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CAPITULO 10

DIVERSIDAD B Y DIFERENCIACION FLORISTICA
EN UN PAISAJE COMPLEJO DEL TROPICO
ESTACIONALMENTE SECO DEL SUR DE MEXICO

Eduardo A. Pérez-Garcia, Jorge A. Meave
& José A. Gallardo-Cruz

Resumen: En el estudio de la diversidad B, el énfasis en los aspectos numéricos de la
diferenciacion entre comunidades biéticas a veces ha dejado de lado el andlisis de los
factores bioldgicos subyacentes. En este trabajo se examina esta cuestion a través de
la presentacion sintética de cuatro estudios de caso realizados en la region de Ni-
zanda (Istmo de Tehuantepec, Oaxaca), ubicada en el trépico seco del sur de México.
Debido a sus objetivos analogos, estos estudios tuvieron una base metodolégica
comun, sobre todo en lo referente a las herramientas analiticas, y se apoyaron en un
conocimiento floristico sélido para la regioén, producto de casi una década de prospec-
cion floristica. En el estudio de caso | se analizé el efecto de dos variables topografi-
cas (altitud y orientacion) sobre la composicion floristica en el Cerro Verde, una de las
elevaciones mas prominentes del area, y se mostro la importancia de la altitud como
eje de diferenciacion floristica, aunque su influencia varia entre laderas. En el estudio
de caso I, aprovechando la configuracion fragmentada de la vegetacion xerofitica
asociada a afloramientos de roca caliza, se analizé la distribucion espacial de la diver-
sidad floristica en este sistema de islas de habitat; este estudio evidencio la accion
simultanea de la separacion espacial y la heterogeneidad de habitat (gradiente
edafico) sobre la diversidad 3, y mostré que los efectos de estos factores pueden ser
aditivos. El estudio de caso Ill comparo los dos sistemas mas extensos en la region
(selva baja caducifolia y sabana), tanto en términos de su composicion floristica, a
través la jerarquia taxonémica, como de sus patrones de formas de vida, formas de
crecimiento y habitos de crecimiento; la magnitud de las diferencias observadas indicé
que sus respectivos conjuntos floristicos no son intercambiables en el espacio, sobre
todo por las diferentes adaptaciones morfoldgicas de las plantas de cada comunidad.
El estudio de caso IV permitié determinar que la diferenciacion floristica entre todas las
comunidades vegetales del paisaje de Nizanda no se restringe al nivel de especie,
sino que se mantiene a través de la jerarquia taxonomica, alcanzando el nivel de
familia. En conjunto, estos estudios mostraron que ninguno de los factores que expli-
can la diversidad 8 a distintos niveles (incluyendo desde el sustrato geoldgico y las
caracteristicas del suelo hasta las historias biogeograficas de las floras de cada comu-
nidad) es capaz por si solo de generar la altisima diversidad y de la regién (ca. 860
especies). De hecho, la notable diferenciacion biolégica entre algunas comunidades
sugiere que se trata de un fendomeno muy antiguo.

Palabras clave: Gradiente altitudinal, heterogeneidad ambiental, matorral xerdfilo,
mosaico vegetacional, recambio espacial, sabana, selva baja caducifolia, variaciéon
edafica, Oaxaca, Istmo de Tehuantepec, México.

B-diversity and floristic differentiation in a complex seasonally dry tropical
landscape of southern Mexico

Abstract: In the study of B-diversity, the emphasis on the numerical attributes of the
differentiation between biotic communities has often left aside the analysis of the un-
derlying biological factors. This issue is examined in this paper by means of the suc-
cinct presentation of four study cases conducted in the region of Nizanda (Isthmus of
Tehuantepec, Oaxaca), in the dry tropical zone of southern Mexico. Given their analo-
gous objectives, these studies shared a common methodological basis, particularly
concerning the use of analytical tools, and were supported by a solid knowledge of the
regional flora, which resulted from almost ten years of floristic survey. In case study |
the effect of two topographic variables (elevation and slope aspect) on the floristic
composition on the Cerro Verde hill, one of the major topographical features in the
area, was analyzed; the relevance of elevation as an axis of floristic differentiation was
demonstrated, although its influence varied between slopes. Case study Il took advan-
tage of the fragmented configuration of the xerophytic vegetation associated to lime-
stone outcrops, in order to analyze the spatial distribution of the floristic diversity in this
system of habitat islands; its results evidenced the role of both spatial separation and
habitat heterogeneity (edaphic gradient) in 3-diversity, and that their effects may be
additive. Case study Ill contrasted the two most widespread systems in the region
(tropical dry forest and savanna) both in terms of their floristic composition across the
taxonomic hierarchy, and in their life form, growth form and growth habit patterns; the
magnitude of the differences indicated that these communities’ respective floristic sets
are not exchangeable in space, particularly because of the large divergences in mor-
phological adaptations of each community’s plants. Case study IV showed that floristic
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differentiation between all plant communities conforming Nizanda’s landscape is not limited to the species level, but that it persists
across the taxonomic hierarchy, reaching as high as the family level. The four case studies showed jointly that no single factor ex-
plaining B-diversity at any level (including from geological substrate, through soil characteristics, to the biogeographical history of
each community’s flora) is by itself capable of generating the very large y-diversity recorded in the region (ca. 860 species). In fact,
the large degree of biological differentiation between some communities suggests that this phenomenon may be very ancient.

Key words: Altitudinal gradient, environmental heterogeneity, xerophytic scrub, vegetational mosaic, spatial turnover, savanna,
tropical dry forest, edaphic variability, Oaxaca, Isthmus of Tehuantepec, Mexico.

1. Introduccién

El estudio de las similitudes y diferencias entre comuni-
dades bioldgicas es un punto central del quehacer eco-
loégico. No obstante, no hay una coincidencia general
sobre cudl es la mejor manera de hacer estas compara-
ciones y existen grandes debates tedricos y metodologi-
cos sobre este tema (e.g. Sanchez-Herrera & Lopez-
Ortega, 1988; Halffter & Ezcurra, 1992; Gray, 2000).
En este contexto, es notable la confluencia de numero-
sos ecologos alrededor del analisis de la diversidad beta
(diversidad B), ya que este enfoque permite contar con
medidas cuantitativas del grado de diferenciacion taxo-
némica entre comunidades (e.g. Moreno & Halffter,
2001; Halffter & Arellano, 2002; Pineda & Halffter,
2004). Por ejemplo, la informacion obtenida a partir de
estos analisis ha mostrado ser muy qtil en la toma de
decisiones para el disefio de areas naturales protegidas y
el manejo de la vida silvestre (Primack, 1993; Sarukhan
et al., 1996; Arita & Rodriguez, 2001).

A pesar de la importancia de estas aplicaciones
practicas, el estudio de la diversidad B parece haber
tenido un mayor impacto en el desarrollo de marcos
tedricos y conceptuales (Wilson & Shmida, 1984;
Wright & Reeves, 1992; Ricklefs & Schluter, 1993),
sobre todo en los ambitos de la ecologia de comunida-
des, la ecologia del paisaje y la macroecologia (Brown,
1995; Balvanera, 1999; Gaston & Blackburn, 2000;
Arita & Rodriguez, 2001). Curiosamente en el analisis
de la diversidad f 1a atencion se centrado con frecuencia
mas en sus aspectos numéricos, dejando de lado el tras-
fondo bioldgico de los problemas abordados (e.g. Wil-
son & Shmida, 1984). En un intento por compensar esta
tendencia, la presente contribucion se centra en el estu-
dio de los aspectos biologicos de la diversidad B rela-
cionados con la heterogeneidad de la vegetacion de un
paisaje complejo, ubicado en la region tropical estacio-
nalmente seca del sur de México.

Las comunidades vegetales son sensibles a cam-
bios en la litologia superficial, el relieve, la orientacion
de las laderas, la escorrentia y otros factores que varian,
a veces notablemente, dentro de un mismo paisaje
(Stoutjesdijk y Barkman, 1992; Hugget, 1995). Bajo el
enfoque de la ecologia del paisaje, el estudio de la vege-
tacion permite relacionar cambios en la composicion de
especies con ciertas variables ambientales a escalas
espaciales intermedias (mesoescala) (Turner, 1989;
Duran et al., 2002), a la vez que uno puede suponer
razonablemente que otras variables permanecen cons-
tantes o que varian de forma mas predecible. Algunos
ejemplos de este ultimo tipo son las variables relaciona-
das con el macroclima regional, el régimen de disturbio
y la historia biogeografica local.

