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RESUMEN

Introduccion. - El estudio de los gradientes altitudinales nos ha ayudado a comprender como los
factores abidticos determinan los patrones de distribucion de las especies y los factores
subyacentes, es decir, el ensamblaje de comunidades. Recientemente se ha propuesto que, a través
de la estructura filogenética de las comunidades, es posible inferir los mecanismos subyacentes en
el ensamblaje de éstas.

Objetivo general. - Describir la composicion y la estructura floristica y filogenética de la
vegetacion alpina en el Nevado de Toluca, para dilucidar los procesos y mecanismos implicados
en el ensamblaje de especies de comunidades vegetales a lo largo de un gradiente altitudinal.

Meétodos. - El area de estudio se ubica dentro del ANP “El Nevado de Toluca”. Dentro del area de
estudio se delimitaron cuatro pisos altitudinales, cada 100 msnm (4000-4300 msnm). Se
utilizaron data loggers para registrar datos ambientales en cada una de las parcelas. Para describir
la estructura se utilizaron los atributos de densidad de individuos, riqueza y densidad de especies.
Para explorar los patrones filogenéticos se construyd un super arbol filogenético. Se calcul6 el
grado de dispersion filogenética y con esta informacion se determind la existencia o no, de patrones

filogenéticos.

Resultados y discusion. La composicién se relacion6 con las caracteristicas ambientales, tal y
como lo esperdbamos en nuestra prediccion. Nuestros resultados mostraron que existen patrones
de agrupamiento sobre los pisos mas altos del gradiente, lo que indica que el ensamblaje esta
influenciado por procesos de filtrado ambiental. En pisos de menor altitud encontramos patrones
filogenéticos de dispersion, lo que consideramos evidencia de que, en altitudes bajas con
temperaturas menos extremosas, el filtrado por caracteristicas ambientales es reemplazado por
factores bidticos como la competencia y se convierte en el factor determinante para el ensamblaje

de las comunidades.
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ABSTRACT

Introduction. - The study of altitudinal gradients has helped us to understand how abiotic factors
determine the distribution patterns of the species and the underlying factors, that is, the assembly
of communities. Recently it has been proposed that, through the phylogenetic structure of the
communities, it is possible to infer the underlying mechanisms in the assembly of these.

Overall objective. - Describe the composition and floristic and phylogenetic structure of the alpine
vegetation in the Nevado de Toluca, to elucidate the processes and mechanisms involved in the
assembly of species of plant communities along an altitudinal gradient.

Methods. - The study area is located within the ANP "EI Nevado de Toluca". Within the study
area, four altitudinal floors were delimited, each 100 meters above sea level (4000-4300 meters
above sea level). Data loggers were used to record environmental data in each of the plots.
Attributes of density of individuals, richness and density of species were used to describe the
structure. To explore the phylogenetic patterns, a phylogenetic super tree was built. The degree of
phylogenetic dispersion was calculated and with this information the existence or not of
phylogenetic patterns was determined.

Results and Discussion. - The composition was related to the environmental characteristics, as
we expected in our prediction. Our results showed that there are grouping patterns on the higher
floors of the gradient, which indicates that the assembly is influenced by environmental filtering
processes. In lower altitude flats we find phylogenetic patterns of dispersion, which we consider
evidence that, at low altitudes with less extreme temperatures, the filtering by environmental
characteristics is replaced by biotic factors such as competition and becomes the determining factor

for the assembly of the communities.



CAPITULO 1.- INTRODUCCION Y MARCO TEORICO

I.1.- INTRODUCCION GENERAL

La biodiversidad no se distribuye homogéneamente en el ambiente, y uno de los objetivos de la
ecologia de comunidades es comprender los factores subyacentes de la distribucion de ésta.
Diferentes estudios en ecologia de comunidades, nos han llevado a comprender que tanto los
factores abioticos (e.g., temperatura, altitud, suelo, humedad, nutrientes), como los biéticos (e.g.,
interacciones bidticas) determinan la distribucion de las especies (Bascompte, 2009; Guisan y
Thuiller, 2005; VVan Dam, 2009). Esta idea se basa en la afirmacion de que cada especie tiene un
rango de condiciones ambientales especificas bajo las cuales puede sobrevivir, crecer y
reproducirse, es decir, un nicho fundamental (Hutchinson 1957); dicho rango no es el mismo para
todos los organismos, puesto que es el resultado de un proceso de adaptacion individual donde los
organismos estan sujetos a cambios fisiologicos y morfologicos, que ademas de especializarlos
para sobrevivir bajos ciertas condiciones especificas, los limita para funcionar en condiciones
distintas. De esta manera conforme cambian las condiciones ambientales en un gradiente, cambiara
también la estructura de las comunidades (Hutchinson 1957).

Las interacciones bidticas también varian en el espacio y dependen de las condiciones ambientales
y la disponibilidad de recursos. Darwin, en el estudio de sus pinzones, observd que especies
parecidas morfoldgicamente, y ademas parientes cercanos, tendian a competir por el mismo recurso
(Darwin 1859). El principio de exclusion competitiva (Gause 1934) afirma que dos especies
cercanas evolutivamente compartirdn rasgos y necesidades similares, lo que las llevara a una
competencia entre ellas, en la que una de las especies terminara por desplazar a la otra 0 menguar
su abundancia, modificando de esta manera la estructura de la comunidad (Gause 1934).

Los gradientes altitudinales son considerados buenos modelos para estudiar esta relacion entre las
condiciones ambientales y la estructura de la comunidad ya que la altitud esta ligada directamente
con algunas variables ambientales como temperatura y humedad en general (Beck, Altermatt,
Hagmann, y Lang, 2010; D., 2007); ademas, en cinturones altitudinales elevados es posible marcar

relaciones de la altitud con la disponibilidad de suelo (Rahbek 1996).



De manera general, existen dos patrones que han sido planteados acerca de la riqueza de especies
en gradientes altitudinales: i) una disminucion de la riqueza de especies (i.e., nimero de especies
totales) con el incremento de la altitud, y ii) una distribucién unimodal con un pico en la parte
altitudinal media (Rahbek 2005; Hodkinson 2007; Nogués-Bravo et al. 2008; Field et al. 2009;
Hoiss et al. 2013). EI primer patron es explicado por la relacion que hay entre la productividad, la
altitud y la temperatura. A menudo la altitud se utiliza como un sustituto de la productividad, ya
que en altitudes mayores las temperaturas son mas frias encontrando menos productividad y, por
lo tanto, menor nimero de especies(Rahbek 2005; Nogués-Bravo et al. 2008; Hoiss et al. 2013).
Por otro lado, un pico de elevacion intermedio en el nimero de especies a lo largo de un gradiente,
se explica porque en este punto hay una convergencia de dos ambientes extremos (i.e., limites
extremos), que como resultado dan un ambiente con condiciones menos extremas y una mayor
disponibilidad de recursos, esto permitiria la presencia de una mayor cantidad de especies (Figura
1) (Rahbek 2005; Nogueés-Bravo et al. 2008). Por el contrario, en extremos ambientales solo pocas
especies adaptadas a ese ambiente, existirian.

La ecologia de comunidades no solo se enfoca en estudiar patrones de riqueza y distribucion de
especies, sino también de entender cuéles son los factores subyacentes a éstos. De manera general
existen dos teorias sobre el ensamblaje de especies en las comunidades. Una de ellas, la teoria del
Nicho ecoldgico, postulada por Diamond (1975), menciona que factores bidticos y abioticos actian
como filtros ambientales pues s6lo permiten el ingreso de aquellas especies que cumplan con los
requerimientos necesarios para responder a las caracteristicas ambientales dictadas por dichos
factores. En contra parte, esta la Teoria Neutral (Hubbell, 2001), la cual establece que el ensamblaje
de especies en una comunidad esta basado en la capacidad que éstas tienen para colonizar nuevos
habitats, excluyendo sus relaciones ecoldgicas con otros organismos y el ambiente. De acuerdo con
esta teoria, las especies son ecoldgicamente equivalentes y las comunidades son el resultado de
procesos de ausencia y presencia de especies determinadas por sus abundancias y procesos de
especiacion, extincion aleatoria y reclutamiento de individuos (Rahbek 2005).

