 llex sp3 10 0.29 1 0.97 0.28 1.72 0.99
24  Ocotea effusa 10 0.18 1 0.97 0.17 1.72 0.96
25 Perrotetia ovata 10 0.08 1 0.97 0.08 1.72 0.93
26 Hedyosmus mexicanum 10 0.03 1 0.97 0.03 1.72 0.91
27 Solanaceae 2 10 0.03 1 0.97 0.03 1.72 0.91
1030 103.077 58 100 100 100 100
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Sitio 12

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1  Pinus patula 830 35.39 9 61.94 5298 23.08 46.00
2  Quercus delgadoana 130 21.24 6 9.70 31.79 15.38 18.96
3 Quercus corrugata 130 7.30 6 9.70 10.92 15.38 12.00
4 Prunus rhamnoides 50 0.21 4 3.73 0.31 10.26  4.77
5 Pinus ayacahuite 40 1.33 1 2.99 1.99 2.56 2.51
6 Clethra alcoceri 20 0.23 2 1.49 0.34 5.13 2.32
7  Sambucus mexicana 20 0.19 2 1.49 0.28 5.13 2.30
8 Cupressus sp 40 0.65 1 2.99 0.98 2.56 2.18
9  Prunussp3 10 0.05 1 0.75 0.08 2.56 1.13
10 Oreopanax xalapensis 10 0.05 1 0.75 0.07 2.56 1.13
11 Solanaceae 1 10 0.04 1 0.75 0.06 2.56 1.12
12 Rhamnus mcvaughii 10 0.03 1 0.75 0.05 2.56 1.12
13 llexspl 10 0.03 1 0.75 0.05 2.56 1.12
14  Quercus acherdophylla 10 0.02 1 0.75 0.04 2.56 1.12
15 Prunus sp4 10 0.02 1 0.75 0.03 2.56 1.11
16  Symplocos limoncillo 10 0.02 1 0.75 0.03 2.56 1.11

1340 66.80 39 100 100 100 100

Sitio 13

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI
1  Pinus hartwegii 570 46.51 10 80.28 75.64 66.67 74.20
2  Pinus patula 120 14.28 3 16.90 23.22 20.00 20.04
3 Abies religiosa 20 0.70 2 2.82 1.14 13.33 5.76

710 61.48 15 100 100 100 100
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Sitio 14

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI

Abies religiosa 2200 91.89 10 96.92 9055 7143 86.30

Pinus hartwegii 70 9.59 4 3.08 9.45 28.57 13.70
2270 101.48 14 100 100 100 100

Sitio 15

ESPECIE D AB F DR AB R FR VI

Pinus hartwegii 2010 53.26 10 100 100 100 100
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