Para poder explorar con mayor detalle las causas
de las diferencias en composicion entre diversas comu-
nidades vegetales que coexisten en un paisaje comun,
en este trabajo se planteo la siguiente pregunta central:
(Qué factores biologicos subyacen a la diversidad B?
Para abordarla se presentan de manera sintética cuatro
estudios de caso realizados en una misma region (Ni-
zanda, Oaxaca), a partir de los cuales se intenta extraer
algunas conclusiones generales. Considerando que cada
uno de estos estudios de caso tiene sus propios objetivos
y que se basa en un conjunto diferente de datos, los
cuatro se presentan de manera independiente. Sin em-
bargo, todos ellos se desarrollaron bajo el mismo marco
conceptual, es decir, el analisis de la diferenciacion
espacial de la flora evaluada bajo la dptica de la diver-
sidad B, y tuvieron una base metodoldgica comun.

2. La region de Nizanda

La region donde se realizaron los cuatro estudios se
centra en el poblado de Nizanda (16°39' N, 95°00'O) y
cubre aproximadamente 90 km®. Se localiza en la ver-
tiente pacifica del Istmo de Tehuantepec, en los limites
de los municipios Asuncion Ixtaltepec y Ciudad Ixtepec
(Distrito de Juchitan, Oaxaca; fig. 1). En general, la
region estd conformada por un paisaje de tierras bajas
(100 — 300 m s.n.m.) en el que destacan algunas eleva-
ciones prominentes como el Cerro Verde (450 m s.n.m.)
y el Cerro Naranjo (750 m s.n.m.).

El clima regional es calido (25°C de temperatura
media anual), subhumedo, con régimen de lluvias en
verano (ca. 1000 mm de precipitacion promedio anual).
La época seca es muy marcada y dura alrededor de seis
meses (SPP, 1984a, b). Aunque en Nizanda no existe una
estacion meteoroldgica, la formula climatica correspon-
diente a esta localidad puede ser similar a la de Ciudad
Ixtepec (Awy(w)igw"; Garcia, 1988).

En el terreno predominan rocas metamorficas (fili-
tas) del Mesozoico, pero su continuidad se interrumpe por
la irrupcion de rocas calizas del Cretacico Inferior (SPP,
1981). Esta variacion litologica, aunada a la rugosidad del
terreno, hace que el paisaje de Nizanda sea complejo. Por
ello, si bien la cubierta vegetal corresponde de manera
predominante a la selva baja caducifolia (con algunas
variantes notables en estructura y composicion), en
Nizanda se presenta un mosaico de comunidades vege-
tales que incluye desde selvas medianas subperennifo-
lias hasta sabanas y matorrales xerofilos (fig. 2; Pérez-
Garcia et al., 2001).
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Fig. 1. Localizacion
de la region de Nizan-
da en el Istmo de Te-
huantepec (Oaxaca),
sur de México.
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Los inventarios de varios grupos que se han reali-
zado atestiguan la gran riqueza biologica de la region.
Por ejemplo, se ha documentado la presencia de 59
especies de reptiles y anfibios (Barreto-Oble, 2000) y de
132 de aves (Rodriguez-Contreras, 2004). En el caso de
la flora vascular, en la que se enfoca este capitulo, mas
de nueve afios de prospeccion botanica permiten saber

que ésta también es muy diversa, ya que la Gltima actua-
lizacion de la base de datos que se ha venido elaborando
incluye 865 especies de plantas vasculares (datos no
publicados).

Desde una perspectiva biogeografica, el Istmo de
Tehuantepec es una region muy interesante (Lorence &
Garcia-Mendoza, 1989; Acosta-Castellanos, 1995). Por
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un lado, ha servido como corredor bioldgico para las
biotas de tierras bajas propias de las dos vertientes
oceanicas de México (Rzedowski, 1962); de hecho, sélo
hay otras dos regiones que estén jugando el mismo
papel entre los tropicos del todo el continente america-
no. Por el otro, la region istmefia también representa
una eficiente barrera para la dispersion de organismos
propios de tierras altas en direccion norte-sur y vicever-
sa (Peterson et al., 1999). Asimismo, la ubicacion de
Nizanda en la porcion sur del Istmo de Tehuantepec la
hace parte de uno de los centros de endemismo recono-
cidos en el estado de Oaxaca (Lorence & Garcia-
Mendoza, 1989; Torres-Colin, 2004).

3. Métodos generales

Como ya se indico antes, los cuatro estudios de caso
representan analisis diferentes basados en conjuntos de
datos propios para cada uno. Sin embargo, entre ellos se
comparten algunos elementos metodoldgicos, los cuales
se presentan en esta seccion.

En primer lugar, el inventario floristico regional
elaborado durante casi una década ofrece una base ge-
neral para todos los estudios ecologicos y botanicos
realizados en la region. Un avance de este trabajo ya fue
publicado (Pérez-Garcia et al., 2001), pero la base de
datos electronica que sirvio para su elaboracion ha segui-
do creciendo a partir de colectas realizadas en varios
estudios subsecuentes (Lebrija-Trejos, 2001; Lopez-
Olmedo, 2001; Pérez-Garcia, 2002; Gallardo-Cruz,
2004), y en general como resultado de un proceso con-
tinuo de exploracion botanica en la zona.

Por otro lado, varios estudios se han basado en la
obtencion de muestras de vegetacion conformadas por
cuadros de 10 x 10 m (100 m?), en los que se registra la
presencia de las especies. Con la informacion asi obte-
nida se construyeron matrices de datos binarios (presen-
cia/ausencia) de las especies presentes en los cuadros.
Para que la informacion pudiera ser comparable entre
los distintos estudios se ha seguido la misma clasifica-
cion taxondmica y los nombres de todos los tdxones han
sido homogeneizados y catalogados de la misma mane-
ra, utilizando como referencia nomenclatural el trabajo
de Pérez-Garcia et al. (2001) y la base de datos actuali-
zada.

En términos del andlisis de datos, todos los estu-
dios de caso incluyeron el calculo de similitudes entre
las unidades de muestra correspondientes a cada uno.
Estas similitudes, o mas precisamente, las disimilitudes
resultantes, fueron utilizadas como medidas del grado
de diferenciacion floristica entre muestras. Para este fin
se utilizo el indice de similitud de Serensen (IS), calcu-
lado mediante la féormula:

IS = 2¢/(atb)

donde a y b representan el niumero total de especies
encontradas en cada muestra y ¢ corresponde al nlimero
de especies compartidas (Magurran, 1988). La diversi-
dad B también fue evaluada por medio del indice de
Whittaker (Bw; Whittaker, 1972), utilizando la féormula:

Bw= v/

Este indice relaciona el total de especies de un
determinado conjunto (y) entre el promedio del nimero
de especies (o) de muestras que provienen o forman
parte de dicho conjunto.

Finalmente, otro aspecto comun a varios de los
estudios de caso presentados es que las muestras fueron
sometidas a un proceso de clasificacion numérica. Las
clasificaciones se obtuvieron con el método de Ward
(Jongman et al., 1995), usando como algoritmo de disi-
militud las distancias euclidianas o sus cuadrados (Sta-
tistica, StatSoft, 1995).

4. Estudio de caso I: Diferenciacion floristica
en la selva baja caducifolia por efecto de la
orientacion y la altitud

Como se menciono antes, en Nizanda se han reconocido
nueve tipos de vegetacion. Entre ellos, la selva baja
caducifolia (SBC) es la comunidad mas ampliamente
distribuida y posiblemente la mas heterogénea, pues
presenta notables variaciones estructurales asociadas
con el tipo de suelo. El hecho de que esta selva también
esté presente en las mayores elevaciones de la region
hizo pensar que los factores topograficos, en particular
la orientacion y la altitud, podrian tener un efecto sobre
la heterogeneidad floristica de la comunidad.

La orientacion de las laderas produce variaciones
meso- y microclimaticas que afectan a la vegetacion
(Olivero & Hix, 1998), sobre todo a causa de la insola-
cion diferencial entre laderas y a la diferente exposicion
a corrientes edlicas (Huggett, 1995). En el hemisferio
norte, sobre todo en latitudes altas, las laderas orienta-
das al sur tienden a ser mas calidas que las que dan al
norte (Pianka, 1994). Asimismo, en zonas climatica-
mente uniformes son comunes las variaciones térmicas,
de humedad atmosférica y edaficas a lo largo de gra-
dientes altitudinales (Ricklefs, 1992; Haslett, 1997;
Beniston, 2000).