Una manera de intuir qué factores dirigen el ensamblaje de especies de una comunidad, es a través
de la estructura y composicion filogenética de estas (Webb et al. 2002). Para lo anterior, es
indispensable considerar y usar caracteristicas evolutivamente conservadas (i.e., que se hayan

mantenido sin cambios a través del tiempo evolutivo (Pyron, Costa, Patten, y Burbrink, 2015);



como el nicho ecoldgico (Pyron et al. 2015). De esta manera, cuando una comunidad despliega una
estructura de agrupamiento filogenético (i.e., las especies que conforman la comunidad son
evolutivamente muy cercanas), se puede inferir la accion de filtros abioticos (e.g., condiciones
ambientales estresantes) (Webb et al. 2002). Si el patron observado es sobre-disperso
filogenéticamente (i.e., las especies de la comunidad son evolutivamente distantes), se infiere la
presencia de filtros bidticos como competencia, facilitacion (Webb et al. 2002). Finalmente, si el
patron observado es aleatorio, pueden inferirse la accion de factores neutrales.

En los estudios realizados sobre los procesos detras del ensamblaje de comunidades en gradientes
ambientales, se ha demostrado que para algunos grupos, como las abejas (600-2000msnm, (Hoiss
et al. 2012)), los colibris (Bryson et al. 2014) y las bacterias (2,460 — 3380msnm,(Bryant et al.
2008)), hay un aumento consistente en los patrones de agrupamiento filogenético con el aumento
en la altitud. Esto indica que el ensamblaje a mayores altitudes esta influenciado por el filtrado
ambiental, ya que en estas zonas solo se presentan especies con caracteristicas adaptadas a
ambientes de baja temperatura y fuerte estacionalidad (Bryant et al. 2008). En estudios realizados
en comunidades vegetales los patrones encontrados han variado; en un estudio realizado con robles
(Quercus, Fagaceae) en un gradiente hidrico se encontr6 una fuerte dispersion a lo largo de todo el
gradiente(Cavender-Bares et al. 2004). Por otro lado, en un estudio realizado con plantas en
vegetacion alpina a lo largo de un gradiente altitudinal (2460 a 3380 mshm), se encontrd una
creciente sobre-dispersion filogenética con el aumento en la altitud, lo que ha sido explicado
argumentando que las plantas distribuidas en rangos altitudinales mayores tienden a involucrarse
en procesos de facilitacion (Bryant et al. 2008), el cual se establece entre especies lejanas
evolutivamente que tienen requerimientos ambientales diferentes (Verdd et al. 2009). En otro
estudio realizado de plantas alpinas en las montafias de Qinghaie Tibetan en China, se encontrd
que la estructura filogenética tendi6 a agruparse con el aumento en latitud y longitud. La estructura
filogenética tendid hacia la dispersion excesiva, donde prevalecen buenas condiciones climaticas
de mayor temperatura media anual y mas precipitacion media anual. Por el contrario, con las
condiciones climaticas adversas de una temperatura media anual mas baja y una precipitacion
media anual menor, el estrés ambiental cada vez mas en aumento llevd a una agrupacion
filogeneética(Li y Sun, 2017).
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La mayoria de los estudios en gradientes ambientales se han realizado en vegetacion tropical
(Rahbek 2005). A nivel mundial, el ecosistema alpino es uno de los mas fragiles ante el
calentamiento global y el cambio de uso del suelo (Sala et al 2000). Esta comunidad se encuentra
distribuida en un gradiente altitudinal que va de los 3900 msnm a los 4600 msnm, donde la
disponibilidad de recursos ambientales es fuertemente marcado y las condiciones ambientales
extremas, por lo que la estructura de la comunidad podria responder a factores ambientales
cambiantes. Por lo anterior, consideramos al ecosistema alpino como un buen modelo estudio para

proporcionar un analisis exhaustivo de los cambios en las comunidades en los gradientes.
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I.2.- MARCO TEORICO

PATRONES DE RIQUEZA DE ESPECIES EN GRADIENTES Y FACTORES

El estudio de los patrones de riqueza de especies, nos ha llevado a entender que la distribucion de
los organismos en la tierra no es aleatoria. Dado que en los gradientes altitudinales se pueden
observar grandes variaciones ambientales en distancias cortas, estos son considerados buenos
sistemas de estudio para analizar los patrones de riqueza, composicién de especies y sus causales
(Rahbek, 1996). Dentro de los gradientes altitudinales, los patrones de riqueza y composicion
pueden ser resultado de diversos factores, tanto bidticos como abioticos. Dentro de los primeros se
incluyen la temperatura, la precipitacion, la topografia, el viento, el suelo, el tamafio del area
disponible, mientras que para los segundos se incluyen la competencia y otras interacciones
bidticas (cita). Sin embargo, muchos estudios indican que los principales determinantes son la
temperatura, la altitud y la precipitacion (Kluge et al. 2006; Grytnes y McCain 2007; McCain y
Grytnes 2010). El estudio de los patrones en gradientes altitudinales han arrojado diferentes
resultados, y actualmente no se ha llegado a un consenso acerca de un patron dominante. De

acuerdo con Rahbek (Rahbek, 1996) son cuatro los modelos més documentados y desarrollados:

1.  Modelo monotoénico de riqueza-productividad-especies. Es descrito como un modelo
monotdnico en el que la riqueza de especies se correlaciona y depende directamente de la
productividad, que a su vez se relaciona con la altitud. Dicho modelo expresa que existe una
relacion negativa entre la altitud y la productividad (a mayor altitud menos productividad), y que
como resultado del aumento de la productividad hay un aumento en el nimero de especies
(Rahbek, 1996). Este modelo ha sido descrito ampliamente en trabajos con aves en zonas
tropicales(Gottfried-blackmore et al., 2010) (Figura 1A).

2. Regla de Rapoport. Este modelo describe una relacion monotonica y negativa, entre el area
geografica y la altitud, es decir que el area geografica disminuye conforme aumenta la altitud.
Debido a la reduccién de area, también disminuye la riqueza de especies; en contraparte, un area

mas grande deberia albergar mas especies debido a una mayor heterogeneidad del habitat (Preston,
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1992), el patrdn mono6tonamente decreciente area que se encuentra en los transectos de elevacion

a veces puede atribuirse a la disminucion elevada en el area terrestres (Rahbek 1996) (Figura 1B).
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Figura 1.- Modelos de patrones de riqueza de especies.

3. Forma de joroba. De acuerdo a este modelo, al igual que en el modelo 1, la productividad

disminuye con la altitud, sin embargo, la riqueza de especies es mayor en un punto cerca del

extremo inferior de la elevacion y no en el punto de menor altitud., Las hipotesis acerca de porque

hay una fase de disminucion de especies en el nivel mas alto de productividad son diversas, la méas

argumentada indica que la en las zonas de mayor productividad existen una mayor competencia

por los recursos lo que provoca una disminucion en el nimero de especies(Rahbek 1996) (Figura

1C).
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4.  Limites extremos. Este modelo asume que existen dos limites duros en los extremos del
gradiente, donde las condiciones ambientales son precarias, y el pico de riqueza se sitla en medio
del gradiente. De acuerdo a este modelo, las condiciones ambientales duras logran la disminucion
de especies en los extremos, y en medio del gradiente donde las condiciones son mas afables,
promueven la riqueza de especies(Rahbek 1996) (Figura 1D).

PROBLEMAS DE ESCALA'Y ACTIVIDADES HUMANAS

Ademaés de los patrones descritos anteriormente existen otros patrones documentados, que a pesar
de los multiples estudios no han llegado a un consenso, por lo que recientemente se ha sugerido
que la no generalidad en los patrones de riqueza de especies altitudinales puede ser el resultado de
otros factores, como la extension del gradiente (escala) empleado y la presencia de disturbios (e.qg.,
actividades humanas).

En una recopilacion realizada recientemente de los trabajos en gradientes altitudinales con
diferentes grupos de organismos, se demostrd que en ~50% los patrones resultaban de tipo joroba,
un 25% mostré una disminucion monoétona. El resto seguia otras distribuciones, lo que demostro6
que no hay un consenso general.(Rahbek 2005),

En otro estudio con 400,000 registros de 3,046 especies de plantas vasculares de los Pirineos, se
hizo un estudio para verificar el efecto del uso de diferentes escalas. Como resultado se observd
que, conforme se amplia la escala, el patrén de riqueza de especies cambia progresivamente de
forma monotdnica a patrén de joroba (Nogués-Bravo et al. 2008).

