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DIVERSIDAD FUNCIONAL DEL BOSQUE DE Pinus hartwegii Lindl. EN UN
TRANSECTO ALTITUDINAL DEL MONTE TLALOC

Francisco Uriel Castillo Chavez, MC
Colegio de Postgraduados, 2023

RESUMEN

En Mexico, el bosque de Pinus hartwegii Lindl. marca el limite altitudinal de los bosques
tropicales de alta montafia, su ubicacion particular le confiere alta importancia por los bienes y
servicios que proporciona, ademas de su alta susceptibilidad ante las variaciones climaticas. Bajo
este contexto, la ecologia funcional proporciona un mejor entendimiento de la respuesta de la
vegetacion frente a factores ambientales y su relacidn con procesos ecosistémicos. El objetivo del
presente trabajo fue identificar la influencia de un gradiente altitudinal en la estructura,
composicion y diversidad taxonémica y funcional de la comunidad del bosque de Pinus hartwegii
Lindl. en el monte Tlaloc, estado de México. Se definieron cuatro rangos altitudinales en funcion
de la presencia de comunidades de P. hartwegii (3500, 3700, 3900 y 4000 m) donde se
establecieron cuatro sitios circulares de 400 m?, con sitios anidados de 100 m?y 12.5 m? para medir
arboles, arbustos y hierbas respectivamente. El estudio se dividio en dos partes; la primera evaluo
el comportamiento de la estructura e influencia de la autocorrelacion espacial en P. hartwegii sobre
el gradiente altitudinal y la composicién y diversidad de la vegetacion asociada al bosque de P.
hartwegii, la segunda parte se centré en la caracterizacion funcional de la comunidad de P.
hartwegii a lo largo del gradiente altitudinal, considerando la conformacion de grupos funcionales
de plantas y el comportamiento de métricas de diversidad funcional multicriterio a través de rasgos
funcionales de causa y efecto, relacionados con la morfologia y fisiologia de las especies. Se
probaron seis funciones de distribucion de probabilidad y la prueba de Mann-Whitney-Wilcoxon
para detectar diferencias entre intervalos, ademéas del indice de Moran para encontrar
autocorrelacion entre las variables dasométricas y la altitud. La importancia ecoldgica de las
especies se determind a través del Indice de Valor de Importancia (IV1) y el Indice de Valor
Forestal (IVF). La diversidad alfa y beta se obtuvieron con los indices de Margalef, Shannon-
Wiener, Simpson y Sorensen cuantitativo. La construccion de grupos funcionales se llevo a cabo
mediante el analisis de coordenadas principales (PCoA) y el anélisis de conglomerados jerarquicos
mediante el método de varianza minima de Ward, se realizaron correlaciones de Pearson entre los
primeros ejes del PCoA y la matriz de rasgos funcionales para identificar que rasgos funcionales
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contribuyeron en la diferenciacion de los grupos. Los indices de diversidad funcional que se
estimaron fueron: riqueza funcional (FRic), uniformidad funcional (FEve), divergencia funcional
(FDiv), dispersion funcional (FDis) y entropia cuadratica de Rao (Q), para identificar si el impacto
del gradiente ambiental fue significativo sobre los indices de Diversidad Funcional se realizaron
comparaciones de medias de Tukey. Se encontraron valores que corroboran la influencia del
gradiente altitudinal en las variables de altura, cobertura y didmetro. El indice de Margalef,
Shannon-Wiener, Simpson, equidad de Simpson y Sorensen mostraron diferencias estadisticas, en
al menos un gradiente altitudinal. También se encontrd variacion en el nimero de grupos
funcionales a lo largo del gradiente altitudinal, los procesos ecosistémicos asociados a los rasgos
funcionales mostraron ser complementarios a través del ensamble de los grupos funcionales a lo
largo del gradiente altitudinal. Dentro de los indices de diversidad funcional, FDiv, FDis 'y Q de
Rao fueron los unicos indices que mostraron diferencias significativas entre intervalos
altitudinales. Los resultados corroboran que el gradiente altitudinal tiene una influencia diferencial
en los valores de autocorrelacion espacial, estructura, composicion y diversidad taxonémica y

funcional del bosque de P. hartwegii y su vegetacion asociada.

Palabras clave: Autocorrelacion espacial, filtrado ambiental, bosque de alta montafa, rasgos

funcionales, ecologia funcional.



FUNCTIONAL DIVERSITY IN THE Pinus hartwegii Lindl. FOREST ALONG AN
ALTITUDINAL TRANSECT IN MONTE TLALOC

Francisco Uriel Castillo Chavez, MC
Colegio de Postgraduados, 2023

ABSTRACT

Altitude influence on ecological variables of Pinus hartwegii at the Monte Tlaloc, Mexico.
Pinus hartwegii Lindl. is the dominant tree species of high mountain tropical forests in Mexico.
Its particular location gives it great importance for the goods and services it provides, in addition
to its high susceptibility to climatic variations. Derived from the scarce information on the changes
along its altitudinal distribution, the objective of this work was to identify the influence of an
altitudinal gradient in the patterns of spatial distribution, structure of pine populations, composition
and diversity of the vegetation associated with the pine on Monte Tlaloc, edo. de Mexico. Four
altitude intervals were defined (3 500, 3 700, 3 900 and 4 000 m) and in these four circular sites
of 400 m? were established, with nested sites of 100 m? and 12.5 m? to measure trees (species,
diameter, height, crown cover), shrubs (species, frequency, coverage) and herbs (species,
frequency, coverage), respectively. Six probability distribution functions and the Mann-Whitney-
Wilcoxon test were used to detect differences between intervals, in addition to the Moran index to
identify autocorrelation. The ecological importance of the species was determined through the
Importance Value Index (IV1) and the Forest Value Index (IVF). The alpha and beta diversity was
obtained with the Margalef, Shannon-Wiener, Simpson (1-D), Simpson eveness and Sorensen
quantitative indices. Values corroborate the influence of the altitudinal gradient on the variables
of height, crown cover and diameter. The Margalef index, the Shannon-Wiener, Simpson, eveness
and Sorensen diversity indexes showed statistical differences in at least one altitudinal gradient.
Therefore, it is concluded that the altitude gradient has a differential influence on the values of
spatial distribution, structure, composition and diversity of the P. hartwegii forest and its

associated vegetation.

Key words: Spatial autocorrelation, Environment filter, High mountain forest, Functional

traits, functional ecology
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Capitulo I. Introduccion general

La relacion biodiversidad-productividad de los ecosistemas es fundamental para comprender
la crisis de extincion global y sus impactos en el funcionamiento de los ecosistemas naturales
(Liang et al., 2016). Por lo que la influencia de cambios ambientales sobre las comunidades
vegetales y sus efectos sobre la respuesta de estas puede modificar la composicion de la
vegetacion climax de un ecosistema, afectando asi, propiedades ecosistémicas como por
ejemplo la hidrologia y la asimilacion de Carbono de grandes regiones (Diaz et al., 2007).
Liu et al. (2021) coinciden en que las propiedades del suelo, topografia, temperatura y
precipitacion tienen efectos directos e indirectos en la formacion de biomasa dentro del
bosque; lo que repercutiria en la respuesta de las especies dentro de este y el efecto que estas
podrian tener en las propiedades del ecosistema.

La riqueza ha sido la métrica mas utilizada para explorar la relacion entre biodiversidad y
productividad; y se ha estimado que la productividad puede decrecer si la tasa de
biodiversidad, expresada como la riqueza de especies dentro del bosque disminuye, dado que
la diversidad taxonomica se relaciona de manera indirecta con la diversidad funcional,
filogenética y genética (Liang et al., 2016). Sin embargo, la diversidad taxonémica no toma
en cuenta las diferencias y similitudes entre especies que podrian caracterizarse de mejor
manera a traves de rasgos funcionales (Duarte, 2007, Diaz et al., 2013, Song et al., 2014, Ali
etal., 2017).

A las caracteristicas de las plantas que pueden propiciar un cambio en la respuesta de los
factores ambientales, como la precipitacion, se les conoce como rasgos 0 atributos
funcionales (Diaz & Cabido, 2001); asi pues, caracteristicas de tipo, formay volumen de los
componentes foliares y de tallo en las plantas, entre otros caracteres, pueden determinar, por
ejemplo, la capacidad de almacenamiento de agua en el ecosistema (Aussenac, 1981,
Crockford y Richardson, 2000, lida, 2005, Fleischbein, 2005, Aquino, 2009, Siegert, 2014,
Nava, 2018, Sheng & Cai, 2019). Diaz et al. (1999) sefialan que en un ambiente de contrastes
abioticos (filtros ambientales) como los que se pueden encontrar en un gradiente altitudinal,
los rasgos funcionales de los organismos dominantes serén los que mayor influencia tendran

sobre los procesos ecosistémicos.
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Los cambios ambientales a lo largo de un gradiente altitudinal, debido a las fluctuaciones en
temperatura y precipitacion principalmente, impactan en mayor medida a los bosques de alta
montafia, los cuales se encuentran sobre el limite forestal de los 3500 m y se desarrollan a lo

largo del Sistema Volcanico Transversal (Arriaga 'y Gomez, 2004; Ricker et al., 2007).

Pinus hartwegii Lindl. marca el limite altitudinal arbdreo en Meéxico, adaptado a
temperaturas extremas bajas y distribuyéndose en un rango altitudinal de 2600 - 4200 m
(Calderon y Rzedowski, 2005). La presencia de P. hartwegii por encima de sus limites
altitudinales puede ser la respuesta a la busqueda de condiciones similares a las de su nicho;
sin embargo, al presentarse por encima de su limite altitudinal, las bajas temperaturas pueden
dar lugar a la deformacion estructural de la planta (Camarero y Gutiérrez, 2004). Estos
cambios estructurales han demostrado tener efectos sobre procesos ecosistémicos como la
regulacion hidrica y la produccion de biomasa (Diaz et al., 1999; Diaz et al., 2007; Aquino,
2007). Considerando que las comunidades de P. hartwegii generalmente se encuentran en las
partes altas de la cuenca, las caracteristicas que muestre la estructura poblacional de la
especie implicarian posibles efectos sobre la distribucion del agua dentro del ecosistema.
Consecuentemente, es de esperarse que las diferencias altitudinales propiciardn cambios en
las caracteristicas morfologicas, fisioldgicas y estructurales de las especies asociadas a los

bosques de P. hartwegii (Bermeo, 2010).

Siegert y Levia (2014), Aquino (2009) y Crockford y Richardson (2000) mencionan que las
diferencias en la morfologia de los arboles, como el tamafio de la copa, la forma, tipo y textura
de las hojas, el angulo de insercion de las ramas, la obstruccion de la trayectoria del flujo y
el tipo de corteza, son factores importantes que intervienen en los procesos de regulacién de
los flujos hidricos y de disponibilidad de luz en doseles inferiores. La estructura de la
vegetacion a su vez modifica la distribucion de luz y agua en el trayecto del dosel al suelo,
repercutiendo en la distribucién de la humedad y de las escorrentias superficiales ademas de

alterar la energia cinética de la lluvia (Aussenac 1981, Belmonte et al. 1999).

Este trabajo identifico los cambios en estructura, autocorrelacion espacial, composicion y
funcionalidad de un bosque de alta montafia dominado por Pinus hartwegii, a lo largo de un
gradiente altitudinal, considerando las variaciones climaticas y edaficas que este conlleva y

su posible interaccion con servicios de provision y regulacién; ya que se ha demostrado que
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dichas interacciones son mas sensibles en este tipo de comunidades. Se espera que lo anterior
contribuya a identificar relaciones importantes para abordar objetivos de conservacion de la
biodiversidad en comunidades de pino de alta montafia, a través de un enfoque funcional.
Objetivos del estudio

Objetivo general:

Identificar la influencia de un gradiente altitudinal en la estructura, composicién, diversidad
taxonodmica y funcional de la comunidad del bosque de Pinus hartwegii Lindl. en el monte

Tlaloc, Estado de México.

Objetivos particulares:

Determinar la influencia de un gradiente altitudinal en la estructura y autocorrelacion espacial
de P. harwegii Lindl. en un ecosistema de alta montafia del Monte Tlaloc, en el estado de
Meéxico.

Analizar el comportamiento de la diversidad alfa y beta de las especies asociadas al bosque

de P. hartwegii Lindl. sobre un gradiente altitudinal de alta montafia.

Identificar los grupos funcionales que conforman a la comunidad de Pinus hartwegii a lo
largo del gradiente altitudinal y su potencial asociacion con algunos procesos ecosistémicos

de regulacion y provision.

Analizar el comportamiento de la diversidad funcional de las especies asociadas al bosque
de P. hartwegii Lindl. sobre un gradiente altitudinal de alta montafia.

Hipdtesis:

La distribucion de los atributos dasomeétricos y la autocorrelacion espacial de Pinus hartwegii

sera la misma a lo largo del gradiente altitudinal.

Los valores de diversidad alfa y beta de las especies asociadas al bosque de P. hartwegii

Lindl. mostraran la misma tendencia a lo largo del gradiente altitudinal.

La comunidad de P. hartwegii presentara el mismo ndmero de grupos funcionales a lo largo

del gradiente altitudinal.

Los indices de diversidad funcional de la comunidad de P. hartwegii presentaran los mismos

valores a lo largo del gradiente altitudinal.
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Revision de literatura
Filtrado ambiental y su efecto en comunidades vegetales

Las especies presentes en una comunidad son el reflejo de la interaccion de topografia,
altitud, microclima, herbivoria e interferencias antropogénicas (Timilsina et al., 2007; Helm
et al., 2015, Thakur et al., 2021), entre otros factores; esta interaccién de variables es
reconocida cominmente como filtrado ambiental, el cual establece que los factores abidticos
y bidticos determinan la distribucion de especies con rasgos similares en las comunidades
vegetales (Le Bagousse-Pinguet et al., 2017). El filtrado ambiental es uno de los conceptos
méas impregnados en ecologia, siendo muchas veces, el objeto central de estudios del

ensamblaje de comunidades, de biogeografia y de modelos basados en rasgos funcionales.

Los cambios ambientales pueden ser el resultado de gradientes y ecotonos. En ecosistemas
forestales son especialmente importantes los gradientes altitudinales y latitudinales, aunque
pueden verse alterados por el cambio climéatico. Debido a estos gradientes se presentan
variaciones en la temperatura, la radiacion, el régimen de precipitacion y el comportamiento

de los ciclos biogeoquimicos (Gauthier et al., 2015).

Las caracteristicas fisicas del suelo también se pueden considerar como un filtro ambiental
que promueve la diferenciacién de nichos y el reclutamiento o competencia de nuevos
individuos (Yuan et al., 2019). Al respecto Quesada et al. (2012) sefialan que una vez que
exista un gradiente altitudinal, las variaciones en la fertilidad y la geologia del suelo seran
impulsores de la estructura y la dinamica en los bosques, mostrando entonces la estrecha
relacion con las condiciones edéaficas y climaticas, las cuales han mostrado diferencias en

distintos puntos de un gradiente altitudinal.

Ali et al., (2019) sefialan que multiples factores abioticos como elevacion, clima y factores
edaficos dentro de un gradiente altitudinal, tienen efectos sobre la diversidad, riqueza y
dominancia de especies, asi como en la variacion del tamafio del arbol, variaciones en
biomasa aerea, de tallo y en la divergencia funcional. En este sentido, Jucker et al., (2018)
sefialan que la topografia es un impulsor clave de la estructura y composicion dentro de los
bosques, ya que ésta limita las condiciones micro y macroclimaticas de nutrientes del suelo
y las condiciones hidraulicas dentro de las que crecen los &rboles. Caracteristicas como el
relieve, la pendiente y la curvatura influyen fuertemente en la escala local de la quimica del
suelo, de la hidrologia y del microclima, limitando directamente las condiciones dentro de
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las cuales crecen los arboles, impulsando el filtrado ambiental, teniendo efecto en la

demografia, estructura y composicion de los bosques (Russo et al., 2008).

Estos cambios ambientales a menudo modifican la composicion de las comunidades
vegetales y resultan en la pérdida de especies y grupos funcionales, modificando, de manera

inherente, los procesos de los ecosistemas (Grau-Andrés et al., 2020).

En este sentido, la variabilidad relacionada con el clima (ya sea en una escala espacial o
temporal) afecta las tasas de intercambio de Carbono de manera diferente entre sitios y/o
momentos; por ejemplo, en sitios templados y boreales, el clima controla mas la variacion
entre los flujos anuales del Carbono respecto a sitios tropicales, pues con un régimen de
temperatura mas variable, la dindmica en la respiracion de los biomas se modifica, causando
una reduccion en las reservas de Carbono en el ecosistema (Sierra et al., 2009). Tom et al.,
(2017) coinciden al mencionar que el aumento en las perturbaciones naturales puede reducir
la absorcion de Carbono y el enfriamiento por evaporacion; al respecto, un cambio en la

temperatura reducira significativamente funciones como la regulacion climatica.

Asi pues, cambios en factores abidticos influyen en los bosques cambiando rasgos
estructurales, de composicion y funciones dentro del bioma (Deng et al., 2021). Arriaga y
Gomez, (2004) y Ricker et al., (2007) sefialan que factores como la composicion y estructura
de las comunidades forestales se ven afectadas por los cambios ambientales resultantes de un
perfil altitudinal, mas aln, cuando este representa los limites de distribucion altitudinales de
bosques de alta montafia, los cuales se encuentran sobre el limite forestal de los 3500 m y
que se desarrollan a lo largo del Sistema Volcanico Transversal, caracterizados por el domino
de Pinus hartwegii Lindl. Cuando el ecotono del limite superior del bosque de P. hartwegii
se aleja del centro del bosque y la altitud incrementa, existe una reduccion gradual de la altura
y densidad de individuos (Alfaro-Ramirez et al., 2017). Astudillo-Sanchez et al. (2016)
sefialan que el aumento de la temperatura junto con la disminucién en la precipitacion
impacta negativamente en el crecimiento radial de P. hartwegii. Al respecto, Ricker et al.,
(2007) estiman la reduccion de un 10.6% en la tasa de crecimiento de P. hartwegii, lo cual
estd asociado al incremento de 0.6 °C en la temperatura ambiental de los préximos 100 afios.
Conocer la respuesta de P. hartwegii ante los cambios de temperatura y precipitacion es
importante, dado que la fluctuacion de dichas variables modifica los niveles de
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productividad; ya que las temperaturas bajas propician una alta densidad en la madera, dando
un mayor soporte estructural al arbol, pero reduciendo su potencial hidraulico; por otro lado,
bajos niveles de humedad propician un mayor cierre estomatico, interfiriendo también con la
capacidad fotosintética del arbol y consecuentemente disminuyendo la capacidad de almacén

de Carbono.

Rasgos funcionales, estructura y composicion

Los rasgos funcionales son caracteres morfoldgicos, estructurales, bioquimicos y fisioldgicos
que tienen influencia en el comportamiento o salud de la planta; expresados en los fenotipos
individuales de los organismos, son quienes dirigen el comportamiento del organismo bajo
condiciones ambientales diferentes, la interaccion con otras especies y determinan la
influencia del ecosistema en el que se encuentran, incluyendo los efectos de especies
dominantes, especies clave dentro del ecosistema e interacciones como competencia,
facilitacion, mutualismo y depredacion (Lavorel & Garnier 2002, Diaz et al., 2007, Violle et
al., 2007, Collalti et al., 2019, Marconi et al., 2021).

A nivel de especie, las distintas condiciones a las que puede estar expuesta la planta, los
rasgos funcionales que la conforman tendran influencia en su distribucion espacial y en como
esta puede responder a cambios en el paisaje y de componentes climaticos; a nivel de
ecosistema, estos mismos rasgos podran influenciar la distribucion del agua en el dosel y el
comportamiento de ciclos biogeoquimicos como el del Nitrogeno, Carbono y Fdsforo en una
relacion suelo-planta-atmdsfera, y generar condiciones para la presencia de otras especies
(Pollock et al., 2012, Diaz et al., 2013, Song et al., 2014, Le Bagousse-Pinguet et al., 2017,
Marconi et al., 2021).

Los rasgos de respuesta influyen en la capacidad de las especies para colonizar o prosperar
en un habitat y para persistir frente a los cambios ambientales; algunos ejemplos de ello son
el grosor de la corteza como tolerancia al fuego, el tamafio de la hoja que puede indicar
respuestas a las variaciones en temperatura, la forma y tasa de crecimiento de la planta, la
arquitectura de la copa y la raiz tienen efectos sobre procesos ecosistémicos relacionados al

agua dentro del ecosistema (Polania et al., 2011, Diaz et al, 2013).

Los rasgos de efecto de una especie se refieren a los impactos que pueden tener en las
propiedades de los ecosistemas y los servicios que la sociedad obtiene de ellos, ya sea que
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tales rasgos representen 0 no una ventaja adaptativa para el propio individuo, ejemplo de ello
puede ser la capacidad de retencion de agua de algunas plantas, relacionado a la regulacion

hidroldgica en el ecosistema (Lavorel & Garnier, 2002, Diaz et al., 2013).

El mismo rasgo puede, en algunos casos, actuar como rasgo de efecto y de respuesta al mismo
tiempo. Diaz et al., (2013) fueron mas alld y definieron Rasgos de Funcién de Efecto
Especifico y Rasgos de Funcidn de Respuesta Especifica; los primeros tienen la capacidad
de influir en las propiedades y/o servicios de los ecosistemas, y los segundos se refieren a la
capacidad de una especie para mantener 0 mejorar su cantidad en respuesta a un cambio

especifico en el entorno biotico o abiotico, o para colonizar un entorno nuevo.

Asi pues, dada la importancia central de los rasgos funcionales en los distintos niveles de
organizacion, comprender como varian estos dentro y entre las especies, sobre gradientes
ambientalesy a lo largo del tiempo, permite predecir como cambiarén los sistemas ecoldgicos
en el futuro, teniendo repercusiones en las propiedades del ecosistema (Sudding et al., 2008,
Diaz et al., 2016, Marconi & Weinstein, 2021).

Procesos ecosistémicos desde la ecologia funcional

Los rasgos de las plantas son considerados impulsores fundamentales del ensamblaje de la
comunidad; asi pues, el efecto de estos, en las funciones propias del individuo, también han
sido asociadas con el tipo de respuesta de los procesos ecosistémicos, tales como
productividad, eficiencia en el uso del agua y distribucion de nutrientes en el suelo (Diaz et
al., 1999, Diaz et al., 2007, Kunstler et al, 2019, Sheng & Cai, 2019). Existe una relacion
estrecha en el entendimiento de los procesos del ecosistema, a través de los rasgos
funcionales de las especies, y los servicios ambientales que se pueden derivar del

funcionamiento de estos procesos (Garnier — Navas, 2012).

Los procesos ecosistémicos pueden considerarse en una amplia variedad de escalas y su
limitacion espacial y temporal dependera del contexto del estudio (Armenteras et al., 2016),
lo que resultaria de la seleccidn de un conjunto de rasgos funcionales. Por ejemplo, Liu et al.
(2021) sefialan que las propiedades del ecosistema se ven afectadas por dos factores: las
variables de control independientes (factores de estado) y los controles interactivos (factores

que controlan y son controlados por las propiedades del ecosistema).
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El enfoque funcional contempla que distintos individuos de una especie pueden formar parte
de diferentes grupos o tipos funcionales de plantas; o bien, que distintas especies formen
parte de un sélo grupo funcional. A su vez, distintos fenotipos, ecotipos o estadios
ontogenéticos dentro de una misma especie pueden presentar respuestas diferentes al
ambiente y tener efectos distintos sobre procesos ecosistémicos (Diaz et al., 2002, Diaz et
al., 2007, Song et al., 2014).

Asi pues, la composicion funcional de las comunidades vegetales est asociado al hecho de
que los rasgos morfolégicos, fisioldgicos y filogenéticos funcionales de las especies
dominantes son los que determinan con mayor fuerza las propiedades y el funcionamiento
del ecosistema (Diaz et al., 1999, Diaz et al., 2007, Guo et al., 2020).

El enfoque correlacional ha sido exitoso en la deteccion de asociaciones significativas entre
rasgos de plantas particulares y factores ambientales. Del mismo modo, los rasgos
funcionales de las plantas que determinan la respuesta a factores ambientales especificos se
pueden sobreponer de manera directa o indirecta con los rasgos que determinan las funciones
del ecosistema (Lavorel & Garnier 2002). Bajo esta premisa, seria posible inferir el
comportamiento de procesos ecosistémicos a traves de la consistencia en las relaciones de
los rasgos funcionales con determinados factores ambientales, sean estos continuos

(condiciones del sitio) o discretos (disturbios) (Diaz et al., 1999).

Los rasgos funcionales generan compensaciones entre el desempefio de las plantas con
competencia y el desempefio de estas sin competencia (Kustler et al., 2016); de igual manera
las diferencias entre los atributos funcionales de las especies afectan no sélo su propio
crecimiento y supervivencia, sino también procesos ecosistémicos clave como el crecimiento
o el reciclado de nutrientes, a través de efectos directos e indirectos en la distribucion de la

humedad (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

En este sentido, cambios en la estructura y composicién de los biomas forestales pueden tener
efectos en la mortalidad de arboles individuales, cambios en las capas organicas del suelo
superficial y cambios en la productividad del bioma (Deng et al., 2021). Lohbeck et al.,
(2015) sefialan que el area foliar especifica de los biomas afecta de manera positiva la
productividad de biomasa, mientras que la media ponderada del contenido de materia seca
foliar afecta de manera negativa la descomposicién potencial de la hojarasca.
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Kustler et al., (2016) mencionan que a nivel global, la capacidad de los arboles de tener un
crecimiento maximo rapido (indicador de una compensacion entre el acceso sostenido a la
luz y la reproduccion temprana) esta asociado positivamente a un incremento en el area foliar
especifica, propiciando una mayor productividad del bioma forestal; de igual manera, valores
altos de area foliar especifica (indicador de una compensacion en las hojas entre el costo de
construccion barato y la longevidad de la hoja) muestran un bajo efecto competitivo respecto

a otros arboles.

Por otro lado, los biomas forestales también juegan un rol importante en procesos
relacionados con el agua, tales como la captacién y almacenamiento de la precipitacion
pluvial a nivel local, la regulacion del flujo de agua y estabilizacidn del ciclo hidrologico
(Nufiez et al., 2015, Blanco, 2017, Aquino, 2009, Aussenae, 1981, lida, et al, 2005;
Belmonte, 1999; Sadeghi et al., 2015, Flores et al., 2016, Béjar, 2018).