Debido a su altitud, el Cerro Verde representa uno
de los rasgos topograficos mas notorios de la region.
Debido a su posicion geografica, la ladera norte esta
expuesta directamente a los rayos del sol entre media-
dos de mayo y principios de agosto (Garcia, 1988),
periodo coincidente con el inicio de la época de lluvias.
Ademas, el gradiente altitudinal (100-450 m), a pesar
de no ser tan marcado, también podria tener efectos en
las condiciones ambientales dentro de cada ladera. Esta
situacion llevo a preguntarnos si la orientacion de las
laderas y la variacion altitudinal en el Cerro Verde
constituian factores determinantes de cambios en la
diversidad de la comunidad y en el arreglo espacial de las
especies.

4.1. Particularidades metodologicas

El analisis para este estudio se bas6 en 30 cuadros de
100 m’, distribuidos equitativamente en tres pisos alti-
tudinales (b = bajo, m = medio y a = alto) en las laderas
norte (N) y sur (S) de este cerro. La combinacién de los
diferentes niveles de las variables orientacion y altitud
resultd en la definicion de seis grupos ambientales (Nb,
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Tabla I. indice de similitud de Serensen (porcentual) entre
los seis grupos ambientales (Nb, Nm, Na, Sb, Sm, Sa).

Grupo Nb Nm Na Sb Sm

Nm 53.5

Na 509 59.2

Sb 56.7 463 41.2

Sm 59.8 522 564 614

Sa 56.0 58.6 53.7 56.7 62.5

Nm, Na, Sb, Sm, Sa), cada uno de los cuales estuvo
representado por cinco cuadros.

En este caso, la heterogeneidad floristica se analizo
con base en el calculo del indice Bw para el total de las
muestras y por ladera, por piso altitudinal y por grupo
ambiental. Ademas, para contrastar los efectos de la sepa-
racion espacial y de la altitud sobre la diversidad 3 se
utilizé una prueba de ¢ de Student para comparar las disi-
militudes promedio (1-Serensen) obtenidas entre cuadros
ubicados en un mismo piso altitudinal (separacion espa-
cial) con las disimilitudes calculadas entre cuadros perte-
necientes a diferentes pisos altitudinales (separacion
altitudinal).

4.2. Resultados

Se encontraron 194 especies pertenecientes a 52 fami-
lias de la division Magnoliophyta. De acuerdo con el
indice de Serensen, el grado de similitud floristica al
interior de cada ladera fue mayor entre pisos adyacentes
(b con m y m con a) que entre pisos ubicados en los
extremos altitudinales opuestos (b con a; tabla I). Sin
embargo, la diferenciacion floristica entre pisos altitu-
dinales fue asimétrica entre laderas. A diferencia de la
ladera sur, en la norte el recambio de especies asociado
a la separacion altitudinal fue significativamente mayor
que el producido por la separacion espacial (fig. 3), a
pesar de que las parcelas ubicadas en los extremos de
un mismo piso altitudinal estan mas distantes entre si
que las parcelas de los dos extremos altitudinales (b y a)
en una ladera. Como resultado de dicha asimetria, las
comparaciones entre grupos ambientales ubicados en
laderas opuestas arrojaron un resultado llamativo: los
pisos bajos y altos de las dos laderas mostraron grandes
semejanzas con su respectiva contraparte (Nb—Sb y
Na—Sa), lo cual sugiere que la orientacion no desem-

pefia un papel determinante en la diferenciacion floristi-
ca en dichas zonas del sistema. En contraste, en la por-
cion media del cerro la magnitud de la diferenciacion
depende de la orientacion, ya que los cuadros m del
lado sur se agruparon con los de las zonas bajas, mien-
tras que los del norte lo hicieron con los de la parte
alta. Es decir, la heterogeneidad ambiental parece ser
mayor en la ladera norte. Estos resultados permiten
concluir que, en términos de composicion, en los pisos
altos (a) y bajos (b) del Cerro Verde, se distinguen
bandas de vegetacion relativamente homogéneas de-
ntro de cada piso, con un alto grado de diferenciacion
entre éstas.

El indice de Whittaker mostré6 poca variacion
entre los grupos ambientales analizados (intervalo: 2.71
en el grupo Nb a 2.92 en el Nm). De forma congruente
con los resultados presentados en el parrafo anterior, el
mayor recambio de especies tuvo lugar en los sitios
localizados en la ladera norte y en el piso altitudinal
medio. La disparidad hallada para dicho indice al calcu-
larlo por ladera (N =4.95, S =4.67), por piso (b=4.02,
m = 4.30, a = 4.15) y total (6.46) en relacion con el
obtenido para cada grupo ambiental, indica que existen
fuertes recambios de especies entre los diferentes gru-
pos analizados. Sélo de esta forma seria posible alcan-
zar un numero elevado de especies (194), a pesar de que
la riqueza promedio por grupo (85.5 especies/500 m?)
fue relativamente baja.

De acuerdo con el analisis de clasificacion, las
unidades de muestreo se agruparon en dos grandes
conjuntos. El primero reuni6 todos los cuadros del piso
b, mientras que el segundo incluy6é nueve de los diez
cuadros del piso a. Los cuadros del piso m se distribu-
yeron segun su orientacion de manera casi simétrica
entre ambos conjuntos; cuatro muestras del grupo Sm
quedaron ubicadas en el primer conjunto, mientras que
todos los representantes del Nm se agruparon con las
muestras del segundo conjunto (fig. 4). Nuevamente,
estos resultados sefialan que los grupos correspondien-
tes a los pisos altitudinales extremos tuvieron el mayor
grado de diferenciacion floristica en la comunidad. A
diferencia del piso altitudinal m, en los pisos b y a la
orientacion no jugé un papel determinante en el agru-
pamiento de las muestras.

0.75
{ 0.73
c
o 0.70 Fig. 3. Disimilitud (1 — Serensen) promedio entre
T cuadros ubicados en un mismo piso altitudinal
S (Espacial) y entre cuadros ubicados en diferentes
Ul) 0.66 pisos altitudinales (Altitudinal). Los calculos se
~ 065 0.65 0.64 hicieron por separado para cada una de las laderas
(N y S). Las barras de error indican + 1 E.E.
0.60
N S
Espacial Altitudinal Espacial Altitudinal
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4.3. Conclusiones

El efecto de las variables topograficas sobre la compo-
sicion floristica varia entre las diferentes zonas ambien-
tales del Cerro Verde. Si bien fue posible reconocer a la
altitud como un eje de diferenciacién floristica impor-
tante, la intensidad de su efecto varia entre laderas, ya
que en la ladera norte el recambio de especies entre
cuadros ubicados en diferentes pisos altitudinales fue
mayor que en su contraparte sur.

La diferenciacion floristica en el piso intermedio
estuvo claramente asociada a la orientacion. Los grupos
ubicados en este piso altitudinal contaron con 21 espe-
cies exclusivas, de las cuales 12 sdlo se registraron en la
ladera norte y siete en la sur. En contraste, la orienta-
cion no tuvo un efecto tan evidente en los pisos a y b.
De hecho, el piso b representa una franja de vegetacion
poco heterogénea, en la que la alta densidad de especies
tipicas de ambientes mas humedos (Lebrija-Trejos,
2001) sugiere que esta asociado a niveles mas altos de
humedad en el suelo.

5. Estudio de caso II: Diferenciacién floristica
en enclaves de vegetacion xerofitica

En relacién con los determinantes de la diversidad B se
ha hecho una distincion entre los que son de tipo deter-
minista y los que tienen una naturaleza aleatoria (Arita,
1997; Balvanera et al., 2002). Por ejemplo, el recambio
floristico a lo largo de un gradiente ambiental puede
explicarse mejor en términos de las tolerancias relativas
de las especies. En contraste, los cambios en la compo-
sicion de especies entre ambientes similares, pero sepa-
rados espacialmente, pueden estar sustentados en feno-
menos aleatorios (Gotelli & Graves, 1996). En el primer
caso, se puede esperar que cuando existan diferencias
grandes en la calidad del habitat, éstas vayan acompa-
nadas de cambios notables en la morfologia de las espe-
cies, mientras que en el segundo no habria razén para
esperar dichos cambios morfologicos.

Estas cuestiones fueron exploradas en este estudio
por medio de un analisis de los efectos relativos de la
separacion espacial —dentro de un mismo hébitat—y de
un gradiente ambiental —entre habitats— sobre la dife-
renciacion floristica. El estudio se llevo a cabo en un
sistema de islas de habitat xerdfilo en el que se pueden
reconocer a los dos componentes (i.e. espacial y am-
biental). Estas islas de vegetacion se presentan en aflo-
ramientos de roca caliza, en las que se reconocen tres
comunidades vegetales diferenciadas fisonomicamente
(Pérez-Garcia, 2002; Pérez-Garcia & Meave, en pren-
sa). Dichas comunidades se ordenan de acuerdo a un
incremento en su caracter xeromorfico de la siguiente
manera: (1) selva baja caducifolia (SBC) en suelo desa-
rrollado (SBCs), (2) SBC en roca expuesta (SBCr) y
matorral xer6filo (MX). Para denominar a cada uno de
los afloramientos calcareos junto con las tres comuni-
dades que sustentan se acufid el término “enclave de
vegetacion xerofitica” (EVX; fig. 5).