Los patrones de riqueza, ademas de ser afectados por la escala, en algunas ocasiones suelen ser
modificados por las actividades humanas. En las zonas montafiosas, las regiones mas bajas se ven
afectadas por los asentamientos y la explotacion de los recursos forestales, y las zonas por encima
de la linea de los arboles donde se encuentran los ecosistemas alpinos, suelen estar sujetas a
practicas de pastoreo. ya que los ecosistemas de montafia y las actividades humanas estan siempre
ligadas(Nogués-Bravo et al. 2008). Ademas, el cambio de uso de suelo para agricultura, ganaderia,
industria y la extension de las ciudades ha provocado una reduccion global de los habitats, a
diferentes alturas lo que dificulta nuestra capacidad para detectar los mecanismos que determinan

la distribucion de la diversidad biologica y es posible que el impacto humano ya haya afectado de
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manera permanente nuestra capacidad para detectar los procesos que generan patrones de
diversidad(Nogués-Bravo et al. 2008).

ESTUDIOS DE GRADIENTES EN ZONAS ALPINAS

Los estudios realizados en comunidades acerca de la riqueza en gradientes alpinos han arrojado
patrones variados. En un estudio llevado a cabo en un gradiente altitudinal (3200-5200 msnm) en
diferentes lugares de la meseta Qinghai-Tibetana, se describieron los patrones de biodiversidad de
las plantas a estas altitudes y obtuvieron una relacion debil entre la altitud y la riqueza, el patron
encontrado fue mondtonamente creciente(Shimono et al. 2010). En otro estudio realizado en dos
montafias con diferente orientacion (norte y oeste) en una provincia del Tibet, se observo que la
composicion de especies tuvo una clara variacion con la altitud; en términos de la riqueza de
especies una montafia (Monte Lamu, orientacion norte) mostré un patrén de aumento monotonico
de riqueza con la altitud, y la otra montafia (Monte Kaya, orientacion oeste) mostro un patron en
forma de joroba, las diferencias fueron atribuidas a la influencia negativa de la alta cobertura de
arbustos sobre la riqueza de especies(Qiong et al. 2010). En otro estudio se evalud el impacto de
otras variables ambientales relacionadas directamente con la altitud (temperatura, precipitacion y
evapotranspiracion potencial) sobre los patrones de riqueza, los resultados mostraron que la
temperatura y la evapotranspiracion potencial fueron los predictores mas importantes en la riqueza
de especies, lo cual sugiere que las condiciones estresantes disminuyen el nimero de especies, pero

la presencia de habitats favorables lo aumentan (Qiong et al. 2010).

ENSAMBLAJE DE COMUNIDADES

La diversidad no se distribuye heterogeneamente en el ambiente, lo cual es explicado por diferentes
factores (Dirzo y Raven, 2003; Helmus, Bland, Williams, y Ives, 2007) tanto ambientales, como
historicos y biologicos. Uno de los intereses de la ecologia de comunidades es explicar qué
mecanismos son los que conducen a las comunidades a poseer determinada composicion (Webb et

al. 2002; Cavender-Bares et al. 2009). La teoria sobre el ensamblaje de comunidades se encarga
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de explicar cuéles son los mecanismos que determinan la distribucién de especies dentro de una
comunidad (Webb et al. 2002; Helmus et al. 2007; Cavender-Bares et al. 2009).

TEORIAS PRINCIPALES DEL ENSAMBLAJE DE COMUNIDADES

Existen tres perspectivas importantes sobre el ensamblaje de comunidades. La primera dice que la
composicion de las comunidades es el resultado de procesos relacionados con el nicho
ecolégico(Diamond 1975), es decir que las especies son filtradas por factores ambientales tanto
abioticos (e.g., temperatura, humedad, radiacién) como biéticos (i.e., interacciones bi6ticas) para
que puedan establecerse en una determinada comunidad (Cavender-Bares et al. 2009; Hutchinson
2016). De acuerdo a la teoria del Nicho Ecoldgico (Gause 1934; Hutchinson 2016), de manera
general, se establece que: i) las especies presentan caracteristicas que hacen que éstas respondan
diferencialmente a un mismo ambiente, ii) algunas caracteristicas del ambiente (e.g., altos niveles
de radiacion, altas tasas de depredacion) representan filtros que sélo permiten el paso de aquellas
especies con las caracteristicas necesarias para atravesarlos (e.g., alta tolerancia a la radiacion,
defensas quimicas). En este punto, también debe considerarse que la explotacion de recursos
limitados por parte de especies diferentes, determina que exista un limite de similitud entre especies
que pueden coexistir segun el principio de exclusién competitiva (Gause 1934), por lo tanto las
especies estrechamente relacionadas compiten y limitan su coexistencia. Otros factores, como la
presencia de barreras biogeogréficas y la presencia de agentes dispersores, también son
considerados en esta teoria (Helmus et al. 2007; Cavender-Bares et al. 2009).

Otra perspectiva es la de la teoria de ensamblaje por dispersion o Teoria Neutral (Hubbell 2001),
la cual contradice la perspectiva anterior, afirmando que, el ensamblaje de especies se basa en la
capacidad que éstas tienen para colonizar nuevos habitats, excluyendo sus relaciones ecoldgicas
con otros organismos y el ambiente. La Teoria Neutral afirma que las especies de la comunidad
son ecoldgicamente equivalentes y que las comunidades son el resultado de procesos de ausencia
y presencia de especies, los cuales estan determinados por sus abundancias y los procesos de
especiacion, extincion aleatoria y reclutamiento de individuos. De acuerdo a este punto de vista,

las diferencias entre especies no predicen los resultados de la competencia, las especies no se
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especializan para héabitats especificos, y las interacciones entre las especies y con el entorno no son
relevantes para la conformacion de la comunidad (Gause 1934; Cavender-Bares et al. 2009).

Una tercera perspectiva, resalta que los factores historicos de especiacion y dispersion, importan
mas para explicar como se ensamblan las comunidades, argumentando que eventos historicos,
como las glaciaciones, la deriva continental y procesos biogeograficos, influyen a gran escala en
las concentraciones de poblaciones en las destinas areas geograficas (Cavender-Bares et al. 2009).
Estas tres perspectivas han sido ampliamente debatidas y algunos autores han propuesto que el
andlisis de la estructura filogenética de comunidades puede aclarar conjeturas acerca de esto
(Helmus et al., 2007; C. O. Webb et al., 2002; C. O. Webb y Donoghue, 2005).

Es importante sefialar que la escala espacial es un punto determinante para definir los procesos que
influyen en la distribucion de especies (Cavender-Bares et al. 2009). Es de esperarse gque en escalas
amplias sean los factores biogeograficos e histéricos los que se encuentren operando (tercera
perspectiva). A escalas espaciales mas pequefias se espera que los factores ambientales sean los
que estén activos, filtrando aquellas especies que carecen de las tolerancias fisioldgicas para
sobrevivir en dicho ambiente (primera perspectiva). Finalmente, a escalas aun menores, es probable
que actlen los procesos neutrales que estén mas relacionados con la perdida y ganancia de especies
(segunda perspectiva)(Webb 2000; Helmus et al. 2007; Cavender-Bares et al. 2009).

USO DE METODOS FILOGENETICOS

Los enfoques filogenéticos se han utilizado para explorar los factores ecoldgicos y evolutivos que
subyacen en el ensamblaje de las comunidades. Por ejemplo, cuando en una comunidad la
composicion filogenética revela patrones lejanamente relacionados (i.e., sobredispersion
filogenética), se puede inferir que esto es resultado de una competencia previa, dado que el
principio de exclusion competitiva argumenta que hay un limite de similitud en las especies que
pueden coexistir en un determinado sitio, esto resultaria en la exclusién de las especies mas
cercanas y generaria un patron de mayor distancia entre ellas, esto representaria un filtrado
ambiental por factores bioticos (teoria de Nicho) (Cavender-Bares et al. 2009). Ahora bien, si se
presenta un patron de agrupamiento filogenético, se puede suponer que los mecanismos que dirigen

el ensamblaje estén también relacionados con el filtrado ambiental, pero que sean las condiciones
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abiodticas las que representan el filtro. Por ejemplo, la resistencia o tolerancia a bajas temperaturas,
a las que solo pocas especies que mantengan las mismas caracteristicas y atributos puedan ser
filtradas, dado que el nicho ecoldgico es un atributo conservado(Cavender-Bares et al. 2009) se
espera que al tener caracteristicas y respuestas similares al ambiente estén mas cerca
evolutivamente. Finalmente, un patron aleatorio, destacaria los mecanismos de ensamblaje neutros
como la deriva ecoldgica, o un balance en los efectos de las interacciones inter-especificas y los

filtros ambientales (Cavender-Bares et al. 2009).

