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SUMMARY

The mountain cloud forest, also known as cloud forest, is one of the terrestrial ecosystems with a distribution restricted to mountainous
elevations with high precipitation and persistent fog. Due to physical, ecological and cultural changes in the landscape, the communities
that exist today represent a minimum fraction of the ecosystem. The objective of this investigation was to identify the factors related
to the geomorphological diversity and to changes related to cultural processes that act as key drivers of the distribution of cloud
forest communities in one of central Mexico’s highest peaks. Floristic composition of plant communities was determined through
21 samplings, including ecotone areas, disturbed sites and even coffee plantations located within the forest. These communities
were mapped using GIS techniques, and their distribution was assessed considering various factors pertaining to relief, land use and
fragmentation. Five major communities were identified: 1) Carpinus tropicalis + Quercus delgadoana forest, 2) Carpinus tropicalis
+ Prunus serotina forest, 3) Alchornea latifolia + Liquidambar macrophylla ecotone, 4) Cupressus lusitanica + Alnus jorullensis
ecotone and 5) coffee plantations grown under the forest canopy. Relevant environmental factors were grouped into two axes: one
comprising the spatial structure (fragmentation) and the other involving the morphological characteristics of relief. Altitude and the
energy of relief are the environmental factors most significantly related to changes in the specific richness of the communities studied.

Key words: Cofre de Perote volcano, mountain cloud forest, cloud forest, forest fragmentation, geomorphological diversity.

RESUMEN

El bosque himedo de montafia o bosque de niebla es uno de los ecosistemas terrestres de distribucion restringida a elevaciones
montaflosas con altas precipitaciones y niebla persistente. Debido a cambios fisicos, ecologicos y culturales, las comunidades
conservadas representan una proporcion minima del ecosistema. El objetivo del estudio fue reconocer los factores relativos a la
diversidad geomorfologica y a los cambios provocados por procesos culturales, que controlan la distribucion de las comunidades del
bosque humedo de montafia, en una de las montafias mas altas del Centro de México. Para conocer la composicion floristica de las
comunidades se realizaron 21 muestreos, incluyendo zonas de ecotono, lugares con evidencia de perturbacion e incluso, cafetales
que presumiblemente se encuentran dentro del bosque. Mediante técnicas de SIG se genero el mapa de las comunidades, y se analizo
su distribucion con respecto a diversos factores referentes al relieve, el uso del suelo y la fragmentacion. Se identificaron cinco
comunidades: 1) bosque de Carpinus tropicalis y Quercus delgadoana, 2) bosque de Carpinus tropicalis y Prunus serotina, 3) ecotono
con Alchornea latifolia y Liquidambar macrophylla, 4) ecotono con Cupressus lusitanica y Alnus jorullensis, y 5) cafetales bajo el
dosel del bosque. Los factores que fueron relevantes se agruparon en dos ejes, uno referente a la estructura espacial (fragmentacion), y
otro a las caracteristicas morfoldgicas del relieve. La altitud y la energia del relieve son los factores que se relacionaron de forma mas
significativa con cambios en la riqueza especifica de las comunidades.

Palabras clave: volcan Cofre de Perote, bosque hiimedo de montafia, bosque de niebla, fragmentacion forestal, diversidad
geomorfologica.

INTRODUCCION adaptacion de las plantas a diferentes altitudes se conside-

ra como una respuesta a las condiciones climaticas (Hov-

La composicioén de una comunidad vegetal esta contro-
lada por factores fisicos y bioldgicos, incluyendo proce-
sos y patrones tanto de origen natural como antrépico que
intervienen dentro del sistema ambiental e interactian de
manera no lineal (Farina 1998). De manera particular, la

enden y Brodribb 2000), siendo de gran interés analizar
la distribucion de las comunidades vegetales en relacion
a la heterogeneidad del relieve y la fragmentacion, con-
siderados ambos como fiables controladores de la distri-
bucidn de ciertos elementos climaticos como la radiacion,

29



BOSQUE 38(1): 29-39, 2017
Factores de distribucion del bosque hiimedo de montafia

la temperatura, la precipitacion y la humedad (Turner et
al. 2001). Sin embargo, es de conocimiento general que
la influencia de dichos factores cambia con la escala de
estudio; por ejemplo, a escala regional la orografia es uno
de los principales factores fisicos que inciden en la distri-
bucion y caracteristicas del clima, y de las comunidades
(Csorba 2010), en tanto que otros factores como los rela-
tivos a las caracteristicas de la litologia o el suelo no son
particularmente evidentes (Rzedowski 2006).

Pero a escala de paisaje (escala intermedia entre las
escalas regional y local; 1:25.000 a 1:75.000) las rela-
ciones relieve-vegetacion son mas especificas, siendo la
heterogeneidad topografica y litologica la que mejor se re-
laciona con los cambios en la distribucion de los organis-
mos vegetales (Huston 2005, Williams-Linera 2007). Asi,
en general, se acepta que tipos de vegetacion parecidos
ocurren en ambientes geomorfologicos que son similares
(Turner et al. 2001, Garcia-Aguirre et al. 2010). Esto se
debe a que las geoformas de distinto origen se asocian a
cambios en las condiciones ambientales, por ejemplo, en
la composicion y estabilidad del sustrato geoldgico, en las
propiedades fisicas y quimicas del suelo, en los niveles de
evaporacion del agua, la disponibilidad de humedad y la
estabilidad de laderas y erosion, todos los cuales influyen
en el establecimiento y desarrollo de la vegetacion (Coren-
blit et al. 2008, Newman et al. 2014).