La configuracion espacial del sistema (fragmentos
separados) y la heterogeneidad interna de cada isla llevo
a plantear la siguiente pregunta: ;Coémo se relaciona la
diversidad de la vegetacion en estas islas de vegetacion
xerofitica con su distribucion espacial? Para abordarla
se plantearon dos objetivos: (1) valorar la contribucion
relativa de las diversidades o y B a la diversidad total
(v), y (2) analizar el grado de diferenciacion floristica
usando indices de similitud, dentro y entre las comuni-
dades vegetales del sistema.

5.1. Particularidades metodologicas

La vegetacion de tres EVX, separados espacialmente,
fue muestreada mediante 27 cuadros de 100 m?, reparti-
dos equitativamente en las tres comunidades (SBCs,
SBCr y MX), lo que dio un total de nueve cuadros por
tipo de comunidad, en los que se registraron las espe-
cies presentes (Pérez-Garcia, 2002; Pérez-Garcia &
Meave, 2004).
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Fig. 5. Perfil esquematico
de un enclave de vegeta-
cion xerofitica (EVX) de
la regiéon de Nizanda,
Oaxaca. MX = matorral
xer6filo, SBCr = selva
baja caducifolia en roca
caliza, SBCs = selva baja
caducifolia en suelo
desarrollado.
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Con los datos se elaboraron curvas promedio de
acumulacion de especies para cada comunidad con el
programa EstimateS version 6.0b1 (Colwell, 2001).
Ademas, se calcularon indices By para varios conjuntos
de datos: (1) para el total de los 27 cuadros, (2) para
cada tipo de comunidad por separado (9 cuadros para
cada una), y (3) para seis series de tres cuadros siguien-
do el gradiente ambiental y el espacial en cada EVX
(fig. 6). Este tlltimo analisis se hizo con el fin de evaluar
simultaneamente estos dos efectos; el procedimiento dio
lugar a un total de nueve series para cada factor, cuyos
promedios se compararon dentro de cada EVX con una
prueba de ¢ de Student.

El calculo de indices de similitud de Serensen (IS)
permitié contar con una medida adicional de los efectos
relativos de la separacion espacial y del gradiente am-
biental. Los indices se calcularon entre pares de cuadros
pertenecientes a varios conjuntos, definidos de la si-
guiente manera: (1) mismo EVX, misma comunidad, (2)
mismo EVX, diferente comunidad, (3) diferente EVX,
misma comunidad, y (4) diferente EVX, diferente co-
munidad (fig. 7). Esto permiti6 calcular las similitudes
floristicas promedio de estos conjuntos y hacer compa-
raciones entre ellas.

5.2. Resultados

En el conjunto total de cuadros se registraron 214 espe-
cies, las cuales mostraron una reparticion muy desigual
entre comunidades. La mas diversa fue la SBCs (160
especies); ésta estuvo seguida por la SBCr (108), mien-
tras que el MX qued6 muy atras por su baja riqueza
(32). Solo para el MX se obtuvo una curva promedio de
acumulacion de especies con comportamiento asintotico
(fig. 8), lo que sugiere que la riqueza total de las otras
dos comunidades estuvo subestimada.

El indice By por comunidad tuvo un valor bajo
para los MX (3.10), pero valores relativamente altos y
similares entre si para las comunidades arboreas (SBCr

EVXI

EVXII

EVXII

Fig. 6. Esquema que muestra las comparaciones realizadas por
medio del indice de Serensen entre las comunidades presentes
en tres enclaves de vegetacion xerofitica (EVX I, I y III). Las
flechas continuas indican comparaciones entre cuadros ubicados
en el mismo tipo de vegetacion; las flechas discontinuas mues-
tran comparaciones entre cuadros de diferente tipo de vegeta-
cion. MX = matorral xer6filo, SBCr = selva baja caducifolia en
roca, SBCs = selva baja caducifolia en suelo.



Mismo EVX, misma comunidad

Mismo EVX, diferente comunidad

Fig. 7. Esquema que muestra las comparaciones realizadas por medio del indice de Serensen entre muestras localizadas en un mismo
tipo o en diferentes tipos de vegetacion, y dentro de un mismo enclave o entre diferentes enclaves de vegetacion xerofitica. MX =
matorral xerdfilo, SBCr = selva baja caducifolia en roca, SBCs = selva baja caducifolia en suelo.

=4.23 y SBCs = 4.31). Para el conjunto total de cua-
dros, Bw tuvo un valor de 8.58, cifra que equivale casi
al doble de la maxima encontrada para las comunidades
por separado. En términos de las comparaciones dentro
y entre comunidades, el promedio (+ E.E.) del indice Bw
fue significativamente mayor entre comunidades (2.54 +

0.041) que dentro de ellas (2.00 £ 0.115) (r=-3.09, g.1.
=4, P=10.036). De hecho, al analizar las series de tres
cuadros por EVX, se encontrd que en promedio se acu-
mulan mas especies a lo largo del gradiente edafico
(62.1) que a través del espacio dentro de cada comuni-

dad (50.6).
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La similitud floristica promedio

181 7 . e MX L

3 valorada con el indice de Serensen fue
g 161 1 --=-- SBCr mayor para pares de muestras ubicadas
§ 141 J SBCs en un mismq EVX que entre muestras
e situadas en distintos EVX (Tabla Ila, b,
'g 121 1 ¢), lo que sugiere que existe un aumento
T 101 A ’_,i.—--—"'“ en la diversidad B con la distancia; sin
S g - /% - "{" embargo, este efecto difirié entre comu-
g __,--{’ - nidades, ya que fue mas fuerte en la
g 61 }'/ ’% SBCs que en las dos comunidades xero-
O 41 J ) %/’ filas (MX y SBCr; Tabla IIb, c). Inde-
g z 7 P — mee® o pendientemente del EVX, la similitud
= 2149 /4 g O promedio de las comparaciones entre
1 "I : : : : : : . todos los cuadros (39.8%) fue mas del

doble que la obtenida entre comunidades
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Fig. 8. Curvas de acumulacion de especies como funcion del
4rea (nimero de muestras de 100 m?) en los EVX de Nizanda,
Oaxaca. MX =matorral xer6filo, SBCr = selva baja caducifolia
en roca, SBCs = selva baja caducifolia en suelo. Barras de error
indican+ 1 D.E.

Tabla Il. Promedio de similitud para las comparaciones de
muestras de vegetacion de los EVX de Nizanda. N = nimero
de comparaciones, Prom.(%) = promedio porcentual del indice de
Sgrensen, E.E. = error estandar.

Comparacion realizada N Prom. (%) E.E.
a) Misma comunidad, independientemente del EVX

MX 36 58.19 2.33
SBCr 36 35.13 1.90
SBCs 36 26.18 1.59
Total 108 39.83 1.71
b) Misma comunidad, mismo EVX

MX 9 59.26 5.95
SBCr 9 39.63 3.23
SBCs 9 33.92 3.91
Total 27 44.27 3.40
c) Misma comunidad, distinto EVX

MX 27 57.84 2.39
SBCr 27 33.63 2.22
SBCs 27 23.60 1.34
Total 81 38.36 2.00
d) Distinta comunidad, independientemente del EVX

MX vs SBCr 81 31.24 1.72
MX vs SBCs 81 4.51 0.46
SBCr vs SBCs 81 14.33 0.87
Total 243 16.69 0.97
e) Distinta comunidad, mismo EVX

MX vs SBCr 27 33.58 2.95
MX vs SBCs 27 4.79 0.93
SBCr vs SBCs 27 13.58 1.32
Total 81 17.32 1.74
f) Distinta comunidad, distinto EVX

MX vs SBCr 54 30.07 2.11
MX vs SBCs 54 4.36 0.52
SBCr vs SBCs 54 14.71 1.12
Total 162 16.38 1.16

(16.7%), lo cual refuerza la idea de que
el gradiente edafico promueve una ma-
yor diferenciacion floristica (Tabla Ila,
d). En contraste, la separacion espacial no tuvo un efecto
determinante sobre la similitud entre comunidades (Tabla

Ile, ).