Polania et al. (2011) hacen una recopilacion de ejemplos de rasgos relacionados con
propiedades ecosistémicas que, a su vez, estan en la base de diferentes servicios
ecosistémicos. Kustler et al., (2016) y Lohbeck et al., (2015) por su parte, han asociado
rasgos como la altura maxima del arbol, el area foliar especifica y la densidad de la madera
con productividad y competitividad; Sierra et al., (2009) y Tom et al., (1917) asocian
procesos ecofisiologicos como la tasa de respiracion y la productividad media del bioma con
los flujos del Carbono; Deyn et al, (2008) mencionan que las diferencias en la productividad
primaria bruta y la eficiencia en el uso de Carbono de las especies vegetales dominantes
pueden impactar en gran medida en la ganancia de Carbono en el ecosistema.

Grupos funcionales de plantas y diversidad funcional

El deseo de predecir simultdneamente las respuestas de la vegetacion a los factores de cambio
global y los cambios en las funciones importantes de los ecosistemas terrestres (como los
ciclos biogeoquimicos, la resistencia a la invasion, la estabilidad frente a las perturbaciones)
ha derivado en el concepto de clasificacién funcional de las plantas (Lavorel & Garnier,
2002). Hay dos enfoques complementarios para explorar los impactos de los rasgos
funcionales en el funcionamiento del ecosistema a nivel de la comunidad: la diversidad de
rasgos funcionales y los valores de la media ponderada por la comunidad (MPC) de los rasgos
funcionales clave (composicion de rasgos) (Yuan, et al., 2019). La diversidad de rasgos
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funcionales cuantifica la distancia entre especies en un espacio multidimensional de rasgos
(Laliberté y Legendre, 2010) y los MPC capturan el valor funcional de los rasgos

predominantes en una comunidad (Ali et al., 2017).

Los grupos funcionales de plantas son un enfoque necesario para reducir las caracteristicas
complejas y a menudo inexploradas de la diversidad de especies en funcién y estructura
cuando se intenta proyectar la naturaleza y funcion de los conjuntos de especies en entornos
futuros (Woodward & Cramer, 1996, Casanoves et al., 2011).

El concepto de grupo funcional de plantas propone que especies con roles similares en los
procesos del ecosistema responderan de manera similar a multiples factores ambientales; o
grupos de respuesta especificos, que contienen especies que responden de manera similar a
factores ambientales especificos (Box, 1996, Lavorel et al., 1997, Diaz & Cabido, 2001,
Lavorel & Garnier, 2002). Los estudios comparativos de la variacion de rasgos funcionales
entre especies, o grupos funcionales de plantas, proporcionan una base para la identificacion
de estrategias de historia de vida y parametrizacion de modelos de dindmica de la

vegetacion (Fyllas et al., 2020).

Existen dos formas de identificar grupos funcionales de plantas, los métodos a priori, que se
basan en un solo carécter o rasgo funcional para su definicion, y los métodos a posteriori,
que se basan en la recoleccion de informacidn de un conjunto de rasgos funcionales, a partir

de su asociacién con procesos ecosistémicos definidos (Casanoves et al., 2011).

El hecho de que las especies muestren diferencias en sus atributos funcionales y que las
contribuciones de estos a los procesos ecosistémicos no sean iguales ni intercambiables, es
el eje central de los mecanismos propuestos para explicar como la biodiversidad puede

afectar a los procesos ecosistémicos (Diaz et al., 2007).

Un concepto muy relacionado con los grupos funcionales de plantas es la diversidad
funcional, esta se refiere a aquellos componentes de la biodiversidad que tienen influencia
en el funcionamiento del ecosistema; es decir, es un subgrupo de la biodiversidad, el cual es
medido a través del tipo, el rango y la abundancia relativa de los atributos funcionales
presentes en la comunidad (Aquino, 2009; Diaz et al., 2007). La diversidad funcional es el
“rango, valor y abundancia relativa de los rasgos funcionales presentes en una comunidad

dada” (Diaz et al., 2007); es considerada mas importante que el nimero de especies per se
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para la determinacidn de los procesos ecosistémicos (Diaz & Cabido 2001). Las especies que
comparten el del mismo rango de valores en sus rasgos funcionales pueden relacionarse como
grupos funcionales, éstos se pueden definir con base en su contribucién a los procesos
ecosistémicos o por la respuesta de estos grupos a cambios en las variables ambientales
(Castellanos-Castro & Bonilla, 2011).

Las definiciones de diversidad funcional podrian resumirse en dos categorias: la primera es
tratar al organismo como una unidad, en donde se enfatiza la cantidad y propiedades del
organismo, como la diversidad de grupos funcionales; y el otro es considerar al rasgo como
una unidad, que enfatiza el rango y distribucion de dichos rasgos, como la diversidad de

rasgos funcionales (Song et al., 2014).

Similar a la composicién de la diversidad de especies, la diversidad funcional consiste en
riqueza funcional, uniformidad y divergencia. La riqueza funcional mide los rasgos de
especies presentes que ocupan la cantidad de espacio de nicho dentro de un conjunto, la
uniformidad funcional mide la distribucion de los rasgos de las especies que ocupan el
espacio de rasgos y la divergencia funcional mide el grado maximo de divergencia de la
distribucion de abundancia del rasgo funcional en el espacio de rasgos dentro de un conjunto
(Mason et al., 2005, Villeger et al., 2008)
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Capitulo I1. Diversidad de la vegetacion y estructura poblacional - distribucion
espacial de Pinus hartwegii Lildl. en un gradiente altitudinal del Monte Tlaloc, Estado

de México

Introduccion

Los gradientes altitudinales son vistos como escenarios para estudiar el efecto de los cambios
ambientales, ya que ayudan a explicar los factores potenciales que subyacen a la
biodiversidad, conducen a cambios de héabitat en areas relativamente pequefas (Ferreguetti
et al., 2021) y presentan fluctuaciones constantes en los factores ambientales como la
temperatura y la precipitacion (Ali et al., 2019). Bajo este escenario, la composicion,
diversidad y estructura de la vegetacion se vuelve mas sensible a cambios en variables fisicas
como la topografia y las propiedades del suelo (Liu et al., 2021), pudiendo alterar procesos

ecosistémicos y servicios ambientales asociados (Scherrer et al., 2021).

Arriaga y Gomez (2004) y Ricker et al. (2007) han sefialado que las variaciones de
temperatura tienen un mayor impacto en bosques de alta montafia, con efectos importantes
en atributos dasométricos de la vegetacion del estrato superior, como el diametro normal, el
cual se encuentra asociado a la densidad de la madera de especies como Pinus hartwegii
(Morgado-Gonzalez et al., 2019; Correa-Diaz et al., 2020) o la altura total de los arboles
(Astudillo-Sanchez et al., 2017). Por otro lado, conocer la estructura de los bosques provee
informacion necesaria para conocer su dinamica y estado de conservacién, asi como los

procesos de recuperacion de la cobertura forestal (Endara-Agramont et al., 2011;2012).

El andlisis de los patrones de distribucién espacial permite determinar cuéles son las
condiciones microambientales que determinan la agregacién o dispersion de los individuos
de una especie, Hernandez et al. (2017) sefialan que el grado de autocorrelacion espacial
puede ser resultado de las interacciones de la especie con el medio en el que se encuentra.
Los factores abidticos también influyen en la composicién y diversidad de especies de los
ecosistemas (Deng et al., 2021). Hay muchos indices de diversidad no paramétricos para
evaluar la diversidad de la comunidad que simultdneamente han adquirido confiabilidad
(Thakur et al., 2021).

Arriaga'y Gomez (2004) y Ricker et al., (2007) sefialan que factores como la composicion y

estructura de las comunidades forestales se ven afectadas por los cambios ambientales
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resultantes de un perfil altitudinal, mas aun, en los limites de distribucién altitudinales de
bosques de alta montaria, los cuales se encuentran sobre el limite forestal de los 3500 m. En
este sentido, Sanchez y Lopez-Mata (2003), Endara-Agramont et al. (2011, 2012), sefialan
que los cambios altitudinales impactan la composicion de las comunidades vegetales debido
al recambio de especies presentes en el gradiente altitudinal. Asimismo, se afectan la
estructura horizontal y vertical de los bosques debido a los rangos de tolerancia de las

especies de cada estrato vegetal, derivados de sus caracteristicas ecofisioldgicas.

En los bosques de alta montafia de México, Pinus hartwegii Lindl. marca el limite altitudinal
arboreo, siendo una especie adaptada a temperaturas extremas bajas con un intervalo
altitudinal de distribucion de 2600 - 4200 m (Calderdn y Rzedowski, 2005). Por tanto, es de
esperarse que las diferencias altitudinales propicien cambios en las caracteristicas
morfoldgicas, fisioldgicas y de composicion de las especies asociadas a los bosques de P.
hartwegii (Bermeo, 2010).

Con base en estas observaciones, entender el comportamiento de los atributos dasométricos
de P. hartwegii, la influencia de la autocorrelacion espacial en su distribucion y la respuesta
de la composicidn y diversidad de las formas de vida asociadas a esta especie, se vuelven
importantes para la conservacion de ecosistemas de lento crecimiento y sensibles al cambio
climatico como lo son los bosques de P. hartwegii; asi como para el entendimiento de la

dindmica existente en la generacidn de servicios ecosistémicos.

El estudio se centré en la dindmica de atributos dasométricos, composicion y diversidad
presente en los bosques de P. hartwegii, del cual se ha documentado su presencia entre los
3500 y 4100 msnm (Sanchez & Lopez-Mata, 2003). Los objetivos fueron determinar la
influencia de un gradiente altitudinal y de la autocorrelacion espacial en los atributos
dasométricos y estructurales de la poblacion de P. hartwegii Lindl. en un bosque de alta
montafia al norte de la Sierra Nevada; asimismo, analizar si el comportamiento de la
diversidad alfa y beta de las especies asociadas al bosque de P. hartwegii Lindl. se comportan

de la misma manera sobre un gradiente altitudinal.

Las hipotesis de este capitulo plantean que el comportamiento del didmetro normal, altura
total y cobertura de copa de P. hartwegii tendran el mismo comportamiento entre ellosy a lo

largo del gradiente altitudinal, ajustandose al mismo modelo de distribucion de probabilidad,;
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de igual forma, la autocorrelacion espacial de los atributos en la poblacion estudiada
presentara una distribucion aleatoria. Complementariamente, la riqueza, dominancia y
equidad ecoldgica se comportardn de igual manera a lo largo del gradiente ecolégico,

presentando similitud en la composicion de los grupos de especies vegetales presentes.

Marco de referencia
Efecto de los filtros ambientales en la composicion y diversidad de la vegetacion

En las comunidades vegetales, el origen y desarrollo de las especies es el resultado de eventos
evolutivos y procesos de dispersion a largo plazo (Thakur et al., 2021), bajo esta premisa, las
especies presentes en una comunidad tienen la capacidad de formar parte de esta, pues seran
el reflejo de la interaccion de topografia, altitud, microclima, herbivoria e interferencias
antropogénicas (Timilsina et al., 2007; Helm et al., 2015, Thakur et al., 2021); esta capacidad
de adaptacion a la interaccion de los factores abidticos se refleja en la plasticidad de los

rasgos funcionales que cada especie posee (De Bello et al., 2021).

Esta interaccion de variables es reconocida comunmente como filtrado ambiental, el cual
establece que los factores abioticos determinan la distribucién de especies con rasgos
similares en las comunidades vegetales (Le Bagousse-Pinguet et al., 2017). Los cambios
ambientales pueden modificar la composicion de las comunidades vegetales y originan la
pérdida de especies y grupos funcionales, lo cual modifica de manera inherente los procesos
de los ecosistemas (Grau-Andrés et al., 2020). Los cambios ambientales pueden ser el
resultado de gradientes y ecotonos. En ecosistemas forestales son especialmente importantes
los gradientes altitudinales y latitudinales, aunque pueden verse alterados por el cambio
climatico. Gracias a estos gradientes se manifiestan variaciones en la temperatura, la
radiacion, el régimen de precipitacion y el comportamiento de los ciclos biogeoquimicos
(Gauthier et al., 2015).

Las caracteristicas fisicas del suelo también son un filtro ambiental que promueve la
diferenciacion de nichos y el reclutamiento o competencia de nuevos individuos (Yuan et al.,
2019). Quesada et al. (2012) sefialan que una vez que exista un gradiente altitudinal, las
variaciones en la fertilidad y la geologia del suelo serdn impulsores de la estructura y
dinamica en los bosques, mostrando que estan estrecha y cuantitativamente relacionadas con

las condiciones edéaficas y climaticas.
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Jucker et al. (2018) sefialan que la topografia es un impulsor clave de la estructura,
demografia y composicion dentro de los bosques, por lo que actia como un filtro ambiental.
Caracteristicas como el relieve, la pendiente y la curvatura o convexidad influyen en las
condiciones micro y macroclimaticas, de quimica y nutrientes del suelo y de las condiciones
hidraulicas en las que crecen los arboles (Russo et al., 2008), desempefiando un papel
importante en el ensamble de las comunidades vegetales (Thakur et al., 2021; Liu et al. 2021,
Cortez-Fernandez, 2006), en el recambio de especies, grupos funcionales y sus procesos
inherentes (Grau Andrés et al., 2020).

Al respecto, Rustad (2006) describe que las comunidades vegetales tienen seis posibles vias
de respuesta ante los cambios en las condiciones ambientales, las cuales serian: respuesta
lineal, respuesta con efecto retardado, aclimatacion, rebasamiento, homeostasis y punto de
inflexién, en este Gltimo es en donde, después de tolerar cambios graduales, la comunidad
cambiaria de manera drastica su composicion. Cortez-Fernandez (2006) sefiala que las
respuestas de las comunidades vegetales, ante gradientes altitudinales, tendera a la afectacion

en la diversidad y distribucion de especies.

Atributos dasométricos y estructura poblacional

En un ecosistema forestal, la composicion, la estructura y la funcién son sus atributos mas
importantes, y cambian en respuesta al clima, topografia, suelo y perturbaciones, sean
naturales o antropicas (Timilsina et al., 2007; Dar et al., 2019). Los bosques estan
estratificados verticalmente, desde los arboles emergentes hasta las hierbas en el suelo del
bosque, y cada estrato posee distintas especies de plantas adaptadas a las condiciones de cada
nivel particular, principalmente a las condiciones de luz (Valladares & Niinemets, 2008),
mostrando diferencias significativas en la estructura, composicioén de especies, procesos

ecosistemicos y fenologia (Yun, et al., 2022).

En este contexto, la productividad puede disminuir cuando los bosques estan dafiados, pero
incluso puede exceder la productividad de los bosques primarios cuando los bosques no
experimentan mas perturbaciones. Los cambios en la productividad forestal degradada son
impulsados por cambios en la estructura del bosque y la composicion de especies como
resultado de una mayor renovacion de la comunidad vegetal, patrones de reclutamiento de

plantulas interrumpidos y ciclo de nutrientes alterado (Rangel Pinagé et al., 2022).
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Diderski et al. (2018), Jandl et al. (2019) y Scherrer et al. (2021) coinciden en que las
perturbaciones sobre temperatura y precipitacion alteraran la distribucion de las especies
vegetales y propiciardn un recambio de especies dentro de las comunidades vegetales. Seidl
et al. (2017) hacen hincapié en que los biomas forestales son especialmente sensibles a
cambios en temperatura y humedad respecto a otros factores de perturbacion; y Walte-Vega
etal. (2017) y Liu et al. (2021) coinciden en que, adicional a la temperatura y precipitacion,
las propiedades del suelo y la topografia tienen efectos directos e indirectos en la formacion
de biomasa dentro del bosque.

Dentro de los atributos dasométricos, la altura esta asociada con la forma de crecimiento de
los individuos, su posicion en el gradiente vertical de la poblacién, competitividad por
radiacion solar y, respecto a perturbaciones naturales, permite determinar si la poblacion
puede alcanzar un tamario reproductivo entre dos eventos de disturbio, como la ocurrencia
de incendios y eventos climaticos atipicos (Pérez-Harguindeguy et al, 2013). El andlisis de
distribucion diamétrica permite entender la dinamica poblacional de las especies forestales.
Una distribucion en forma de “J” invertida refleja un proceso de regeneracion de las especies
(Lizano-L6pez, 2017). La modelacion y caracterizacion de la distribucion de variables como
el diametro y la altura son importantes, dado que se relacionan con la calidad del sitio, la
composicion de especies y la edad del rodal. La construccion del modelo de distribucion de
los diametros implica que la seleccion de la funcién de densidad de probabilidad (FDP) sea
capaz de representar el intervalo completo de las formas unimodales y continuas de la
distribucion diamétrica (Quifionez Barraza et al., 2015).

En este mismo sentido, la forma y estructura de la planta depende de su naturaleza, del
equilibrio entre procesos de crecimiento enddgeno y las restricciones exdgenas ejercidas por

el medio ambiente (Barthélémy & Caraglio, 2007; Vargas-Silva, 2019).

Sanchez & Lépez-Mata (2003) sefialan que la estructura y distribucién de las comunidades
vegetales de montafia estd definida principalmente por los gradientes altitudinales y las
propiedades del suelo. La temperatura, precipitacion y materia organica son las principales
variables predictoras de la distribucion de especies. En el caso de la Sierra Nevada, México,

estos autores encontraron que la distribucion de especies vegetales es continua a lo largo de
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un gradiente altitudinal pero no reportan el grado de influencia de una u otra especie en la

dominancia de las comunidades vegetales.

Una especie que se distribuye en el limite superior arbdreo de los bosques templados de
México es P. hartwegii. Se ha encontrado que esta especie presenta una reduccion gradual
de la altura y densidad de individuos cuando el ecotono del limite superior se aleja del centro
del bosque y la altitud incrementa (Alfaro-Ramirez et al., 2017). Astudillo-Sanchez et al.
(2017) sefialan que el aumento de la temperatura junto a la disminucién en la precipitacion

impacta negativamente en el crecimiento radial de P. hartwegii.

Patron de distribucion y autocorrelacion espacial

La autocorrelacion espacial se presenta cuando existe una variacion espacial sistematica de
los valores en un area determinada. El énfasis estéa en los patrones de los valores registrados
en ubicaciones especificas y no en los patrones de las ubicaciones mismas, considerando
simultaneamente tanto la ubicacion como la magnitud del atributo en la medicion de la

autocorrelacion espacial (Wulder et al., 2007).

Los valores de autocorrelacion espacial pueden mostrar tres posibilidades, una
autocorrelacion espacial positiva, en donde las unidades espaciales vecinas presentan valores
proximos, indica una tendencia al agrupamiento de las unidades espaciales; una
autocorrelacion espacial negativa, en donde las unidades espaciales vecinas presentan valores
muy disimiles, indica una tendencia a la dispersion de las unidades espaciales; y finalmente
una distribucion aleatoria, en donde no ocurre ninguna de las dos situaciones anteriores, por
lo tanto, los valores de las unidades espaciales vecinas presentan valores producidos en forma
aleatoria (Celemin, 2008).

Considerando al gradiente altitudinal como un espacio habitable continuo, los individuos en
las comunidades vegetales del gradiente pueden distribuirse de forma aleatoria, uniforme o
agregada (Hernandez et al., 2017). Montafiez et al. (2011) mencionan que evaluar el grado
de agregacion o dispersion de las especies permite inferir procesos densodependientes como
competencia intraespecifica o especializacion de habitat, con base en los patrones de

agrupacion que estas presenten.

Las perturbaciones pueden cambiar la estructura, composicion y distribucién de la vegetacion
y pueden tener efectos duraderos sobre los ecosistemas (Yue et al., 2016), especialmente en
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ecosistemas de mayor longevidad como los bosques, en donde las alteraciones pueden
permanecer durante grandes periodos de tiempo (Seidl et al., 2020). Los ecosistemas
forestales son particularmente sensibles a perturbaciones naturales en el clima, como el
cambio de la temperatura o la cantidad y frecuencia de las precipitaciones (Lindner et al.,
2010).

Los bosques de clima boreal representan aproximadamente 14.5% de la superficie total de la
tierray 30% de la superficie forestal (Zhang, et al., 2021). Manzanilla-Quifiones et al. (2019)
y Seidl et al. (2020) sefialan que estudios realizados en diversas latitudes y altitudes indican
que los bosques de clima boreal y templado son los méas sensibles al cambio climatico,
particularmente porque el periodo de vida de los arboles no permite una rapida adaptacion a

los cambios ambientales.

Varios factores asociados al cambio climético afectan a los ecosistemas forestales, los cuales
pueden actuar de manera independiente o combinada (Lindner et al., 2010). Las temperaturas
mas altas prolongan la temporada de crecimiento y pueden aumentar la fotosintesis; sin
embargo, si la disponibilidad de agua restringe la productividad, es posible que se produzcan
efectos negativos, especialmente si la precipitacién no aumenta o se desplaza a la temporada
de invierno (Loustau et al., 2005). La variabilidad climatica tiene particular importancia en
el cambio del régimen de precipitacion, porque los eventos extremos como sequias
prolongadas afectan en mayor intensidad al crecimiento y sobrevivencia de los arboles
(Lindner et al., 2010). De acuerdo con Manzanilla-Quifiones et al. (2019), los escenarios de
cambio climatico para México predicen un aumento en la temperatura promedio anual de 0.5
°C a2 °C para 2030, de 2.3 °C para 2060 y hasta 3.7 ° para 2090, lo que propiciaria que la
superficie de los bosques templados se vea reducida en un 60 — 70%. Ademas, se espera un

incremento en su vulnerabilidad a perturbaciones como los incendios forestales.

Ricker, Gutiérrez-Garcia & Daly, (2007) sefialan que P. hartwegii disminuira el crecimiento
relativo del didmetro y altura en un 10.6 %, como consecuencia de un incremento en la
temperatura de 0.6 °C, sefialando que el factor clave es la relacién entre temperatura y
precipitacion, Sdenz-Romero et al. (2020) estiman que la vulnerabilidad de P. hartwegii a
plagas se debe a la pérdida progresiva del vigor debido al aumento constante de las

temperaturas.
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Objetivos:
Determinar la influencia de un gradiente altitudinal en los atributos dasométricos y
estructurales de la poblacion de P. harwegii Lindl. en un ecosistema de alta montafia del

Monte Tlaloc, en el estado de México.

Identificar el patron de autocorrelacion espacial de P. hartwegii Lindl. sobre un gradiente

altitudinal.

Analizar el comportamiento de la diversidad alfa y beta de las especies asociadas al bosque
de P. hartwegii Lindl. sobre un gradiente altitudinal de alta montafia.

Hipotesis:

Los valores de los atributos dasométricos son iguales a lo largo del gradiente altitudinal.

P. hartwegii Lindl. presenta una distribucion espacial aleatoria dentro del ecosistema en el

gradiente altitudinal.

Los valores de diversidad alfa y beta de las especies asociadas al bosque de P. hartwegii

Lindl. se comportaran de la misma manera a lo largo del gradiente altitudinal.

Materiales y métodos
Area de estudio

El Monte Tlaloc (Figura 1-A) se ubica en los limites del Estado de México, Puebla y Tlaxcala
(Figura 1-B), en la porcién Norte de la Sierra Nevada, delimitado alitudinalmente entre 2 800
y 4 125 m (Sénchez-Gonzélez & Lopez-Mata, 2003). EI material geoldgico esta integrado
por rocas igneas extrusivas del Cenozoico (CONABIO, 1999). Presenta un suelo Regosol
districo con textura gruesa en altitudes mayores a los 3 500 m y Cambisol eutrico en altitudes
menores a los 3 500 m (INIFAP-CONABIO, 1995). El clima es templado subhimedo (Cw2)
(Garcia & CONABIO, 1998) con temperatura promedio de 14 °C 'y precipitacion de 820 mm
a3000my7°Cy1300mma4000m (Fick & Hijmas, 2017). Sanchez-Gutiérrez & Lbpez-
Mata (2013) definieron seis tipos de vegetacion para el Monte Tlaloc: encinar arbustivo,

bosque de encino, bosque mixto, bosque de oyamel, bosque de pino y pastizal alpino.
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Figura I1.1. Localizaciéon geografica del Monte Tlaloc. A) delimitacion del area de
distribucidon del bosque de P. hartwegii Lindl. mediante el NDVI y ubicacion de los 16 sitios
de muestreo; B) delimitacion del monte Tlaloc a través de curvas de nivel; C) ubicacion
geopolitica del area de estudio respecto al Estado de México.

Ubicacion y definicion de unidades muestrales.

Para definir el area de distribucion de P. hartwegii se realiz6 un andlisis de imagenes
satelitales Sentinel 2, con el cual se obtuvo el indice Normalizado Diferencial de Vegetacion
(NDVI) (inciso “C” de la Figura 11.1); el NDVI representa el comportamiento radiométrico
de la vegetacion, a partir del cual es posible determinar el nivel de vigor de las comunidades
vegetales (Diaz, 2015).

NIR — RED

NDVI = TR RED

En donde:
NIR: Banda de infrarrojo cercano (longitud de onda: 0.78 — 0.90 pum)-Banda 8 en Sentinel 2

RED: Banda roja (longitud de onda: 0.65 — 0.68 um)-Banda 8 en Sentinel 2.
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Partiendo de la fotointerpretacion del NDVI, se delimitd la presencia de los tipos de
vegetacion: Bosque de oyamel, Bosque de pino y Pastizal alpino, estableciendo de este modo

el intervalo altitudinal de distribucion de P. hartwegii.

Una vez conocido el gradiente altitudinal de distribucion de P. hartwegii, se definieron cuatro
intervalos altitudinales para el estudio de la vegetacion; 3500 m (3550-3700 msnm), 3700 m
(3700-3850 msnm), 3900 m (3850-4000 msnm) y 4000 m (4000-4125 msnm). La eleccion
de los sitios de muestreo fue preferencial (Matteucci y Colma, 1982, Sdnchez & Lopez-Mata,
2003); es decir, que los sitios de muestreo se sitan en unidades consideradas tipicas o
representativas de la vegetacion, con una altitud similar. Se establecieron cuatro sitios de
muestreo por cada intervalo altitudinal, a una distancia aproximada de 200 m entre sitios
(Cuadro 11.1); las unidades muestrales fueron definidas por circulos anidados de 400 m? para
arboles, 200 m? para arbustos y 12.5 m? para hierbas (Figura 11.2).