Por otra parte, a mesoescala los factores culturales
también inciden en las caracteristicas de la vegetacion, y
existe un amplio consenso en aceptar que en la mayoria
de los casos esta influencia ha sido negativa al intervenir
el hombre como factor de disturbio (Turner et al. 2001).
Ademas, la deforestacion y la pérdida gradual de la con-
tinuidad y la conectividad de los fragmentos remanentes
pueden tener severas consecuencias en la biodiversidad y
alteraciones en la estructura y en la funcionalidad de las
comunidades (Hilty et al. 2006, Echeverria et al. 2007).
Los dafios se incrementan al considerar que el contacto de
los fragmentos con la matriz circundante transforma las
condiciones ambientales (i.e. temperatura y humedad) y
favorece la influencia de procesos externos (Farina 1998),
dando como resultado el aumento de la heterogeneidad de
condiciones, organismos y desarrollo entre los distintos
fragmentos (Collinge 2009).

Un ejemplo de la situacion descrita se tiene en los
bosques himedos de montafia, también conocidos como
bosques de niebla o bosques nubosos del centro de Méxi-
co, incluyendo el caso de los fragmentos forestales de la
vertiente occidental del volcan Cofre de Perote. El area se
caracteriza por su cercania al litoral del Golfo de México
y por un gradiente altitudinal muy pronunciado entre las
costas y las cumbres del volcan (100 km y > 4.000 m de
desnivel), situacion que incide en las complejas condicio-
nes impuestas por la circulacion general de la atmosfera
predominante (sistemas tropicales en verano y de latitudes
medias en invierno), permitiendo la existencia de diversos
tipos de vegetacion: bosque tropical, bosque templado y

30

pastizal de alta montaia (Garcia-Garcia y Montafiez 1991,
Rzedowski 2006). Entre ellos, el bosque humedo de mon-
tafla ha sido reconocido como un ecotono entre la vegeta-
cion de la region biogeografica Neartica y la Neotropical,
lo que le confiere una gran diversidad y riqueza biologica
(Toledo 2009). Esta diversidad se incrementa no solo por
su distribucion en distintas areas geograficas, sino también
porque la fragmentacion histdrica del ecosistema ha favo-
recido una diversidad muy alta de epifitas, arbustos y her-
baceas, ademas de numerosos endemismos (Cayuela et al.
2006, Toledo 2009), siendo dificil encontrar consistencias
floristicas entre fragmentos de distintas regiones, e incluso
entre fragmentos cercanos (Cayuela et al. 20006).

El interés por su conservacion radica en ser un eco-
sistema de distribucion restringida a elevaciones monta-
fiosas (menos del 1 % del territorio nacional), al tiempo
que intensamente afectado por procesos de cambio de uso
del suelo (Rzedowski 2006). La tasa de cambio de los bos-
ques himedos de montafia a uso agricola es muy alta en el
pais, tanto para los bosques primarios (1,94 %) como para
los secundarios (6,28 %); mientras que su recuperacion
a partir de usos de suelo agricolas es minima (0,05 %) y
la degradacion de bosques primarios es alta (16,5 %). En
consecuencia, el 50 % de la superficie original del bosque
hiimedo de montafia ha sido remplazada, siendo conside-
rado por el gobierno mexicano como un ecosistema que
requiere de atencion especial (Toledo 2009).

Si bien el relieve, el uso del suelo y la fragmentacion
han sido destacados por su influencia en la ecologia de las
comunidades vegetales (Jules y Shahani 2003, Garcia-
Aguirre et al. 2010), aun no se han llegado a establecer
las variables especificas que ejercen una influencia domi-
nante en la composicion vegetal del bosque himedo de
montafia en México; debido a ello y considerando la im-
portancia ecoldgica de este tipo de vegetacion, se eligié un
area representativa ubicada en region central del pais, para
analizar la influencia de dichos factores. El objetivo es re-
conocer a nivel de paisaje el efecto que tienen los factores
geomorfologicos, el uso del suelo y la fragmentacion, so-
bre la distribucion de las comunidades del bosque humedo
de montaiia de la vertiente oriental del volcan Cofre de Pe-
rote (centro-occidente de México). El estudio se desarrollo
bajo la hipdtesis de que a escala del paisaje, la variabilidad
del relieve controla la distribucion de los patrones de uso
de suelo y fragmentacion, luego provocando heterogenei-
dad en la composicion y riqueza de las comunidades.

METODOS

Sitio de estudio. Se estudid un cuadrante (672 km?) de la
vertiente oriental del volcan Cofre de Perote, ubicado a
~200 km al Este de la Ciudad de México. El desnivel local
de mas de mas de 3.000 m (860 — 4.200 m s.n.m) permite
la transicion de los climas calido-hiimedo a los templado-
htimedo, y la formacion de diversos tipos de vegetacion,
incluyendo selva mediana caducifolia, bosques de pino,



encino, pino-encino, abeto, y pastizal de alta montafia. El
bosque humedo de montafia se distribuye entre 1.200 y
2.100 m s.n.m. coincidiendo con el sector de la vertiente
donde las masas de aire huimedo provenientes del Golfo
de México generan las mayores precipitaciones orografi-
cas (1.500 mm afno') y una persistente neblina a nivel del
suelo (Williams-Linera 2007).