5.3. Conclusiones

Los resultados de este estudio muestran como afectan la
separacion espacial y la heterogeneidad de habitat (gra-
diente edafico) a la diversidad . Asimismo, sugieren
que dichos efectos pueden ser aditivos, ya que ninguna
combinacion parcial se acercé al valor global de diver-
sidad B (Bw = 8.58). En el sistema estudiado, la varia-
cion asociada al gradiente ambiental es muy grande,
incluso a través de distancias cortas, por lo que la diver-
sidad  que tiene una base ambiental es mayor que la
originada exclusivamente por la separacion espacial.

Los resultados de este estudio contrastan con los
hallazgos de Balvanera ef al. (2002), obtenidos en una
SBC en la region de Chamela, Jalisco, ya que ellos
encontraron un efecto mas fuerte de la separacion espa-
cial. Esta discrepancia puede deberse a que el gradiente
ambiental estudiado por ellos no es tan fuerte como el
de los EVX de Nizanda. Merece la pena considerar que
la alta frecuencia de las especies del MX en todo el
sistema, al margen de la separacion espacial entre los
EVX, se traduce en una similitud promedio muy alta
entre los cuadros de esta comunidad; sin embargo, este
hecho no oculta la intensidad del cambio floristico entre
la SBCs y el MX.

La magnitud de la diversidad B en los EVX varia
dependiendo de la comunidad vegetal en cuestion. Este
resultado amerita estudiarse mas a fondo, ya que puede
estar relacionado con una amplia gama de factores, pero
no queda claro con cudl. Estos factores incluyen desde
los atributos bioldgicos de las especies (e.g. los tipos de
dispersion o las tolerancias relativas de las especies a la
desecacion del substrato y a la luminosidad a nivel del
suelo), hasta efectos dependientes del tipo de analisis
empleado (e.g. la variacion en los indice de similitud
debida a las disparidades numéricas de la riqueza en
cada muestra, o a la presencia de especies muy frecuen-
tes y tolerantes capaces de minimizar el recambio floris-
tico asociado a otros componentes).
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6. Estudio de caso llI: Diferenciacion floristica
entre la sabana y la selva baja caducifolia

La selva baja caducifolia y la sabana son las dos comu-
nidades que cubren la mayor parte de la region de Ni-
zanda (Pérez-Garcia et al., 2001). Ellas contrastan mu-
cho entre si respecto a su fisonomia y ademas sus res-
pectivos regimenes de disturbio son muy distintos. En la
sabana los niveles de insolacion son muy altos y en ella
ocurren fuegos de manera recurrente. Por el contrario,
las perturbaciones mas frecuentes en la SBC resultan de
la caida de arboles o ramas y por lo tanto su extension
es muy localizada; ademas, la incidencia de luz a nivel
del suelo es muy estacional y heterogénea. No obstante
estas diferencias, se ha sugerido que en una determinada
region los cambios climaticos de gran escala ocurridos
en el pasado han producido el reemplazo intermitente de
cada una de estas comunidades por la otra (Pennington
et al., 2000).

La SBC de Nizanda es una comunidad dominada
por arboles, cuyo dosel alcanza alturas que flucttian
entre 4 y 15 m (Pérez-Garcia et al., 2001). El estrato
arboreo es continuo y por lo general la cobertura supera
350% (Pérez-Garcia, 2002; Gallardo-Cruz et al., 2005).
En la sabana, por el contrario, el componente lefioso es
abierto y esta conformado por arbustos y arboles peque-
nos y aislados, concentrados hacia los ecotonos de esta
comunidad con otras (Lopez-Olmedo, 2001). La fiso-
nomia de la sabana esta dada por la presencia de hierbas
graminoides de Poaceae y Cyperaceae (Pérez-Garcia et
al., 2001); 1a especie dominante, Trachypogon spicatus
(L.f.) Kuntze (= T. plumosus [Humb. & Bonpl. ex
Willd.] Nees), contribuye con 80% de la cobertura total
de la comunidad (Lépez-Olmedo, 2001).

Las posibles causas de las diferencias fisonémicas
entre estas dos comunidades pueden ser de varios tipos.
En primer lugar, si los contingentes floristicos de las
dos comunidades fueran los mismos, las diferencias
podrian deberse a cambios en las abundancias relativas
de dichas especies. Por otro lado, es posible que las
diferencias sean el resultado de un recambio practica-
mente completo de las especies entre los dos sistemas.
Finalmente, la causa de las diferencias podria ser una
combinacion de las dos anteriores. El presente estudio
representa un intento por determinar cual de estas posi-
bilidades explica mejor la diferenciacion entre ambos
tipos de vegetacion. Cabe mencionar que las diferencias
de composicion pueden reflejar divergencias en las
estrategias adaptativas, situacion que podria estar refle-
jada en los espectros morfologicos de cada comunidad.
Entonces, uno puede preguntarse en qué medida las
diferencias fisonomicas entre la SBC y la sabana estan
dadas por la diferenciacion floristica a varios niveles
taxonomicos (especies, géneros y familias), y si esta
diferenciacion se refleja en los patrones de estrategias
de vida. Para buscar las respuestas, se plantearon los
siguientes objetivos: (1) evaluar las diferencias en la com-
posicion floristica a través la jerarquia taxonomica entre la
SBC y la sabana de Nizanda, y (2) explorar si existen
diferencias en las estrategias adaptativas de las plantas de
estas comunidades a partir de datos morfologicos (formas
de vida y de crecimiento) y de habitos de crecimiento.

6.1. Consideraciones metodologicas

A partir del inventario floristico actualizado de la re-
gion, complementado con datos obtenidos en 98 cua-
dros de 100 m® (39 para sabana y 58 para SBC), se
produjo una lista combinada de especies presentes en
las dos comunidades. So6lo se incluyeron entidades
determinadas hasta especie, pues s6lo de esta manera
era posible realizar el analisis a varios niveles en la
jerarquia taxondmica. Utilizando el indice de similitud
de Serensen (IS) se hicieron comparaciones floristicas
globales entre las dos comunidades para los niveles de
especie, género y familia.

Las especies fueron clasificadas de acuerdo con
tres criterios: (1) forma de crecimiento (arbol, arbusto,
helecho, hierba graminoide, forbia, trepadora, rastrera'y
roseta); (2) forma de vida (camefitas, fanerofitas, hemi-
criptofitas, criptofitas y terofitas; Mueller-Dombois &
Ellenberg, 1974); y (3) habitos de crecimiento (epifito,
herbaceo, lefioso, sufruticoso, parasito y suculento). Las
posibles diferencias en estrategias adaptativas de las
plantas entre las dos comunidades se analizaron a partir
de histogramas de frecuencias de estos tres conjuntos.
La asignacion de una especie a una categoria se basé en
el maximo grado de desarrollo que ésta puede alcanzar.
Vale la pena aclarar que no existe una tautologia entre
la distincion fisondmica de las dos comunidades y las
diferencias en los histogramas, ya que mientras que la
fisonomia es un atributo vegetacional, los histogramas
ilustran un atributo de la flora, pero no de la vegetacion,
pues su elaboracion no considera las abundancias relati-
vas de las especies.

6.2. Resultados

El listado total incluyd 600 especies, 457 de las cuales
estuvieron presentes en la SBC y 174 en la sabana (ta-
bla III). Ambos sistemas compartieron 31 especies, lo
que equivale a una similitud (IS) de 10% para este nivel
taxondmico. Aun cuando se registraron 306 géneros en
la SBCy 109 en la sabana, s6lo hubo 40 géneros comu-
nes a ambas comunidades, por lo que la similitud floris-
tica en este nivel no aument6 notablemente (IS =21%).
En fuerte contraste, la similitud a nivel de familia fue
mucho mas alta (IS = 72%), pues a pesar de que la SBC
tuvo casi el doble de familias (85) que la sabana (43),
ambos sistemas compartieron 34 de ellas (tabla III).
Otras peculiaridades relacionadas con la composicion
floristica de estas dos comunidades, por ejemplo la
distribucion de especies por géneros y por familias, se
presentan en el trabajo de Pérez-Garcia y Meave (some-
tido).

Tabla lll. Comparacion floristica entre la selva baja
caducifolia (SBC) y la sabana.
IS = Indice de Sgrensen (%).

SBC Sabana Compartidas Total IS (%)
Especies 441 183 41 585 14
Géneros 297 120 50 367 27
Familias 80 48 38 90 84
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Fig. 9. Espectros de formas de crecimiento para la
selva baja caducifolia (SBC) y la sabana (Sab).
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Fig. 10. Espectros de formas de vida para la selva baja
caducifolia (SBC) y la sabana (Sab).
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Fig. 11. Espectros de habitos de crecimiento para la
selva baja caducifolia (SBC) y la sabana (Sab).