Cuadro 11.1. Coordenadas Y altitud de los 12 sitios de muestreo en el Monte Tlaloc, Estado
de México.

Punto X Y Altitud Punto X Y Altitud
3500-1 | 526735 | 2145867 3565 3900-1 | 528664 | 2146495 3906
3500-2 | 527032 | 2145824 3588 3900-2 | 528685 | 2146323 3905
3500-3 | 527174 | 2145624 3565 3900-3 | 528863 | 2146228 3905
3500-4 | 527349 | 2145522 3575 3900-4 | 528863 | 2146047 3895
3750-1 | 527892 | 2146797 3780 4000-1 | 529722 | 2146205 4020
3750-2 | 527777 | 2146508 3790 4000-2 | 529531 | 2146430 4004
3750-3 | 527808 | 2146372 3783 4000-3 | 529713 | 2146372 4024
3750-4 | 527689 | 2146162 3780 4000-4 | 529860 | 2146154 4030

41



o

2

© 8

&~

8 - .

&

§ B El 8

& L]
>

&

g : e
8 o

§ i ]

e

~

]
_ ®

8

g | &

T

~ ]

T T T T |
527000 527500 528000 528500 529000 529500
Coord. X

Figura I11.2. Ubicacién espacial de los sitios de muestreo, dentro de estos sitios de
muestreo, cada unidad circular refleja la posicion de los individuos medidos; en la esquina
inferior derecha se describe graficamente la forma de la unidad muestral mediante circulos

concéntricos.

Recoleccion de datos

Para el analisis de los atributos dasométricos de P. hartwegii, dentro de cada sitio de muestreo
se midieron todos los arboles vivos, se registraron sus coordenadas geograficas, diametro
normal a una altura de 1.3 m desde la base del arbol, altura total y cobertura (a través del
diametro de copa N-S y E-O). Para el analisis de composicion y diversidad se midieron

abundancias, diametros, alturas y coberturas de arboles, hierbas y arbustos.

Andlisis del patrdn de distribucion espacial, estructural y de diversidad

El comportamiento del diametro normal, altura total y cobertura en P. hartwegii a lo largo
del gradiente altitudinal se determin0 a partir de la funcion de densidad de probabilidad
(FDP) con mejor ajuste. Se empled el método de méaxima verosimilitud para cada variable y
las distribuciones analizadas fueron Normal (Oyarzun et al., 2019), Weibull (Cao, 2004),
Log-Normal (Bliss & Reinker, 1964), Gamma (Nelson, 1964), Uniforme (Unnikrishnan Nair
et al., 2018) y Logistica (Wang, & Rennolls, 2005).
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Cuadro I1.2. Ecuaciones de funcién de densidad de probabilidad, media y varianza
empleadas en las variables didmetro normal, altura total y cobertura de Pinus hartwegii en el
Monte Tlaloc, Estado de México.

Tipo de . _ _ _
o Funcion de densidad Media Varianza
distribucion
2
Normal 1 je-w?/207) . o
oV2m
. axa_le_(x/ﬁ)a 1 2 1 2
e - r(Eer) | o)l G
2 2
Log-Normal ! ¢ ~[(og ()-w)?/20?] e”gf; (9" — 1)e?#te
xoV2ln
2
Gamma xa—le—(%> ” af
Ber ()
_ 2
Uniforme ! a+b (b —a)
b—a 2 12
X—a 2
Logistica e B (np)
x—a 2 a 3
B (1 +eF )

Una vez determinada la no normalidad de las muestras mediante la prueba de Kolmogorov-
Smirnov (Nero & Opoku, 2022), se utiliz6 la prueba de Kruskal-Wallis (Venanzi et al., 2019)
para identificar diferencias significativas en la distribucion de los valores de diametro, altura
y cobertura de copa entre franjas altitudinales. Para conocer qué intervalos de altitud
mostraron diferencias estadisticas, se utiliz6 la prueba Mann-Whitney-Wilcoxon (Bottero et

al., 2022), que contrasta si dos muestras proceden de poblaciones equidistribuidas.

Se determino la influencia de la autocorrelacion espacial de las variables muestreadas
mediante el indice de Moran, al considerar que su uso brinda robustez para datos no normales
(Griffith, 2010).

Para los procedimientos de célculo se emple6 el software RStudio version 4.0.0. La

estimacion de estadisticas utilizo las librerias “stats”, el ajuste y la estimacion de parametros
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de la FDP utilizo la libreria “fitdistrplus™, la prueba de Kolmogorov-Smirnov utilizo la
libreria “nortest”, para la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis se utilizé la libreria
“agricolae”, la prueba de Mann-Whitney-Wilcoxon uso la libreria “stats”, para el analisis de

autocorrelacion espacial se uso la libreria “spdep”

Para definir la importancia ecoldgica a nivel taxonémico y la dominancia a nivel estructural
de las especies dentro de cada intervalo altitudinal definido, se estimaron el indice de Valor

de Importancia (IV1) y el indice de valor forestal (IVF), respectivamente (Zarco et al., 2010).

El IVI considera la dominancia, densidad y frecuencia relativa (Mueller-Dombois &
Ellenberg, 1974) de las especies presentes en los sitios de muestreo, el 1VF considera el
diametro, altura y cobertura relativa de las especies. Debido a que el I\VF se estima a partir
del area muestreada, los valores de hierbas y arbustos se multiplicaron por 32 y 2
respectivamente, con la finalidad de que los tres estratos contaran con la misma superficie
(400 m2).

Se identifico el nimero de especies por forma de vida e intervalo de altitud; con los valores
de frecuencia de las especies se estimo la riqueza especifica de especies a traves del indice
de Margalef (Moreno, 2001), la abundancia proporcional de las especies se estim6 mediante
el indice de equidad de Shannon-Wiener y el indice de dominancia de Simpson (Moreno,
2001); se estimd también el porcentaje de similitud de especies entre intervalos altitudinales
a través del indice de Sorensen cuantitativo (Ruiz et al., 2015). Los indices de diversidad alfa
(Margalef, Shannon-Wiener y Simpson) se calcularon para cada intervalo altitudinal y el
indice de diversidad beta (Sorensen) (Zarco et al., 2010) se estimd sin hacer distincion entre
el habito de las especies, toda vez que se refirid a la existencia o no de un recambio de

especies sobre cada intervalo altitudinal.

Para probar diferencias estadisticas en los indices de riqueza y diversidad entre intervalos de
altitud, se realizé una prueba de normalidad de los indices con la prueba de Shapiro-Wilk
(p>0.05) (Gonzalez & Aponte, 2022). Cuando estos presentaron una distribucién normal se
realizd una prueba ANOVA (p<0.05) y una comparacion de medias de Tukey (p<0.5)
(Moreno-Jiménez et al., 2019); en caso contrario se realizo una prueba de Kruskal-Wallis

(p<0.05) (Palacios-Wassenaar et al., 2018) y comparaciones multiples con la prueba de Dunn
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(p<0.05) (Palacios-Wassenaar et al., 2018). Se utilizé el software R version 4.0.0., InfoStat

(2017) y la hoja de calculo Microsoft Excel (2017) para realizar las diferentes pruebas.

Resultados y Discusién
Andlisis dasométrico de Pinus hartwegii

Se registro un total de 266 individuos de P. hartwegii en los 16 sitios de muestreo, con una
media (x desviacion estandar) del diametro normal de 0.24 m (x 0.16), y valores minimo y
méximo de 0.01 y 0.72 m, respectivamente. La altura total de P. hartwegii present6 una
media de 11.97 m (x 8.29), y valores minimo y maximo de 1 y 51.4 m. Los valores de
cobertura de copa presentaron una media de 105.16 m? (+ 119.28), un minimo de 0.23 m?,
un maximo de 634.65 m?. La Figura 11.3 muestra las graficas de densidad empirica de cada

una de las variables, en donde la distribucion de los datos muestra una asimetria positiva.
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Figura 11.3. Distribucion espacial de las frecuencias (izquierda) y grafica de densidad
empirica (derecha) de las variables dasométricas: Didmetro normal, Altura total y Cobertura
de copa de P. hartwegii sobre el gradiente altitudinal del Monte Tlaloc, Estado de México.
Los colores en las graficas de distribucion espacial reflejan el valor de las variables, en donde
los tonos rojos representan valores mas altos y los tonos azules reflejan los valores mas bajos,
tonos verdes y amarillas reflejan valores intermedios.
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Los resultados mostraron que dentro de las poblaciones de P. hartwegii se han presentado
eventos aislados de perturbacion, toda vez que la distribucion de sus frecuencias esta
representada por un patron bimodal; no obstante, dicho patrén no ha sido tan marcado como
el que sefala Spies (1998), quien describe que las distribuciones de tamafio multimodal son
indicativas de perturbacion como la corta y la consecuente apertura de dosel promueven la
regeneracion de individuos y por tanto, un comportamiento multimodal de los datos: en este
sentido, el comportamiento de la poblacion se asemeja mas al que presentan Oyarzun et al.
(2019), en donde bosques antiguos mostraron patrones de distribucion multimodal con un
comportamiento no tan marcado en la presencia de distintas cohortes, efecto de
perturbaciones provocadas por la formacién de claros dentro del rodal. Si bien, el patron de
distribucion no es unimodal (Quifionez et al., 2015), si es posible sefialar que la poblacion de
P. hartwegii se encuentra en un estado de equilibrio dinamico (Figura 11.3), toda vez que su
comportamiento es similar al que presentan Oyarzun et al. (2019), en donde se describe el

comportamiento de bosques viejos.

El resultado de los estadisticos de bondad de ajuste de Kolmogorov-Smirnov, Cramer-von
Mises y Anderson-Darling, determinaron que la FDP de Weibull presenta un mejor ajuste
para el didmetro normal y altura total, en el caso de la cobertura de copa, Unicamente el
estadistico de Kolmogorov-Smirnov determino a la FDP de Weibull como la mejor (Cuadro
I1.3). Los estadisticos de Cramer-von Mises y de Anderson-Darling determinaron a la FDP
de Gamma como la mejor funcién de distribucion para los datos de cobertura; los criterios
de bondad de ajuste de Akaike, Bayesianoy el p-value de la prueba de Ji-cuadrada, mostraron
que tanto las FDP de Weibull y de Gamma fueron las que mejor se ajustaron a la distribucion

de los datos de las tres variables (Cuadro 11.3, Apéndice 11.1).
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Cuadro 11.3. Valor de estadisticos de bondad de ajuste Kolmogorov-Smirnov, Cramer-von
Mises, Anderson-Darling y criterios de bondad de ajuste Akaike, Bayesiano y p-Value de Ji-
Cuadrado de las distribuciones Normal, Weibull, Log-Normal, Gamma, Uniforme y
Logistica del Didmetro normal, Altura total y Cobertura de copa de P. hartwegii sobre el
gradiente altitudinal del Monte Tlaloc, Estado de México. (En negritas se destacan los valores
mas significativos).

Estadisticos y criterios de Diametro normal
bondad de ajuste . . o
Normal Weibull Log-Normal Gamma Uniforme  Logistica
Kolmogorov-Smirnov statistic 0.106 0.055 0.087 0.057 0.284 0.108
Cramer-von Mises statistic 0.773 0.215 0.461 0.236 10.142 0.579
Anderson-Darling statistic 5.016 1.550 3.049 1.684 Inf 4.648
Akaike's Information Criterion 2238130  2172.049 2190.965  2173.531 NA  2250.844
Bayesian Information Criterion 2245297  2179.216 2198.132  2180.698 NA 2258011
Chi-squared 253E-10  1771E-02  1.092E-05 7.727E-03 1.637E-20 1.477E-11
Estadisticos y criterios de Altura total
bondad de ajuste ) . .
Normal Weibull Log-Normal Gamma Uniforme  Logistica
Kolmogorov-Smirnov statistic 0.110 0.055 0.083 0.069 0.469 0.101
Cramer-von Mises statistic 0.856 0.160 0.343 0.179 26.767 0.624
Anderson-Darling statistic 5.353 0.976 2.105 1.034 Inf 4,692
Akaike's Information Criterion 1883.192  1796.048 1806.684  1793.325 NA 1878.634
Bayesian Information Criterion  1890.359 ~ 1803.215 1813.851  1800.492 NA  1885.801
Chi-squared 9.09E-12  2.72E-02 1.76E-03  3.39E-02  1.98E-62  6.34E-12
Estadisticos y criterios de Cobertura de copa
bondad de ajuste Normal Weibull Log-Normal  Gamma Uniforme  Logistica
Kolmogorov-Smirnov statistic 0.189 0.061 0.094 0.065 0.523 0.201
Cramer-von Mises statistic 2.794 0.216 0.563 0.199 37.170 1.734
Anderson-Darling statistic 15.743 1.462 3.444 1.375 Inf 12.728
Akaike's Information Criterion 3301.658  2988.858 3015.343  2988.520 NA 3274072
Bayesian Information Criterion  3308.825  2996.025 3022510  2995.687 NA  3281.239
Chi-squared 3.035E-62 7202E-02  8.427E-06 9.618E-02 6.065E-214 1.555E-53

La Figura 11.4 muestra la distribucién de densidad empirica de kernel y el ajuste de la
distribucion de densidad tedrica para las FDP de Weibull y Gamma respectivamente, se
observa que ambas distribuciones muestran un buen ajuste respecto a la distribucion de
densidad de los atributos dasométricos evaluados, confirmando de manera gréfica los
resultados estadisticos de las FDP Weibull y Gamma. Los valores del parametro de forma
(Cuadro 11.3) de la FDP de Weibull y Gamma confirman la asimetria positiva de la muestra

de las variables observada en la Figura 11.3.
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Figura 11.4. Histograma, distribucion de densidad empirica de Kernel (linea roja) y
distribucion de densidad tedrica Weibull (linea azul) y Gamma (linea negra) de las variables:
Diadmetro normal, Altura total y Cobertura de copa.

Con base en el parametro de forma (Cuadro 11.3), es posible observar que la cobertura de
copa es la variable que mas alejada se encuentra de una distribucién normal, seguidas por la
altura total y el didmetro normal respectivamente. Por otra parte, el parametro de escala
indica que la distribucion de los datos en la variable de cobertura de copa se contrae mas,
seguida por el diametro normal y la altura total; es decir, hay una mayor probabilidad o un
mayor intervalo de distribucién en los valores de altura respecto a los valores del diametro y
de la cobertura. Esto podria sugerir que el gradiente altitudinal tiene un efecto en los atributos
dasométricos de P. hartwegii, con variaciones mas demarcadas en la altura del arbol,

seguidas por el efecto en el didmetro y finalmente, en la cobertura.
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Cuadro 11.4. Parametros estimados, error estandar de forma y escala, y valor del logaritmo
de méxima verosimilitud de las FDP Weibull y Gamma de las variables: Diametro normal,
Altura total y Cobertura de copa de P. hartwegii en el Monte Tlaloc, Estado de México.

Diametro normal Altura total Cobertura de copa

Weibull Estimate Std. Error Estimate Std. Error Estimate Std. Error
Shape/Alpha 1.574835 0.07668 1.503125 0.07133 0.7971424 0.03896
Scale/Beta 27.623781 1.13457 13.305775 05732  92.9871818 7.5412
Loglikelihood: -1084.025 -896.0242 -1492.429

Gamma Estimate Std. Error Estimate Std. Error Estimate Std. Error
Shape/Alpha 2.10126907 0.16967 2.0181671 0.16259 0.7074058 0.05151
Rate/Beta 0.08491091 0.00773  0.1686312 0.01541  0.0067271 0.00067
Loglikelihood: -1084.765 -894.6627 -1492.26

Dentro de las FDP mas utilizadas para la distribucion diamétrica se encuentran las funciones
Gamma, Normal, Log Normal, Normal y Weibull; sin embargo, la FDP de Weibull ha sido
la que mejores resultados ha brindado cuando se habla de bosques naturales; pues es una
funcidn que permite expresar de manera analitica el valor integral mediante las funciones de
distribucion acumulada (Soto et al., 2010; Hirigoyen & Rachid, 2014; Quifionez et al., 2015;
Antunez et al., 2018). A pesar de que la FDP de Gamma mostro también un buen ajuste para
la distribucion de los atributos dasométricos evaluados, el ajuste de la FDP de Weibull resultd
ser mejor, coincidiendo con estudios otros estudios realizados para el comportamiento de P.

hartwegii

Existe una fuerte correlacion entre el didmetro y la altura (Niklas, 1994; Vargas-Silva, 2019),
por ello la FDP con mayor desempefio para altura fue consistente con los resultados de
didmetro normal (Cuadro 11.3); sin embargo, se observaron diferencias en los valores de
escala, indicando que, si bien ambas variables tienden hacia una misma distribucion alo largo
del gradiente altitudinal, el valor umbral no es el mismo. En este sentido, se infiere que hay
un factor ambiental que ejerce mayor efecto sobre la altura en comparacion con el diametro
(Seidl et al., 2017; Vargas-Silva, 2019, Oyarzun et al., 2019). Los valores de forma y escala
para la cobertura de copa indican que las proporciones de la copa se ven mas afectadas que
el diametro y la altura; este resultado es consistente con las caracteristicas intrinsecas de la
especie, pues se ha documentado que en arboles de mayor altura, el efecto del viento, la
competencia por luz y la redistribucion de energia del arbol influye en la pérdida del tamafio
de copa, debido a los requerimientos mecénicos y principios estructurales conocidos
(Barthélemy & Caraglio, 2007; Vargas-Silva, 2019).
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Al agrupar los datos registrados por cada intervalo de altitud se observé que el gradiente tiene
efecto sobre los atributos dasométricos de P. hartwegii (Cuadro 11.5). En el intervalo
altitudinal de los 3 700 m se presentaron los valores medios mas altos de los atributos, pero
también la mayor desviacion estandar. La Figura I1.4 muestra la frecuencia y el valor de los
datos en el espacio geografico, con los valores maximos en el intervalo altitudinal intermedio
de los 3 700 m. La prueba de normalidad de Kolmogorov-Smirnov (P =0.1) para los atributos
dasométricos de P. hartwegii por intervalo altitudinal mostré que el didmetro normal en los
intervalos altitudinales de 3 500 y 4 000 m y los datos de altura total en los intervalos
altitudinales de 3 700 y 4 000 m presentaron una distribucion normal (Cuadro 11.4), el resto
de las variables e intervalos altitudinales no se ajustaron a este tipo de distribucion. En la
Figura 11.5-A se muestra el ajuste de los datos muestreados respecto al ajuste de distribucion
normal para cada uno de los intervalos altitudinales definidos.

Cuadro 11.5. Estadisticas descriptivas y prueba de normalidad por Kolmogorov-Smirnov

del Didmetro normal, Altura total y Cobertura de copa en cada intervalo altitudinal del
Monte Tlaloc, Estado de México.

Diametro normal

Intervalo

altitudinal - Min.  1stQu. Median Mean 3rd Qu. Max. Desv.Est.  Var. K?Slm?r%%r\?v P-value
3500 1.7 1197 2475 2395 3215 622 14.125 199.53 0.079967 0.2051
3700 4.8 135 447 3659 5255 72.8 20.430 41741 0.16499 0.002582
3900 38 755 1535 211 3508 52.9 1570 24651 0.17911 2.46E-05
4000 45 11.4 198 21.13 273 595 11.636 135.41 0.086584 0.2085

Intervalo Altura total

altitudinal  Min,  1stQu. Median Mean 3rd Qu. Max. Desv. Est. var,  Kolmogorov

-Smirnov P-value

3500 1 8787 146 13565 1817 3021 7.083 50.16 0.091306  0.08038
3700 1.7 6.95 20.7 18.64 266 51.4 11.795 139.12 0.11657 0.1132
3900 11 3675 735 9797 168 266 6.766 45.78 0.17293 5.86E-05
4000 19 4.85 72 7613 9.7 16.9 3.420 11.69 0.078197 0.3492

Intervalo Cobertura de copa

altitudinal  Min,  1stQu. Median Mean 3rdQu. Max. Desv.Est.  Var. Kolmagorov

-Smirnov P-value

3500 0.23 2015 76.87 10557 16241 493 103.26 10662.33 0.15382 4.10E-05
3700 22 2261 12975 16597 27719 647 144.18 20787.65 0.13458  0.03265
3900 095 9205 3088 93.762 138.14 482 120.86 14607.07 0.22363 1.65E-08
4000 163 1464 4948 74.68 83.7 655 104.29 10876.67 0.24182 3.72E-11

Dentro de la distincion de intervalos altitudinales, al comparar los resultados del Cuadro 11.4,
la disminucion del crecimiento de P. hartwegii es mucho mas evidente en las poblaciones

que se encuentran en los limites inferior y superior de su intervalo de distribucion, siendo
51



consistente con los resultados que obtuvieron Astudillo-Sanchez et al. (2017) en el Monte
Tlaloc. Los resultados también son consistentes con lo que describen Alfaro-Ramirez et al.
(2017) en el Nevado de Toluca, en donde indican que conforme incrementa la altitud y la
especie se acerca al limite superior del bosque, tanto la altura como la densidad de individuos

se reduce gradualmente.

En este sentido, los valores del Cuadro 1.4 muestran que en el intervalo altitudinal en el que
mejor se desarrolla P. hartwegii es el de 3700 m, en donde se encontraron los diametros y
alturas mas grandes; este comportamiento coincide con lo expresado por Dyakov (2010),

quien sefiala que un gradiente ambiental tiene efectos sobre el comportamiento de las plantas.

El comportamiento en la altura de Pinus hartwegii es consistente con los resultados de
Alfaro-Ramirez (2017), pues a partir de los 3700 m, la reduccion gradual de las alturas es
perceptible. Scherrer et al. (2021) identificaron que variaciones en temperatura, precipitacion
y eventos de perturbacion como la ocurrencia de incendios y plagas, si genera diferencias en
la estructura del dosel en bosques de coniferas, los resultados observados en los valores del
diametro y altura de P. hartwegii son consistentes con esta aseveracion; pues aun cuando las
medias no parecen mostrar diferencias significativas en todos los intervalos altitudinales, si

las hay dentro de los valores maximos que mostraron estos atributos.

Una vez definidos los intervalos altitudinales, se comprobd la normalidad de los datos por
intervalo altitudinal a través de la prueba de Kolmogorov-Smirnov. Dado que se present6 no
normalidad en los datos, se corri6 la prueba de Kruskal-Wallis para la comparacion de medias
de los atributos por intervalos altitudinales. Los P -value de los tres atributos mostraron que
las muestras no provienen de una misma poblacion (distribucion). La comparacion de pares
por Wilcoxon (Figura 11.5-B) mostro que, para el caso de diametro normal, se presentaron
diferencias al 0.001 en el intervalo altitudinal de 3 700 m con respecto al intercepto marcado
por los 3 500 m; A 3 900 y 4 000 m las diferencias no fueron significativas (P<0.05). La
altura total mostré diferencias en los 3 700 m, (P<0.0)1 en los 3 900 m y (P<0.0001) en los
4 000 m respecto a los 3 500 m (intercepto); la cobertura de copa Unicamente mostro
diferencias (P<0.05) en los 3 700 m respecto a los 3 500 m (intercepto), a 3 900 y 4 000 m

no se encontraron diferencias significativas.
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Figura 11.5. Ajuste de los datos muestreados de Diametro normal, Altura total y Cobertura
de copa a la distribucion tedrica normal dentro de los intervalos altitudinales definidos (3500,
3700, 3900 y 4000 m) (inciso A); Estadistico de Kruskal-Wallis y comparacion de pares por
prueba de Wilcoxon para Didmetro normal, Altura total y Cobertura de copa en cada uno de
los intervalos altitudinales definidos (inciso B) en el Monte Tlaloc, Estado de México. Nivel
de significancia: ns p > 0.05, * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001, **** p <0.0001.
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Cuadro 11.6. Resultados de la prueba de Kruskal-Wallis para la comparacion de medias de
Diametro normal, Altura de total y Cobertura de copa entre regiones altitudinales del Monte

Tléaloc.
Variable Chisq P-value
Didmetro normal 21.799 7.18E-05
Altura total 42.04589 3.92E-09

Cobertura de copa 14.74913 0.002044088

El indice de Moran rechazo la hip6tesis nula de aleatoriedad, demostrando que, en los valores
de las muestras, la autocorrelacion espacial si tiene efecto. Al respecto, el p-value del indice
(Cuadro 11.6) evidencié que la mayor influencia de la autocorrelacion espacial se present6 en
los intervalos altitudinales intermedios (3700 y 3900 m), siendo estas las regiones en las que
el p-value fue menor. En el Apéndice 1.2 se presenta de manera grafica el comportamiento
del 1. de Moran en cada uno de los intervalos altitudinales; se observa que la pendiente del
estadistico de Moran es mayor en los intervalos altitudinales en los que el p-value fue menor.

Cuadro 11.7. Resultados del estadistico del indice de Moran del Didmetro normal, Altura
total y Cobertura de copa en los intervalos altitudinales definidos en el Monte Tlaloc.

Intervalo Didmetro normal

altitudinal I. Moran observado ~ Expectativa  Varianza P-value
3500 0.0753 -0.0120 0.0041 0.0854
3700 0.4415 -0.0217 0.0073 3.06E-08
3900 0.4489 -0.0159 0.0053 9.90E-11
4000 0.0869 -0.0143 0.0047 0.0699

Intervalo Altura total

altitudinal I. Moran observado ~ Expectativa  Varianza P-value
3500 0.1375 -0.0120 0.0041 0.0096
3700 0.4937 -0.0217 0.0072 5.48E-10
3900 0.4204 -0.0159 0.0053 1.16E-09
4000 0.2347 -0.0143 0.0048 0.0002

Intervalo Cobertura de copa

altitudinal I. Moran observado ~ Expectativa  Varianza P-value
3500 0.0339 -0.0120 0.0040 0.2335
3700 0.2048 -0.0217 0.0070 0.0034
3900 0.2114 -0.0159 0.0051 0.0007
4000 0.0993 -0.0143 0.0037 0.0311
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Los resultados de la autocorrelacion espacial fueron consistentes con Aldrich, Parker, Ward,
& Michler (2003) y Soto, Salas, Donoso & Uteau (2010), en donde sefialan que la agregacion
espacial es la desviacion mas comun en los ecosistemas forestales; es decir, que la regla
general es que haya un nivel de autocorrelacién espacial, aunque este sea bajo. Sin embargo,
Soto et al. (2010) sefialan que, en ecologia forestal un supuesto comdn es que los arboles de
tamafio pequefio presentan un patron espacial agrupado, y los arboles de tamafo grande se
distribuyen de forma aleatoria. En el Monte Tlaloc, este supuesto no parece cumplirse por
completo, ya que para los arboles de gran tamafio de P. hartwegii también presentaron un
comportamiento gregario, siendo mayor en el intervalo altitudinal de 3700, en donde se
registraron los valores mayores de diametro y altura (Niklas, 1994; Vargas-Silva, 2019); sin
embargo, en condiciones ambientales limitantes, este comportamiento gregario no se
presenta, lo que sugiere que, en un escenario de mayor competencia por recursos, los arboles
dominantes tenderan a suprimir a los arboles mas jévenes. Liu & Jin (2021) llegaron a una
conclusion similar en cuanto a la disponibilidad de nutrientes y establecimiento de arboles
suprimidos en el noreste de China, lo que podria responder al tipo de distribucion espacial

que mostrd el didmetro en los intervalos altitudinales extremos.