Un aspecto peculiar de esta vertiente es el notable con-
trol geomorfoldgico del patron paisajistico. La organiza-
cion geomorfologica se caracteriza por el predominio de
geoformas modeladas sobre estructuras volcénicas asocia-
das a las distintas fases de formacion del volcan Cofre de
Perote (Plioceno tardio al Holoceno) y del campo volcani-
co monogenético Xalapa (Cuaternario), en tanto que solo
el 5 % estd conformado por calizas del Mesozoico. Dos
colapsos masivos originaron extensos depoésitos heteroli-
ticos de gran impacto en la geomorfologia de la vertiente,
uno de ellos asociado a una avalancha del volcan Cofre
de Perote, y otro a un abanico de derrubios del Complejo
Volcanico Las Cumbres.

La inspeccion preliminar del patron paisajistico mostro
extensas masas forestales (40 % del area en estudio) bien
conectadas entre si (figura 1), asi como sectores donde la
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expansion agricola y pecuaria se traduce en una extensa
matriz de cultivos y pastizales con fragmentos remanentes
de bosque. Una actividad que ha tenido fuerte impacto en
el paisaje es el cultivo de café (40 — 60 % de la superficie
del sector central del estado de Veracruz), el cual se en-
cuentra bajo diversos tipos de sistemas productivos, desde
los rusticos en los que no se altera el estrato arboreo, hasta
los monocultivos de sol (Rzedowski 2006).

Muestreo de vegetacion. Para representar la diversidad de
comunidades posibles en los bosques himedos de monta-
fla primarios, secundarios y con manejo, se realizaron 21
muestreos en sitios de ecotono, lugares con evidencia de
perturbacion e incluso, cafetales que se encuentran dentro
del bosque. La existencia de ecotonos se explica por las
variaciones climaticas que afectan a las vertientes del vol-
can. De esta forma, 14 sitios de muestreo se ubicaron en
la franja de clima templado htimedo C(f) (Garcia 1973),
donde la topografia de valles incididos y barrancos favo-
rece una mayor humedad. Otros siete sitios de muestreo
se ubicaron a menor altitud, en zonas de transicion hacia
la franja de clima semicéalido himedo (A)C(fm) (Garcia
1973). Se consider6 como criterio para la seleccion de los
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Figura 1. Distribucion de fragmentos del bosque himedo de montafia en la vertiente oriental del volcan Cofre de Perote, México.

Distribution of mountain cloud forest on the eastern slope of the Cofre de Perote volcano, Mexico.
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sitios la presencia de elementos caracteristicos del bosque,
como es el caso de los helechos arborescentes y diversas
especies de epifitas que son indicadores de humedad, asi
como de ciertas especies de coniferas de afinidad nearti-
ca y de algunas latifoliadas de afinidad tropical. Si bien
las especies herbaceas forman parte de la diversidad de
los sitios, en este caso la investigacion considerd solo ar-
boles y arbustos, al ser estos los elementos mas estables
y permanentes de la comunidad. En cada sitio se realizd
un transecto de 100 m de largo por 2 m de ancho para el
registro de los individuos del estrato arbdreo; y al centro
del transecto un cuadrante de 25 m? para los individuos
del estrato arbustivo. Las muestras fueron identificadas en
el Herbario de la Facultad de Ciencias de la Universidad
Nacional Autéonoma de México.

Clasificacion de comunidades. Para determinar las comu-
nidades del bosque himedo de montafia se calculé una
matriz de distancias entre sitios de muestreo a partir de las
abundancias de todas las especies en los distintos sitios. Se
utilizoé el indice de disimilitud de Bray-Curtis, el cual ha
demostrado ser uno de los mas adecuados para realizar or-
denaciones altamente robustas, tanto para datos continuos
como agrupados (Faith et al. 1987). Ademas, se realizé un
cluster jerarquico a la matriz de distancias para agrupar los
sitios de muestreo de acuerdo a la composicion floristica.
El analisis crea subgrupos exclusivos a su rama superior,
asegurando de este modo que dichos subgrupos sean ho-
mogéneos al interior y heterogéneos al exterior de la rama
(Ludwig y Reynolds 1988).

Andalisis cartografico de factores de distribucion. Para de-
terminar los factores que explican la distribucion de las
comunidades del bosque huimedo de montafia a nivel del
paisaje, se elabor6 una serie cartografica con cinco ma-
pas que se refieren a la organizacion geomorfologica de la
vertiente estudiada y dos mapas que se refieren al uso del
suelo y la fragmentacion forestal.

El mapa geomorfoldgico se interpretd a partir de orto-
fotos digitales de 1995 (2 m de resolucion) y de los ma-
pas topografico (curvas de nivel a cada 20 m) y geologico
(SGM 2007) a escala 1:50.000. Se consideraron tres as-
pectos del analisis morfogenético (Tapia-Varela y Lopez
Blanco 2002): a) tipo de geoforma, b) geologia (unidades
homogéneas en términos de su origen, litologia y edad), y
¢) morfometria. Para la caracterizacion morfométrica de
las unidades del relieve se elaboraron cinco mapas: altime-
tria (metros), pendiente del terreno (%), energia del relie-
ve (maxima diferencia en altura, en metros), densidad de
drenaje (km km?) e insolacion (WH m?) (Tapia-Varela y
Loépez-Blanco 2002).