ECOSISTEMA ALPINO COMO MODELO DE ESTUDIO

Las comunidades alpinas, o también llamados paramos de altura, son ecosistemas que se establecen
por encima del limite altitudinal de la vegetacion arbdrea, en México se distribuyen en el norte del
pais a partir de 3 600 msnm y en el centro y sur por lo general entre 3800 y 4000 msnm) y el limite
superior del desarrollo de plantas vasculares (~4700 msnm) (Steinmann et al., 2019). Esta
compuesto principalmente por herbaceas amacolladas, en su mayoria gramineas de hasta un metro
de altura, en los limites con la vegetacion arbdrea se encuentra la franja baja alpina donde dominan
principalmente matorrales y arbustos pequefios. En el piso medio dominan gramineas y otras
plantas herbéceas, y finalmente en el piso alto-alpino dominan musgos y liquenes(Almeida-lefiero,
Escamilla, y Azcérate, 2007).

El area alpina es una de las zonas mas extremas del planeta como resultado de las bajas
temperaturas, las precipitaciones limitadas, la escasez de polinizadores, el clima extremadamente
fluctuante, los fuertes vientos y los cortos periodos de crecimiento (McDonald 1990). Debido a
esto, las especies alpinas, a lo largo de su historia evolutiva, han experimentado grandes cambios
para adaptarse a estas condiciones, ademas de que el ecosistema alpino es actualmente uno de lo
mas fragiles frente al calentamiento global, por eso y porque se distribuye en un gradiente
particularmente corto con cambios ambientales grandes, lo consideramos un buen modelo estudio

para analizar los patrones de riqueza y diversidad filogenética.
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1.3.- OBJETIVOS

Contribuir al conocimiento de la biodiversidad de la vegetacion alpina, que favorezca las

acciones para la conservacion a largo plazo en la vegetacion en el Nevado de Toluca.

Obijetivos Particulares

e Determinar la estructura y composicion floristica de la vegetacion alpina en un gradiente
altitudinal.

e Describir la estructura filogenética de la vegetacion alpina en un gradiente altitudinal.

e Inferir, de acuerdo a los patrones filogenéticos encontrados, los mecanismos que dirigen el

ensamblaje de las comunidades alpinas a lo largo de un gradiente altitudinal.

A continuacion, se describen, siguiendo el orden de los objetivos particulares, las preguntas

de investigacion, sus hipotesis y predicciones.
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I.4.- PREGUNTAS DE INVESTIGACION, HIPOTESIS Y PREDICCIONES

¢Como es la estructura y composicion floristica de las comunidades alpinas a lo largo de su

gradiente altitudinal de distribucién?

De acuerdo a la Ley de Tolerancia (Shelford 2016), y considerando que las condiciones
ambientales y la disponibilidad recursos varian altitudinalmente (Tanner, Vitousek, Cuevas, y Jan,
1998), se establece que el ambiente es 6ptimo en el punto intermedio de la distribucion altitudinal
de la vegetacion y no en los extremos superior e inferior que limitan con otros ecosistemas (Figura
2). En este caso, esperariamos, que en la parte media de la distribucién altitudinal la abundancia de
individuos y especies, sea mayor que en los extremos (Figura 2), presentando un patrén en forma
de joroba (Modelo 4). Alternativamente esperariamos un patrén monoténico decreciente con la
altitud, debido a que las condiciones en el punto més alto del gradiente son extremas y limitantes,
esperariamos entonces que pocas especies lograran colonizar este ambiente, como se ha

demostrado en otros trabajos (Qiong et al. 2010; Shimono et al. 2010)

Condiciones éptimas
Mayor nimerode especies

| | |
[ [ [ I I r

3000 3100 3200 3300 3400 3500

Gradiente altitudinal

A

Temperatura

A

Radiacién solar

Figura 2.-Muestra que donde se encuentran las condiciones Optimas es donde se

encontrara la mayor abundancia de especies de una comunidad especifica.
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¢ Como son los patrones filogenéticos en esta comunidad?

Considerando que el nicho ecoldgico es un atributo conservado evolutivamente (Cavender-Bares
et al. 2009) y que las condiciones ambientales en el gradiente estudiado son extremas, esperamos
que nuestros resultados muestren que existen patrones de agrupamiento sobre los pisos mas altos
del gradiente. Y que en los pisos de menor altitud donde las existen mayor competencia por los
recursos ambientales (ya que en este punto méas bajo de la vegetacion alpina y se mezcla con

especies de otro ecosistema), encontremos patrones de dispersion filogenética.

¢De acuerdo al arreglo filogenético, cuales son los mecanismos que influyen en el ensamblaje

de las comunidades alpinas?

El nicho ecoldgico es un atributo evolutivamente fijo, el arreglo filogenético (agrupado o
agregado) de una comunidad infiere la existencia de filtros ambientales como modeladores de
ésta(Cavender-Bares et al. 2009), tomando en cuenta lo anterior y que las condiciones ambientales
en donde se establece la vegetacion son muy restringidas (e.g., altitud, temperatura,
etc.)(Rzedowski 2006; Almeida-lefiero et al. 2007) se espera que estas comunidades muestren un
patrdn filogenético que indique la accion de filtros ambientales abioticos en el ensamblaje de éstas

y no un patrén al azar que apoyaria la presencia de mecanismos neutrales.
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I1. 1.-INTRODUCCION

El estudio de los patrones de riqueza de especies y estructura de la comunidad, y sus mecanismos
subyacentes, son clave en la ecologia. Los gradientes altitudinales, al estar relacionados
directamente con otras variables (e.g., temperatura, humedad, suelo) son considerados buenos
modelos para estudiar la relacion entre factores bidticos/abidticos y los patrones de las
comunidades y sus mecanismos subyacentes ((Hodkinson 2007; Beck et al. 2010b)

En términos de diversidad de especies vegetales, se han observado dos patrones: i) disminucion de
riqueza de especies con el incremento altitudinal, y ii) una distribucién unimodal con un pico en la
parte altitudinal media (Rahbek 2005; D. 2007; Nogués-Bravo et al. 2008; Field et al. 2009; Hoiss
et al. 2013). El primer patrén es explicado por la relacion que hay entre la productividad y la altura;
en altitudes mayores las temperaturas son mas extremas, y provoca baja productividad (produccion
de hojarasca) por lo tanto, menor numero de especies (Rahbek 2005; Nogués-Bravo et al. 2008;
Hoiss et al. 2013). Por otro lado, en los limites extremos en el gradiente altitudinal (i.e., dunas
costeras-zona alpina), las condiciones ambientales son extremas (e.g., altas temperaturas, fuertes
vientos) y los recursos limitados (e.g., baja disponibilidad de nutrientes y agua en el suelo) y solo
algunas especies estan adaptadas para sobrevivir ahi. Hacia el centro de este gradiente, los recursos
y condiciones ambientales son mas variados y menos extremos, generando una mayor diversidad
de nichos que pueden ser ocupados por una mayor cantidad de especies (Rahbek 2005; Nogués-
Bravo et al. 2008). En estudios realizados en gradientes altitudinales especificamente en
ecosistemas alpinos, se han encontrado diferentes patrones, riqueza monotonica decreciente, patron
de riqueza en forma de joroba e incluso otros estudios en los que no se encontro patron (Xin-Hui

et al. 2014; Qian et al. 2018), esta variacion de patrones es adjudicada posiblemente a un gradiente
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altitudinal relativamente corto y a la escala de muestreo ya que se ha llegado a la conclusion de que
esta influye directamente en los patrones de distribucion (Qiong et al. 2010)

Acerca de los mecanismos subyacentes en el ensamblaje de comunidades, existen diferentes
opiniones en el tema que han sido ampliamente debatidos (Webb et al. 2002) (Cavender-Bares et
al. 2009). Las dos teorias principales acerca de esto nos dicen que i) los factores bidticos y abidticos
filtran las comunidades, y no todas las especies pueden existir en las condiciones especificas que
se crean en una comunidad, solo especies que cumplan con los requerimientos necesarios podrian
formar parte de esa dicha comunidad, de esta manera y considerando un nicho conservado, estas
especies serian evolutivamente mas cercanas y por lo tanto, sus patrones filogenéticos serian
agrupados, (Cavender-Bares et al. 2009)(Webb 2000)(Webb et al. 2002; O. Webb y J. Donoghue
2005). La misma teoria nos dice también, que tomando en cuenta el principio de exclusion
competitiva, si dos especies cercanas evolutivamente cohabitan en una comunidad una desplazaria
a otra y encontrariamos entonces un patron filogenético de dispersion (Webb et al. 2002)
(Cavender-Bares et al. 2009). Alternativamente existe ii) la teoria Neutral (Hubell, 2001) que
contradice la perspectiva anterior, afirmando que el ensamblaje de especies se basa en la capacidad
que tienen para colonizar nuevos habitats, excluyendo sus relaciones ecoldgicas con otros
organismos Yy el ambiente, en ese sentido afirma que las especies son ecolégicamente equivalentes
y las comunidades son el resultado de procesos de ausencia y presencia de especies determinadas
por sus abundancias 'y procesos de especiacion, extincidn aleatoria y reclutamiento de individuos.
Bajo esta perspectiva, la comunidad desplegaria un patron filogenético al azar (Cavender-Bares et
al. 2009) (Webb 2000)(Webb et al. 2002; O. Webb y J. Donoghue 2005).