Adicional a estas observaciones, Biswas, Xiang & Li (2021) describen que condiciones de
cambio en el entorno afectan la autocorrelacion espacial de las especies; en este sentido, si
se considera al gradiente altitudinal y los cambios inherentes en factores ambientales como
el cambio en los valores de temperatura y la precipitacion, podria establecerse que cada
intervalo altitudinal presenta condiciones abioticas distintas; entonces los resultados del
indice de autocorrelacion espacial son consistentes con las observaciones que hacen Biswas
et al. (2021), considerando que en el intervalo de los 3500 msnm, P. hartwegii esta llegando
a su limite xérico en el Monte Tlaloc, y que en los intervalos altitudinales mas altos, P.

hartwegii se acerca a su limite superior de distribucion.

Estructura, diversidad y composicion de las comunidades vegetales

El conteo de frecuencias arrojé un total de 7 711 individuos pertenecientes a 21 especies. Se
registraron 13 especies del estrato herbaceo, siete del estrato arbustivo y una del estrato
arbéreo, la frecuencia de cada especie se muestra en la (Cuadro 11.8), en la Figura 11.6 se
presentan fotografias de los estratos verticales identificados en los intervalos altitudinales.
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Cuadro 11.8. Registro de especies identificadas por estrato vegetal (superior, intermedio e inferior) en cada intervalo altitudinal
definido (3500, 3700, 3900 y 4000 m) en el Monte Tlaloc; la letra que acomparia entre paréntesis a cada especie indica la forma de
crecimiento que presenta (A) arbol, (a) arbusto, (h) hierba.

Estrato Superior Estrato Intermedio Estrato Inferior Total
Especie
3500 3700 3900 4000 3500 3700 3900 4000 3500 3700 3900 4000 general

Acaena elongata (a) 1 1
Alchemilla procumbens (h) 897 2383 1101 225 4606
Arbutus xalapensis (a) 1 1
Archibaccharis hieracioides (h) 1 10 11
Baccharis conferta (a) 8 8
Brachypodium Mexicanum (h) 4 1 10 15
Calamagrostis tolucensis (h) 87 58 243 208 596
Calandrinia acaulis (h) 1 13 14
Galium aschenbornii (a) 23 23
Gnaphalium liebmanii (h) 10 8 18
Lithospermum distichum (h) 18 18
Lupinus montanus (h) 24 18 382 2 426
Oxalis alpina (h) 25 74 1208 133 1440
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Penstemon gentianoides (h) 52 79 60 5 196
Pinus hartwegii (A) 78 44 57 66 6 3 5 266
Potentilla ranunculoides (h) 8 4 12
Senecio cinerarioides (a) 7 9 2 19
Senecio mairetianus (a) 7 1 8
Senecio roseus (h) 20 20
Stevia monardifolia (h) 7 2 9
Symphoricarpos microphyllus (a) 4 4
Total general 78 44 57 66 57 13 7 1105 2624 3006 646 7711
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Figura I1.6. Estratos verticales observados a lo largo del gradiente altitudinal de Pinus
hartwegii en el Monte Tlaloc, México

Los resultados brindan una aproximacion general de la composicion del ecosistema en el
gradiente completo de P. hartwegii, si bien, el nimero de especies varié respecto a las
identificadas por Sanchez-Gonzélez & Ldpez-Mata (2003) en el Monte Tlaloc, Santillana
(2013) en la Cuenca del Rio Magdalena, Vazquez (2014) en Cofre de Perote y Mejia et al.
(2018) en el Nevado de Toluca, la composicion floristica es consistente con sus
observaciones respecto a las comunidades vegetales asociadas a P. hartwegii. Por tanto, la
variacion en la riqueza especifica se puede atribuir a las distintas condiciones ambientales en
cada sitio de estudio, intensidad o temporada de muestreo si se consideran los resultados de
Sanchez-Gonzélez & Lopez-Mata (2003).

De acuerdo con el VI, los cuatro intervalos altitudinales establecieron a P. hartwegii como

la especie de mayor valor dentro de las comunidades vegetales. Las especies que mayor valor
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de importancia mostraron después de P. hartwegii fueron: Alchemilla procumbens,
Calamagrostis tolucensis, Penstemon gentianoides en los intervalos altitudinales de 3500 y
3700 m; Lupinus montanus, Calamagrostis tolucensis y Alchemilla procubens en el intervalo
altitudinal de 3900 m; y Calamagrostis tolucensis, Alchemilla procubens y Oxalis alpina a

4000 m (Figura I1.7).
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Figura 11.7. indice de valor de importancia (1\V1) por cada intervalo altitudinal definido (3500, 3700, 3900 y 4000 m) en el Monte Tlaloc.
Ar-Espl: Pinus hartwegii, A-Espl: Senecio cinerarioides, A-Esp2: Senecio mairetianus, A-Esp3: Baccharis conferta, A-Esp4: Acaena
elongata, A-Esp5: Galium aschenbornii, A-Esp6: Symphoricarpos microphyllus, A-Esp7: Arbutus xalapensis, Espl: Lupinus montanus,
Esp2: Calamagrostis tolucensis, Esp3: Alchemilla procumbens, Esp4: Oxalis alpina, Esp5: Penstemon gentianoides, Esp6: Gnaphalium
liebmannii, Esp7: Brachypodium Mexicanum, Esp8: Calandrinia acaulis, Esp9: Potentilla ranunculoides, Esp10: Senecio roseus, Esp11:
Lithospermun distichum, Esp12: Stevia monardifolia, Esp13: Archibaccharis hieracioides.
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El IVF mostré que las especies que mayor valor presentaron fueron: P. hartwegii,
Calamagrostis tolucensis, Alchemilla procumbens y Penstemon gentianoides en el intervalo
altitudinal de los 3500 m; P. hartwegii, Alchemilla procumbens, Calamagrostis tolucensis y
Penstemon gentianoides en el intervalo altitudinal de 3700 m; P. hartwegii, Lupinus
montanus, Calamagrostis tolucensis y Alchemilla procumbens en el intervalo altitudinal de
los 3900 m; y Calamagrostis tolucensis, P. hartwegii, Alchemilla procumbens vy

Lithospermum distichum en el intervalo de los 4000 m (Figura I1.8).
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Figura 11.8. indice de valor forestal (IVF) por cada intervalo altitudinal definido (3500, 3700, 3900 y 4000 m) en el Monte Tlaloc. El
significado de las abreviaciones puede consultarse en la Figura I1.7.
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El IVI y el IVF se utilizaron de manera complementaria para jerarquizar la dominancia de
cada especie dentro de los intervalos altitudinales; los resultados respecto a estos indices son
consistentes con los resultados del VI que encontraron Sanchez-Gonzéalez & Lopez-Mata
(2003) y Mejia et al. (2018); sin embargo, el IVI que reporta Vazquez (2014) para el estrato
inferior si difiere del 1VI observado en el Monte Tlaloc. Vazquez (2014) sefiala que las
especies con mayor IVI son Calamagrostis schiedeana, Calamagrostis riges, Ottoa
oenanthoides y Senecio roseus. Respecto a Santillana (2013), los valores del VI tampoco
fueron consistentes, su estudio reporta a Bromus cathaeticus, Cinna poaformis, Agrostis
stolonifera y Cirsium nivale como las especies con mayor 1VI. Lo anterior, al igual que el
numero de especies se puede atribuir a las diferencias en las condiciones ambientales

presentes en los sitios de estudio.

En cuanto a la diversidad alfa, el Cuadro 11.9 y Figura 11.9 muestran los resultados obtenidos
después de comprobar los supuestos de normalidad para los valores de los indices, y realizar
la comparacion de medias. El indice de Margalef mostrd una mayor riqueza especifica para
el intervalo altitudinal de 3500 m (1.54), seguido por los intervalos altitudinales de 4000,
3900 y 3700 m, aunque estadisticamente la prueba de medias no mostr6 ninguna diferencia.
El indice de Shannon-Wiener mostré una mayor diversidad (especies/abundancia relativa)
en el intervalo altitudinal de los 4000 m (1.33), seguido por los intervalos altitudinales de
3900, 3500 y 3700 respectivamente. En este caso la prueba de comparacion de medias indica
que la diversidad a los 3700 m es menor y significativamente diferente de las demas altitudes,
esto es consistente con el indice de Simpson que también tiene el menor valor en el intervalo
altitudinal de los 3700 m y en general presenta valores y una mayor dominancia de algunas
especies en 4000, 3900 y 3500 m. Los valores medios para el indice de equidad indican una
diferencia entre las mayores y menores altitudes, lo cual se comprueba con la comparacién

de medias.
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Cuadro 11.9. indices de diversidad alfa (Margalef, Shannon-Wiener, Simpson, Equidad) de
los intervalos altitudinales en el Monte Tlaloc, Estado de México.

Intervalo Numerode Indicede  Indice de Indice de  Equidad
altitudinal especies Margalef Shannon-Wiener Simpson
3500 17 1.54 1.22 0.53 0.21
3700 10 0.81 0.52 0.22 0.21
3900 10 0.91 1.23 0.64 0.46
4000 13 1.13 1.33 0.66 0.50

Berger & Puettman (2000) y Franklin & Van Pelt (2004) establecieron que la composicion
del estrato arboreo y las caracteristicas de forma y estructura del rodal influyen de manera
dindmica con los patrones de diversidad del sotobosque; en este sentido, los valores de
riquezay equidad obtenidos son consistentes con los resultados de los atributos dasométricos
de P. hartwegii; es decir, los mayores valores en el intervalo altitudinal de 3 700 m y los
valores mas bajos de los indices de Shannon-Wiener, Margalef y Simpson; esto podria ser
explicado por las relaciones de coexistencia y competencia que se establecen, ya que los

recursos existentes se destinan al crecimiento de la especie de pino.

La diversidad y presencia de especies con forma de vida arbustiva es muy baja en el &rea de
estudio, principalmente en los intervalos intermedios, lo que podria ser un efecto a la cantidad
de radiacion que reciben los doseles inferiores (Rangel Pinagé et al. 2022), tomando en
cuenta que en estos intervalos se mostraron los valores mas altos de P. hartwegii, implicando

una disminucidn en la cantidad de radiacion en doseles inferiores.

La baja presencia de arbustivas también podria ser un efecto indirecto de la ocurrencia de
incendios en el bosque de P. hartwegii (Rodriguez-Trejo, 2003), al respecto, Islas Madrid et
al. (2012) sefialan que Lupinus montanus y Penstemon gentianoides (hierbas con mayor
presencia y tamarfio en intervalos intermedios) han sido sefialadas como indicadoras de areas
incendiadas, por lo que la amplia dominancia de estas podria estar afectando la capacidad de
establecimiento de especies arbustivas. Espinoza-Martinez, Rodriguez-Trejo & Zamudio-
Sanchez, (2008), Ortiz-Rodriguez & Rodriguez-Trejo (2008) han brindado informacion
acerca de la respuesta de P. hartwegii a la presencia-ausencia de incendios y su respuesta en
la diversidad en el sotobosque, por otro lado, Rangel Pinagé et al. (2022) resaltaron que los

bosques quemados muestran una gran variacion vertical de acuerdo con el tiempo
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transcurrido desde la perturbacion. En este sentido, la época de incendios (marzo — mayo)
tendria un efecto negativo sobre las especies arbustivas, que dificilmente podrian sobrevivir
a ellos cuando coinciden con el periodo del afio en que mas estrés hidrico sufre la planta.
Espinoza-Martinez et al. (2008) mencionan que, tras la ocurrencia de los incendios, los
brinzales de P. hartwegii muestran una mayor supervivencia como respuesta a la disminucion
de especies competidoras. Por lo tanto, la presencia de incendios forestales podria propiciar
un incremento en la diversidad y cobertura de herbaceas, pues durante la ocurrencia de los
incendios, el &rea cubierta por los pastizales disminuye, dando pie a la aparicion de nuevos
individuos en el estrato inferior.

Resumen (Medias LS) - Altitud

1.8 +

Medias LS

Shannon Simpson(1-D) Equidad Margalef

#4000 W39500 W3500 ®m3700

Figura 11.9. Prueba de comparacion de medias para los indices de diversidad alfa por

intervalo altitudinal en el Monte Tlaloc. Letras diferentes indican los grupos en que se
encontraron.

Respecto a la diversidad beta, el indice de similitud/disimilitud de Sorensen cuantitativo
mostré que las comunidades vegetales de los intervalos altitudinales 3500 — 3900 m
mostraron mayor similitud (58.6 %) respecto a los demas pares altitudinales. Por el contrario,

los intervalos altitudinales 3700 — 3900 m mostraron el mayor recambio de especies (22.7
%).
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Cuadro 11.10. indice de diversidad beta (Sorensen cuantitativo) para la comparacion de
pares entre intervalos altitudinales del Monte Tlaloc.

Intervalos Sorensen

altitudinales %
3500-3700 56.85
3500-3900 58.06
3500-4000 40.39
3700-3900 49.62
3700-4000 22.70
3900-4000 36.97

Los valores del indice de Sorensen son consistentes respecto a la respuesta de los indices de
diversidad alfa; es decir, los intervalos altitudinales que mostraron mayor variacion en la
composicion de especies fueron los de 3700 y 4000 m. De la misma manera, mostraron el
menor (3700 m) y mayor (4000 m) indice de equidad (Shannon-Wiener) e indice de

dominancia (Simpson).

Los emparejamientos de los intervalos altitudinales de 3900 m y 3500 m también mostraron
los valores mas bajos del indice de Sorensen en su interaccion con el intervalo altitudinal de
105 4000 m. Sin embargo, aunque el intervalo altitudinal de los 3500 m es el contrario extremo
del intervalo de los 4000 m, fue con quien mayor similitud tuvo en la composicion de
especies, lo que podria indicar que los valores de los atributos dasométricos de P. hartwegii
tienen un mayor efecto sobre la presencia/ausencia de especies que las variaciones
altitudinales, pudiendo reflejar un mayor efecto de microclimas bajo el dosel de P. hartwegii
(Rangel Pinagé et al., 2022). Con base en los resultados obtenidos para los diferentes indices,
se rechaza la hipdtesis de igualdad de diversidad y composicion de especies a lo largo del
gradiente altitudinal; con excepcion del indice de Margalef en donde si hay evidencia

significativa para aceptar la hipotesis de igualdad en los valores de riqueza.

Conclusiones.
La funcion de distribucion de probabilidad que mejor se ajusté al comportamiento de los
atributos dasométricos evaluados de P. hartwegii fue Weibull; con base en el parametro de

escala fue posible inferir la influencia del gradiente altitudinal en la altura total de P.
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hartwegii. Por lo cual se descarta la hipdtesis nula de que las muestras de los atributos
dasomeétricos evaluados de P. hartwegii de cada intervalo altitudinal provienen de un mismo
modelo de distribucion de probabilidad. Se rechaza la hip6tesis nula de aleatoriedad espacial
entre dichos atributos de P. hartwegii; ya que hay evidencias de la presencia de

autocorrelacion espacial.

La diversidad alfa y beta mostraron diferencias en al menos un intervalo altitudinal, por lo
que se rechaza la hipétesis nula de igualdad en los valores medios, por tanto, el gradiente

altitudinal si tienen influencia en los valores encontrados.

Los hallazgos sobre el comportamiento de la comunidad vegetal sugieren que la altitud afecta
la permanencia de especies que no resultan ser dominantes dentro de la comunidad; sin
embargo, el comportamiento del dosel superior a lo largo del gradiente altitudinal también
parece afectar el comportamiento de las especies que se desarrollan en por debajo de este.
Por otro lado, el comportamiento de Pinus hartwegii a lo largo del gradiente altitudinal
sugiere que las condiciones ambientales identificadas en el intervalo altitudinal de los 3700

m seran las idoneas para su desarrollo.

Estos resultados sugieren que, si se busca promover la conservacion la conservacion de la
biodiversidad, las propuestas de manejo forestal deberan considerar el efecto del gradiente
altitudinal y del dosel superior para incrementar la capacidad competitiva de hierbas y

arbustos que se se vieron suprimidos por las especies dominantes.
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Capitulo I11. Grupos Funcionales de Plantas (TFP’s) y Diversidad Funcional (DF) del

bosque de Pinus hartwegii Lindl. en un gradiente altitudinal del Monte Tlaloc

Introduccion

El funcionamiento de los ecosistemas incluye una gama de procesos biologicos ademas de
las diferentes propiedades involucradas que derivan en los bienes y servicios conocidos como
servicios ecosistémicos (Ballesteros & Pérez-Torres, 2016).

La diversidad de especies se distribuye de manera desigual en la Tierra, al igual que su
respuesta a los impulsores del declive y la pérdida de especies, también distribuidos de
manera desigual, (Correia et al., 2020). Bajo este contexto, las evidencias apuntan a una
pérdida generalizada de los atributos funcionales, la distribucion y la dinamica de la
biodiversidad tal como se conoce actualmente (Valiente-Banuet et al., 2015, Correia et al.,
2020).

Los principales impulsores de la modificacion de la biodiversidad son los cambios
ambientales originados por actividades humanas (Sanaphre-Villanueva et al. 2017) o por el
efecto de eventos naturales (Cacciatori et al., 2022). En este sentido, un gradiente altitudinal
puede ser visto como un escenario de cambios ambientales, debido a las transiciones en
temperatura, precipitacion, suelo y topografia, que se pueden presentar (Schellenberger et
al., 2017, Wang et al., 2022).

La riqueza ha sido la métrica mas utilizada para explorar la relacién entre biodiversidad y
productividad. Se ha estimado que la productividad puede decrecer si la tasa de biodiversidad
dentro del bosque disminuye, dado que la diversidad taxondmica se relaciona de manera
indirecta con la diversidad funcional, filogenética y gendmica (Liang et al., 2016). Sin
embargo, esta no toma en cuenta las diferencias y similitudes entre especies que podrian
caracterizarse de mejor manera a través de rasgos funcionales (Duarte, 2007, Diaz et al.,
2013, Song et al., 2014, Ali et al., 2017).

Los cambios en la riqueza y composicion de especies y la biodiversidad tienen un efecto en
las propiedades de los ecosistemas, entender lo anterior implica comprender los rasgos
funcionales de las especies involucradas (Ballesteros & Pérez-Torres, 2016). A las

caracteristicas de las plantas que pueden propiciar un cambio en la respuesta o ser efecto de
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los factores ambientales, como la precipitacion, la temperatura o las propiedades del suelo se
les conoce como rasgos o atributos funcionales (Diaz & Cabido, 2001); asi pues,
caracteristicas de tipo, forma y volumen de los componentes foliares y de tallo en las plantas
pueden determinar la capacidad de almacenamiento de agua en el ecosistema (Aussenac,
1981, Crockford y Richardson, 2000, lida, 2005, Fleischbein, 2005, Aquino, 2009, Siegert,
2014, Nava, 2018, Sheng & Cai, 2019). Diaz et al. (1999) sefialan que en un ambiente de
contrastes abidticos (filtros ambientales) como los que se pueden encontrar en un gradiente
altitudinal, los rasgos funcionales de los organismos dominantes serdn los que mayor

influencia tendréan sobre los procesos ecosistémicos.

Hay dos enfoques complementarios para explorar los impactos de los rasgos funcionales en
el funcionamiento del ecosistema a nivel de la comunidad: las métricas de diversidad
funcional y los valores de la media ponderada por la comunidad (MPC) de los rasgos
funcionales clave, o composicion de rasgos (Yuan, et al., 2019) y el analisis de grupos
funcionales de plantas (Fyllas et al., 2020). La diversidad de rasgos funcionales cuantifica la
distancia entre especies en un espacio multidimensional de rasgos (Laliberté & Legendre,
2010), los valores de la MPC capturan el valor funcional de los rasgos predominantes (Ali et
al., 2017) y los grupos funcionales agrupan a las especies mediante la distancia existente

entre sus rasgos funcionales (Bello et al., 2021).

La clasificacion en grupos funcionales de plantas permite un mejor entendimiento de la
respuesta de la vegetacion frente a factores ambientales; al estar la frecuencia relativa de
algunos grupos funcionales afectada por la altitud, indirectamente se podrian encontrar
relaciones con cambios ambientales, y asi inferir posibles cambios en la vegetacidén por

efectos del cambio climatico global (Casanoves et al., 2011).

Si bien, existe literatura referente al impacto de gradientes y de perturbaciones en las
propiedades de los ecosistemas (Yuan, et al., 2019, Ali et al., 2017, Schellenberger et al.,
2017, Wang et al., 2022, Biswas y Mallik, 2010, 2011), son pocos los estudios que tienen un
enfoque de ecologia funcional relacionados con ecosistemas de alta montafia de México.
Arriaga y Gémez (2004) & Ricker, et. al. (2007) sefialan que los cambios en la temperatura
impactan en mayor medida a los bosques de alta montafia, los cuales se encuentran sobre el

limite forestal de los 3500 m y se desarrollan a lo largo del Sistema Volcénico Transversal,
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caracterizados por el domino de Pinus hartwegii Lindl. Schellenberger et al., (2017) han
sefialado que la variacion en aspectos abidticos tiene efectos sobre el ensamble funcional de
las comunidades de plantas. Bajo este esquema, se vuelve importante el entender la forma en
que las comunidades de plantas responden a los cambios ambientales y coémo esto determina

cambios en diferentes procesos dentro del ecosistema.

En este capitulo se explora la relacion de algunos rasgos funcionales con procesos
ecosistémicos de provision y regulacion a través de dos enfoques de la ecologia funcional, la
conformacién de grupos funcionales y el comportamiento de cinco métricas de diversidad

funcional, en respuesta a las variaciones altitudinales del bosque de Pinus harwegii.

Marco de referencia
Cambios ambientales y procesos ecosistémicos

En las comunidades vegetales, el desarrollo y origen de las especies es el resultado de eventos
evolutivos y procesos de dispersion a largo plazo (Thakur et al., 2021), determinados por la
convergencia de la topografia, altitud, microclima, herbivoria e interferencias antropogénicas
(Timilsina et al., 2007; Helm et al., 2015).

El filtrado ambiental es uno de los conceptos més utilizados en ecologia, siendo muchas
veces, el objeto central de estudios del ensamblaje de comunidades, de biogeografia y de
modelos basados en rasgos funcionales (Le Bagousse-Pinguet et al., 2017). El cambio
ambiental puede ser considerado como un estado de transicion en los factores abidticos, ya
sea por un gradiente altitudinal, un ecotono o del cambio climatico, existiendo variaciones
en la temperatura, el régimen de precipitacion y el comportamiento de los ciclos
biogeoquimicos (Gauthier et al., 2015), entre otros factores. La accion de los filtros
ambientales tiene efectos, muchas veces significativos, sobre los procesos ecosistémicos,
viéndose reflejado en las caracteristicas funcionales de las comunidades (Diaz et al., 2007,
Lavorel et al., 2008).

Liu et al., (2021) sefialan que las propiedades del ecosistema se ven afectadas por dos
factores: las variables de control independientes (factores de estado) y los controles

interactivos (factores que controlan y son controlados por las propiedades del ecosistema).
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Rasgos funcionales y su relacién con el ecosistema
Existe una relacion estrecha en el entendimiento de los procesos del ecosistema, a través de
los rasgos funcionales de las especies, y los servicios ambientales que se pueden derivar del

funcionamiento de estos procesos (Garnier — Navas, 2012).

Los rasgos funcionales son caracteres morfologicos, estructurales, bioguimicos y fisiologicos
que tienen influencia en el comportamiento o salud de la planta. Expresados en los fenotipos
individuales de los organismos, son quienes dirigen el comportamiento del organismo bajo
diferentes condiciones ambientales, la interaccion con otras especies y determinan la
influencia del ecosistema en el que se encuentran. Operan en una variedad de contextos,
incluyendo los efectos de especies dominantes, especies clave e interacciones entre especies,
como la competencia, facilitacion, mutualismo y depredacion (Lavorel & Garnier 2002, Diaz
et al., 2007, Violle et al., 2007, Collalti et al., 2019, Marconi et al., 2021).

Suding et al., (2008) y Song et al., (2014) sugieren gue la dinamica a nivel de la comunidad
se puede incorporar en las predicciones de escala utilizando un marco de respuesta-efecto
basado en rasgos que diferencia la respuesta de la comunidad al cambio ambiental (predicha
por los rasgos de respuesta) y el efecto de ese cambio en los procesos del ecosistema
(predicho por los rasgos del efecto). Es asi como los rasgos funcionales generan
compensaciones entre el desempefio de las plantas con competencia y el desempefio de estas
sin competencia (Kustler et al., 2016). De igual manera, las diferencias entre los atributos
funcionales de las especies afectan no s6lo su propio crecimiento y supervivencia, sino

también procesos ecosistémicos clave (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

Los rasgos de respuesta influyen en la capacidad de las especies para colonizar o prosperar
en un habitat y para persistir frente a los cambios ambientales (Figura 111.1); algunos ejemplos
de ello son el grosor de la corteza como tolerancia al fuego, el tamafio de la hoja que puede
indicar respuestas a la temperatura, la disponibilidad de luz o agua (Polania et al., 2011, Diaz
et al, 2013).
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Figura I11. 1 Ejemplo de la variacion en la distribucién general de la altura dentro de las
poblaciones de Achillea millefolium a través de un gradiente geogréfico y altitudinal en los
EE. UU. Tomado de De Bello et al. (2021).