El mapa de fragmentos del bosque humedo de mon-
tafia del 2012 se obtuvo mediante la interpretacion de las
ortofotos digitales, y el mapa resultante fue actualizado so-
bre compuestos de color de las imagenes Landsat TM del
2012. Las imagenes fueron corregidas geométricamente
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y georreferenciadas a mapas topograficos (1:50.000) me-
diante el método “Tie-Points”, y se utilizé el indice SIG-
MA < 2 para verificar la precision. Se aplicé un método de
interpretacion visual, el cual consiste en técnicas directas,
asociativas y deductivas para delimitar los fragmentos de
bosque, y la verificacion de los fragmentos resultantes se
realizé mediante trabajo de campo, literatura e indicado-
res como pendiente del terreno, altimetria y exposicion de
laderas.

Se incluyeron todos los fragmentos forestales con re-
solucién de superficie > 1 ha (100 x 100 m) y conectados
por corredores de ancho > 10 m y longitud < 50 m. Final-
mente, se utiliz6 el programa FRAGSTATS 4.0 (McGa-
rigal et al. 2012) para analizar las métricas espaciales de
tamaio, forma, conectividad y contraste de los fragmentos
de bosque. Ademas, para evaluar el impacto asociado al
uso del suelo se elabor6 un mapa de densidad de caminos
(longitud de vias por km?), considerado como un indicador
del disturbio.

Seleccion de factores de distribucion. Se consideraron 17
factores, cinco de los cuales se relacionaron con la orga-
nizacion geomorfologica de la vertiente estudiada (altitud,
pendiente, insolacion, energia del relieve y densidad del
drenaje), y 12 con el uso del suelo y a las caracteristicas
espaciales de la fragmentacion: densidad de caminos,
AREA (superficie del fragmento), PERIM (perimetro),
PARA (tasa perimetro-area), SHAPE (indice de forma),
FRAC (dimensioén fractal perimetro-area), CORE (area de
zonas nucleo en un fragmento, donde: area > 50 m desde
cualquier borde de fragmento), NCORE (ntimero de zonas
nucleo en un fragmento), CAI (porcentaje del area de un
fragmento ocupada por las zonas nucleo), PROX (relacion
ENN/AREA del fragmento y de los fragmentos vecinos
del mismo tipo), ENN (distancia euclidiana del vecino mas
cercano), y ECON (porcentaje de fragmentos de la misma
clase que se encuentran separados por una distancia menor
que el umbral establecido en 1.000 m) (figura 2). Se aplico
un analisis de correlacion de Pearson y un PCA (anélisis de
componentes principales), con la finalidad de seleccionar
a las variables que explican la mayor cantidad de varianza
sin estar correlacionadas. A estas variables se les aplicd un
MANOVA no paramétrico permutativo utilizando la ma-
triz de distancias como variable de respuesta, de las cuales
se seleccionaron aquellas con efectos significativos como
factores de distribucion de las comunidades del bosque hu-
medo de montafia.

Modelacion de la distribucion espacial del bosque hume-
do de montaiia. Se realiz6 un escalamiento multidimen-
sional no métrico (NMDS por sus siglas en inglés) con
la matriz de distancias para modelar las diferencias entre
sitios de acuerdo a las abundancias de todas las especies
(NMDS). El anélisis crea un espacio multidimensional en
el cual cada dimension representa la abundancia de una
especie en cada sitio. Asi, se crea una configuracion de
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Figura 2. Seleccion de 6 mapas de factores de distribucion del bosque himedo de montafia, referentes al relieve (A — E) y el uso del
suelo (F).

Maps of 6 main distribution factors of cloud mountain forest, concerning the relief (A - E) and land use (F).
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puntos distribuidos en este espacio de acuerdo a la canti-
dad de individuos de cada especie, se calcula la distancia
Euclidiana entre puntos y se obtiene otra matriz de dis-
tancias (d’). Después se ordenaron los puntos de la matriz
d’ de manera que se asemeje al orden de la matriz d, y
las diferencias fueron medidas como estrés con la formula
de Kruskal (1964). Este es un proceso iterativo en el que
con cada iteracion se busca reducir el estrés y se acepta la
ordinacion con menor estrés, la cual se normaliza y repre-
senta en un espacio bidimensional en el que la cercania de
los puntos indica similitud en composicion (Faith et al.
1987, Ludwig y Reynolds 1988). Los factores de distri-
bucion (altitud y energia del relieve) fueron ajustados al
modelo NMDS mediante superficies de tendencias (thin
plate splines), que consiste en la formacion de curvas sua-
ves que reflejan la relacion de los puntos en la ordenacion
y las variables que se ajustan (Wood 2003). Ademas, se
realiz6 un arbol de clasificacion con los factores de distri-
bucion y los tipos de comunidades, del que se obtuvieron
umbrales de distribucion por altitud y energia del relieve
para cada tipo de comunidad de bosque himedo de mon-
tafa, con el cual se realizd un mapa de distribucion de
comunidades.