En los estudios realizados sobre los procesos detras del ensamblaje de comunidades en gradientes

ambientales, se ha demostrado que para algunos grupos, como las abejas, los colibris y las bacterias
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hay un aumento consistente en los patrones de agrupamiento filogenético con el aumento en la
altitud(Bryant et al. 2008; Hoiss et al. 2012; Bryson et al. 2014). Esto indica que el ensamblaje a
mayores altitudes esta influenciado por el filtrado ambiental, ya que en estas zonas solo se filtran
especies relacionadas con caracteristicas adaptativas a bajas temperaturas y fuerte estacionalidad
(Bryant et al. 2008). En estudios realizados en comunidades vegetales los patrones encontrados
han variado, en un estudio realizado con robles en un gradiente hidrico se encontré una fuerte
dispersion a lo largo de todo el gradiente(Cavender-Bares et al. 2004) y en otro estudio realizado
en Colorado sobre un gradiente altitudinal (2,460 a 3380 msnm) en plantas alpinas se encontré una
creciente sobre-dispersion filogenética con el aumento en la altitud, lo que ha sido explicado
argumentando que esto se debe a que las plantas distribuidas en rangos altitudinales mayores posen
caracteristicas relacionadas con la facilitacion(Bryant et al. 2008). En otro estudio realizado de
plantas alpinas en las montafias de Qinghaie Tibetan en China, se encontr6 que la estructura
filogenética tendi6 a agruparse con latitud y longitud en aumento. La estructura filogenética tendio
hacia la dispersion excesiva, donde prevalecen buenas condiciones climaticas de mayor
temperatura media anual y mas precipitacion media anual. Por el contrario, con las condiciones
climaticas adversas de una temperatura media anual méas baja y una precipitacion media anual
menor, el estrés ambiental cada vez mas en aumento llevé a una agrupacion filogenética (Li y Sun
2017).

La mayoria de los estudios realizados en gradientes ambientales se han realizado en zonas
tropicales (Rahbek 2005). A nivel mundial el ecosistema alpino es uno de los mas fragiles ante el
calentamiento global y los cambios del uso de suelo (Sala et al. 2000). En el centro de México esta
comunidad se encuentra distribuida en un gradiente altitudinal que va de los 3900 msnm a los 4600

msnm, donde la disponibilidad de recursos ambientales es fuertemente marcada, existen altos
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niveles de radiacion y fuertes fluctuaciones de temperatura a lo largo del dia desde menos cero
hasta mas de 40°C, por lo que la estructura de la comunidad podria responder a factores ambientales
cambiantes. Por lo anterior, consideramos el ecosistema alpino un buen modelo estudio para
proporcionar un analisis exhaustivo de los cambios en las comunidades en los gradientes.
Especificamente: i) analizaremos la estructura y composicion floristica de la comunidad a lo largo
de un gradiente altitudinal y ii) la estructura filogenética para explorar los procesos impulsores del
ensamblaje de la comunidad utilizando a los pastizales alpinos, como un modelo de estudio. Para
esto, desarrollamos y probamos las siguientes predicciones: i) la riqueza de especies muestra una
disminucion lineal, o una distribucion en forma de joroba, con el incremento de la altitud; ii) la
composicion floristica varia a lo largo del gradiente altitudinal, y esta asociada a variables
ambientales y iii) dadas las condiciones extremas ambientales, las comunidades muestran un patron

filogenético que indica la accion de filtros abidticos y bioticos.

I1.2.- MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El 4rea de estudio se ubica dentro del Area de proteccion de flora y fauna “Volcan del Nevado de
Toluca” (19 °05 -19°08 latitud norte, 99°43 -99°47 longitud oeste) ubicado en el Estado de México,
al sur del Valle de Toluca Con una altitud de 4660 msnm es la cuarta cima mas alta del pais y se
encuentra en el centro de la Faja VVolcanica Transversal (Aguilar-Zamora 2007). La temperatura
va de -2 °C a 5 °C, con temperatura del mes mas frio inferior a 0°C y la temperatura del mes mas

calido entre 0 °C y 6.5 °C. el régimen de lluvias es de verano y nevadas en invierno(Garcia 1973).
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La vegetacion alpina en esta region se encuentra a partir de los 4000 msnm hasta la cima

(Steinmann et al., 2019).

Muestreo

Dentro del area de estudio se delimitaron cuatro pisos altitudinales, cada ~ 100 m en altitud para
cubrir la distribucion vertical de la vegetacion alpina de esta zona: 4000 msnm, 4100, 4200 y 4300;
cada piso con dos réplicas distanciadas a 700 ~ 1600 m. En cada réplica, se establecié una parcela
permanente de muestreo conformadas por 10 lineas de 15 m de largo, separadas paralelamente cada
Sm.

Sobre cada linea, y siguiendo el método de conteo por contacto modificado (Coulloudon 2010), se
registraron todas las plantas enraizadas cada 10 cm, haciendo un total de 150 puntos de muestreo
por linea y 1500 por piso altitudinal. Para todas las plantas registradas se tomaron datos de identidad
taxondémica, forma de crecimiento (arbol, arbusto, hierba, rastrera, almohadilla; (Hedberg y
Hedberg, 1979), altura (desde el suelo hasta la altura de la copa u hojas), diametro (i.e., al nivel del
suelo para los arbustos y a 130cm para arboles[DAP]) y tipo sustrato sobre el que se encontro:
arena (particulas < 0.2 cm de diametro), grava (particulas 0.3-3 cm de didmetro), roca, musgo,
materia organica (mezcla de hojarasca y tierra).

Para controlar los efectos de ladera, todos los sitios se ubicaron en laderas con orientacion norte y
con pendientes similares (20-30°). En cada una de las parcelas de tomaron datos de temperatura
atmosférica y humedad relativa atmosférica, utilizando Data Logger’s (HOBO Pendant®
Temperature/Light 8K) durante tres dias y dos noches, con lecturas cada 60 minutos. La ubicacion

geografica de todas las lineas de muestreo se registrd con un posicionador geografico (gps).
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Estructura filogenética

La filogenia fue generada mediante Phylomatic (Webb & Donoghue 2005), con la base de Zanne
et al.(Zanne et al. 2014).Para que la filogenia tuviera todo el pool genético posible a encontrar en
el sitio, y al medir las distancias filogenéticas no existiera sesgo, construimos el arbol con nuestro
listado y agregamos el listado general de todas las especies registradas alguna vez en la vegetacion
alpina del Volcan Nevado de Toluca, el listado fue tomado de la base general de plantas alpinas
del proyecto “Flora Alpina del Centro de México” (Steinmann et al.). La filogenia se conforma por
un total de 98 especies. Todos los nombres de las especies fueron revisados para evitar sinonimias
y ajustarlos a los nombres aceptados en “Plant List”(“The Plant List” 2013). El &rbol fue procesado
y redibujado en Mesquite 3.31(Maddison 2017) y los nodos fueron asignados en el software R
3.4.3 para Windows(R Core Team 2018), por medio de la funcioén “makeNodeLabel” de la libreria
“APE”(Paradis E. 2004). Las edades de los nodos fueron obtenidas de la pagina web
TIMETREE(Paradis E. 2004) y lo largos de las ramas fueron ajustados utilizando el algoritmo
BLADJ implementado en Phylocom 3.40(Wehbb et al. 2008).