Frecuencia de especies (%)

En términos de las formas de crecimiento, los
arboles fueron el conjunto mas numeroso para la SBC, y
éstos estuvieron seguidos por los arbustos, mientras que
en las sabanas prevalecieron las forbias, seguidas por
las hierbas graminoides (fig. 9). Estos resultados no
sorprenden, ya que corresponden exactamente con las
fisonomias tipicas de cada comunidad. Sin embargo, la
contribucion de otras formas de crecimiento no era tan
facilmente predecible a partir de la fisonomia. Este es el
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caso de la buena representacion de forbias y rastreras en
las sabanas, de las trepadoras en la SBC, asi como la
representacion similar de helechos en ambas comunida-
des.

El histograma de frecuencias de formas de vida
(fig. 10) sugiere que la SBC se desarrolla en un ambien-
te mas favorable para el desarrollo vegetal que el de la
sabana, ya que la mayoria de sus especies fueron clasi-
ficadas como fanerofitas, mientras que en segundo lu-
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gar, muy lejos de éstas, se ubicaron las camefitas. En el
mas equitativamente entre las distintas categorias, aun-
que sobresalieron las plantas hemicriptofitas.

El resultado mostrado en el histograma de fre-
cuencias de habitos de crecimiento (fig. 11) es con-
gruente con los dos anteriores, ya que en la SBC domi-
naron las plantas lefiosas y en la sabana lo hicieron las
especies herbaceas. Ademas, destaca la ausencia de
epifitas y la escasez de suculentas y parasitas en la sa-
bana, comunidad donde los sufrutices estan sobrerepre-
sentados en comparacion con la SBC.

6.3. Conclusiones

Bajo el mismo régimen climatico, en la region de Ni-
zanda coexisten dos comunidades vegetales, la SBCy la
sabana, que son substancialmente distintas tanto en sus
atributos morfolégicos como en su composicion. El
establecimiento de la sabana en las cimas de los cerros
de filitas puede ser explicado razonablemente por las
limitaciones edaficas que alli imperan. Sin embargo, tan
pronto como aparece en el paisaje un suelo mas desarro-
llado, éstas son abruptamente reemplazadas por la SBC,
0 en ocasiones por matorrales espinosos y subinermes.
Aunado al factor edafico se debe considerar que el dis-
turbio por fuego, factor exclusivo de la sabana, parece
promover una diferenciacion floristica masiva. La baja
similitud floristica entre la sabana y la SBC, expresada
inclusive a nivel de género, como las discrepancias en
sus espectros morfoldgicos y de habitos de crecimiento,
sustentan esta posibilidad.

Asimismo, es razonable concluir que las estrate-
gias adaptativas de las especies de ambas comunidades
son muy diferentes, si bien existen semejanzas en algu-
nas categorias. En particular, se puede inferir el efecto
del fuego como factor selectivo de estrategias de vida
de las plantas a partir de las categorias morfologicas
encontradas en algunos grupos en las dos comunidades.
Por ejemplo, las orquideas tipicas de la sabana son
geofitas, mientas que en la SBC todos sus confamiliares
son epifitos o litofitos. Igualmente, es notable la baja
representacion de la suculencia en la sabana, a pesar de
que este sistema esta asociado a ambientes con limita-
ciones hidricas.

Los resultados de este estudio permiten concluir
de manera general que la SBC y la sabana de Nizanda
no poseen conjuntos floristicos intercambiables en el
espacio. Futuros anélisis deberan determinar la probabi-
lidad de que un intercambio de este tipo pueda o no
darse en el tiempo.

7. Estudio de caso IV: Diferenciacion floristica
a nivel de paisaje a través de la jerarquia taxo-
némica

En el estudio de caso anterior se revelo el alto grado de
diferenciacion floristica entre la SBC y la sabana en
Nizanda, y que estas diferencias se manifiestan en di-
versos atributos floristicos de dichas comunidades. No
obstante, estos resultados no permiten ver si las contri-
buciones cuantitativas de las especies (sobre todo de las
compartidas) a sus respectivas comunidades, medidas a

caso de la sabana, las especies estuvieron distribuidas
través de sus frecuencias, difieren lo suficiente como
para traducirse en divergencias al nivel de vegetacion.
De hecho, si la diferenciacion floristica fuera suficien-
temente profunda, seria esperable que las diferencias en
las frecuencias de los distintos taxones en la vegetacion
fueran evidentes no sélo a nivel de especie, sino tam-
bién a niveles taxondmicos superiores. Para abordar esta
cuestion, en este trabajo se formularon las siguientes
preguntas: ;Qué tan fuertes son las relaciones floristicas
generales entre los tipos de vegetacion mejor represen-
tados en Nizanda? y de forma mas importante, ;hasta
qué nivel de la jerarquia taxondmica se reflejan las
diferencias floristicas entre los distintos tipos de vegeta-
cion que conforman el paisaje nizandefio?

7.1. Particularidades metodologicas

Este analisis se baso en datos obtenidos en 140 cuadros de
100 m?, distribuidos entre los principales tipos de vegetacion
de la region, en los que se registro la presencia de las espe-
cies. Con esta informacion se construyeron tres matrices de
datos binarios (presencia-ausencia), para las especies, los
géneros y las familias presentes en los cuadros, en las que se
hicieron evidentes las frecuencias de aparicion de los distin-
tos taxones en los cuadros. El analisis formal incluyo la
realizacion de tres clasificaciones, una por cada nivel taxo-
noémico, basadas en estas matrices.

Adicionalmente se llevd a cabo un analisis de las
similitudes floristicas empleando el IS y el By entre los
tipos de vegetacion mas extendidos en Nizanda, inclu-
yendo a las comunidades secundarias. Este andlisis se
baso en la lista mas reciente de la flora local.

7.2. Resultados

La clasificacion basada en la matriz de especies permi-
tié distinguir grupos que en general coinciden con los
tipos de vegetacion definidos con base en criterios pu-
ramente fisonémicos (fig. 12). Los cuadros de sabana
formaron el conjunto mas distinto, manteniéndose sepa-
rado del resto de las comunidades hasta una distancia de
union de mas de 65. Excluyendo a la rama del dendro-
grama donde se ubicaron los cuadros de sabana, en este
analisis los tipos de vegetacion que primero se agrupa-
ron fueron la SBC y el matorral espinoso. A niveles mas
bajos de similitud, al conjunto asi formado se incorpor6
la vegetacion xerofila (que agrup6 al matorral xerofilo y
a la SBCr), y por ultimo la vegetacion riberefia (selva
mediana y bosque de galeria).

En el dendrograma obtenido para los géneros se
observaron basicamente los mismos grupos que los
encontrados en la clasificacion por especies (fig. 13), a
excepcion de dos diferencias importantes. En primer
lugar, las muestras del bosque de galeria se incorpora-
ron desde un principio al grupo de la SBC, en lugar de
hacerlo al conjunto de la vegetacion riberefia. Ademas,
la secuencia de agrupamiento fue diferente; en este
caso, en la primera fusion de grandes grupos se unieron
el matorral espinoso con la SBC (donde estaba incluido
el bosque de galeria), y posteriormente a este nuevo
grupo se incorpord la selva mediana y finalmente la
vegetacion xerofila.
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union se calculé empleando datos binarios de presencia-ausencia de 92 familias a partir de distancias euclidianas.

Con respecto a la clasificacion para las familias
los resultados fueron practicamente iguales, ya que la
unica diferencia respecto a la obtenida para los géneros
fue que un cuadro de SBC se incorpor6 a uno de los
grupos iniciales correspondiente al matorral espinoso
(fig. 14). Asimismo, las distancias de unién para los
grupos principales observados para las tres clasificacio-
nes se mantuvieron mas o menos constantes.

La tabla IV muestra los valores de riqueza total
por tipo de vegetacion, asi como los indicadores de
similitud y de diferenciacion calculados para comparar-
los. Estas cifras revelan que, en términos de la composi-
cion floristica, la vegetacion secundaria difiere nota-
blemente de las comunidades vegetales restantes. En
particular, llama la atencion que la flora de la vegeta-
cion secundaria practicamente no tiene elementos co-
munes con la sabana de la region.