RESULTADOS

Clasificacion de comunidades del bosque humedo de
montaria. El andlisis PCA permitio determinar la exis-
tencia en la vertiente estudiada de cinco comunidades,
de las cuales dos fueron del bosque himedo de monta-
fla, otras dos fueron ecotonos con los pisos bioclimaticos
que delimitan el sector bajo y alto de la vertiente y una
tercera fue un agrosistema dentro del bosque: 1) bosque
de Carpinus tropicalis (Donn. Sm.) Lundell y Quercus
delgadoana S. Valencia-Avalos, Nixon et L.M. Kelly; 2)
bosque de Carpinus tropicalis y Prunus serotina Ehrh.;
3) ecotono con Alchornea latifolia Sw. y Liquidambar
macrophylla Oerst.; 4) ecotono con Cupressus lusitanica
Mill. y Alnus jorullensis Kunth.; y 5) cafetales bajo dosel
del bosque.

El bosque de Carpinus tropicalis y Quercus delga-
doana se distribuy6 sobre 1.300 m de altitud. Incluy6 una
mezcla de elementos tropicales y templados, aunque con
predominio de éstos ultimos. En el estrato arbdoreo do-
minaron los individuos de Liquidambar macrophylla, C.
tropicalis, Q. delgadoana y Prunus serotina, de afinidad
templada, y Trichila sp. P. Browne y Rhamnus sp. L., de
afinidad tropical, mientras que en el arbustivo dominaron
los individuos del género tropical Deppea sp. Schltdl. et
Cham. Presentd la mayor riqueza de helechos y epifitas,
ademas de que en todos los sitios muestreados se presenta-
ron helechos arborescentes.

El bosque de Carpinus tropicalis y Prunus serotina es-
tuvo ubicado en laderas mas bajas que el grupo anterior
(< 1.300 m de altitud). El dominio de los elementos tem-
plados sobre los tropicales se suavizo, por ejemplo, en el
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estrato arbustivo domind Moussonia deppeana (Schltdl. et
Cham.) Hanst., de afinidad tropical, y Roldana sp. La Lla-
ve, de afinidad templada; mientras que en el arbdreo do-
minaron Ardisia liebmannii Oerst., de afinidad tropical, C.
carolineana Thomas Walter, P. serotina y varias especies
de Quercus de afinidad templada. Se caracterizé ademas,
por una gran cantidad de epifitas, principalmente Bromelia
sp. Adans. y Tillandsia sp., y por una alta riqueza de he-
lechos, aunque se tuvieron helechos arborescentes en una
menor proporcion de sitios.

El ecotono de Alchornea latifolia y Liquidambar ma-
crophylla se encontré cercano a los ambientes propios de
las selvas. Se caracterizé por una mezcla de elementos
tropicales, como A. latifolia, y de distribucion mas amplia
como Trema micrantha (L.) Blume y Platanus mexicana
Moric., ademas de algunos individuos aislados de L. ma-
crophylla. Sin embargo, el bosque fue poco diverso y se
presento altamente perturbado, siendo notable la ausencia
del estrato arbustivo. Por su parte, el ecotono de Cupres-
sus lusitanica 'y Alnus jorullensis fue el unico que presen-
to individuos de Pinus spp. L., Abies religiosa (Kunth)
Schltdl. et Cham, C. lusitanica y Eupatorium sp. L. Los
individuos del género Cestrum L. dominaron tanto en el
estrato arboreo como en el arbustivo y se presentaron al-
gunos individuos del bosque huimedo de montafla como
Liquidambar sp. y una gran abundancia de helechos y
epifitas.

Los cafetales bajo el dosel del bosque fueron poco di-
versos y poseyeron una mayor dominancia de elementos
tropicales, como es el caso de Musa sp. L., Inga schiedea-
na Steud.y Alchornea latifolia, aunque en ocasiones solo
presentaron individuos de Trema micrantha. Se observd
una alta perturbacion debido a las actividades humanas,
primordialmente asociada a los asentamientos humanos,
los cultivos de platano dentro de los mismos cafetales
y las zonas cubiertas con bambu. Aunque es evidente el
dominio del café, también se encontraron individuos de
Ceanothus depressus Benth. Algunos de estos sitios se
encontraron en zonas en reposo, por lo que presentaron
individuos de café sin evidencias de haber sido podados
o aprovechados.

Las comunidades mas diversas se encontraron en los
bosques de Carpinus tropicalis y Quercus delgadoana, en
los cuales se obtuvo un indice de diversidad de Simpson de
0,877 y de Shannon de 2,488. A ellos les siguieron los bos-
ques de Carpinus tropicalis y Prunus serotina, el ecotono
con Cupressus lusitanica y Alnus jorullensis, el ecotono
con Alchornea latifolia y Liquidambar macrophylla, y fi-
nalmente los cafetales (cuadro 1).

Modelo de distribucion de las comunidades del bosque
humedo de montania. E1 PCA, utilizando cinco factores
relativos a la organizacion geomorfologica de la vertiente
y 12 factores relativos al uso del suelo y a las caracteris-
ticas espaciales de la fragmentacion, explico el total de la
varianza en 14 componentes y el 57 % en los dos primeros
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Cuadro 1. Promedio de los indices de diversidad por comunidad.

Average of diversity indices by community.