Las distancias filogenéticas se transformaron en raiz cuadrada para adaptarse mejor a las
suposiciones del movimiento browniano (Letten y Cornwell, 2015). Con el super arbol ajustado y
utilizando los datos de incidencia de especies, calculamos el indice de relacion neta (NRI) y el
indice de taxdn mas cercano (NTI) para cada grafico usando las siguientes formulas basadas en la

distancia filogenética (MPD) y la distancia de taxon méas cercana (MNTD) ) (Webb et al. 2002):

NRI = (MPDrandomized - MPDobserved) / (sdMPDrandomized)

NTI = (MNTDrandomized - MNTDobserved) / (sAMNTDrandomized)
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Donde “MPDobserved” y “MNTDobserved” son los valores de MPD y MNTD observados,
respectivamente; “MPDrandomized” y “MNTDrandomized” son los promedios del MPD y MNTD
esperados de los conjuntos aleatorizados (n = 999), y los valores “sdMPDrandomized” y
“sdMNTDrandomized” las desviaciones estandar los MPD Y MNTD respectivamente. (Kembel et
al. 2010)(Swenson 2014). La estructura filogenética de la comunidad observada (NRI'Y NTI) se
comparé con la esperada de un modelo nulo, utilizamos un modelo que mezcla las etiquetas o los
nombres de todas las especies en las puntas de la filogenia y genera expectativas nulas, ya que este
método mantiene la estructura espacial de las especies en el sistema(Swenson 2014). Se usé una
prueba significativa de dos colas para evaluar si los valores de NRI / NTI observados diferian
significativamente de cero a P = 0,05. Un valor positivo de NRI o NTI indica que las especies estan
mas estrechamente relacionadas de lo esperado por casualidad, por lo que indica un agrupamiento
filogenético. A la inversa, un valor NRI o NTI negativo indica que las especies estan mas
relacionadas de lo que se esperaba por casualidad y, por lo tanto, indica la uniformidad filogenética
o la sobredispersion. Todos los analisis filogenéticos se realizaron utilizando el paquete PICANTE

(Kembel et al., 2010) del software estadistico R (RStudio, 2017).

Estructura floristica

Para cada piso altitudinal altitudinal, calculamos: densidad de plantas (registros totales por parcela),
densidad de especies (especies totales por parcela), diversidad de especies (indice de Simpson y
Chao 1), altura (altura promedio, considerando todos los registros por parcela) y cobertura vegetal

( PCi; obtenido a partir de las mediciones de Dmax y Dmin de cada planta registrada i, asumiendo



162

163

164

165
166

167

168

169

170

171

172

173

174

175

176

177

178

179

180

181

182

183

184

33

una forma elipsoidal como PCi= n X (Dmin/2) X (Dmax/2)), cobertura promedio de todos los

individuos.

Analisis estadisticos

Con los datos obtenidos en campo calculamos la estructura de la comunidad en cada piso altitudinal
en términos de densidad, cobertura, altura y diversidad de especies que incluye como primer
pardmetro a la riqueza local de especies 0 nimero de especies realizamos pruebas de ANOVA (un
factor: altitud, con tres niveles) a estas variables para evaluar como responden la comunidad a los
cambios ambientales propios del gradiente. Ademas, exploramos la dominancia que presentan las
especies en los diferentes pisos altitudinales, utilizando curvas de rango-abundancia y un analisis
de covarianza (ANCOVA) para explorar las pendientes de estas curvas. Estas pendientes son
consideradas como un indicativo de la diversidad y dominancia en los sitios. Asi curvas con una
pendiente pronunciada indican dominancia de algunas especies, mientras que curvas con pendiente
cercana a cero indican mayor equitatividad. Se esperaria que los pisos donde dominan los pastos,
encontremos una alta dominancia, ya que los pastos suelen ser muy invasivos. Por lo tanto en estos
pisos se espera encontrar curvas con pendientes mas pronunciadas, y en pisos con dominancia de
herbaceas una mayor equitatividad (pendientes cercanas a cero). Ademas utilizamos una medida
de diversidad beta, el indice de similitud de Jaccard que analiza la composicién floristica, con base
al porcentaje de similitud/disimilitud que existe entre las muestras respecto a las especies.

Por otra parte analizamos la composicion floristica y su relacion con las variables ambientales,
empleando datos de abundancia en un ordenamiento no-métrico de escalamiento multidimensional

(NMDS), utilizando el paquete de vegan (Oksanen et al. 2013) del programa estadistico R. La
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similitud de la composicion de especies entre los pisos se comparé mediante el analisis no-
paramétrico de similitudes ANOSIM(R. n.d.), cuya prueba para determinar las diferencias
significativas se basé en el indice de Bray como una medida de distancia, este indice es
comunmente utilizado en analisis ecoldgicos con datos de abundancia(Legendre et al. 2012). Para
identificar como cada especie contribuye a la disimilitud se utilizo el andlisis no-paramétrico
SIMPER, que usa generalmente el valor de Bray-Curtis como medida de similitud.

Utilizando los valores del NRI'y NTI realizamos un analisis de ANOVA para explorar como estas
dos métricas varian sistematicamente en los pisos altitudinales y una prueba de Tukey para explorar
estas diferencias a posteriori.

Ademas, utilizamos modelos lineales con las variables ambientales como predictoras y los NRI de
los sitios como variables de respuesta para conocer la relacion entre la estructura filogenética y las

condiciones ambientales cambiantes que presenta el gradiente.

11.3.- RESULTADOS
Estructura de la comunidad

Se registraron un total de 2184 individuos, ubicados en cinco super 6rdenes, 10 6rdenes, 13
familias, 28 géneros y 29 especies. El orden mas abundante por su nimero de especies fue Poales
(siete especies), la familia mejor representada por nimero de especies fue Poaceae (seis), las
especies mas abundantes de acuerdo al nimero de registros fueron Calamagrostis tolucensis y
Festuca tolucensis.

Respecto a los atributos estructurales evaluados solo hubo diferencias significativas (Fz+7= 1.43,

P=0.035) entre los extremos del gradiente altitudinal para la cobertura (Figura 1), siendo inferior
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en los extremos, el valor mas alto se presento en el piso 4200 (4932.2 cm? promedio + 124.7), en
este piso las especies dominantes son pastos amacollados que llegan a medir hasta 3 m de diametro.
De manera general, las especies de la familia Poaceae dominaron en todos los pisos altitudinales.
En los primeros tres pisos altitudinales domind Calamagrostis tolucensis, representado, en
promedio, 63% del total de registros en cada piso altitudinal (Figura 2). El analisis de covarianza
mostré que las pendientes de las curvas son estadisticamente diferentes en cada sitio (F= 63.27,
gl=5+3 y p= 2.2e-16). La pendiente mas pronunciada (b= -0.42), pertenece al piso 4200, indicando
que esta comunidad tiene la mayor dominancia de especies (Calamagrostis tolucensis y Festuca
tolucensis; Figura 2). La pendiente menos pronunciada fue para el piso extremo superior, 4300 (b=
-0.23), indicando mayor equitatividad en la abundancia de las especies, asi como el mayor nimero
de especies registradas (20); en este piso Agrostis tolucensis fue la especie mas dominante (70%),
seguida de C. tolucensis (40%). Las pendientes de los pisos 4000 y 4100 fueron b=-0.33 y -0.35

respectivamente (Figura 2).

Composicién

La composicion de especies varid claramente a lo largo del gradiente altitudinal, como se observa
en el andlisis de ordenacion NMDS (Figura 3). El primer eje de este ordenamiento explicé el 65 %
de la variacion de los datos, mientras que el eje dos solo explicé el 35 % de la variacion. Los sitios
de muestreo se aglutinaron en dos grupos de pisos altitudinales que correspondieron a los dos
primeros pisos de menor elevacion y el segundo grupo los dos de mayor elevacion. Al agregar las

variables ambientales al analisis de NMDS se observo fueron significativas en el ordenamiento la
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temperatura promedio, temperatura minima, temperatura maxima, altitud, en la composicion del
suelo: grava/roca y hojas (Tabla 1). Los pisos altitudinales mas bajos estan asociados a
temperaturas méas bajas, a suelos terregosos y con valores mas altos de materia organica en su
composicion. El grupo de pisos a mayor altura, se asocia a las temperaturas mas altas y a suelos
integrados por rocas y arenas sueltas. Este agrupamiento de las parcelas y su disposicion respecto
a las variables ambientales sugiere que la composicién de especies responde marcadamente a
factores ambientales que cambian con la elevacion.