Los rasgos de efecto de una especie generan impactos en las propiedades de los ecosistemas
y los servicios que la sociedad puede derivar de ellos, ya sea que tales rasgos representen o
no una ventaja adaptativa para el propio individuo. Ejemplo de ello puede ser la capacidad
de retencion de agua de algunas plantas, relacionado a la regulacion hidroldgica en el
ecosistema (Lavorel & Garnier, 2002, Diaz et al., 2013).

Asi pues, el mismo rasgo puede actuar como rasgo de efecto y de respuesta al mismo tiempo.
Diaz et al., (2013) fueron mas alla y definieron Rasgos de Funcién de Efecto Especifico y
Rasgos de Funcion de Respuesta Especifica; los primeros tienen la capacidad de influir en
las propiedades y/o servicios de los ecosistemas, y los segundos refieren a la capacidad de
una especie para mantener 0 mejorar su cantidad en respuesta a un cambio especifico en el

entorno bidtico o abidtico, o para colonizar un entorno nuevo.

De esta manera, los rasgos morfologicos, fisiologicos y filogenéticos funcionales de las
especies dominantes son los que determinan con mayor fuerza las propiedades y el
funcionamiento del ecosistema (Diaz et al., 1999, Diaz et al., 2007, Guo et al., 2020).
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Dada la importancia central de los rasgos funcionales en los distintos niveles de organizacion,
comprender como varian estos dentro y entre las especies, sobre gradientes ambientales,
permitira comprender diversas areas de la ecologia y predecir como cambiaran los sistemas
ecoldgicos en el futuro, teniendo repercusiones en las propiedades del ecosistema (Diaz et
al., 2016, Marconi & Weinstein, 2021).

El enfoque correlacional ha tenido éxito en la deteccion de asociaciones significativas entre
rasgos de plantas particulares y factores ambientales. Bajo esta premisa, seria posible
predecir el comportamiento de procesos ecosistémicos a través de la consistencia en las
relaciones de los rasgos funcionales con determinados factores ambientales, sean estos

continuos (condiciones del sitio) o discretos (disturbios) (Diaz et al., 1999).

Grupos funcionales

El deseo de predecir simultineamente las respuestas de la vegetacion a los factores de cambio
global y los cambios en las funciones importantes de los ecosistemas terrestres (como los
ciclos biogeoquimicos, la resistencia a la invasion, la estabilidad frente a las perturbaciones)
ha derivado en el concepto de clasificacion funcional de las plantas (Lavorel & Garnier,
2002). El enfoque funcional contempla que distintos individuos de una especie pueden
formar parte de diferentes grupos o tipos funcionales de plantas; o bien, que distintas especies
formen parte de un solo tipo funcional. Distintos fenotipos, ecotipos o estadios ontogenéticos
dentro de una misma especie pueden presentar respuestas diferentes al ambiente y tener
efectos distintos sobre procesos ecosistémicos (Diaz et al., 2002, Diaz et al., 2007, Song et
al., 2014). Es asi como los grupos funcionales de plantas son un enfoque necesario para
reducir las caracteristicas complejas y a menudo inexploradas de la diversidad de especies,
cuando se intenta proyectar la naturaleza y funcién de los conjuntos de especies en entornos
futuros (Woodward & Cramer, 1996).

El concepto de grupo funcional de plantas propone que las especies se puedan agrupar de
acuerdo con respuestas comunes al medio ambiente y / o efectos comunes en los procesos
del ecosistema (Box, 1996, Lavorel & Garnier, 2002). Las especies que comparten el estado
o nivel de varios atributos pueden conformar un grupo funcional y al igual que los atributos,
pueden ser definidos respecto a su contribuciéon a los procesos ecosistémicos o por la
respuesta de las especies a cambios en las variables ambientales (Castellanos-Castro &
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Bonilla, 2011, Lin et al., 2021). La idea de poder expresar la disimilitud usando diferentes
rasgos es muy atractiva biologicamente porque la expectativa general es que las especies
difieren en méas de un rasgo; sin embargo, la combinacién de diferentes rasgos puede plantear
algunos problemas, que a menudo no se abordan en la literatura (De Bello et al., 2021).
Cuando se tienen rasgos categoricos y cuantitativos, el método mas adecuado para trabajar

los datos es el Analisis de Coordenadas Principales (PCoAs),

En este caso, se debe calcular la disimilitud de los rasgos, utilizando la matriz 'especie x
rasgo' y calcular la distancia de Gower antes de aplicar un PCoA. De este modo, es posible
volver a utilizar las puntuaciones de las especies en los ejes del PCoA, para resumir las

principales diferencias entre especies (Figura 111.2).

Body slze [Carnivory | [Col-red |Col-yellow [Col-blue
species 1 10 1 1 0 0l « . % e .
species 2 20 1 . n o Species x traits’ matrix
species 3 30 0 0.5 0 05
species 4 40 1 0 0
species 5 50 0 0.2 0.3 05
species b NA 1 0 1 0
Bﬂdy Size species 7 70 0 1 0 0
Quantitative
spl |sp2 |sp3 |spd |sp5 |spb | sp7
spl 0
sp2 | 10f 0
sp3 | 20| 10| 0O
spd | 30| 20] 10| O
sp5| 40| 30 20) 10| ©
spb | NA| NA| NA| NA| NA| O . Colour
sp7 | 60 50| 40| 30| 20/ nA[ 0 Carnivory -
standardization Binary \ '
spl |sp2 |sp3 [spd |spS |spb |sp7 spl |sp2 |sp3 [spd |sp5 |spb [sp7 spl |sp2 |sp3 [spd |spS |spb |sp7
spl | 0.00 spl 0 spl | 0.0
sp2 | 0.17] 0.00) spl 0 0 sp2 [ 1.0 0.0
sp3 | 0.33) 0.17] 0.00) sp3 1| 1 0 sp3 | 05) 1.0] 0.0
spd | 0.50 0.23] 0.17) 0.00| spd| 0] 0] 1] 0O spd | 1.0{ 1.0| 05| 0.0
sp5 | 0.67] 0,50 0.23) 0.17] 0.00 sps| 1] 1] o 1] © sp5 | 0.8| 0.7] 03] 05| 0.0
spb | nmal wAl mAl waAl nal 000 spb| 0] O] 1] 0 1 spb | 1.0] 0.0] 1.0] 1.0) 0.7 0.0
sp7 | 1.00f 0.83] 0.67) 0.50{ 0.33| 0.17| 0.00| sp? 1 1 0 1 0 1 0 sp7 | 0.0) 1.0] 0.5] 1.0) 0.8] 1.0 0.0

spl |sp2 |sp? [spd |spS |spb [sp7
spl | 0.00
sp2 |0.39)0.00
spd |0.61)0.72 | 0.00
spd |0.50 )| 0.44 ) 0.55) 0.00
sp5 |0.82|0.73|0.21) 0.55] 0.00
spe |0.50)0.00)1.00) 0.50] 0.85| 0.00
sp7 |0.67 10.9410.39)| 0.83]0.37 | 0.67 [ 0.00

Figura Il11. 2 Datos de entrada y salida al calcular la disimilitud entre especies usando, en
este caso, la distancia de Gower basada en tres rasgos diferentes. Tomado de De Bello et al.
(2021).
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Las puntuaciones que se obtienen en los ejes del PCoA resumen las principales diferencias
entre las especies, a diferencia del método de Analisis de Componentes Principales (PCA),
en donde las puntuaciones sefialan el grado de contribucion que tiene cada rasgo funcional

en la conformacion de los grupos (De Bello et al. 2021).

Los estudios comparativos de la variacion de rasgos funcionales entre especies, 0 grupos
funcionales de plantas, proporcionan una base para la identificacion de estrategias de historia
de vida y parametrizacion de modelos de vegetacion dindmica (Fyllas et al., 2020). Lavorel
et al., (1997) y Diaz & Cabido (2001) mencionan que los atributos biolégicos pueden
clasificarse en grupos funcionales; es decir, especies con roles similares en los procesos del

ecosistema o que responden de manera similar a maltiples factores ambientales.

Existen dos formas de identificar grupos funcionales de plantas, los métodos a priori, que se
basan en un solo caracter o rasgo funcional para su definicion, y los métodos a posteriori,
que se basan en la recoleccion de informacién de un conjunto de rasgos funcionales, a partir

de su asociacién con procesos ecosistémicos definidos (Casanoves, et al., 2011).

El hecho de que las especies muestren diferencias en sus atributos funcionales y que las
contribuciones de estos a los procesos ecosistémicos no sean iguales ni intercambiables, es
el eje central de los mecanismos propuestos para explicar como la biodiversidad puede

afectar a los procesos ecosistémicos (Diaz et al., 2007).

Retomando lo que menciona Lavorel et al., (1997) y Diaz & Cabido (2001) respecto a la
formacién de grupos funcionales, Diaz et al. (1999) sefialan que estos grupos asociados a los
organismos dominantes en el ecosistema pueden tener efectos importantes en los procesos

ecosistémicos.

Cambios en la estructura y composicion de los biomas forestales pueden tener efectos en la
mortalidad de arboles individuales, cambios en las capas organicas del suelo superficial y
cambios en la productividad del bioma (Deng et al., 2021). Lohbeck et al., (2015) sefialan
que el area foliar especifica de los biomas afecta de manera positiva la productividad de
biomasa, mientras que la media ponderada del contenido de materia seca foliar afecta de
manera negativa la descomposicion potencial de la hojarasca. Lin et al. (2021) y Walker et
al. (2017) identificaron que, aun cuando existen las mismas condiciones climaticas en

bosques templados y boreales, el estrés fisiolégico puede ser diferente entre grupos
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funcionales de plantas y repercutir directamente en la produccién primaria. Duru et al. (2019)
sefialan que cuando un bioma presenta una amplia gama de rasgos funcionales promueve los

servicios ecosistémicos y limita los impactos ambientales.

Diversidad funcional

La diversidad funcional se refiere a aquellos componentes de la biodiversidad que tienen
influencia en el funcionamiento del ecosistema; es decir, es un subgrupo de la biodiversidad,
el cual es medido a traves del tipo, el rango y la abundancia relativa de los atributos
funcionales presentes en la comunidad (Aquino, 2009; Diaz et al., 2007). La diversidad
funcional es el “rango, valor y abundancia relativa de los rasgos funcionales presentes en una
comunidad dada” (Diaz et al., 2007). Es considerada mas importante que el nimero de

especies per se para la determinacion de los procesos ecosistémicos (Diaz & Cabido 2001).

Las definiciones de diversidad funcional podrian resumirse en dos categorias: la primera es
tratar al organismo como una unidad, y enfatiza la cantidad y propiedades del organismo,
como la diversidad de grupos funcionales; y el otro es considerar el rasgo como una unidad,
y enfatiza el rango y distribucion de rasgos, como la diversidad de rasgos funcionales (Song
etal., 2014).

Similar a la composicién de la diversidad de especies, la diversidad funcional consiste en
riqueza funcional, uniformidad y divergencia. La riqueza funcional mide las especies
presentes que ocupan la cantidad de espacio de nicho dentro de un conjunto, la uniformidad
funcional mide la distribucién de los rasgos de las especies que ocupan el espacio de rasgos
y la divergencia funcional mide el grado méximo de divergencia de la distribucion de
abundancia del rasgo funcional en el espacio de rasgos dentro de un conjunto (Mason et al.,
2005, Villeger et al., 2008).

La riqueza funcional representa el volumen ocupado por la comunidad en el espacio de los
rasgos funcionales, identifica las especies con valores extremos de los rasgos y luego estima
el volumen del cuerpo en el hiperespacio. El algoritmo usado identifica el tipo de variables
produciendo una estandarizacion que evita los efectos de escala y cuando el nimero de rasgos
considerados es igual o superior al nimero de especies se realiza una transformacion previa

por coordenadas principales para reducir la dimensionalidad. EI valor méximo posible de la
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riqueza funcional se obtiene con la combinacidon de los valores extremos de todos los rasgos
(Casanoves, Pla & Di Rienzo, 2011).

La equidad funcional mide la regularidad con que las especies se distribuyen en el espacio
de los rasgos, considerando su abundancia. Para trabajar el indice en mdltiples rasgos
funcionales, Villéger et al. (2008) propusieron usar un arbol de recorrido minimo, en donde
las especies se ubican en un espacio funcional multidimensional con tantas dimensiones
como rasgos. El indice cuantifica con qué regularidad el espacio estd ocupado por las
especies, ponderadas por su abundancia y disminuye cuando la abundancia esta distribuida
menos equitativamente entre las especies y también cuando las distancias funcionales entre
las especies son menos regulares (Villéger et al., 2008). La estimacion de FEve requiere de

los siguientes pasos:

Calcular el arbol de recorrido minimo en el espacio de los rasgos para obtener la magnitud

de todos los segmentos que componen el arbol (S-1).

La longitud de cada segmento se divide por la suma de las abundancias de las especies
involucradas:
EWg = ————
P wi+ W
donde EW, es la equidad ponderada del b-ésimo segmento, dij es la distancia entre la i-ésima

y la j-ésima especie, con abundancias relativas Wiy Wi.

Calcular la equidad ponderada parcial PEW,, dividiendo por la suma de los EWp en los S —1

segmentos

EW,
PEWy =S5z
Zb=1EWb
Cuando los valores de PEW,, varian entre los segmentos, el indice final podria disminuir; asi,
para cuantificar la discrepancia en el célculo del indice final se los compara con el caso

equiabundante (1 /(S —1) ). La expresion final de indice es:

1 1
S—1. _
Eiimin (PWE, 5=7) —5=7

FEve =



La divergencia funcional cuantifica la dispersion de los valores de los rasgos en el espacio
multivariado, refleja como se distribuyen las abundancias de las especies en el espacio de los
rasgos. FDiv se fundamenta en la distancia euclidiana de los rasgos funcionales y se expresa
en un intervalo [0,1] (Villéger et al., 2008). El indice tiende a 0 cuando las especies mas
abundantes estan muy cercanas del centro de gravedad en relacion con las especies raras; y
tiende a 1 cuando las especies mas abundantes estan muy distantes del centro de gravedad en
relacion con las especies raras (Morandeira, 2014). Para su calculo se siguen los siguientes

pasos:

Definir el centro de gravedad de las V especies que forman los vértices del Convex hull como

Gv={01,02,..07 }.Cada valor g: se calcula como

donde Sv es el subconjunto de especies que forman los vértices del Convex hull, x:i es la
coordenada del t-ésimo rasgo en la i-ésima especie, T es el total de rasgos y g: es la

coordenada del centro de gravedad del t-ésimo rasgo.

Calcular la distancia euclidiana de cada especie al centro de gravedad como:

T
dG; = Z(Xti — g¢)?
t=1

y la distancia media dG, de las S especies al centro de gravedad es:

S
— 1
t=1

Calcular los desvios ponderados (Ad) y A |d| como:

S S
Ad =) Wix(dG, - dG) y Ald] = ) Wyr|dG, - dG|
i=1 i=1

siendo wi la abundancia relativa de la i-ésima especie.

Calcular el indice de divergencia funcional como:
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Ad + dG

FDiv=———
YT Aldl + dG

La dispersion funcional (Laliberté & Legendre 2010) es la distancia promedio de cada
especie al centroide de la comunidad en el espacio de los rasgos, teniendo en cuenta la
abundancia para el calculo del centroide (centroide ponderado). En el indice de dispersion
funcional, las dispersiones multivariadas se calculan en base a un ordenamiento PCoA.
Luego, se estima la posicion, ponderada por la abundancia, del centroide del PCoA. El indice
es la sumatoria de las distancias de cada especie (ponderadas por la abundancia) respecto al
centroide ponderado (Morandeira, 2014). Se ha sugerido que las comunidades con una sola
especie deben tener un FDis igual a cero, pero no existe un limite superior para este indice
(Laliberté & Legendre 2010). Para calcular el centroide ponderado se parte de la matriz de

especies por rasgo, y se estima cada coordenada del centroide como:

S
Co= ) Wiky
i=1

siendo w; la abundancia relativa de la i-ésima especie, y Xi el valor del t-ésimo atributo de la
i-ésima especie y S el numero total de especies. El centroide es el punto en el espacio de los
rasgos con coordenadas ¢ = {cu, Co, ...ct}. Esta forma es adecuada para el calculo cuando los
rasgos tienen una escala cuantitativa; pero si estan involucrados rasgos en escalas cualitativas
puede utilizarse una transformacion previa por coordenadas principales cuyos ejes

reemplazan a los rasgos. La distancia media ponderada FDis se calcula como:

S
FDis = Z WiZl-
i=1

donde wi es la abundancia relativa de la i-ésima especie y z;j es la distancia de la i-ésima

especie al centroide ponderado c.

El indice de diversidad funcional Q de Rao (entropia cuadratica de Rao) se deriva de la teoria
de la entropia y se expresa como una forma cuadratica usando la abundancia relativa de las
especies como ponderador. Este indice se correlaciona con FDis pero, en lugar de medir la
distancia media entre las especies y el centroide, estima la distancia Euclidea dividida por el
namero de rasgos (Botta-Dukéat 2005). La expresion de la entropia cuadratica sobre la base
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de valores absolutos (Rao) no es util para realizar comparaciones entre comunidades con
riquezas muy diferentes, o cuando el conjunto de rasgos usados para su calculo difiere
(Casanoves, Pla & Di Rienzo, 2011); sin embargo, este indice puede reflejar la posibilidad
de que dos especies seleccionadas al azar tengan el mismo valor de rasgo (es decir, el grado
de superposicion de los rasgos) (Leps et al., 2006). Para su calculo se requiere tener una

medida de distancia entre especies en el espacio de los rasgos, por ejemplo, la Euclidea:

y estimar Rao como:

donde S es el nimero de especies, dij es la distancia entre la i-ésima y la j-ésima especie y wi
es la frecuencia relativa de la i-ésima especie. En notacion matricial, D es la matriz de

distancias con elementos djj, y w es un vector con las frecuencias relativas wi.

Objetivos:
Caracterizar los rasgos funcionales relacionados con servicios ecosistémicos de provision y
regulacion en un gradiente altitudinal en que se distribuyen las comunidades de Pinus

hartwegii Lindl.

Determinar el nimero 6ptimo de grupos funcionales, los servicios ecosistémicos asociados

y la influencia del gradiente altitudinal sobre ellos.

Cuantificar y analizar las métricas de diversidad funcional bajo un enfoque multicriterio y la
influencia del gradiente altitudinal sobre ellos.

Hipdtesis:

Existira el mismo nimero de grupos funcionales de plantas, a lo largo del gradiente altitudinal

de la comunidad de Pinus hartwegii Lindl.

Los servicios ecosistémicos relacionados a los grupos funcionales seran complementarios y

tendran una tendencia lineal a lo largo del gradiente altitudinal.

93



Los valores de las métricas de diversidad funcional de la comunidad de Pinus hartwegii

Lindl. tendran el mismo comportamiento a lo largo del gradiente altitudinal.

Materiales y métodos
Area de estudio y ubicacion de sitios muestrales

El area de estudio se ubico a lo largo del gradiente altitudinal en que Pinus hartwegii Lindl
se distribuye en el monte Tlaloc, estado de México, el cual comprende un intervalo altitudinal
de 600 m (3500 — 4100 msnm) cuya descripcion ha sido abordada en las secciones
correspondientes del Capitulo Il. La medicidn de los rasgos funcionales y el analisis de su
comportamiento se realiz6 sobre los 16 sitios de muestreo referidos en la seccion

correspondiente del Capitulo I1.

Componentes ambientales

Para conocer el comportamiento del microambiente sobre cada intervalo altitudinal, se
usaron los registros de temperatura media y precipitacion anual del periodo 1970-2000 (Fick
y Hijmas, 2017); la profundidad del horizonte superficial del suelo, permeabilidad, presencia
de materia organica, pH y pendiente (Cuanalo, 1981). De acuerdo con el comportamiento de
los datos se realizd una regresion lineal para cada variable en funcion de la altitud, se
determind la R? para tener conocimiento del ajuste de cada modelo generado; para cada
modelo se realizo el analisis de varianza del ajuste del modelo a fin de evaluar el poder
explicativo de las variables; se realizaron predicciones para cada observacion y se comprobd
la normalidad de los residuales mediante la prueba de Shapiro-Wilk para comprobar la

fiabilidad de los modelos.

Rasgos funcionales

Se midieron nueve rasgos funcionales relacionados con la productividad primaria y la
resiliencia ante perturbaciones o cambios ambientales. Los rasgos fueron: abundancia, altura
total, grosor de corteza, cobertura de copa, longitud de hoja, textura de hoja, forma de
crecimiento, textura de corteza, apertura de copa, el Cuadro I11.1 sefiala la caracterizacion de

cada rasgo funcional.
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Cuadro 111.11. Rasgos funcionales medidos para la identificacion de grupos funcionales de
plantas y las métricas de diversidad funcional en el bosque de P. hartwegii en el Monte

temperatura

Tlaloc.
Rasgo Forma ,de Respuesta Autor
funcional medicion
NUmero de Estrategias de colonizacion | Castellano-Castro &
Abundancia individuos por y establecimiento Argenis (2011), De
especie Provision de polinizadores | Bello et al. (2018)
De Bello et al.
Secyestro de Ca_rbono (2010), Garnier-
Vigor o capacidad
i Navas (2012),
Altura total Metros competitiva :
) : Morandeira (2014),
Persistencia
Competencia por luz Cogollo, Velasco &
Manosalva (2019)
Grosor de la Resistencia al fuego
corteza Milimetros Resistencia a cambios de | De Bello et al. (2010)

Cobertura de

Metros cuadrados

Regulacidon climética y
secuestro de Carbono
Regulacion de agua en el

De Bello et al.
(2010), Cogollo,

Longitud total
de hoja

Centimetros

Capacidad fotosintética
Produccion de biomasa

copa dosel (evapotranspiracion) | Velasco & Manoslava
Estabilidad del suelo (2020)
Produccion de biomasa
De Bello et al.

(2010), Blundo,
Malizia & Gonzélez-
Espinoza (2015)

Textura de la
hoja

Glabra/glabra

Glabra/rugosa

Glabra/tricoma

Rugosa/rugosa

Tricoma/tricoma

Velocidad de
descomposicion-
Adquisicion de recursos
Redistribucion de agua en
dosel
Tolerancia a sequia

Garnier-Navas
(2012), Cogollo,
Velasco & Manoslava
(2020), Box (1996),
Pérez-Harguindeguy
et al. (2013), Brewer
& Smith (1997)

Apertura de
copa (porcentje
de entrada de
luz)

Copa poco densa
(luz > 60%)

Copa densa (luz
30 - 60%)

Copa muy densa
(luz < 30%)

Redistribucion del agua en
el dosel (infiltracion,
evapotranspiracion)

Distribucion de radiacion
Estabilidad del suelo

De Bello et al (2010),
Pérez-Harguindeguy
et al. (2013), Cogollo,
Velasco & Manoslava
(2020)

Forma bioldgica

Arbol

Arbusto

Competencia por luz,
Longevidad

Cogollo, Velasco &
Manoslava (2020), De
Bello et al. (2010),
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f Ra_sgo Forrr_la_ d ¢ Respuesta Autor
uncional medicion
Fertilidad del suelo y ciclo
Hierba . (.je nggrientes
Redistribucion del agua en
el dosel
Lisa
Ligeramente
lenticelada
Escamas en papel
Lenticelada ) .
Textura de Vverrugosa Redistribucion del agua en Perez-Harguindeguy
et al. (2013), Aquino
corteza Escamas en el dosel (2009)
placas o
ligeramente
fisurada
Fisurada o
surcada

Se muestrearon cinco individuos por especie en cada sitio de muestreo (Pérez-Harguindeguy
et al., 2013, Aquino, 2009), la descripcion y toma de informacion se hizo con base en el
manual de Pérez-Harguindeguy et al. (2013) y los estudios de Casanoves, Pla & Di Rienzo
(2011) y Flores et al. (2016).

Grupos funcionales de plantas

Se construyeron grupos funcionales a partir del comportamiento que tuvieron los rasgos
funcionales por intervalo altitudinal (3500, 3700, 3900 y 4000 msnm). Con base en la
metodologia descrita por De Bello et al. (2021), se elaboraron matrices de disimilaridad de
los atributos funcionales, utilizando la distancia de Gower, (Apéndices 111.4-1 — [11.4-4).
Posteriormente, se obtuvo una matriz con los promedios de las distancias de Gower, en donde
se identificd la similitud/disimilaridad. Los rasgos cuantitativos se estandarizaron mediante
el uso de logaritmos y los rasgos cualitativos se definieron como rasgos categoricos,
utilizando cada categoria (descripcion del rasgo funcional) como variable independiente
bivariada, en donde la presencia del rasgo fue igual a “1” y la ausencia de este fue igual a
“0”; para evitar sobreestimar la informacion ecoldgica de cada rasgo, estos se agruparon en

funcién del tipo de informacion que presentaron (Apéndice I11.5-1 — 111.5-4).
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Para la conformacion de los grupos funcionales se realizd un analisis de conglomerados
jerarquico a partir de la matriz de disimiladidad, mediante el método de varianza minima de
Ward, este método considera la covarianza de la distancia Euclidiana de los datos. Para
definir el nivel de corte sobre los dendrogramas (nimero 6ptimo de grupos funcionales) se

utilizo el criterio de mayor ancho de siluetas (De Bello et al. 2021; Morandeira, 2014).

Se realizd un Analisis de Coordenadas Principales (PCoA por sus siglas en inglés) con la
matriz de promedios de la distancia de Gower (De Bello et al., 2021). Se realizaron
correlaciones de Pearson entre los primeros cuatro ejes del PCoA y la matriz de rasgos
funcionales estandarizada para determinar qué variables contribuyeron mas en la
diferenciacion de grupos funcionales y fueron caracteristicas de cada grupo funcional
(Morandeira, 2014). El tratamiento de los datos, conformacion de matrices de disimilaridad,
distancias de Gower y Andlisis de Coordenadas Principales se realizaron en el software
estadistico R y su interfaz RStudio 2022.02.0.

Diversidad funcional

Para el célculo de la diversidad funcional se partio de la construccion de dos matrices, la
primera se refiere a la matriz de rasgos funcionales, misma que se utilizo para la construccion
de grupos funcionales, la segunda corresponde a una matriz de sitio muestreado por especies,
en la que cada especie se caracteriza por la abundancia (Apéndice 111.6-1 — 111.6-4) (De Bello
et al., 2021, Marker et al., 2022). Los indices de diversidad funcional que se estimaron
fueron: riqueza funcional (FRic), uniformidad funcional (FEve) y divergencia funcional
(FDiv) definidos por Villéger et al. (2008), dispersion funcional (FDis) definida por Laliberté
& Legendre (2010) y la entropia cuadréatica de Rao (Q) de Botta-Dukat (2005).