Numero  Numero de  Numero

Clase desitios  individuos de familias 19U¢72  Simpson Shannon
Bosques de Carpinus tropicalis y Quercus delgadoana 4 122 13 20,50 0,877 24,888
Bosques de Carpinus tropicalis y Prunus serotina 6 70 9 13,67 0,799 20,268
Ecotono de Alchornea latifolia 'y Liquidambar macrophylla 3 28 7 8,67 0,756 17,488
Ecotono de Cupressus lusitanica 'y Alnus jorullensis 3 62 3 11,00 0,736 18,077
Cafetales 5 51 6 8,40 0,576 1,3100

componentes. En el primer componente se encontraron los ~ Cuadro 2. Valores de los factores en el PCA.

factores asociados a la fragmentacion, mientras que en el Values of factors in the PCA.

segundo, los relacionados con el relieve. Del componente

fragmentacion los factores que obtuvieron los valores mas Factor PCl PC2
altos fueron el area, el perimetro, el indice SHAPE, el area  Altitud -0,0598 0,3194

y el nimero de zonas nucleo, el indice de conectividad y la

L. . Densidad de caminos 0,0789 -0,2405

proximidad. Del componente relieve los factores con va- ) .
lores mas altos fueron la altitud, la energia del relieve y la ~ Densidad del drenaje 00159 -0,0754
pendiente (cuadro 2). Energia del relieve -0,1366 0,4410

.Sin embargo, se observo una corre!acic')n alta entre  po diente -0,0480 04576
casi todos los factores de la fragmentacion y el area del )
f . £ qs . Insolacion 0,0517 -0,2966
ragmento, asi como entre el indice de proximidad y el de )
conectividad, y entre la pendiente y la energia del relieve. ~ AREA 0,3581 0,0952
Por ello, para descartar aquellos factores sin efectos sig-  pERIM 03631 0,0870
nificativos spbre la riqueza y, por lf’ 'tfmto, que no tienen o L0.2804 0.0184
efectos dominantes sobre la composicidn, se seleccionaron
solo cuatro factores: altitud, energia del relieve, area del SHAPE 0,3668 0,0676
fragmento e indice de conectividad; a los cuales se aplicoO  FRAC 0,3005 0,1049
un analisis MANOVA no par'amétrico permutatiyo, dogde CORE 03559 0,0979
dichos factores fueron considerados como variables in- NCORE 4 5
dependientes y la riqueza como variable de respuesta. El co 0,367 0,0726
resultado demostro que la altitud (F = 2,3245; P =0,002)  CAl 0,3104 0,0004
y la energia del relieve (F = 1,6940; P =0,018) fueron las  prox 20,0414 -0,4085
vgrlgbles' ’amblentallles con efectos' significativos sqbre la ENN 0.1607 0.1749
distribucion de la riqueza de especies en el bosque humedo
de montafia (cuadro 3). ECON 0,1306 -0,3124

Cuadro 3. Resultados del analisis MANOVA no paramétrico permutativo.

Results of the non-parametric MANOVA permutational analysis.

Fuente de variacion Grados de libertad Suma de cuadrados F R? P
Area 1 0,3990 1,0547 0,04707 0,336
ECON 1 0,4318 1,1413 0,05094 0,257
Altitud 1 0,9596 2,5362 0,11320 0,003 **
Energia del relieve 1 0,6330 1,6730 0,07467 0,018 *
Residuo 16 6,0535 0,71411
Total 20 8,4769 1,00000

**=P<0,01y*=P<0,05 indican efectos significativos sobre la riqueza de especies.
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En el analisis de escalamiento multidimensional no
métrico (NMDS)), el eje horizontal (NMDS1) dividio a las
comunidades muestreadas en dos sectores. Un sector de
afinidad tropical que estuvo determinado por la presencia
de individuos de Alchornea latifolia, Trema micrantha,
Inga schiedeana y otros pertenecientes a la familia Thea-
ceae; y otro sector de afinidad templada, donde fueron de-
terminantes los individuos de Alnus jorullensis, Eupato-
rium sp. y Cestrum spp. (figura 3).
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Figura 3. Modelos NMDS, con superficie de tendencias por alti-
tud y energia del relieve. B. CQ = bosque de Carpinus tropicalis
y Quercus delgadoana; B. CP = bosque de Carpinus tropicalis
y Prunus serotina; E. CA = ecotono de Cupressus lusitanica y
Alnus jorullensis; y E. AL = ecotono de Alchornea latifolia y
Liquidambar macrophylla.