Esta separacion en dos grupos fue confirmada por el analisis ANOSIM, donde se indica una
diferencia significativa entre los dos grupos del gradiente (R = 0.239 global, p < 0.03). El analisis
de similitud (SIMPER) mostré una disimilitud total entre las dos areas agrupadas del 23.0 %. Estos
valores estan dados por la contribucidén de especies con frecuencias muy distintas y algunas
exclusivas de cada area (Tabla 2). EI 72.48 % por ciento de la diferenciacion de los grupos fue
explicado por la contribucion porcentual de siete especies, entre ellas dos especies exclusivas de
los pisos de mayor altura, Agrostis tolucensis y Tauschia alpina. Otras especies exclusivas de un
grupo fueron Agrostis tolucensis, Tauhal alpina, Lupinus montanus, Nasella mexicana, Plantago
tolucensis, Trisetum spicatum. De los dos grupos formados por el analisis de NMDS, el Grupo 1
conformado por los pisos altitudinales de 4000 y 4100 msnm tuvo siete especies exclusivas y el
Grupo 2 (4200 y 4300 msnm) 11 especies exclusivas; los dos grupos compartieron 11 especies
(Tabla 2). El coeficiente de similitud de Jaccard mostro que las comunidades que comparten mas
especies y se muestran mas similares son la 4000 y 4100 y las que mas difieren fueron la 4300

mostrando valores menores a 0.21 en relacion con el resto de las comunidades (Tabla 3, Figura 4).
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Estructura filogenética

De los indicadores de la estructura filogenética en las comunidades que evaluamos, solo uno fue
significativamente diferente a lo largo del gradiente altitudinal. Los resultados del ANOVA para
el NRI mostraron que hay diferencias en el gradiente (F 5,4 = 51.30, P = .001) y la prueba de
Tukey, determind que el piso altitudinal a menor altura (4000msnm) es diferente del resto (Figura
5). Este piso mostrd valores negativos, indicativo de sobredispersion, y el resto de los pisos (4100,
4200 y 4300) valores positivos. Solo en las elevaciones de 4300, el piso més alto encontramos que
las especies tienen una tendencia a agruparse filogenéticamente mas de lo esperado por el azar (P
<.05), y en el piso 4000 se encontraron con una tendencia a dispersién més de los esperado por el
azar. Los valores de NRI reflejan valores de agrupamiento en todo el arbol, mientras que los
valores de NTI son més sensibles a los patrones de uniformidad cerca de las puntas de la filogenia,
por lo que depende mas de resolucion de arbol.

Los modelos lineales para conocer la relacion entre los indices filogenéticos y las condiciones
ambientales del gradiente (altitud, temperatura y humedad) ambos indices fueron significativos
para la altura y la temperatura, mostrando una relacién lineal creciente con la altitud y decreciente
con la temperatura (Figura 6), los valores més altos de NRI/NTI sucedieron en las altitudes mas
altas y en las temperaturas mas bajas, los valores de NRI/NTI mas bajos se encontraron en zonas

bajas de altitud y a temperaturas mas altas.
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11.4.-DISCUSIONES
Estructura y composicion floristica

De acuerdo a nuestros resultados, a excepcion de la cobertura promedio de las plantas no
encontramos ninguna respuesta significativa de los atributos estructurales de la comunidad a en
funcién del gradiente altitudinal, incluyendo la riqueza de especies. Es probable que la ausencia
de los patrones comunmente reportados y esperados en este estudio acerca de la riqueza de
especies, puede ser adjudicada principalmente a dos situaciones: i) la primera podria ser la escala
estudiada, y la segunda ii) que los patrones de riqueza en los estudios actuales pueden verse
afectados por las actividades humanas

Acerca de la escala estudiada, se ha encontrado en otros estudios que esta puede tener un fuerte
impacto en el patrén derivado de la riqueza de especies. Sin embargo, el requisito minimo para
evaluar un conjunto de datos en un gradiente ambiental, es que incluya datos que abarquen todo el
gradiente donde se pretende que ocurra un patrén de riqueza. En nuestro estudio evaluamos los
ecosistemas alpinos, que en el VVolcan del Nevado de Toluca se distribuyen en una gradiente de los
4000 a los aproximadamente los 4660msnm (cima del volcan), nuestro esfuerzo de muestreo abarco
todo el gradiente, excepto el piso 4400 en adelante donde no existié el tamafio de area suficiente
para realizar el muestreo correspondiente. ES necesario mencionar que, aunque en estudios
realizados en este tema se encontrado que los patrones de riqueza principalmente en estudios de
grupos taxonémicos especificos, son sensibles a los efectos del area (p. Ej. Rahbek 1997; Bachman
et al., 2004), en estudios de riqueza de especies en general se ha encontrado que en un esfuerzo de
muestreo acortado donde faltan puntos de muestreo, no parecen cambiar los patrones de riqueza de

especies (Nogués-Bravo et al. 2008).
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El otro punto importante a considerar es que los patrones de riqueza en los estudios actuales pueden
verse afectados por las actividades humanas, porque los ecosistemas montafiosos y las actividades
humanas estan intimamente conectadas. Ademas, una reduccion global de los habitats naturales de
las tierras bajas, ha obstaculizado nuestra capacidad de detectar patrones, dado que la perturbacion
altera la distribucién original de las especies.

En los pastizales alpinos del nevado de Toluca, respecto a ladominancia de las especies, se observd
en las curvas de rango abundancia que los pisos a menores altitudes tuvieron pendientes mas
pronunciadas, indicando que existen de dos a tres especies que dominan fuertemente la comunidad,
especies como Calamagrostis tolucensis, Festuca tolucensis, Eryngium proteiflorum y Lupinus
montanus. La fuerte dominancia de Calamogrostis tolucensis, provoca zonas floristicamente mas
pobres como consecuencia de ubicarse sobre suelos arenosos y pedregosos, algunas de las
asociaciones mas dominantes en el gradiente estan relacionadas a algun tipo de disturbio por
ejemplo Eryngium proteiflorum que esta relaciona directamente con el sobrepastoreo y al fuego.
Es probable que este disturbio modifique el patrdn original de la riqueza de especies.

Acerca de la composicion de especies, y de acuerdo a el analisis de NMDS y ANOSIM,
encontramos dos grupos claramente diferenciados los pisos a menor (4000 y 4100) y mayor (4200
y 4300) altitud. Esta diferenciacion de grupos se encontrd relacionada con las caracteristicas
ambientales, tal y como lo esperabamos en nuestra prediccion. ElI grupo de menor altitud se
relaciond con las temperaturas mas altas y con suelos mas terregosos, mientras el grupo de mayor
altura con temperaturas bajas y suelos méas abiertos arenosos y rocosos. La variable ambiental mas
importante segln nuestro analisis NMDS fue la temperatura, la cual en el gradiente la temperatura
promedio vari6 de los 2 °C en el piso de mayor altitud, a 7.4 en el de menor altitud, una diferencia

de 5°C que se ven reflejados en la composicion de las especies. De acuerdo al analisis de SIMPER
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de las el total de las especies que registramos 18 fueron exclusivas de uno de los dos grupos
formados en el NMDS, estas especies exclusivas aportaron el mayor porcentaje de diferenciacion
entre los grupos, al grupo uno lo diferenciaron especies como Lupinus montanus y Nassella
mexicana y Ageratina prunelofollia especies que no encontramos mas alla de los 4300 msnm
debido a que en esa altitud los suelos son afloramientos de roca con minimas cantidades de
suelo(Almeida-lefiero et al. 2007). Las especies exclusivas de los pisos en altitudes més altas son
en su mayoria herbaceas que no miden mas de 20 cm, especies como Tauchia alpina, Plantago
tolucensis, son propias de suelos pedregosos con baja cantidad de suelo, como los que encontramos
en la parte de mayor altitud del gradiente. En esta zona también se pudo apreciar que hubo una
mayor equitatividad en las especies, y una cobertura mas baja, ya que como lo menciona Almedia
et al.(Almeida-lefiero et al. 2007)en esta zona existen menos macollos por unidad de superficie y

menor cobertura de las hierbas, lo que también encontramos de acuerdo al ANOVA.

Estructura filogenética

Los valores mostrados por el indice de diversidad filogenética de NRI revelaron la existencia de
dos tipos de estructura filogenética (agrupamiento y sobredispersién) a lo largo del gradiente de
elevacion en las comunidades alpinas del nevado de Toluca. En el piso de menor elevacion, a los
4000 msnm donde ocurre la transicién con el bosque de Pinus hartewii, el NRI mostrd valores
negativos indicando una sobredispersion filogenética. Y en los pisos superiores 4100, 4200 y 4300
donde el ambiente es extremadamente severo, por ejemplo, con las temperaturas anuales mas bajas,
obtuvimos valores que revelaron un agrupamiento filogenético. Estos patrones filogenéticos

encontrados respecto a dispersion filogenética en alturas bajas y temperaturas favorables, y
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agrupamiento filogenético en zonas altas con temperaturas severas, ha sido observado antes en
otros estudios realizados en plantas alpinas y en otros grupos como abejas, colibris y
microrganismos, por lo que es posible que sea un patron general.