Las comunidades primarias cuyas floras mostraron
la mayor afinidad entre si fueron la selva mediana y la
SBC (IS = 51.7%), mientras que las menos similares
fueron aquellas establecidas en ambientes que represen-
tan los extremos en la disponibilidad de agua, es decir,
la selva mediana y el matorral xerofilo (IS =4.7%; tabla
IV, arriba). En concordancia con los analisis de clasifi-
cacion descritos arriba, la sabana mostr6 bajos niveles
de similitud floristica con las otras comunidades, prin-
cipalmente con las arboreas propias de ambientes
humedos, y s6lo tuvo una similitud medianamente alta
con el matorral espinoso, que es la comunidad que la
circunda.

Con los resultados obtenidos para el indice Bw se
generd una nueva matriz cuya estructura fue una especie
de imagen especular de la matriz elaborada para los
datos del IS (tabla IV, centro). Si bien esto no sorprende
porque estos dos indices tienen interpretaciones recipro-
cas acerca de un mismo fendmeno, no hubo una coinci-
dencia total entre los valores altos de una de las matri-
ces y los bajos de la otra, lo cual sugiere que la utiliza-
cion de ambos indices en un mismo estudio no es nece-
sariamente redundante. Esta afirmacion se corrobora por
el hecho de que en el caso de By es posible obtener un
valor global para el paisaje completo (que en este caso
fue de 4.59), el cual no es igual al promedio de los valo-
res calculados para este indice por pares de comunida-
des (de nuevo, en este caso el valor global equivalio a
mas del doble); esto contrasta fuertemente con el com-
portamiento del IS, ya que para éste el valor global si
seria igual al promedio de todos los valores calculados
por pares.

La parte baja de la tabla IV muestra los nlimeros
totales de especies obtenidos al combinar los listados de
pares de comunidades. Las comunidades que en conjun-
to acumularon mas especies (604) fueron la SBC y la
selva mediana, mientras que el segundo lugar corres-
pondid a la combinacion de la sabana con la SBC (590).
La elevada riqueza acumulada en estos dos pares esta
determinada por la suma de sus respectivas diversidades
alfa (o), que son las mayores, mas que por el efecto de
la diversidad Bw. Esto fue particularmente notorio en el
caso de la combinacion de SBC-selva
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Tabla IV. Diversidad beta y riqueza de especies en seis tipos de vegetacién primaria y en la vegetacion secundaria de la region de
Nizanda, Oaxaca, México. En la diagonal principal de los tres bloques se indica la riqueza de especies de cada comunidad (en
italicas). En cada bloque se presentan los resultados de la comparacion entre pares de comunidades. Bloque superior: valores
porcentuales del indice de Sgrensen. Blogue intermedio: indice de diversidad beta de Whittaker. Bloque inferior: riqueza combinada
de especies. Los diagramas muestran graficamente las relaciones de similitud entre las comunidades; lineas mas gruesas denotan
mayor diferenciacion floristica; los circulos rellenos corresponden a las comunidades mas mésicas y los abiertos a las mas xéricas
de la region. Sab = sabana, SBC = selva baja caducifolia, ME = matorral espinoso, MX = matorral xeréfilo, SM = selva mediana
(subcaducifolia y subperennifolia), BG = bosque de galeria, VS = vegetacion secundaria.

Comunidad Sab SBC ME _MX SM BG

Sab 189 — 155

o c SBC 142 443 18.1-36.0

® & ME 239 469 130 —_00-180

S 2 MX 87 177 147 74

£ SM 70 517 269 47 317
BG 70 205 217 69 293 105
Vs 97 106 56 24 55 153
Sab 189 — 159 -172

2 = SBC 1.87 443 —_

a§ ME 179 162 130 —

&= mx 192 184 18 74

22 SM 193 159 176 195 317

~  BG 193 181 18 193 175 105
Vs 191 19 195 198 195 186
Sab 189

S ¢ SBC 590 443

S'g ME 285 465 130

S 2 MX 252 475 190 74

z® sm 489 604 394 382 317
BG 284 497 212 173 369 105
VS 268 508 216 164 398 183 92

mediana, porque a este par correspondio el valor mas
bajo de By, mientras que la combinacion de las dos
comunidades con menor o, el matorral xero6filo y el
bosque de galeria, mostr6 uno de los valores de By mas
altos.

7.3. Conclusiones

Las clasificaciones realizadas en este estudio, caracteri-
zadas por una gran consistencia entre niveles taxonomi-
cos, ponen de manifiesto que la diferenciacion floristica
entre los tipos de vegetacion de Nizanda no se restringe
al nivel de especie. Por el contrario, se mantiene a tra-
vés de la jerarquia taxonoémica, alcanzando al menos el
nivel de familia, revelando asi un grado profundo de
diferenciacion. Este fendomeno puede ser explicado de
varias maneras desde un punto de vista ecologico, pero
sin duda es también plausible invocar explicaciones de
tipo evolutivo y biogeografico. Esta aseveracion des-
cansa en la idea de que la taxonomia debe reflejar la
filogenia de los taxones, de manera que al ascender a
través de la jerarquia taxonomica uno deberia esperar
relaciones de ancestria mas lejanas (fig. 15) y por lo
tanto origenes biogeograficos mas divergentes (Briggs,
1995).

Para ilustrar esta idea vale la pena mencionar que
las SBC y las sabanas mexicanas parecen tener origenes
biogeograficos distintos. De hecho, en México las SBC
mas ricas en especies, asi como las de mayor extension
geografica, se ubican en la planicie costera del Pacifico,
en el occidente del pais (Lott & Atkinson, 2002). Hacia
el sur del pais y en la vertiente atlantica su extension se
reduce notablemente, excepto en la Peninsula de Yuca-
tan (Rzedowski, 1978; Pennington & Sarukhan, 1998).
Por el contrario, las sabanas americanas son sistemas
tipicos de la vertiente atlantica, cuyos nicleos mas im-
portantes se localizan en América del Sur y en Cen-
troamérica (Bourliere & Hadley, 1970; Eiten, 1986;
Huber, 1987; Furley, 1999). Por ello, para poder enten-
der a fondo el origen de la diferenciacion floristica en
Nizanda es esencial considerar el caracter extraordinario
de la confluencia de estos dos sistemas en una misma
region.

La estructura de los dendrogramas obtenidos per-
mite aproximarse a los factores causales de la diferen-
ciacion floristica a distintos niveles. Por ejemplo, los
grandes grupos formados al inicio de la clasificacion
(distancias de unidn pequefias) corresponden a las prin-
cipales unidades de paisaje. En cambio, los subgrupos
contenidos en ellos parecen estar asociados a otros
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factores, como la orientacion de ladera, la unidad topo-
grafica (ladera altas o cafiadas) o incluso la ubicacion
geografica precisa (en la porcion norte o sur de Nizan-
da) de los sitios donde fueron establecidas las parcelas.
Estos analisis deberan guiar futuros estudios encamina-
dos a dilucidar el papel de cada uno de estos componen-
tes del ambiente en la diferenciacion floristica represen-
tada en Nizanda.

Una ultima derivacion de los resultados de este
estudio de caso, pero de ninguna manera la menos im-
portante, es la confirmacion de que una alta diversidad
beta no necesariamente se traduce en una alta diversidad
total o gamma (y) de un sistema. Por ello, la compren-
sion cabal de esta Gltima no puede conseguirse sin inte-
grar la evaluacion de las diversidades a y B (Arita &
Rodriguez, 2001; Rodriguez & Vazquez, 2003).

8. Discusion general

La diversidad B es una abstraccion conceptual que per-
mite evaluar numéricamente el grado de diferenciacion
biologica. Sin pasar por alto la variedad de expresiones
matematicas propuestas para evaluarla y la necesidad de
llegar a acuerdos mas universales sobre ellas, es impor-
tante reconocer toda la variedad de agentes causales que
hay detras de los patrones de distribucion de las espe-
cies en el espacio. Estos incluyen desde tolerancias
fisiologicas diferenciales entre las especies hasta diver-
gencias en sus historias biogeograficas, pasando por
eventos aleatorios, limitaciones en la dispersion y dife-
rentes interacciones bidticas, entre otros. Ademas, es
posible que se presenten sinergias entre algunas de estas
causas, lo cual podria incrementar los valores de f en un
sistema. La situacion se complica aiin mas porque algu-
nos de estos factores podrian, bajo ciertas circunstan-
cias, limitar en lugar de promover el grado de dife-
renciacion bioldgica. Aunado a esto, hay que considerar

que puede ser muy dificil, si no imposible, desenmara-
fiar en su totalidad los determinantes de la diversidad
en estudios de campo. A pesar de esto, los estudios de
caso presentados aqui muestran cdmo ciertos analisis
permiten aproximarse gradualmente a su comprension.