NMDS model, with surface of trends by altitude and energy
of relief. B. CQ = Carpinus tropicalis + Quercus delgadoana forest; B.
CP = Carpinus tropicalis + Prunus serotina forest; E. CA = Cupressus
lusitanica + Alnus jorullensis ecotone; and E. AL = Alchornea latifolia +
Liquidambar macrophylla ecotone.
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El ajuste de la altitud y la energia del relieve al mode-
lo NMDS permitié apreciar que en el sector con afinidad
tropical, las diferencias entre grupos estuvieron dadas
por la altitud, ya que mientras los cafetales se concentra-
ron en zonas bajas (altitud < 1,400 m), el ecotono de A/-
chornea latifolia y Liquidambar macrophylla se distribu-
y6 a mayor altitud, aunque ambos grupos compartieron
valores similares de energia del relieve (20 a 50 m). En el
sector de afinidad templada el grupo mejor diferenciado
es el ecotono de Cupressus lusitanica y Alnus jorullensis,
que se encontr6 a una altitud de 1.700 a 2.100 m y con
energia del relieve mayor a 70 m, en tanto que el bosque
de Carpinus tropicalis y Quercus delgadoana se encon-
tr6 en el mismo intervalo altitudinal pero con una energia
del relieve menor de 60 m, y el bosque de C. tropicalis 'y
Prunus serotina se encontrd en un intervalo mas amplio
de altitud (1.400 a 2.000 m), aunque en zonas con menor
energia del relieve (< 50 m). Es de interés notar que las
comunidades con la mayor riqueza vegetal: bosques de
C. tropicalis y Q. delgadoana, y de C. tropicalis y P. se-
rotina, se encontraron a altitudes entre 1.400 y 2.100 m,
mientras que en los extremos altitudinales del area de es-
tudio se ubicaron las comunidades de menor riqueza. Asi,
en el caso de las zonas bajas, la relacion altitud-riqueza
fue contraria a la que se podria esperar; sin embargo, este
resultado se puede explicar por un mayor impacto por
parte de las actividades humanas dentro de estas areas
forestales, como es el caso del cultivo de café, platano
y bambu.

Reglas de distribucion. El arbol de clasificacion mostro
que las comunidades del bosque humedo de montafia se
ajustaron a ciertas reglas de distribucion que se estable-
cieron de acuerdo a los intervalos de altitud y energia del
relieve (figura 4). Este arbol tiene cuatro ramas en lugar de
las cinco comunidades identificadas, pues existe una alta
confusion entre los cafetales y el ecotono de Alchornea la-
tifolia y Liquidambar macrophylla, los cuales se ubicaron
a menos de 1.388 m de altitud. El ecotono de Cupressus
lusitanica y Alnus jorullensis se ubico a altitudes superio-
res a 1.388 m y donde la energia del relieve fue superior a
los 66 m. Esta fue la tinica comunidad que no posee ningtin
error de clasificacion debido a la alta energia del relieve
donde se distribuy0, caracteristica que no comparte con las
otras comunidades. Los bosques de Carpinus tropicalis y
0. delgadoana se encontraron por encima de 1.885 m de
altitud y donde la energia del relieve no super6 los 66 m,
lo cual puede resultar extrafio dado que su composicion
presentd una mayor proporcion de especies tropicales; sin
embargo, puede ser un indicador de un mayor grado de
conservacion dada la inaccesibilidad de los sitios. Esta ca-
tegoria tuvo un bajo porcentaje de confusion con los bos-
ques de C. tropicalis y Prunus serotina, los cuales fueron
muy parecidos en composicion, aunque se distribuyen a
altitudes inferiores a 1.885 m y con energia del relieve me-
nor de 66 m.
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Figura 4. Arbol de distribucion de las comunidades del bosque
humedo de montaiia, segun factores de distribucion.

Distribution tree of mountain cloud forest communities, ac-
cording to environmental factors.

DISCUSION

El estudio de la composicion floristica permite identifi-
car para el area de estudio cinco comunidades del bosque
hiimedo de montafia. Los bosques de Carpinus tropicalis y
Quercus delgadoana y los de C. tropicalis y Prunus sero-
tina tienen caracteristicas que los asemejan a los bosques
caducifolios, es decir, que poseen arboles caducifolios de
afinidad boreal que dominan sobre los perennifolios, como
es el caso de C. tropicalis y Liquidambar macrophylla
(Challenger y Soberon 2008). Estos bosques se diferencian
entre si por la dominancia de elementos templados y ma-
yor diversidad y equitatividad en los bosques de C. tropi-
calis y Q. delgadoana, mientras que en los de C. tropicalis
y P. serotina dominan los elementos tropicales, al tiempo
que existe una menor diversidad y equitatividad. Ademas,
se identifican dos ecotonos y un agrosistema (cafetales),
los cuales no presentan la estructura tipica del bosque, sin
embargo, comparten el mismo piso altitudinal, ademas de
algunas similitudes altamente significativas como la pre-
sencia de helechos arborescentes aislados, alta cantidad de
epifitas y especies como Liquidambar macrophylla, Quer-
cus spp., y Carpinus caroliniana (Rzedowski 2006).

Los factores relevantes para explicar las diferencias
entre comunidades se pueden agrupar en dos ejes, uno
conformado por la estructura espacial (fragmentacion) de-
rivada de la expansion del uso del suelo, y otro por las ca-
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racteristicas morfologicas del relieve. Sin embargo, ambos
ejes tienen efectos comprobados a escalas diferentes, por
ejemplo, los efectos del relieve son mas evidentes a esca-
las amplias (por ejemplo escala de region) e intermedias
(escala de paisaje) (Huston 2005), mientras que los efectos
de la fragmentacion lo son a escalas locales, como en el
caso de las diferencias de composicion entre fragmentos
(Collinge 20009).