Para identificar si el impacto del gradiente ambiental fue significativo sobre los indices de
Diversidad Funcional se realizé un andlisis de varianza, cuando se identificaron diferencias
entre intervalos altitudinales, se realizaron comparaciones de medias de Tukey. Se llevé una
prueba de normalidad de Shapiro-Wilk para validar el supuesto de normalidad en los
residuales. El tratamiento de los datos y céalculo de métricas de diversidad funcional se
realizaron en el software estadistico R y su interfaz RStudio 2022.02.0. El analisis de varianza
y las pruebas de normalidad se llevaron a cabo en el software estadistico XLSTAT
(Addinsoft, 2022).
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Resultados y discusién
Componentes ambientales

La temperatura tuvo una media de 8.03°C (x 0.494), la precipitacion tuvo una media de
838.43 mm (£ 138.058), la profundidad media del horizonte superficial del suelo fue de 0.642
m (x 0.116), los valores de permeabilidad, presencia de materia organica y pH tuvieron
valores medios de 1.75 (+ 0.447), 1.25 (+ 0.447) y 5.67 (£ 0.211), la pendiente registrd una
media de 15.78° (+ 4.77), en los Apéndices I11.1 y 111.2 se presentan las estadisticas basicas

de las variables y la matriz de correlaciones existentes entre estas (Cuadro 111.2).

Cuadro 111.12. Valor registrado de los factores abioticos en los 16 sitios muestreados en el
bosque de P. hartwegii en el Monte Tlaloc.

_ T Pp Profu_ndidad N Presencia .
Altitud . . Horizonte Permeabilidad pH Pendiente
media media Superficial M.O.
3500 8.9 634 0.54 1 1 55 12.5
3500 8.9 678 0.59 1 1 55 20
3500 8.5 627 0.75 1 1 55 235
3500 8.5 669 0.77 1 1 55 175
3700 8.2 735 0.85 2 1 55 14
3700 8.2 860 0.72 2 1 55 12
3700 8.2 844 0.68 2 1 55 7.1
3700 8.2 815 0.75 2 1 55 14
3900 7.8 942 0.6 2 1 5.7 16
3900 7.8 936 0.74 2 1 5.7 15
3900 7.8 921 0.58 2 1 5.7 16
3900 7.8 849 0.67 2 1 5.7 11
4000 7.5 828 0.5 2 2 6 26
4000 7.3 1012 0.5 2 2 6 15
4000 7.5 1048 0.45 2 2 6 20
4000 7.3 1017 0.58 2 2 6 13

De acuerdo con los modelos lineales generados, las variables de temperatura y precipitacion
fueron las que mayor dependencia al cambio en la altitud presentaron con un R? de 0.93 y
0.82 respectivamente, el pH y la permeabilidad del suelo presentaron una R? de 0.76 y 0.68,
la presencia de materia organica, la profundidad del horizonte superior del suelo y la
pendiente fueron las variables que presentaron una R? inferior a 0.5, siendo las variables que
demostraron estar menos influenciadas por la altitud; sin embargo, la pendiente del sitio fue

la Gnica variable que no mostro relacion con la altitud. El estadistico de Fisher en el analisis
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de varianza demostr6 que la variacion en la altitud explicd significativamente el
comportamiento de la temperatura, precipitacion, profundidad del horizonte superficial del
suelo, permeabilidad, presencia de materia organica y pH a lo largo del gradiente altitudinal
(Cuadro 111.3). En el Apéndice 111.3 se presenta de manera grafica el modelo lineal de las
variables abidticas evaluadas, los parametros de los modelos establecidos y el
comportamiento de los residuales estandarizados sobre las predicciones de cada modelo
lineal.

Cuadro 111.13. Resumen del nivel de ajuste de los modelos generados para las variables
ambientales sefialadas y el resultado del andlisis de varianza.

Prof. Hor. Presencia

T media Pp media Sup. Permeabilidad M.O. pH Pendiente
R2 0.936712 0.826465  0.25355 0.683616 0.457627 0.765242  0.00011
F 207.2096  66.6753 4.7555 30.2500 11.8125  45.6358 0.0017
Pr>F <0.0001 <0.0001 0.047 <0.0001 0.004 <0.0001 0.968

Aun cuando la prueba de normalidad de los residuales sefiala Unicamente a los modelos
lineales de temperatura media, precipitacién media, profundidad del horizonte superficial del
suelo y pendiente como validos (Apéndice 111.3), la respuesta del analisis de varianza y la
tendencia de las observaciones sobre los factores abidticos a lo largo del gradiente, permite
validar que el gradiente altitudinal tiene una influencia indirecta sobre el comportamiento de
la vegetacion a través de la variacion de factores como la temperatura y la precipitacion, y de
influencia directa sobre la fisiologia de las plantas mediante la variacion de las caracteristicas

en el suelo como el pH (Dyakov, 2010).

Rasgos funcionales
El comportamiento de los rasgos funcionales tuvo variaciones en funcion del intervalo
altitudinal; a 3700 msnm el promedio registrado de altura, grosor de corteza, cobertura de

copa y longitud de hoja fue mayor respecto al resto de los intervalos altitudinales.

Los rasgos funcionales con caracteristicas cualitativas fueron analizados en funcién de la
frecuencia con que se observé cada clase. Las cinco clases texturales de hoja se presentaron
en los intervalos de 3500 y 3700 msnm; en los intervalos de 3900 y 4000 msnm, la clase

textural glabra-rugosa estuvo ausente y en los cuatro intervalos altitudinales, la clase textural
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glabra-glabra fue la que mayor presencia tuvo dentro de las especies registradas; sin embargo,
el intervalo de los 4000 msnm tuvo una mayor proporcion de las clases rugosa-rugosa y

tricoma-tricoma.

El intervalo de los 3500 msnm mostré una mayor presencia de especies arbustivas respecto
al resto de intervalos altitudinales, las especies herbaceas mostraron mayor abundancia y
riqueza en los intervalos extremos del gradiente. Dentro de la textura de tallo, el intervalo de
los 3500 msnm presentd cuatro tipos de texturas: lisa, ligeramente lenticelada, escamas de
papel y fisurada; las texturas que se presentaron en los intervalos de 3700, 3900 y 4000 msnm
correspondieron Unicamente a las texturas lisa y fisurada. Respecto al porcentaje de apertura
de copa, en los intervalos de 3500 y 3700 msnm el porcentaje de apertura intermedio (30 —
60%) tuvo mayor presencia en las especies registradas; para el intervalo de 3900 msnm fue
el porcentaje de apertura maximo (>60%) el que tuvo mayor presencia en las especies; para
el intervalo de los 4000 msnm fue el porcentaje de apertura minimo (<30%). EI Cuadro 111.4
presenta un resumen del comportamiento de los rasgos funcionales, los valores medios de
los rasgos funcionales por intervalo se presentan en los Apéndices 111.4-1 — 111.4-4.

Cuadro I11.4. Resumen de los rasgos funcionales registrados en cada intervalo altitudinal,
los rasgos de caracter cualitativo muestran el nimero de especies que presentaron la

condicién del rasgo funcional sefialado; los rasgos cuantitativos presentan el valor medio del
rasgo dentro del intervalo altitudinal.

Intervalo altitudinal 3500 3700 3900 | 4000
Especies registradas 17 10 10 13
Textura de la hoja Glabra-glabra 13 6 6 7
Glabra-rugosa 1 1 0 0
Glabra-tricoma 1 1 1 1
Rugosa-rugosa 1 1 1 2
Tricoma-tricoma 1 1 2 3
Forma de crecimiento | Arbol 1 1 1 1
Arbusto 6 1 1 1
Hierba 10 8 8 11
Textura de tallo Lisa 12 9 8 11
Ligeramente 3 0 0 0
lenticelada
Escamas de papel 1 0 0 0
Lenticelada-verrugosa 0 0 0 0
Escama en placas 0 0 0 0
Fisurada-surcada 1 1 1 1
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Intervalo altitudinal 3500 3700 3900 | 4000

Apertura de copa >60% 7 3 4 4
30-60% 7 6 3 4
<30% 3 1 3 5

Altura de planta Valor promedio en 1959 | 3.533| 2.3513| 1.382
metros

Grosor de corteza Valor promedio en 0.105 | 0.2345 0.151 | 0.1448
centimetros
Cobertura de copa Valor promedio en 12.23 | 29.691 | 21.538 | 12.844
metros cuadrados
Longitud de hoja Valor promedio en 0.114 | 0.2009 | 0.1499 | 0.1337
metros

Grupos funcionales

Durante la clasificacion jerarquica de la matriz de disimilaridad, el nGmero 6ptimo de grupos
funcionales vari6 en cada intervalo altitudinal. En el intervalo de los 3500 msnm se integraron
cuatro grupos funcionales, tres grupos funcionales en el intervalo de 4000 msnm y dos grupos
funcionales para los intervalos de 3700 y 3900 msnm (Figura 111.3). Esta variacion en el
numero Optimo de grupos funcionales por intervalo altitudinal se relaciona a la
complejidad/simplicidad que algunos rasgos funcionales presentaron dentro de cada
intervalo; es decir, la conformacién de més grupos funcionales en algunos intervalos indica
la robustez que alcanzaron rasgos funcionales categéricos como la textura del tallo y de la
hoja, situacion que derivo en la recombinacion de rasgos funcionales dentro de cada intervalo
altitudinal (Morandeira, 2014). La presencia/ausencia de algunas categorias dentro de rasgos
funcionales como la textura de hoja y de tallo, aun cuando esta sea minima, podrian tener

una influencia en la optimizacion de corte dentro de los dendrogramas.
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Los resultados del Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) permitieron describir de que
rasgos tienen mayor peso en la clasificacion de los grupos funcionales. Para el intervalo de
los 3500 msnm, los primeros dos ejes explican el 53.68% de la varianza; sin embargo, al
considerar el nimero 6ptimo descrito por el criterio de mayor ancho de siluetas, se alcanza
una explicacion del 77.45% de la varianza. Para el caso de los intervalos altitudinales de 3700
y 3900 m, en donde el numero optimo de grupos funcionales resulté ser de dos, la varianza
explicada por los primeros dos grupos funcionales fue de 61.03% y 56.49% respectivamente.
Finalmente, en el intervalo de los 4000 msnm, los primeros dos grupos funcionales explican
el 55.17% de la varianza, utilizando el nimero 6ptimo de grupos funcionales, se obtiene una
varianza acumulada del 70.11% con los primeros tres grupos funcionales (Apéndices 111.7-1

—111.7-4).

Eigenvalues d=01
Apertura de copa: abierta (0.58)
cerrado (0.06) =
Textura de hoja: glabra-glabra (0.48)
2 E Brachy, um Mex um
Forma de vida: hierba (0.40), &rbol (0.40) 'CMJ"
Grosor de corteza (0.40)
Textura de tallo: fisurada-surcada (0.40)
Tl lisa (g 38; | Calamagrostrs tolucensis |
A e
Altura total (0.36) Potentilia ranunculoide:
Longitud de hoja (0.32) 93
S ——
i Archibaccharis heracioides
~ [(Stevi monardfora [Acbutve xalapansie]
LN
w
Apertura de copa: intermedio (-0.63), w
Forma de vida: arbusto (-0.62)
Textura de tallo: ligeramente lenticelada
(-0.51), escama de papel (-0.01)
Abundancia (-0.07)
Textura de hoja: rugosa-rugosa (-0.43)
glabratricoma (-0 15), glabra-rugosa
(-0.13), tricoma-tricoma (-0.13)

Eje 1 (33.67 %)
|

Forma de vida: arbusto (0.70), arbol (0.35)

?o)r«ma dz \1tdz;| h;erba‘ 0[-2485) Textura de hoja: glabra-glabra (0.58)
Ae ura de allo: lisa (- d] 0,60 Textura de tallo: ligeramente lenticelada (0.57), escama
Agen:ra de cgp;slnlerme io (-0.60) de papel (0.35), fisurada-surcada (0.35)
undancia (-0.38) Apertura de copa: abierta (0.57), cerrado (0.04)

Textura de hoja- glabra-tricoma (-0.34), tricoma-tricoma Altura total (0.39)
(-0.32), glabra-rugesa (-0.32), rugosa-rugosa (-0.05) -

e e 013 Cobertura de copa (0.35)

ongitud de hoja (-0.13) Grosor de corteza (0.35)

Figura I11.4. Analisis de Coordenadas Principales (PCoA) para la matriz de rasgos
funcionales del intervalo de 3500 msnm. La distribucion de las especies se encuentra descrita
por los primeros dos ejes del PCoA cuya varianza acumulada representa el 53.68% de la
varianza total (Apéndice 111.7-1), en los ejes se encuentra el grado de correlacién de los ejes
uno y dos del PCoA con los rasgos funcionales presentes en el intervalo (Apéndice 111.8-1).
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Dentro del intervalo de 3500 msnm, el primer grupo funcional (GF1-3500) se conformé por
especies herbaceas y rasgos como textura de hoja glabra-glabra y textura de tallo lisa, se
identifico por tener dos tipos de apertura de copa (>60% y <30%), fue el grupo funcional que
presentd6 mayor abundancia por especie y mayor longitud de hojas, también fue el grupo

funcional que presento la menor altura de planta y menor cobertura de copa (Figura 111.4).

Las especies del segundo grupo funcional (GF2-3500) mostraron gran cercania con el grupo
GF1-3500 (Figura I11. 4). Este grupo fue el que mayor dispersién mostro respecto a la textura
de hoja, pues presento las cinco categorias de textura evaluadas. En su mayoria pertenecen a
una forma de vida herbacea; sin embargo, Senecio cinerarioides, cuya forma de vida es
arbustiva, mostro tener una mayor afinidad funcional con este segundo grupo. El GF2-3500,
se caracteriz por contar con una textura de tallo lisa, una apertura de copa intermedia (30-

60%) y fue el grupo que mayor dispersidn presentd sobre los rasgos cuantitativos evaluados.

El tercer grupo funcional (GF3-3500) estuvo conformado exclusivamente por Pinus
hartwegii, cuyos rasgos dominantes fueron la altura, grosor de corteza, cobertura de copa y
textura de corteza fisurada-surcada; algunos rasgos como la apertura de copa y la textura de
hoja toman mayor relevancia en este tercer grupo si se considera su asociacion con rasgos

como la altura y la cobertura de copa.

El cuarto grupo funcional (GF4-3500) se conformd por formas de vida arbustivas con textura
de hoja glabra-glabra y los tres tipos de apertura de copa. Presento tres tipos de textura de
tallo (lisa, ligeramente lenticelada y escamosa), sin embargo, la que mayor presencia tuvo
fue la textura ligeramente lenticelada. Respecto a rasgos cuantitativos, la altura y la cobertura
de copa se encontraron funcionalmente mas cercanos al GF3-3500; fue el grupo con mayor

variacion en la longitud de hoja.
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Eigenvalues d=01
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Figura 111.5. Andlisis de Coordenadas Principales (PCoA) para la matriz de rasos
funcionales del intervalo de 3700 msnm. La distribucion de las especies se encuentra descrita
por los primeros dos ejes del PCoA cuya varianza acumulada representa el 61.03% de la
varianza total (Apéndice 111.7-2), en los ejes se encuentra el grado de correlacion de los ejes
uno y dos del PCoA con los rasgos funcionales presentes en el intervalo (Apéndice 111.8-2).

El primer grupo funcional (GF1-3700) identificado en el intervalo de los 3700 msnm (Figura
[11.5) comparte los rasgos funcionales que el GF3-3500 presenta; sin embargo, dentro del
espacio funcional el GF1-3700 se encontr6 mas distante del segundo grupo funcional
identificado (GF2-3700) en relacion con la distancia identificada en el intervalo altitudinal
de los 3500 msnm, la razon de este distanciamiento puede deberse a los valores medios de la

altura total, grosor de corteza y cobertura de copa que P. hartwegii present6 en este itntervalo.

El GF2-3700 mostré mayor afinidad al GF2-3500, este segundo grupo presento los cinco
tipos de textura de hoja, dominan formas de vida herbaceas, excepto por el arbusto Senecio
cinerarioides, la textura del tallo fue lisa en su totalidad y la apertura de copa dominante fue
intermedia. Aun cuando el GF2-3700 mostro tener un comportamiento similar al del GF2-
3500 en los valores de altura, cobertura de copa y longitud de hoja, el GF2-3700 presento

valores mas altos en cada uno de estos rasgos funcionales.
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Eigenvalues d=01
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Figura 111.6. Andlisis de Coordenadas Principales (PCoA) para la matriz de rasos
funcionales del intervalo de 3900 msnm. La distribucion de las especies se encuentra descrita
por los primeros dos ejes del PCoA cuya varianza acumulada representa el 56.49% de la
varianza total (Apéndice 111.7-3), en los ejes se encuentra el grado de correlacién de los ejes
uno y dos del PCoA con los rasgos funcionales presentes en el intervalo (Apéndice 111.8-3).

En el intervalo de los 3900 msnm (Figura 111.6), el primer grupo funcional (GF1-3900)
mostr6 el mismo ensamblaje que GF3-3500 y GF1-3700, conformado Unicamente por Pinus
hartwegii. Presentd valores en altura, grosor de corteza y cobertura de copa mas cercanos a
los identificados en el intervalo de 3500 msnm; la longitud de hoja presenté mayor afinidad
con la identificada en el GF1-3700.

El segundo grupo funcional identificado (GF2-3900) mostré mayor similitud al GF2-3700
que al GF2-3500; si bien pudiera existir una division del GF2-3900 en dos grupos
funcionales, la variacién existente en la interaccion de los rasgos funcionales no es suficiente
para llevar a cabo dicha distincion. Este grupo cuenta con cuatro texturas de hoja (glabra-
glabra, glabra-tricoma, rugosa-rugosa y tricoma-tricoma); sin embargo, la textura glabra-
glabra es la que mayor presencia tuvo, su composicion en formas de vida y textura del tallo
fue el mismo que el GF2-3700 presento; dentro de la apertura de copa, en el GF2-3900
presentd mayor heterogeneidad respecto a los GF2-3700 y GF2-3500. Valores relacionados

106



con altura, cobertura y longitud de hoja fueron menores a los presentados en el intervalo de

los 3700 msnm, pero mayores a los identificados en el intervalo de los 3500 msnm.

Eigenvalues] d=0.1
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Figura 111.7. Andlisis de Coordenadas Principales (PCoA) para la matriz de rasos
funcionales del intervalo de 4000 msnm. La distribucidn de las especies se encuentra descrita
por los primeros dos ejes del PCoA cuya varianza acumulada representa el 55.17% de la
varianza total (Apéndice 111.7-4), en los ejes se encuentra el grado de correlacion de los ejes
uno y dos del PCoA con los rasgos funcionales presentes en el intervalo (Apéndice 111.8-4).

En el intervalo altitudinal de los 4000 msnm (Figura 111.7), el primer grupo funcional se
conform6 (GF1-4000), de igual manera, por los rasgos funcionales que ubican a Pinus
hartwegii en un solo grupo funcional (GF3-3500, GF1-3700 y GF1-3900). La altura total de
la planta y la cobertura de copa que presentd el GF1-4000 fue la menor en relacion con los

demas intervalos altitudinales.

El segundo grupo funcional (GF2-4000) mostro tener afinidad con los GF2-3500, GF2-3700
y GF2-3900, la principal clase textural de la hoja correspondié a glabra-glabra, con textura
de tallo lisa y apertura de copa menor al 30%. Respecto a sus similares en el gradiente
altitudinal, el GF2-4000 mostré los valores mas bajos de altura total de planta, est&

conformado exclusivamente por formas de vida herbaceas, contrariamente a lo observado en
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los primeros tres intervalos, Senecio cinerarioides tuvo mayor afinidad con un tercer grupo

funcional.

El tercer grupo funcional del intervalo de 4000 msnm (GF3-4000) estuvo constituido por
especies con texturas de hoja glabra-tricoma, rugosa-rugosa y tricoma-tricoma, formas de
vida herbaceas, con la inclusion de Senecio cinerarioides, textura de tallo lisa y apertura de
copa intermedia. Dentro de los rasgos de caracter cuantitativo, los valores de abundancia y
longitud de hoja fueron menores respecto al GF2-4000, pero mostré valores mayores en la
altura total de planta y cobertura de copa, superando los valores descritos en el GF2-4000 en
un 85-90%.

A traves del analisis de PCoA vy la clasificacion jerarquica se identificé que los grupos
funcionales estuvieron constituidos por las mismas especies a lo largo del gradiente
altitudinal; sin embargo, aquellas especies cuyas correlaciones entre rasgos evaluados y ejes
del PCoA mostraron valores cercanos a cero pueden incorporarse en distintos grupos
funcionales a lo largo del gradiente altitudinal, en la Figura 111.8 se puede observar el
comportamiento de las correlaciones de los rasgos funcionales que integran a los grupos

funcionales del gradiente altitudinal.
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Figura 111.8. Nivel de correlacion de los rasgos funcionales evaluados con los primeros ejes del PCoA dentro del gradiente altitudinal.

El color azul identifica el valor de las correlaciones para el Eje 1 del PCoA (Al) y el color verde identifica el valor de las correlaciones
para el Eje 2 del PCoA (A2).
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La disgregacion de los grupos funcionales identificados responde a interacciones evaluadas
por otros estudios sobre algunos de los rasgos funcionales electos; Blundo, Malizia &
Gonzélez-Espinoza (2015), Fyllas et al. (2020) y Lopez-Herrera (2022) identificaron que el
comportamiento de la altura maxima de las plantas es independiente al comportamiento de
rasgos funcionales asociados a las hojas, supuesto que se veria reflejado en los valores de
correlacion observados en estos rasgos. Garnier & Navas (2012) indica que la altura maxima
de la planta es el principal impulsor de la extincion de luz en el dosel, por lo que resulta
congruente la diferenciacion funcional de arboles, arbustos y hierbas, y la similaridad
funcional que estos encuentran con rasgos como la altura total y la abundancia presentada
por las distintas formas de vida. Vieira et al. (2022) identificaron que la variacién en la
densidad de plantas lefiosas puede propiciar respuestas funcionales distintas en las
comunidades de hierbas, lo que permitiria justificar la aparicion o segregacion de categorias
en rasgos funcionales de caracter cualitativo y la conformacidn de nuevos grupos funcionales
en relacion con el comportamiento estructural de Pinus hartwegii a lo largo del gradiente
altitudinal (Capitulo I1).

La respuesta de rasgos propios como la altura total de las plantas y la adaptacion que tienen
a lo largo de un gradiente altitudinal (Fontana et al., 2017), puede hacer que el
distanciamiento entre grupos funcionales incremente o decremente sobre el gradiente,
situacion que se puede aseverar en relacion con la diferencia entre las correlaciones que
mostraron los grupos funcionales definidos por Pinus hartwegii y las correlaciones que
mostraron el resto de los grupos funcionales en cada intervalo. Pinus hartwegii mostré una
mayor diferenciacion respecto a los demas grupos funcionales en aquellos intervalos en que
tuvo caracteristicas dendrométricas dominantes, condicion que reafirma lo sefialado por
Vieira et al. (2022) y Cheng et al. (2021). Wang et al. (2022) describieron que las
caracteristicas de las hojas desempefian un papel importante en los patrones de distribucion
de las especies respecto a un gradiente altitudinal, aunado a este comportamiento, la variacion
en condiciones de humedad y radiacion sobre el gradiente altitudinal deriva en la
especializacion funcional de algunos caracteres como la textura de la hoja, sefialando texturas
mas robustas en condiciones que requieren una mayor capacidad de retencién de humedad
(Brewer & Smith, 1997).
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La diferenciacién funcional entre la textura de la corteza del tallo y el grosor de la corteza
también ha sido clave en la diferenciacion de grupos funcionales, en relacion con la capacidad
de resistir el efecto del fuego. Staver et al. (2019) sefialan que especies con cortezas mas
gruesas tienen una mayor resistencia a perturbaciones por fuego, indican también que
especies con cortezas delgadas en biomas de alta humedad, de manera consistente presentan
mortalidad en doseles inferiores ante eventos de incendios forestales; Anna & Jaroslaw
(2014) sefialaron que la diferenciacion en el tipo de corteza tendrd de manera inherente

variaciones en la capacidad de retencion de agua.

Dentro de la clasificacion de los servicios ecosistémicos propiciados por las plantas (De Bello
et al. 2010), los grupos funcionales conformados a lo largo del gradiente altitudinal tienen
relacion con servicios de provision, de regulacion y soporte, asociandose a 19 procesos
ecosistémicos (Cuadro 111.5). La ocurrencia de los grupos funcionales con distintos servicios
ecosistémicos esta relacionado con la compleja interaccion de los rasgos funcionales, los
cuales a menudo impactan en las compensaciones y sinergias entre servicios ecosistémicos
(Pan et al., 2022). La asociacion de los procesos ecosistémicos identificados refleja la
compensacion entre ellos cuando se observa la distribucion de los grupos funcionales
(Hanisch et al., 2020). Considerando el antagonismo que presentaron los grupos dentro de su
conformacidn, es posible identificar qué servicios tuvieron compensaciones con servicios de
produccion de biomasa, estos fueron los servicios de regulacién como el control y
prevencion de la erosion, la regulacién de carbono y la conservacion del suelo (Pan et al.,
2022).

Zhang et al. (2019) identifico que las plantaciones forestales, vistas por su produccién de
biomasa, pueden afectar servicios de regulacion como la fertilidad del suelo y el control de
escorrentias; bajo este argumento, no es extrafio que los grupos funcionales dominados por
hierbas tuvieron una mejor relacién con servicios de regulacion del suelo y que grupos
funcionales dominados por formas de vida arbdreas tuvieron mejor relacién con servicios
ambientales de produccion primaria; estos ultimos también tomaran un papel importante en
servicios de regulacion, como la climatica; al respecto, Hanisch et al. (2020) identificaron
que rasgos asociados a la produccién de biomasa pueden mostrar sinergias entre la
produccion de biomasa y la regulacién del clima.
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Cuadro I11.5. Asociacién de los grupos funcionales con distintos procesos y servicios ecosistémicos, de acuerdo con la clasificacion
de De Bello et al. (2010).