En los estudios realizados en Nizanda la magnitud
de la diferenciacion bioldgica se evalud de distintas
maneras. En particular, el calculo simultaneo del indice
Bw y el IS fue muy productivo, porque los resultados
mostraron que a pesar de que sus interpretaciones son
casi reciprocas, su uso result6 ser complementario mas
que redundante. Por ello, los estudios basados en uno
solo de estos indices podrian llegar solamente a inter-
pretaciones limitadas. Por otra parte, los resultados
también destacan la necesidad de integrar el analisis de
la diversidad B a través del indice de Whittaker con la
evaluacion de las diversidades a y v; de hecho, no se
debe olvidar que B surge de la relacion que guardan
entre si estos dos ultimos conceptos (Whittaker, 1972;
Ricklefs & Schluter, 1993). Ademas, debido a su caracter
adimensional, el valor de B carece de sentido en ausen-
cia de las medidas de riqueza de especies. Asi, se puede
concluir que la gran diversidad regional registrada en
Nizanda debe explicarse en términos de combinaciones
de alfa y beta, pero sin perder de vista el aporte absoluto
que cada comunidad hace al conjunto.

Los factores examinados en los cuatro estudios de
caso son de varios tipos y se expresan a diferentes esca-
las, desde las propiedades del suelo, pasando por la
elevacion, la orientacion de ladera y la separacion espa-
cial, hasta la historia biogeografica. Aunque la seleccion
de factores investigados se basé en un razonamiento
acerca de cuales factores podrian mostrar, y por lo tanto
producir, la mayor variacion en la region, de ninguna
manera se puede afirmar que han quedado cubiertos
todas las causas potenciales de diferenciacion floristica
en el paisaje de Nizanda.
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Los resultados de estos estudios muestran en con-
junto que cada uno de los factores analizados explica en
mayor o menor grado esta diferenciacion. Por supuesto,
las diferencias en este potencial explicativo son grandes
y es claro que mientras algunos operan en el paisaje
completo, otros tienen una influencia mucho mas locali-
zada. El reconocimiento de la sabana como el tipo de
vegetacion mas distinto entre todos los demas permitio
identificar al tipo de sustrato como el factor causante de
la mayor diferenciacion floristica en el sistema. Sin
embargo, también sefial6 el importante papel del fuego,
factor que opera casi exclusivamente en la sabana, co-
mo generador de diferencias tanto en la composicion
como en las caracteristicas biologicas de las plantas de
este sistema.

Es interesante que la profundidad del suelo tam-
bién parece ser el principal eje de diferenciacion floris-
tica para la vegetacion de los enclaves de vegetacion
xerofitica en los afloramientos de roca caliza. Esto sig-
nifica que un mismo factor puede actuar a diferentes
escalas, aunque sus efectos precisos sean algo distintos.
En este sentido, llama la atencidn que si bien el tipo de
roca fue determinante en la definicion de los tipos de
vegetacion, como se discutiéo mas arriba, es obvio que
se presenta una sinergia entre el sustrato geologico y la
profundidad del suelo, ya que el efecto del primero s6lo
fue notorio cuando estaba asociado a suelos someros.
En concreto, cuando el suelo es somero, sobre las cali-
zas expuestas se establece vegetacion xerofitica, mien-
tras que sobre las filitas se establece la sabana. La gran
divergencia entre estas dos comunidades esta claramen-
te ilustrada por las gramineas, pues mientras que las
especies de Poaceae son dominantes en la sabana, en la
vegetacion xerofitica no se ha registrado ninguna espe-
cie de esta familia. Este patron contrasta con el hecho
de que en sitios con suelo mas desarrollado se puede
establecer la SBC, independientemente del tipo de roca,
y las comunidades resultantes son tan semejantes en su
composicion que la clasificacion numérica es incapaz
de segregarlas. Esto significa que una vez que el suelo
deja de ser limitante, el clima es el factor que determina
la expresion vegetal de la region.

Un efecto similar fue hallado en relacion con los
gradientes de humedad edafica. En los sitios mas hiime-
dos, particularmente a lo largo de los cursos de agua, se
establece la vegetacion mas mésica; sin embargo, la
vegetacion de este habitat tampoco es homogénea, ya
que en sitios donde el suelo es menos profundo se en-
cuentran la selva mediana subperennifolia, mientras que
en la planicie de inundacién, donde la profundidad de
los suelos puede ser mucho mayor, ésta es reemplazada
por un bosque de galeria (Lebrija-Trejos, 2001; Pérez-
Garcia et al., 2001).

Por otra parte, el primer estudio de caso mostrd
que en situaciones en las que el sustrato es homogéneo,
otros aspectos topograficos también pueden ser causan-
tes de diferenciacion floristica. En particular, dicho
estudio mostré que diferentes combinaciones de altitud
y orientacion de la pendiente pueden estar asociadas a
distintos contingentes floristicos, incluso sin que la
vegetacion muestre tal diferenciacion en sus caracteris-
ticas estructurales (Gallardo-Cruz, 2004).

De forma complementaria al papel del ambiente
fisico en la diversidad B, la diferenciacion observada al
interior y entre los enclaves de vegetacion xerofitica
(estudio de caso II), asi como en sitios con igual orien-
tacion (ladera N del Cerro Verde; estudio de caso 1),
constituyen fuertes indicios de que la separacion espa-
cial también juega un papel importante. La distancia es
un factor complejo que engloba a otros que a su vez
influyen en las probabilidades de establecimiento y
permanencia de las especies. Por ello, hace falta pro-
fundizar en la investigacion para entender mejor qué
factores y procesos estan detras de la diferenciacion
espacial.

Un aspecto particularmente interesante de este
trabajo es que los resultados sugieren que la heteroge-
neidad floristica observada en Nizanda también esta
asociada a procesos histdricos, ya que permite la coexis-
tencia de contingentes floristicos con distintos origenes
biogeograficos. Por ejemplo, el ultimo estudio de caso
evidencioé que la gran diferenciacion floristica entre
comunidades se expresa en varios niveles taxondmicos,
desde el especifico hasta el genérico cuando el analisis
se limita a la composicion floristica, y hasta el de fami-
lia cuando se cuantifica la frecuencia de los taxones en
la vegetacion. Las hipétesis biogeograficas relacionadas
con la diferenciacion floristica deben ser examinadas a
fondo en el contexto de la historia de esta flora (e.g.
Rzedowski, 1991; Wendt, 1998; Cevallos-Ferriz &
Ramirez, 2004) antes de poder extraer conclusiones mas
definitivas sobre ellas.

Un tltimo aspecto que amerita reflexion se refiere
a los varios significados que para este tipo de analisis
tiene, por un lado, la informacion numérica sobre la
riqueza, y por el otro, la informacion de las identidades
taxonomicas. Es indudable que desde diversos puntos
de vista no se puede conferir el mismo nivel de impor-
tancia a todas las especies. En particular, considerando
las implicaciones de la diferenciacion floristica como
sustento de acciones de conservacion, es relevante saber
qué tipo de especies aporta cada comunidad, ya que
puede darse el caso de que alguna haga una contribu-
cion numérica considerable a una region, pero con es-
pecies de bajo interés bioldgico. En Nizanda esto suce-
de con la vegetacion secundaria, la cual esta constituida
en gran medida por plantas introducidas (ruderales o
malezas), cuya conservacion debiera tener una baja
prioridad; lo contrario sucede en algunas comunidades
primarias, las que, a pesar de contar con pocas especies,
situacion ejemplificada por las comunidades xerofiticas
de Nizanda, concentran muchas de las especies raras o
endémicas de la region.

9. Conclusiones

La comprension de los factores que causan diferencia-
cion floristica en la region de Nizanda es atin incomple-
ta. Esto se debe en parte a la insuficiente informacion
microambiental para las distintas unidades del paisaje,
asi como al desconocimiento de los aspectos dinamicos
de sus correspondientes comunidades vegetales. No
obstante, ahora se tiene una mejor idea de la gama de
causas que pueden explicar la diversidad [ regional. Por
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ejemplo, una conclusion general derivada de estos estu-
dios es que ningun factor es capaz por si solo de generar
la altisima diversidad y de Nizanda, la cual se acerca al
millar de especies de plantas. Asimismo, estos estudios
permiten enfatizar que la variacion de los factores que
tienen efectos locales, como la profundidad del suelo, la
orientacion de ladera, la topografia y el régimen de
disturbio, no s6lo generan diferencias en los valores
numéricos de P, sino que ademas reflejan una fuerte
diferenciacion bioldgica, en ocasiones tan profunda que
hace sospechar que es muy antigua.
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