Una de las manifestaciones mas relevantes de la in-
fluencia del relieve en las caracteristicas de las comuni-
dades a escala regional son las distintas comunidades del
bosque humedo de montaiia, las cuales se distribuyen en
tres pisos altitudinales que responden al control orografico
del gradiente bioclimatico de la vertiente estudiada (Rze-
dowski 2006, Csorba 2010). Es interesante notar que el
umbral altitudinal de 1.388 m genera dos grupos de co-
munidades determinados fundamentalmente por cambios
de temperatura. Mientras que los bosques de Carpinus
tropicalis y Quercus delgadoana y el ecotono de Cupres-
sus lusitanica y Alnus jorullensis (2.300 — 1.885 m de alti-
tud), asi como el bosque de C. tropicalis y Prunus serotina
(1.885 —1.388 m s.n.m.), coinciden con la distribucion del
clima C(f) y una temperatura media anual de 12 a 18 °C;
por otra parte, los cafetales y el ecotono de Alchornea lati-
folia'y Liquidambar macrophylla (1.388 — 1.200 m de alti-
tud) se distribuyen en una zona de transicion bioclimatica
hacia el tipo (A)C(fm), con temperatura media anual ma-
yor de 18 °Cy temperatura del mes mas frio menor a 18 °C
(Garcia 1973). Estos resultados confirman otros estudios
que reportan a la altitud como un factor dominante en la
composicion del bosque himedo de montafa (Challenger
y Soberon 2008), por ejemplo, a partir de la altitud se han
definido gradientes altitudinales y comunidades discretas
(Alcantara et al. 2002).

En cambio, la influencia de la energia del relieve en la
vegetacion es particularmente evidente a escala de paisa-
je, y se relaciona con la heterogeneidad topografica entre
barrancos y lomas que ocurren dentro de los pisos biocli-
maticos definidos por la altitud (Turner ef al. 2001, Huston
2005). Una de las manifestaciones mas relevantes se re-
fiere a los cambios en humedad provocados por la energia
del relieve, la cual crea zonas tipo “refugio” de muy baja
insolacion y con una alta concentracion de cauces, como
ocurre en el ecotono de Cupressus lusitanica 'y Alnus joru-
llensis. Esta idea se sustenta con otros resultados obtenidos
en comunidades de bosques templados al sur de la Ciudad
de México, donde la influencia de la humedad sobre la dis-
tribucién de las comunidades vegetales fue determinada
de manera indirecta a través de cambios en la exposicion
de laderas y altitud, y donde se hallaron bosques de abeto
en exposiciones desfavorables, aunque protegidos por una
alta energia del relieve, como ocurre en cafiadas y barran-
cos (Garcia-Aguirre ef al. 2010). Debido a esta causa se
han identificado alteraciones en las propiedades del suelo
y de la productividad de los sitios que inciden en las carac-
teristicas de la vegetacion (Newman et al. 2014).
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Es de interés, la existencia de un umbral dado por la
energia del relieve, que coloca a los bosques de Carpinus
tropicalis y Quercus delgadoana y los de C. tropicalis y
Prunus serotina por debajo de los 66 m, y al resto de las
comunidades, por encima. Este valor también debe consi-
derarse como un limite difuso ya que puede variar, aun-
que brinda un panorama general de la distribucion de las
comunidades mejor conservadas en las zonas intermedias
del intervalo de distribucion y fuera de los sectores mas
abruptos de la vertiente.

Estos resultados sugieren que las escalas regional y del
paisaje son adecuadas para el estudio de la distribucion de
las comunidades del bosque (Tapia-Varela y Lopez-Blanco
2002), incluso, de forma mas clara y evidente que las varia-
bles relacionadas con la fragmentacion, las cuales no tienen
efectos significativos sobre la composicion de las comuni-
dades. Las variables de la fragmentacion estan altamente
correlacionadas entre si, lo cual es normal dadas las formu-
las para su obtencion y su objetivo (McGarigal et al. 2012).

Este resultado es inesperado, ya que estudios previos
demuestran que la fragmentacion se relaciona con la dis-
minucién del nimero de especies a escala de paisaje, tanto
por el aumento en el efecto de borde como por la dismi-
nucion del tamafio de las “islas” (Hilty et al. 2006, Eche-
verria et al. 2007, Collinge 2009). De hecho, es innegable
que la fragmentacion genera una cierta heterogeneidad a
escala local, la cual no tiene los efectos positivos que la he-
terogeneidad del relieve tiene sobre la biodiversidad (Slay-
maker 2007), e incluso puede ser negativa al comprometer
la continuidad del ecosistema y favorecer la inestabilidad
ambiental y la vulnerabilidad biofisica (Hilty et al. 2006).

CONCLUSIONES

Se identifican dos comunidades del bosque humedo de
montafia (bosque de Carpinus tropicalis y Quercus delga-
doana y bosque de Carpinus tropicalis y Prunus serotina),
dos ecotonos en la parte baja y alta de la vertiente (ecotono
con Alchornea latifolia y Liquidambar macrophylla 'y eco-
tono con Cupressus lusitanica y Alnus jorullensis, respec-
tivamente), y un agrosistema dentro del ambito del bosque
(cafetales bajo dosel del bosque). La altitud y la energia del
relieve tienen efectos significativos sobre la composicion
y riqueza de los sitios en estudio, y son dominantes sobre
los factores de la fragmentacion con los que se evaluaron.
Esto puede indicar la presencia de niveles jerarquicos en
los que actian los factores del medio fisico y es posible
encontrar la escala a la que actia cada factor tanto del re-
lieve como de la fragmentacion, sin embargo, son necesa-
rios estudios posteriores, descartando los efectos del clima
y el relieve para detectar los efectos a escalas mas locales.
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