Categor_lg Servicio Proceso ecosistémico Rasgo funcional 3500 3700 3900 4000
del servicio asociado
Provision Produccion primaria  Estrategias de colonizacion ~ Abundancia GF1-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000
(Acumulacion de y establecimiento
biomasa) Longevidad Forma bioldgica GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
Persistencia Altura total GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
Produccion de biomasa Longitud total de GF1-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000
hoja
Cobertura de copa GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
Produccion primaria Capacidad fotosintética Longitud total de GF1-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000
(Capacidad hoja
productiva - Capacidad competitiva por ~ Altura total GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
indirecto) luz Forma biolégica GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
Distribucidn de radiacion Apertura de copa GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
Regulacién Resistencia a cambios de Grosor de lacorteza  GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
climatica temperatura
Regulacion  Estabilidad del Prevencidn de la erosion Apertura de copa GF1-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000
y soporte suelo Cobertura de copa GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
Fertilidad del suelo  Descomposicién y Forma bioldgica GF1-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000
y ciclo de nutrientes  mineralizacion de
nutrientes
Velocidad de Textura de la hoja GF2-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF3-4000
descomposicion-
Adquisicion de recursos
Polinizacién Provision de polinizadores ~ Abundancia GF2-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000
Regulacion Secuestro de Carbono Cobertura de copa GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
climatica Resistencia al fuego Grosor de lacorteza ~ GF3-3500  GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
Secuestro de Carbono Altura total GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
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g;tggfvrigo Servicio Proceso ecosistémico ssacl)scg%zcll‘gnuonal 3500 3700 3900 4000

Tolerancia a sequia Textura de la hoja GF1-3500, GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000

GF2-3500
Regulacion del agua Favorece infiltracion Textura de corteza GF1-3500, GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000,
GF2-3500 GF3-4000
Textura de la hoja GF1-3500, GF2-3700 GF2-3900 GF2-4000

GF4-3500
Apertura de copa GF4-3500 GF1-3900 GF1-3900 GF1-4000
Flujo de agua superficial Textura de la hoja GF2-3500 GF2-3700 GF2-3900 GF3-4000
((jretegcién de agua en Texturade corteza ~ GF3-3500  GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000

ose

Favorece Forma bioldgica GF3-3500 GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
evapotranspiracion Coberturade copa ~ GF3-3500  GF1-3700 GF1-3900 GF1-4000
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Wen et al. (2019) observaron que la densidad del dosel vegetal puede determinar los servicios
de regulacion hidrologica y que alterar su estructura puede derivar en cambios dentro de los
patrones de distribucion del agua dentro del dosel; bajo este argumento, la asociacién de
cobertura y apertura de copa con la conformacion de grupos funcionales dictamina dos
procesos de regulacion del agua antagonicos, la evapotranspiracion y la infiltracion,

conciliando la hipotesis de compensacion sefialada por Pan et al. (2022).

La existencia de compensaciones y sinergias entre diferentes servicios ecosistémicos
impulsados por la asociacién de los rasgos funcionales englobados en cada grupo funcional
es consistente con lo que describen Hanisch et al. (2020) y Gould et al. (2016); dentro de
ecosistemas dominados por pastizales, puede haber compensaciones o sinergias cercanas

entre los servicios ecosistémicos dentro del mismo grupo de plantas (Hanisch et al., 2020).

De acuerdo con la conformacion de los grupos funcionales en el gradiente altitudinal y la
dicotomia que presentaron en la asociacion con los distintos procesos ecosistémicos descritos
en la Cuadro I11.5, estos tendieron a mostrar relaciones estables, positivas o negativas, con
los servicios del ecosistema (Pan et al. 2022). Las asociaciones de los rasgos funcionales con
los servicios ecosistémicos resaltaron el caracter multifuncional de los ecosistemas, ya que
brindaron informacidn sobre impulsores compartidos y los procesos ecosistémicos (Hanisch
et al., 2020).

Cheng et al. (2021) y Guo et al. (2012) identificaron que las caracteristicas de los grupos
funcionales de plantas se vieron afectadas por cambios en la precipitacion a lo largo de un
gradiente, lo que implicaria que los gradientes ambientales tendran efectos en el
comportamiento de los rasgos funcionales aun cuando esto no implique un cambio en la

conformacién de los grupos funcionales.

Una compensacion sobre los procesos ecosistémicos identificados en los grupos funcionales
puede ser una respuesta a la relacion de los factores abioticos y la combinacion de rasgos
funcionales dentro de los grupos identificados a lo largo del gradiente (Cheng et al. 2021,
Poorter et al., 2012).
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Diversidad funcional

Tras el analisis de varianza, FRic y FEve no mostraron diferencias a lo largo del gradiente
altitudinal, FDis mostro tener diferencias entre los intervalos de 3700 y 4000 msnm, FDiv
mostrd diferencias entre los intervalos mas bajos y los intervalos mas altos, y Q de Rao
mostré diferencias entre los intervalos de 3500 y 3700 msnm. Todos los indices de diversidad

funcional mostraron una distribucion normal en sus residuales.

En cuanto a los indices de diversidad funcional, el intervalo de 3500 msnm presentd una
mayor riqueza funcional, seguido de los 3900, 3700 y 4000 msnm respectivamente; para el
caso de uniformidad funcional, los 4000 msnm mostraron el valor mas alto, seguidos de los
intervalos de los 3900, 3500 y 3700 msnm. La divergencia funcional, presento6 el mayor valor
en el intervalo de los 3700 msnm, seguido por los intervalos de 3500, 4000 y 3700 msnm
respectivamente; la dispersion funcional mostré el mayor valor en el intervalo de los 4000
msnm, seguido de los intervalos de 3900, 3500 y 3700 msnm, finalmente, la entropia
cuadréatica de Rao mostré el mayor valor en el intervalo de los 3500 msnm, seguida de los
4000, 3900 y 3700 msnm (Figura I11.9, Cuadro 111.6).

Cuadro I11.6. Valor promedio de los indices de diversidad funcional, la letra mindscula
indica el grupo en que se ubicé cada indice tras hacer la comparacion por pares, al final del
cuadro se muestra el valor de P-value y su significancia dentro del modelo.

Num. Especies FRic FEve FDiv FDis Rao
3500 9.250a 74.265a 0.386 a 0922a 2.650ab 11.247a
3700 6.250a 25.242a 0.338a 0.946 a 1.124b 3.840b
3900 6.750a 37.269a 0.421a 0.643b 2.893ab 9.218ab
4000 6.500a 24503 a 0.502 a 0.716 b 2.910a 10.403 ab
Pr > F(Modelo) 0.308 0.469 0.736  <0.0001 0.032 0.047
Significativo No No No Si Si Si
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Figura I11.9. Valores de los indices de diversidad funcional a lo largo del gradiente
altitudinal: NUmero de especies, Riqueza funcional (FRic), Equidad funcional (FEve),
Divergencia funcional (FDiv), Dispersion funcional (FDis) y el indice de Rao.
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El nimero de especies mostrd tener un alto grado de correlacién con la riqueza funcional, los
indices de dispersion funcional y la entropia cuadratica de Rao mostraron tener el mayor
grado de correlacion entre todos los indices calculados. Por otro lado, la divergencia y la
dispersion funcional fueron los indices que menor grado de correlacion mostraron (Cuadro
11.7).

Cuadro I11.7. Nivel de correlacion existente entre los distintos indices calculados dentro
del gradiente altitudinal.

Num. FRic FEve FDiv FDis Rao
Especies
Num. Especies 1 0.897  -0.267 0.252 0.408 0.536
FRic 0.897 1 -0.245 0.148 0.338 0.441
FEve 0267  -0.245 1 -0419 0.300 0.247
FDiv 0.252 0.148  -0.419 1 -0558  -0.329
FDis 0.408 0.338 0300  -0.558 1 0.960
Rao 0.536 0.441 0247  -0.329 0.960 1

El nimero de especies se asocid de manera consistente con la riqueza funcional (Morandeira
& Kandus, 2017, Biswas & Mallik, 2011), lo cual puede indicar que la incorporacion de
nuevas especies de plantas en la comunidad representa un nuevo conjunto de rasgos
funcionales (Cacciatori et al., 2022), sin embargo, aun cuando se identificé que la altitud
influye de manera significativa en la respuesta de factores abi6ticos, no hubo un efecto
significativo del gradiente altitudinal en la variacién de la riqueza funcional. Biwas y Mallik
(2010) describieron que, en hébitats de tierras altas, las diferencias descritas por la
uniformidad funcional no seran significativas debido a que la diversidad de arbustos y hierbas
seguiran una curva de respuesta unimodal aproximada a la variacion del gradiente ambiental

en que se encuentre, lo que resulto ser consistente con los resultados obtenidos.

La divergencia funcional mostré diferencias significativas en el gradiente altitudinal,
presentando los mayores valores en los intervalos de los 3500 y 3700 msnm, dicho
comportamiento implicaria que los rasgos funcionales de las especies mas abundantes en los
intervalos altitudinales mas bajos se encuentran mas distantes del centro de gravedad en
relacion con las especies raras. Cacciatori et al. (2022) identificaron que la perturbacién del
viento determind una disminucidn significativa de la divergencia funcional, pero sin afectar
a la riqueza funcional. Si bien, el comportamiento del viento no fue visto como una variable
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ambiental a considerar en este estudio, es posible inferir que la distribucion de las alturas y
los valores de cobertura de copa de Pinus hartwegii a lo largo del gradiente altitudinal
(Capitulo 1) tengan un efecto sobre la intensidad del viento en sus comunidades; en razon de
la capacidad competitiva que pueden presentar las especies especializadas en ambientes no
optimos y perturbados (Denelle et al., 2020). Por tanto los patrones de variacion funcional
estarian siendo impulsados principalmente por especies que actuarian como generalistas, ya
que estarian dominando en el nimero de especies y la abundancia relativa en los primeros

intervalos altitudinales (Sanaphre-Villanueva et al., 2017).

La dispersion funcional y la entropia cuadratica de Rao mostraron la misma tendencia en el
comportamiento de sus valores a lo largo del gradiente altitudinal (Laliberté & Legendre,
2010). La tendencia en el comportamiento de la precipitacion explico en parte la dispersion
funcional calculada (Schellenberger et al., 2017). En relacion con la FRic y FDis son indices
mas robustos para explicar el comportamiento de la diversidad funcional en el gradiente
altitudinal, ya que al ponderar las abundancias en el espacio multidimensional de los rasgos
funcionales se evitan los sesgos ocurridos en la FRic, los cuales se derivan de los valores

extremos de abundancias relacionados con las especies raras (Laliberté & Legendre, 2010).

De acuerdo con el comportamiento que presentaron las variables abidticas sobre el gradiente
altitudinal, la precipitacion mostrd tener un efecto positivo sobre la dispersion funcional
(Schellenberger et al., 2017, Midolo et al., 2021, Wang et al., 2022); sin embargo, Wang, et
al. (2022) sefialan que también las interacciones bioldgicas tienen efectos sobre el
comportamiento de Q Rao y de FDis, lo que responderia al comportamiento atipico de estos
indices en el intervalo de los 3700 msnm, en donde los atributos dasométricos de Pinus

hartwegii mostraron los valores mas altos (Capitulo I1).

El patron del comportamiento en las métricas de diversidad funcional evaluadas puede
responder a la expresion de los factores biodticos y abidticos presentes en el gradiente
altitudinal (Schellenberger et al., 2017); el amplio espectro en los valores de los indices de
diversidad funcional presentes en el gradiente altitudinal refleja la magnitud de diferencia
existente en los nichos ecologicos y en la utilizacion de los recursos que tienen las especies

dentro del espacio funcional (Wen et al., 2019).
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Conclusiones
El gradiente altitudinal si tuvo influencia sobre la conformacion de grupos funcionales; sin
embargo, es posible que el comportamiento del dosel superior también influya en el ensamble

de estos grupos, por lo que se sugiere explorar su influencia.

Los grupos funcionales identificados mostraron ser complementarios en relacién a los
servicios ecosistémicos de provisién y regulacion, sin identificarse cambios sustanciales en
la conformacion de grupos funcionales de plantas y su relacién con los procesos

ecosistémicos identificados.

Aln cuando el gradiente altitudinal mostro variaciones en sus atributos abioticos, estos no
resultaron significativos sobre los indices de riqueza y uniformidad funcional. La divergencia
y la dispersion funcional se vieron afectados por el gradiente altitudinal sin mostrar un patrén
completamente lineal, lo que sugiere que factores externos a las variables abidticas
consideradas en el presente estudio también tienen efectos en la respuesta de los indices de

diversidad funcional y deben considerarse en estudios futuros.

El estudio es un acercamiento preliminar de los servicios ecosistémicos asociados a
ecosistemas de alta montafia, por lo que se sugiere identificar el grado de influencia que
pudieran tener los valores de los grupos funcionales sobre los procesos ecosistémicos a través

de métodos cuantitativos.
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Capitulo IV. Conclusiones generales

Se identificd la influencia del gradiente altitudinal en la estructura, composicién y diversidad

de la comunidad de Pinus hartwegii a través del enfoque taxonémico y funcional.

La funcion de distribucién de probabilidad Wibull se ajusté al comportamiento del diametro
normal, altura total y cobertura de copa de P. hartwegii y con base en el parametro de escala,
fue posible determinar que el gradiente altitudinal si tiene efectos sobre dichos atributos y
por tanto es posible identificar las respuestas de P. hartwegii ante cambios ambientales.

Los sitios con mayores valores en los atributos dasométricos presentaron un patron espacial
gregario lo cual estaria asociado a la variacion del microclima bajo el dosel de P. hartwegii

a lo largo del gradiente altitudinal.

La diversidad alfa y beta mostraron diferencias en al menos un intervalo altitudinal, por lo
que se rechaza la hipdtesis de igualdad en los valores medios, y por tanto el gradiente
altitudinal si tiene influencia en la distribucion de las especies, sin embargo, el nicho de
algunas especies dominantes estaria mayormente asociado a condiciones particulares del sitio

mas que al efecto del gradiente altitudinal.

El gradiente ambiental si mostré influencia sobre el nimero de grupos funcionales
identificados en los distintos intervalos; sin embargo, su influencia se limité a la
presencia/ausencia de algunas categorias dentro de los rasgos funcionales seleccionados. Las
especies dominantes mostraron mayor disimilaridad entre ellas, lo cual influy6 en que los
distintos grupos funcionales identificados fueran complementarios sobre los procesos

ecosistémicos de regulacion y de provision.

El gradiente altitudinal mostrd variaciones en los atributos abidticos sin ser significativos
sobre los indices de riqueza y uniformidad funcional. Aun cuando la divergencia y la
dispersion funcional se vieron afectados por el gradiente altitudinal, estos no mostraron un
patron completamente lineal, lo que sugiere que factores externos a las variables abidticas
consideradas en el presente estudio también tienen efectos en la respuesta de los indices de

diversidad funcional.

Los hallazgos sustentan la importancia funcional de hierbas y arbustos que se desarrollan en

los pisos forestales inferiores del bosque de P. hartwegii, siendo relevantes en los procesos
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de regulacion de suelo y agua, asi como en la produccién de biomasa que contribuye con el

secuestro de Carbono.

Los resultados obtenidos aportan informacion relacionada a los enfoques de diversidad
taxondémica y funcional que pueden ser Utiles para otros bosques de alta montafia,
contribuyendo a un mejor entendimiento de la dinamica existente al interior de la comunidad
de P. hartwegii y su asociacién con procesos ecosistémicos relacionados a la productividad

y resiliencia ante cambios en las condiciones ambientales.
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Apéndice Il

Apéndice Il. 1 Graficas QQ-plot de las distribuciones Normal, Weibull, Log-Normal,
Gamma, Uniforme y Logistica, respectivamente, para el Didmetro normal (A-F), Altura total
(G-L) y Cobertura de copa (M-R) de P. hartwegii sobre el gradiente altitudinal del Monte
Tlaloc, Estado de México.
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Apéndice 11. 2 Gréafico de Moran para Diametro normal, Altura total y Cobertura de copa
para cada uno de los intervalos altitudinales definidos (3500, 3700, 3900 y 4000 m) en el

Monte Tlaloc.
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Apéndice Il. 3 Listado de especies identificadas a lo largo del gradiente altitudinal, dentro
de las especies identificadas, ninguna estuvo bajo alguna categoria de conservacion de la
NOM-059-SEMARNAT-2010.

Familia Género Especie Nomt)re Auwt'd?d
coman taxonémica
Cadillo, Rzedowski y
Rosaceae Acaena Acaena elongata pegarropa Rzedowski (2001)
. . Chinilla, pata Rzedowski y
Rosaceae Alchemilla Alchemilla procubens de leon Rzedowski (2001)
Ericaceae Arbutos Arbutus xalapensis Madrofio Kunt (1819)

. Archibacchar  Archibaccharis Hierba del
Compositae is hieracioides carbonero Jackson (1970)
Asteraceae  Baccharis Baccharis conferta Azoyate Kunt (1820)
Poaceae Brachypodiu Braghypodlum Sacapipilo Roem. & Schult.

m mexicanum

Calamagrostr . . . Davila et al.
Poaceae is Calamagrostis tolucensis  Paja blanca (2018)
Montiaceae  Calandrinia Calandrinia acaulis Acaulis Kunt (1823)
Rubiaceae Galium Galium aschenbornii Cuajeleche Dempster (1978)

. . . . .. Rzedowski y
Compositae  Gnaphalium  Gnaphalium liebmanii Gordolobo Rzedowski (2001)
Boraginacea Lithospermu Lithospermum distichum ~ Panalillo Nash y Moreno
e m (1981)

. . . Rzedowski y
Fabaceae Lupinus Lupinus montanus Garbancillo Rzedowski (2001)
Oxalidaceae Oxalis Oxalis alpina Acede[a de Denton (1998)
montafa
Plantaginac Penstemon Penstemon gentianoides Campanita Marie Poiret
eae morada (1825)
Pinaceae Pinus Pinus hartwegii Pino de las Lindley (1839)
alturas
Rosaceae Potentilla Potentilla ranunculoides  Suelda 82&%')61 Miranda
. . . . Rzedowski y
Asteraceae Senecio Senecio cinerarioides Jarilla Rzedowski (2001)
Asteraceae  Senecio Senecio mairetianus Jara amarilla Villasefior (2005)
Asteraceae  Senecio Senecio roseus Jara morada Villasefior (2005)

. . . - . Rzedowski y
Compositae  Stevia Stevia monardifolia Estevia Rzedowski (2001)
Caprifoliace  Symphoricar Symphorlcarpos Perlita Kunt (1820)
ae pos microphyllus
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Apéndice Il. 4 Fotografias de las especies registradas a lo largo del gradiente altitudinal.

Acaena elongata Alchemilla procubens

Baccharis conferta Brachypodium mexicanum
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Lithospermum distichum Lupinus montanus
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Senecio cinerarioides Senecio mairetianus
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Stevia monardifolia

7 )
.} "\\.53\

Senecio roseus

Symphoricarpos microphyllus
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Apéndice 111

Apéndice I11. 1 Estadisticas descriptivas de los factores abioticos.

Obs. con Obs. sin

Desv.

Variable Observaciones  datos datos Minimo Maximo Media L
perdidos perdidos Tipica
T media 16 0 16 7.300 8.900 8.038 0.494
Pp media 16 0 16 627.000 1048.000 838.438 138.058
Profundidad de
horizonte superficial 16 0 16 0.450 0.850 0.642 0.116
Permeabilidad 16 0 16 1.000 2.000 1.750 0.447
Presencia M.O. 16 0 16 1.000 2.000 1.250 0.447
pH 16 0 16 5.500 6.000 5.675 0.211
Pendiente 16 0 16 7.100 26.000 15.788 4.770
Altitud 16 0 16 3500 4000 3775 198.326
Apéndice I11. 2 Matriz de correlaciones de factores abidticos con la altitud.
. T P Prof. Hor. Permeabi- Presencia .
Altitud media megia Sup. lidad M.O. pH  Pendiente
Altitud 1 -0.970 0.909 -0.504 0.827 0.676 0.875 0.011
T media -0.970 1 -0.889 0.400 -0.800 -0.709 -0.872 -0.043
Pp media 0.909 -0.889 1 -0.466 0.805 0.595 0.764 -0.180
Prof. Hor. Sup. -0.504 0.400 -0.466 1 -0.106 -0.693 -0.721 -0.269
Permeabilidad  0.827 -0.800 0.805 -0.106 1 0.333 0.494 -0.323
Presencia M.O. 0.676 -0.709 0.595 -0.693 0.333 1 0.917 0.339
pH 0.875 -0.872 0.764 -0.721 0.494 0.917 1 0.291
Pendiente 0.011 -0.043 -0.180 -0.269 -0.323 0.339 0.291 1
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Apéndice I11. 3 1zg. Modelo lineal de las variables ambientales. Der. Comportamiento de

los residuos estandarizados respecto a las predicciones del modelo lineal.

Regresion de T media por Altitud (R?=0.933) Pred(T media)/ Residuos estandarizados
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Regresion de Permeabilidad por Altitud (R?=0.742)

Pred(Permeabilidad)/ Residuos estandarizados
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Parametros de los modelos establecidos para cada variable ambiental.

Variable Error Limite Limite
ambiental Fuente Valor estandar Pr>|t| inferior  superior
(95%) (95%)

Temperatura _Intercepcion 19.067 0.793 24.036 <0.0001 17.366 20.768

media Altitud -0.003 0.000 -13.932 <0.0001 -0.003 -0.002
Precipitacion Intercepcion -1998.3  328.8  -6.077 <0.0001 -2703.5  -1293.1
media Altitud 0.743 0.086 8.635 <0.0001 0.558 0.927
Prof. Hor. Intercepcion 1.888 0.607 3.109 0.008 0.585 3.191
Superficial Altitud 0.000 0.000 -2.054 0.059 -0.001 0.000
. Intercepcion -6.878 1.360 -5.056  0.000 -9.795 -3.960
Permeabilidad -
Altitud 0.002 0.000 6.349 <0.0001 0.001 0.003
Presencia de Intercepcion -5.745 1.917 -2.997  0.010 -9.857 -1.634
M.O. Altitud 0.002 0.001 3.652 0.003 0.001 0.003
oH Intercepcion 1.596 0.642 2.486  0.026 0.219 2.972
Altitud 0.001 0.000 6.361 <0.0001 0.001 0.001
. Intercepcion 17.234 28,570 0.603 0.556 -44.043 78.511
Pendiente -
Altitud 0.000 0.007 -0.051 0.960 -0.016 0.016
Prueba de normalidad de los residuos por Shapiro-Wilk.
T Pp Prof. Permeabi- Presenci H Pendient
media media Hor. Sup. lidad a M.O. P e
w 0.884 0.815 0.986 0.810 0.856 0.820 0.963
valor- 0.045 0.004
(bilateeal) * o 0.994  0.004** 0.017* 0.005** 0.710

alfa 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05

Nivel de significancia: 0 < "***" < 0.001 < "**" <0.01<"™"<005<""<0l1<""<1
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Apardice 1. 4-1VHtriz de rasgos funcionales del intervelo de 3500mem,

Abund Grosor Cobertu Longitud  Glabra Glabra Glabra Rugosa Tricoma Ar Arbu Hier Li I__|g. Esc. Lent. Esc. Fis. Abie Interm  Cerr
. Altura . . . lenticelad .
ancia corteza ra copa hoja glabra rugosa tricoma rugosa tricoma bol sto ba sa a papel  verrugosa placas surcada rto edio ado
Acaena elongata 2 0.72 0 0.636 0.01 1 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0
Alchemilla
orocumbens 7176 0.221 0 0.028 0.0142 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
Arbutus 2 1.25 0 0.849 0.12 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0
xalapensis
Archibaccharis 32 0832 0 0.61 0.156 1 0 0 0 0 0 0 101 0 0 0 0 0 0 1 0
hieracioides
Baccharis
conferta 8 1.26 0 0.55 0.0073 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0
Brachypodium 128  0.631 0 0.086 0.127 1 0 0 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 1 0 0
Mexicanum
Calamagrostis 696  0.777 0 0.748 0.7165 1 0 0 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 0 0 1
tolucensis
Galium 23 1.57 0 1.049 0.0096 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1
aschenbornii
Lupinus 256 1.107 0 0.518 0.0797 0 0 0 0 1 0 0 11 0 0 0 0 0 0 1 0
montanus
Oxalis alpina 800 0.083 0 0.028 0.012 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
Penstemon 555 0.674 0 0.328 0.082 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
gentianoides
Pinus hartwegii 21 21.275 1.79 201.56 0.2365 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Potentilla 128 0.207 0 0.08 0.0235 1 0 0 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 0 0 1
ranunculoides
Senecio 5 1.203 0 0.499 0.118 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0
cinerarioides
Senecio 14 0.35 0 0.246 0.072 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
mairetianus
Stevia
L 75 0.43 0 0.091 0.139 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
monardifolia
Symphoricarpos 8 0.71 0 0.089 0.01 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0
microphyllus
Apadice 111.4-2VHtriz de rasgos funcionales el intenvalode 3700msm
Abunda Grosor Cobertura Longitud Glabra Glabra Glabra Rugosa Tricoma Arbo Arbu Hier Li L_|g. Esc. Lent. Esc. Fis. Abie Interm  Cerr
. Altura . . . lenticelad .
ncia corteza copa hoja glabra rugosa tricoma rugosa tricoma | sto ba a papel  verrugosa placas surcada rto edio ado
Alchemilla 19064  0.163 0 0.0155 0.016 0 0 1 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 0 1 0
procumbens
Archibaccharis 160 0.746 0 0.505 0.14 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
hieracioides
Calamagrostis
rolucensis 464 1.135 0 1.125 1.04 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1
Lupinus montanus 576 1.446 0 1.168 0.209 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0
Oxalis alpina 2368 0.078 0 0.028 0.012 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0
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Penstemon

e 632 1.05 0 0.283 0.096 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
gentianoides
Pinus hartwegii 12 28.136  2.345 291.645 0.155 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Senecio 6 1.833 0 1.83 0.125 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0
cinerarioides
Senecio 2 0.32 0 0.223 0.065 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
mairetianus
Stevia
L 64 0.42 0 0.089 0.151 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
monardifolia
Apadice 111.4-3MVHtriz de rasgos funcionales cel intenvalode 3300mam
Abund Grosor  Cobertura Longitud Glabra Glabra Glabra Rugosa Tricoma  Arb Arbu Hier Li L.'g‘ Esc. Lent. Esc. Fis. Abie Interm  Cerr
. Altura . . . lenticelad .