La sobredispersion filogenética que se detecto en la elevacion mas baja del gradiente, (4000 msnm)
podria indicar que las interacciones bidticas (p. ej., la competencia) son importantes en el
ensamblaje de comunidades (Graves y Gotelli, 1993; Webb et al., 2002). Por lo tanto, se sugiere
que la competencia pueda estar estructurando el ensamblaje de las plantas alpinas en sitios bajos
con climas relativamente estables (Choler et al. 2001). Sin embargo, esto no quiere decir que las
condiciones abioticas no se encuentran influyendo en el ensamblaje del sitio, sino que, no son las
fuerzas mas importantes para el ensamblaje de esta zona.

El agrupamiento filogenético observado en elevaciones de los 4100-4300 m, sugiere que el filtrado
de héabitat puede jugar un papel vital en el ensamblaje de las plantas a esta altitud. Interpretamos
que en estos sitios se filtran especies con caracteristicas adaptativas a bajas temperaturas y alta
estacionalidad. Es probable que después de la formacion de volcan Nevado de Toluca en el
Mioceno, plantas de bajas alturas hayan emigrado a estas zonas, siendo filtradas por los factores
abioticos y de existir el conservadurismo de nicho, habrian formado la estructura solo especies
relacionadas con rasgos similares para sobrevivir en el clima severo, lo que resulté en un

agrupamiento filogenético.

11.5.-CONCLUSIONES

Nuestros analisis ecoldgicos y filogenéticos combinados muestran que las condiciones ambientales

juegan un papel importante para definir la distribucion y el ensamblaje de las comunidades,
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especialmente las temperaturas. Confirmamos que los procesos impulsados por el filtrado
ambiental son mas importantes en altitudes altas para determinar el ensamblaje y la estructura
filogenética de las comunidades y que en temperaturas mas calidas y altitudes bajas, se reduce la
importancia de los procesos de filtrado abidtico y se puede asumir que los procesos impulsados por
la competencia aumentan su importancia. Esto podria llevar a una amenaza para los especialistas
alpinos con alta tolerancia ambiental pero baja capacidad competitiva.

El incremento de estudios que integren las herramientas filogenéticas para interpretaciones de
procesos ecoldgicos en gradientes ambientales para diferentes grupos bioldgicos, traeran claridad

para entender mas a fondo estos procesos y los factores que implica el ensamblaje de comunidades.
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Tabla 1.- Valores de las variables en el analisis de NDMS. Se presentan todas las variables ambientales

contempladas en analisis de NDMS para la composicion de especies y los valores de significancia (p).

NMDS1 NMDS2 r2 Présn
Altitud 0.96419  0.2652 0.8225 0.0233
Temp.Pro -0.912 -0.4102 0.911 0.0%2"1*
Humedad -0.43934 0.89832 0.2787 0.4%]85
Hoja -0.58119 -0.81377 0.7038 0.0%98;
Grava.Roca 1 0.00038 0.8381 0.007 **
Musgo 0.02277 0.99974  0.3562 0.35335’37
Tierra -0.98934 -0.14559 0.6775 0.06388

Vo]

Q
e

w

Tabla 2.- Resultado del anélisis SIMPER para la contribucion a la diferenciacion de los grupos. El anélisis

muestra las especies que mas contribuyen a la disimilaridad entre el grupo uno formado por los pisos

altitudinales 4000 y 4100, y el grupo 2 gque engloba los pisos 4200 y 4300. La contribucion corresponde al

porcentaje que cada especie aporta a la diferenciacion, y acumulativo la sumatoria continla del porcentaje.

Especies Prom. Contribucion ~ Acumulativo Grupol Grupo 2
disimilitud
% %
Calamagrostis tolucensis 14.67 25.37 25.37 170 88.3
Vaccinium caespitosum 6.412 11.08 36.45 35.8 1
Festuca tolucensis 6.333 10.95 47.4 12.5 36
Agrostis tolucensis 4.942 8.543 55.94 325
Eryngium proteiflorum 4113 7.109 63.05 235 35
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Tauschia alpina 2.836 4.903 67.95 19
Luzula racemosa 2.62 4.529 72.48 3.5 17.5
Erigeron galeottii 2.232 3.858 76.34 4.75 9.5
Lupinus montanus 2.173 3.756 80.09 12.3

Arenaria bryoides 1.579 2.73 82.82 1.5 9.75
Draba jorullensis 1.447 2.502 85.33 6.25 45
Nassella mexicana 1.364 2.358 87.68 7.25

Cirsium nivale 1.007 1.74 89.42 0.5 6.75
Plantago tolucensis 0.8487 1.467 90.89 4
Cerastium purpussii 0.8018 1.386 92.28 1.75 4
Trisetum spicatum 0.7091 1.226 93.5 4.75
Castilleja tolucensis 0.6109 1.056 94.56 3.25
Ageratina prunellifolia 0.5933 1.026 95.59 3.25

Lupinus aschenbornii 0.5685 0.9827 96.57 0.75 3.25
Gamochaeta americana 0.5169 0.8936 97.46 2.75

Pinus hartwegii 0.2848 0.4923 98.6 1.5

Senecio procumbens 0.2338 0.4041 99 1.25
Alchemilla procumbens 0.1387 0.2398 99.24 0.75

Potentilla richardii 0.112 0.1935 99.44 0.75
Poa calycina var mathewsii 0.112 0.1935 99.63 0.75
Laennecia schiedeana 0.1023 0.1768 99.81 0.5

Sibbaldia procumbens 0.07464 0.129 99.94 0.5
Calandrinia megarhiza 0.03732 0.06451 100 0.25
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Tabla 3.- Coeficiente de similitud de Jaccard para los pisos 4000, 4200, 4300 y 4400, el analisis muestra

la cercania respecto a la
los pisos altitudinales.

4000 4100 4200
4100 0.5308636
4200 0.4820434 0.4969381
4300 0.1922596 0.2133036 | 0.2048952

composicidn de especies en
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11.7.- LEYENDA DE LA FIGURAS

Figure 1.- Promedios de las coberturas presentadas en las especies por piso altitudinales. Las lineas sobre

las barras indican 1 error estandar. Letras diferentes, sefialan diferencias significas entre categorias (< 0.05).

Figura 2.- Curvas de rango abundancia por piso altitudinal de la comunidad alpina en el volcan “Nevado
de Toluca”. El eje X representa el rango de especies en orden de mayor a menor abundancia, el eje Y
representa la abundancia de las especies en una escala logaritmica (In). Se etiqueta una clave para el nombre
de las cinco especies mas abundantes en cada curva, compuesto por las tres primeras letras del género y
tres primeras letras de la especie que se registraron para este piso. Caltol: Calamagrostis tolucensis, Vaccae:
Vaccinium caespitosum, Lupmon: Lupinus montanus, Erypro: Eryngium prtaeflorum, Nasmex: Nasella
mexicana. Cada simbolo representa una especie y su abundancia. Los circulos en negro representan la

comunidad del piso 4000, los grises fuertes al piso 4100, los grises opacos a 4200 y los blancos al 4300.

Figura 3.- Grafico de andlisis de escalamiento multidimensional no métrico (NMDS) de la composicion de
los pisos altitudinales 4000, 4100 4200 y 4300. La disimilitud de la comunidad se basa en el indice Bray-
Curtis, que incluye la abundancia relativa de todas las especies. Los poligonos representan los dos grupos
formados. Las flechas indican los vectores de correlacion de las variables ambientales, la longitud de las

flechas representa cuan fuerte es la relacion con los sitios

Figura 4.- Cluster calculado en base al coeficiente de similitud de Jaccard para los pisos altitudinales, los

pisos mas cercanos, comparten mas especies.

Figura 5.- Analisis de ANOVA de los indices de diversidad filogenética de NT1 Y NRI en el gradiente
altitudinal en el volcan “Nevado de Toluca”. Las barras representan en promedio del indice en cada piso.
Las lineas sobre las barras indican + un error estandar. Las letras diferentes indican diferencias significativas

entre pisos altitudinales (<.05)
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Figura 6.- Resultados de los modelos lineales entre los indices filogenéticos y las variables de altitud y
temperatura. A: NRI/altitud y=-27.99 + 0.0067, R-cuad: 52.6. B: NRI/Temperatura promedio y = 1.554 —

0.388, R-cuad=52.0. D: NTI/Temperatura promedio, y = 1.460 - 0.276 R-cuad: 33.3.
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