ancia corteza copa hoja glabra rugosa tricoma rugosa tricoma ol sto ba sa a papel  verrugosa placas surcada rto edio ado
Alchemilla
orocumbens 8808 0.055 0 1.5 0.01395 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
Brachypodium 32 0.551 0 0.091 0.121 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
Mexicanum
Calamagrostis 1944  0.807 0 0.833 0.8035 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1
tolucensis
gf;ﬁﬂ‘i””'a 32 0.085 0 0.185 0.0921 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Gnaphalium 320 0.532 0 0.125 0.0521 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
liebmanii
Lupinus 3056  1.176 0 0.601 0.0808 0 0 0 0 1 0 0 11 0 0 0 0 0 0 1 0
montanus
Oxalis alpina 9664 0.069 0 0.027 0.013 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
Penstemon 640 0.913 0 0.323 0.0893 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1
gentianoides
Pinus hartwegii 16 17.575 151 210.967 0.1129 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Senecio
cinerarioides 2 1.75 0 0.732 0.12 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0

Apadice 11.4-4VHtriz de rasgos funcionales cel intenvalode 4000mem
Abund Grosor  Cobertura Longitud Glabra Glabra Glabra Rugosa Tricoma  Arb Arbu Hier Li I__|g. Esc. Lent. Esc. Fis. Abie Interm  Cerr
. Altura . . . lenticelad ]

ancia corteza copa hoja glabra rugosa tricoma rugosa tricoma ol sto ba sa a papel  verrugosa placas surcada  rto edio ado
Alchemilla 3600  0.146 0 0.024 0.013 0 0 1 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 0 1 0
procumbens
Brachypodium 160  0.517 0 0.087 0.1 1 0 0 0 0 0 0 101 0 0 0 0 0 1 0 0
Mexicanum
Calamagrostis 1664  0.918 0 0.955 0.855 1 0 0 0 0 0 0 11 0 0 0 0 0 0 0 1
tolucensis
g:;iﬂg””'a 138 0.089 0 0.157 0.083 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Gnaphalium
liebmanii 128 0.583 0 0.12 0.056 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
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Lithospermum

- 576 0.454 0 0.63 0.06 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0
distichum
Lupinus 64 1.15 0 0.542 0.072 0 0 0 0 1 0 0 11 0 0 0 0 0 0 1 0
montanus
Oxalis alpina 4256 0.068 0 0.028 0.013 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0
Penstemon 80 0.779 0 0.318 0.079 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1
gentianoides
Pinus hartwegii 17.75  11.287 1.883 163.282 0.148 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Potentilla
ranunculoides 64 0.163 0 0.076 0.022 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1
Senecio 4 1.472 0 0.71 0.125 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0
cinerarioides
Senecio roseus 640 0.34 0 0.038 0.112 0 0 1 1 1
Apadice 1. 5-1VHtriz de disimilariced pramedio el intenvalo de 3800mam,
Acaena Alchemilla Arbutus Archibaccharis Baccharis ~ Brachypodium  Calamagrostis Galium Lupinus Oxalis Penstemon Pinus Potentilla Senecio Senecio Stewg .
. : o ; i .. . . . .. . . . L monardifoli
elongata  procumbens  xalapensis hieracioides conferta Mexicanum tolucensis aschenbornii  montanus  alpina  gentianoides  hartwegii ranunculoides cinerarioides mairetianus a
Alchemilla
procumbens 0.31966
Arbutus xalapensis ~ 0.09914 0.41826
Archibaccharis
hieracioides 0.19161 0.14670 0.27618
Baccharis conferta  0.09230 0.41184 0.09826 0.28334
Brachypodium 0.09952 0.23460 0.18456 0.09393 0.19170
Mexicanum
Calamagrostis 0.23164 0.26924 0.31639 0.13119 0.32362 0.13275
tolucensis
Galium
aschenborii 0.18389 0.41238 0.18976 0.28385 0.09193 0.28315 0.23316
Lupinus montanus ~ 0.27966 0.14096 0.36821 0.09783 0.37018 0.18678 0.22618 0.37072
Oxalis alpina 0.09760 0.22265 0.19648 0.10674 0.18978 0.01282 0.13837 0.28122 0.19191
Penstemon
gentianoides 0.09920 0.22915 0.18911 0.09937 0.19138 0.00574 0.13278 0.28282 0.18483  0.00737
Pinus hartwegii 0.33132 0.55929 0.32308 0.41258 0.33031 0.32469 0.44248 0.42023 0.50923  0.33751 0.33013
f;rfﬁrr‘]gb'ﬁ‘)l des 0.18471 0.22711 0.28212 0.10147 0.27689 0.09845 0.04939 0.18652 0.18826  0.09618 0.09842 0.42314
i‘ien”eer‘;fioi des 0.18983 0.23612 0.27305 0.18525 0.27998 0.27540 0.31643 0.28070 0.18607  0.28707 0.27969 0.50519 0.28179
rsne;fg;?anus 0.27766 0.14032 0.36886 0.09752 0.36984 0.18670 0.22848 0.37049 0.09462  0.19127 0.18660 0.50997 0.18599 0.18671
fntgx':r difolia 0.19129 0.14436 0.27634 0.00234 0.28348 0.09245 0.13275 0.28401 0.09741  0.10440 0.09818 0.41492 0.09913 0.18536 0.09580
ﬁ]{rcnr%';%:;ﬁﬁgpos 0.18200 0.31948 0.19024 0.19171 0.09237 0.28116 0.32266 0.09309 027971 027923  0.28094 0.42233 0.27543 0.18991 0.27755 0.19111
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Apanoiice 111. 5-2Miiriz de disimilericed pramedio il intenvalo de 3700msm

Alchemilla  Archibaccharis Calamagrostis Lupinus Oxalis Penstemon Pinus Senecio Senecio
procumbens hieracioides tolucensis montanus alpina gentianoides hartwegii cinerarioides mairetianus

Archibaccharis hieracioides 0.14249

Calamagrostis tolucensis 0.27320 0.13216

Lupinus montanus 0.14579 0.09619 0.21934

Oxalis alpina 0.22195 0.10299 0.14279 0.19720

Penstemon gentianoides 0.23079 0.09451 0.13332 0.18773 0.00947

Pinus hartwegii 0.55144 0.40895 0.44742 0.50134 0.33012 0.32065

Senecio cinerarioides 0.23507 0.18482 0.31552 0.18762 0.28648 0.27701 0.49821

Senecio mairetianus 0.13882 0.09534 0.22749 0.10062 0.19023 0.18588 0.50358 0.18718

Stevia monardifolia 0.14261 0.00131 0.13249 0.09652 0.10311 0.09575 0.40883 0.18567 0.09504

Apadiice 1. 5-3VHtriz de disimilariced pramedio cel intervalo de 3300mem,

Alchemilla Brachypodium Calamagrostis Calandrinia Gnaphalium  Lupinus Oxalis Penstemon Pinus
procumbens  Mexicanum tolucensis acaulis liecbmanii montanus alpina gentianoides  hartwegii

Brachypodium Mexicanum 0.23085

Calamagrostis tolucensis 0.26160 0.13997

Calandrinia acaulis 0.27341 0.13925 0.09737

Gnaphalium liebmanii 0.22548 0.09628 0.23353 0.23210

Lupinus montanus 0.12492 0.20009 0.22961 0.24507 0.10720

Oxalis alpina 0.18625 0.05279 0.17477 0.18630 0.13834 0.21980

Penstemon gentianoides 0.22706 0.06931 0.07486 0.07793 0.15922 0.19442 0.11273

Pinus hartwegii 0.54673 0.31742 0.45575 0.36480 0.41276 0.51312 0.36928 0.38382

Senecio cinerarioides 0.23391 0.27617 0.32363 0.32436 0.28142 0.19996 0.32885 0.27975 0.49592

Apdrdice 1. 54 Vetriz de disimilariced pramedio del intenvalo de 4A000mam

Alchemilla  Brachypodium Calamagrostis Calandrinia Gnaphalium Lithospermum  Lupinus Oxalis Penstemon Pinus Potentilla Senecio
procumbens Mexicanum tolucensis acaulis liebmannii distichum montanus alpina gentianoides hartwegii ranunculoides cinerarioides

Brachypodium Mexicanum 0.22481

Calamagrostis tolucensis 0.25136 0.14961

Calandrinia acaulis 0.26832 0.13926 0.10702

Gnaphalium liebmannii 0.22305 0.09390 0.24296 0.23086

Lithospermum distichum 0.12719 0.18883 0.23834 0.23480 0.09658

Lupinus montanus 0.13611 0.18705 0.24225 0.23307 0.09487 0.00897

Oxalis alpina 0.18915 0.05032 0.16777 0.18428 0.13947 0.22543 0.23434

Penstemon gentianoides 0.22566 0.09402 0.05957 0.04914 0.18442 0.18955 0.18393 0.14208

Pinus hartwegii 0.54527 0.32046 0.46115 0.36832 0.41312 0.50899 0.50007 0.37078 0.41052

Potentilla ranunculoides 0.22019 0.09758 0.06538 0.04987 0.18605 0.19068 0.18865 0.13661 0.00581 0.41599
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Senecio cinerarioides 0.23187 0.27979 0.33219 0.32765 0.28154 0.19559 0.18667 0.33011 0.27894 0.49551 0.28441
Senecio roseus 0.21960 0.18833 0.14456 0.14434 0.19132 0.18594 0.19356 0.22692 0.10053 0.50749 0.10265 0.19409
Apadice 111:.6-1 MVetriz de doundancias por aaruniced cil intenvalo de 3500mem
Sitio Acaena Alchemilla  Arbutus  Archibaccharis Baccharis Brachypodium Calamagrostis Galium Lupinus Oxalis Penstemon Pinus Potentilla Senecio Senecio Stevia Symphoricarpos
elongata procumbens xalapensis hieracioides conferta Mexicanum tolucensis aschenbornii  montanus  alpina gentianoides  hartwegii  ranunculoides cinerarioides mairetianus monardifolia microphyllus
3500-1 0 15360 0 0 0 0 384 0 544 0 0 23 0 4 0 64 0
3500-2 0 8864 0 32 0 0 1344 0 64 800 1088 14 0 0 0 0 0
3500-3 2 2432 2 0 2 128 800 18 160 0 448 27 160 2 14 96 8
3500-4 0 2048 0 0 14 0 256 28 0 0 128 20 96 8 0 64 0
Apandice 111.6-2VHtriz de aouncancias por aaruniced cel intenvalo de 3700msm
. Alchemilla  Archibaccharis Calamagrostis Lupinus . . Penstemon Pinus Senecio Senecio Stevia
Sitio ; o . Oxalis alpina S " . o N -
procumbens  hieracioides tolucensis montanus gentianoides  hartwegii  cinerarioides mairetianus monardifolia
3700-1 15360 0 896 576 0 448 8 0 0 64
3700-2 14112 288 160 0 2368 608 9 4 0 0
3700-3 30272 32 768 0 0 448 16 8 0 0
3700-4 16512 0 32 0 0 1024 14 6 2 0
Apardice 111.6-3IVHtriz de abouncbndias por aaruniced ol intervalo de 3300mem
o Alchemilla  Brachypodium Calamagrostis Calandrinia  Gnaphalium Lupinus . . Penstemon Pinus Senecio
Sitio : - . . o Oxalis alpina S . . J
procumbens  Mexicanum tolucensis acaulis liecbmanii montanus gentianoides  hartwegii  cinerarioides
3900-1 6880 0 1376 0 0 2112 8896 0 9 0
3900-2 20480 32 1536 0 320 1024 18560 64 15 2
3900-3 7456 0 2528 0 0 128 8960 1760 15 0
3900-4 416 0 2336 32 0 8960 2240 96 25 0
Apadice 11164 Vetriz de doundancias por aarunickd cil intenalo de 4000mem
o Alchemilla  Brachypodium Calamagrostis Calandrinia  Gnaphalium  Lithospermum Lupinus . . Penstemon Pinus Potentilla Senecio Senecio
Sitio : . . . . ¢ Oxalis alpina S . - . J
procumbens  Mexicanum tolucensis acaulis liecbmannii distichum montanus gentianoides hartwegii  ranunculoides cinerarioides roseus
4000-1 0 160 960 128 160 0 0 0 0 14 32 0 0
4000-2 2560 0 2176 160 0 576 64 0 96 16 0 0 640
4000-3 4640 0 1632 0 0 0 0 4256 0 15 0 0 0
4000-4 0 160 1888 128 96 0 0 0 64 26 96 4 0
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Apéndice I11.7-1 Valores de los primeros cuatro ejes del PCoA y proporcién de la varianza

explicada en el intervalo de los 3500 msnm.

Al A2 A3 A4

Acaena elongata 0.15851781 0.01989636 -0.03306841 0.15219807
Alchemilla procumbens -0.26400079 -0.09095808 0.09069920 0.00657757
Arbutus xalapensis 0.26887096 -0.00915275 0.00301741 0.13137224
Archibaccharis hieracioides -0.16609801 -0.00314664 0.00557629 -0.02307359
Baccharis conferta 0.30513020 -0.07546253 -0.04442520 0.06233733
Brachypodium Mexicanum -0.02828787 0.18247717 -0.04025793 0.10026524
Calamagrostis tolucensis -0.09767517 0.12021890 -0.17722709 -0.16463592
Galium aschenbornii 0.24212612 -0.15732164 -0.16160968 -0.16370949
Lupinus montanus -0.24393780 -0.07987798 0.08341474 0.00314711
Oxalis alpina -0.02885261 0.17991036 -0.05130590 0.10315246
Penstemon gentianoides -0.03028783 0.18258452 -0.04454846 0.10287613
Pinus hartwegii 0.26685035 0.23770779 0.34518391 -0.18239000
Potentilla ranunculoides -0.09001338 0.09488740 -0.16618768 -0.12265016
Senecio cinerarioides -0.04507334 -0.25664523 0.10639910 0.06748507
Senecio mairetianus -0.24388985 -0.08131166 0.08264670 0.00361266
Stevia monardifolia -0.16768250 -0.00326215 0.00404067 -0.02054825
Symphoricarpos microphyllus 0.16430370 -0.26054385 -0.00234767 -0.05601647
Eigenvalores 3.61E-02 2.15E-02 1.45E-02 1.10E-02
Proporcion de la varianza 33.67 20.01 13.54 10.22
(%)

Varianza acumulada (%) 33.67 53.68 67.22 77.45

Apéndice 111.7-2 Valores de los primeros cuatro ejes del PCoA y proporcion de la varianza

explicada en el intervalo de los 3700 msnm.

Al A2 A3 A4
Alchemilla procumbens 0.18172990 -0.06716930 -0.19958493 -0.00551190
Archibaccharis hieracioides 0.06567472 0.04987786 0.00606925 0.01887277
Calamagrostis tolucensis -0.02806930 0.20850213 0.13662324 0.16862529
Lupinus montanus 0.15564569 -0.05671220 -0.03841267 0.07044084
Oxalis alpina -0.10234945  0.15916813 -0.01605934 -0.14537901
Penstemon gentianoides -0.10545558 0.15524141 0.00270010 -0.12967059
Pinus hartwegii -0.50951937 -0.18205317 -0.05427218 0.06025173
Senecio cinerarioides 0.11819809 -0.25870477 0.21528019 -0.08680603
Senecio mairetianus 0.15851995 -0.05785089 -0.05744841 0.02917421
Stevia monardifolia 0.06562536  0.04970079  0.00510476  0.02000268
Eigenvalores 0.038696  2.0901E-02 1.1290E-02  8.4150E-03
Proporcion de la varianza (%) 39.628 21.404 11.561 8.617
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Varianza acumulada (%)

39.63

61.03

72.59

81.21

explicada en el intervalo de los 3900 msnm.

Apéndice I11.7-3 Valores de los primeros cuatro ejes del PCoA y proporcion de la varianza

Al A2 A3 A4
Alchemilla procumbens 0.22771390 0.08447268 -0.03228254 0.24276995
Brachypodium Mexicanum -0.06463263 -0.07934332 -0.09912509 -0.05782100
Calamagrostis tolucensis -0.00376552 -0.21276006 0.14120221 0.00143541
Calandrinia acaulis -0.08154096 -0.16316492 0.15062177 0.01207386
Gnaphalium liebmanii 0.06069803 0.02245189 -0.20158715 -0.15582051
Lupinus montanus 0.21555975 0.09333127 -0.05273739 -0.03950325
Oxalis alpina -0.02851363 -0.08638999 -0.15912644 0.07560425
Penstemon gentianoides -0.02588334 -0.16108994 0.05148575 -0.03080614
Pinus hartwegii -0.46391446  0.23739907 -0.00166691 0.04906658
Senecio cinerarioides 0.16427885 0.26509332 0.20321579 -0.09699915
Eigenvalores 0.03565315 0.025458143 0.016618298 0.010675028
Proporcion de la varianza (%) 32.957 23.533 15.361 9.868
Varianza acumulada (%) 32.96 56.49 71.85 81.72

explicada en el intervalo de los 4000 msnm.

Apéndice I11.7-4 Valores de los primeros cuatro ejes del PCoA y proporcion de la varianza

Al A2 A3 A4
Alchemilla procumbens 0.1938526  0.0581193  0.0356206  0.2093725
Brachypodium Mexicanum -0.0987809  -0.0002826  0.1348045  0.0341549
Calamagrostis tolucensis -0.0712361 -0.2111469 -0.0279216 0.0217944
Calandrinia acaulis -0.1280614  -0.1578739  -0.0586131 -0.0607223
Gnaphalium liebmannii 0.0657373  0.1004577  0.1797286  -0.1188561
Lithospermum distichum 0.2219746  0.0977474  0.0536312 -0.1022400
Lupinus montanus 0.2166677  0.1044730  0.0442585 -0.1158135
Oxalis alpina -0.0878878  -0.0083903  0.1863061  0.1635383
Penstemon gentianoides -0.0658133  -0.1795700 -0.0298261  -0.0340249
Pinus hartwegii -0.4286573  0.3321933  -0.0792563 -0.0253934
Potentilla ranunculoides -0.0642032  -0.1821190 -0.0231503 -0.0238114
Senecio cinerarioides 0.1753568 0.1664551  -0.2676231 0.0785091
Senecio roseus 0.0710510 -0.1200630  -0.1479590 -0.0265074
Eigenvalores 0.03115945 0.024723378 0.015132671 0.009472208
Proporcién de la varianza (%) 30.764 24.409 14.94 9.352
Varianza acumulada (%) 30.76 55.17 70.11 79.47
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Apéndice 111.8-1 Nivel de correlacién existente entre los cuatro primeros ejes del PCoAy la
matriz de rasgos funcionales del intervalo de 3500 msnm.

Al A2 A3 A4
Abundancia -0.387298 -0.075338 0.135239 0.020654
Altura 0.395693 0.368621 0.710556 -0.437755

Grosor corteza  0.351042 0.405608 0.715924 -0.435321
Coberturacopa  0.353955 0.404367 0.714710 -0.436199
Longitud hoja ~ -0.133380 0.329538 -0.097110 -0.424185
Glabra glabra 0.581506 0.481574 -0.417804 -0.107004
Glabrarugosa  -0.320837 -0.138745 0.171412 0.008623
Glabra tricoma -0.347293 -0.155205 0.188113 0.015699
Rugosa rugosa  -0.059294 -0.437922 0.220676 0.161071
Tricoma tricoma -0.320901 -0.136298 0.173005 0.007511

Arbol 0.351042 0.405608 0.715924 -0.435321
Arbusto 0.708512 -0.621056 -0.134832 0.227589
Hierba -0.855801 0.409133 -0.211355 -0.012868
Lisa -0.847306 0.233304 -0.149750 0.256865
Lig. lenticelada  0.577748 -0.519558 -0.266755 -0.231856
Esc. papel 0.353700 -0.015618 0.006258 0.313554
Lent. verrugosa 0 0 0 0
Esc. placas 0 0 0 0
Fis. surcada 0.351042 0.405608 0.715924 -0.435321
Abierto 0.573547 0.585700 0.133462 0.536097
Intermedio -0.607785 -0.632839 0.367310 -0.021471
Cerrado 0.044200 0.060857 -0.646493 -0.664380

Apéndice 111.8-2 Nivel de correlacion existente entre los cuatro primeros ejes del PCoA 'y la
matriz de rasgos funcionales del intervalo de 3700 msnm.

Al A2 A3 A4
Abundancia 0.293385 -0.090400 -0.636395 -0.079166
Altura -0.858955 -0.440792 -0.123157 0.227172

Grosor corteza  -0.863384 -0.419751 -0.170262 0.218939
Cobertura copa -0.862708 -0.422495 -0.165312 0.220499
Longitud hoja ~ -0.070937 0.413421 0.484903 0.693342
Glabra glabra -0.637226 0.621861 0.154009 -0.016238
Glabra rugosa 0.268613 -0.133384 -0.180227 0.106011
Glabratricoma  0.307942 -0.154869 -0.626137 -0.020029
Rugosarugosa  0.200287 -0.596483 0.675376 -0.315430
Tricoma tricoma 0.263743 -0.130759 -0.120508 0.255964
Arbol -0.863384 -0.419751 -0.170262 0.218939
Arbusto 0.200287 -0.596483 0.675376 -0.315430
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Hierba 0.497322 0.762175 -0.378835 0.072369

Lisa 0.863384 0.419751 0.170262 -0.218939
Lig. lenticelada 0 0 0 0
Esc. papel 0 0 0 0
Lent. verrugosa 0 0 0 0
Esc. placas 0 0 0 0
Fis. surcada -0.863384 -0.419751 -0.170262 0.218939
Abierto -0.795738 0.199779 -0.138900 -0.510970
Intermedio 0.773472 -0.481264 -0.132542 0.102743
Cerrado -0.047564 0.480733 0.428614 0.612740

Apéndice 111.8-3 Nivel de correlacidn existente entre los cuatro primeros ejes del PCoAy la
matriz de rasgos funcionales del intervalo de 3900 msnm.

Al A2 A3 A4
Abundancia 0.356107 -0.056582 -0.382151 0.735252
Altura -0.793189 0.538259 0.040070 0.099441

Grosor corteza  -0.818969 0.495957 -0.004310 0.158300
Coberturacopa -0.816115 0.498201 -0.001959 0.162347
Longitud hoja  -0.071725 -0.404174 0.445031 -0.089838
Glabra glabra -0.722412 -0.595333 0.132045 0.097899
Glabra rugosa 0.000000 0.000000 0.000000 0.000000
Glabratricoma  0.401994 0.176474 -0.083474 0.783230
Rugosarugosa  0.290009 0.553814 0.525464 -0.312941
Tricomatricoma 0.365768 0.181415 -0.493214 -0.472618

Arbol -0.818969 0.495957 -0.004310 0.158300
Arbusto 0.290009 0.553814 0.525464 -0.312941
Hierba 0.396720 -0.787329 -0.390865 0.115981
Lisa 0.722188 -0.116314 -0.288869 -0.147940
Lig. lenticelada 0 0 0 0
Esc. papel 0 0 0 0
Lent. verrugosa 0 0 0 0
Esc. placas 0 0 0 0
Fis. surcada -0.818969 0.495957 -0.004310 0.158300
Abierto -0.563989 0.060624 -0.730935 -0.200799
Intermedio 0.702142 0.605731 0.200078 0.224443
Cerrado -0.130526 -0.729858 0.606067 -0.018578
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Apéndice 111.8-4 Nivel de correlacién existente entre los cuatro primeros ejes del PCoAy la
matriz de rasgos funcionales del intervalo de 4000 msnm.

Al A2 A3 A4
Abundancia 0.111035 -0.078196 0.382985 0.791784
Altura -0.653904  0.644702 -0.244393 -0.105439

Grosor corteza -0.701011 0.609883 -0.185988 -0.075319
Coberturacopa -0.699586 0.610428 -0.188431 -0.076833
Longitud hoja -0.180038 -0.312989 -0.178466 0.002249
Glabra glabra -0.825747 -0.399593 0.128374  0.119757
Glabra rugosa 0.000000 0.000000 0.000000 0.000000
Glabra tricoma 0.317020 0.106703 0.083590 0.621017
Rugosa rugosa 0.297611 0.062904 -0.720257 0.113915
Tricoma tricoma 0.521677 0.351452 0.412031 -0.632015

Arbol -0.701011 0.609883 -0.185988 -0.075319
Arbusto 0.286772 0.305600 -0.628022 0.232865
Hierba 0.305935 -0.676128 0.601187 -0.116355
Lisa 0.672403 -0.236364 0.238945 0.188645
Lig. lenticelada 0 0 0 0
Esc. papel 0 0 0 0
Lent. verrugosa 0 0 0 0
Esc. placas 0 0 0 0
Fis. surcada -0.701011 0.609883 -0.185988 -0.075319
Abierto -0.518909 0.449405 0.571181 0.091521
Intermedio 0.762756 0.452391 -0.181703 0.119579
Cerrado -0.231333 -0.855519 -0.369492 -0.200266
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Apéndice I11. 9 Matriz de correlaciones de factores abioticos y métricas de diversidad funcional.

Altitud T media  Pp media ProSfl.JEor. Permeabilidad Prﬁ/lsc.e(r)l.cla pH

Altitud 1 -0.966 0.918 -0.481 0.862 0.699 0.862
T media -0.966 1 -0.893 0.419 -0.788 -0.730 -0.884
Pp media 0.918 -0.893 1 -0.466 0.805 0.595 0.764
Prof. Hor.

Sup. -0.481 0.419 -0.466 1 -0.106 -0.693 -0.721
Permeabilidad 0.862 -0.788 0.805 -0.106 1 0.333 0.494
Presencia

M.O. 0.699 -0.730 0.595 -0.693 0.333 1 0.917
pH 0.862 -0.884 0.764 -0.721 0.494 0.917 1
Pendiente -0.014 -0.037 -0.180 -0.269 -0.323 0.339 0.291
No. especies -0.419 0.222 -0.402 0.400 -0.495 -0.165 -0.219
FRic -0.369 0.171 -0.292 0.454 -0.415 -0.194 -0.221
FEve 0.230 -0.244 0.184 -0.241 0.078 0.271 0.299
FDiv -0.707 0.686 -0.704 0.505 -0.470 -0.371 -0.673
FDis 0.184 -0.303 0.212 -0.305 -0.142 0.286 0.420
Rao -0.029 -0.120 0.005 -0.231 -0.354 0.238 0.283
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