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Resumen: El bosque húmedo de montaña, también conocido como bosque mesófilo de montaña o cloud forest, está definido y 
limitado por la presencia persistente de nubes y neblina que, además de la lluvia, capturan las gotas de agua que se condensan sobre 
la vegetación. Se reconoce ampliamente que la humedad atmosférica es el principal factor ambiental que promueve la persistencia 
y distribución de este tipo de vegetación en el mundo. Sin embargo, se carecen de análisis correlativos entre riqueza de especies del 
bosque húmedo de montaña y los factores ambientales a escalas amplias. Es de suponer que tal riqueza tiene su base en la hipótesis 
correlativa con variables ambientales contemporáneas, principalmente con la tríada altitud-clima-suelo. El objetivo fue analizar e 
identificar que variables ambientales tienen asociación significativa y cuáles son las más importantes en la predicción de la riqueza 
de especies del bosque húmedo de montaña. Los sitios con bosque húmedo de montaña se ubicaron en 61 celdas de 1º latitud × 1º 
longitud. Mediante sistemas de información geográfica se generaron capas ambientales que incluyeron variables bioclimáticas, de 
estacionalidad climática, un modelo digital de elevación y variables edáficas. Los resultados indican que 58% de la variación en la 
riqueza de especies del bosque húmedo de montaña se relaciona con cinco variables: la precipitación pluvial de los meses húmedos 
del año, la altitud, la evapotranspiración real anual, la estacionalidad de la precipitación y el carbono orgánico en los suelos. En el 
bosque húmedo de montaña de México existe una asociación consistente entre la riqueza de especies  y las expresiones categóricas 
de la relación agua-energía.
Palabras clave: altitud, biodiversidad, bosque mesófilo de montaña, distribución, evapotranspiración. 

Abstract: The humid mountain forest also known as cloud forest or bosque mesófilo de montaña, is defined and delimited by the 
persistent occurrence of clouds and fog, which in addition to rain capture water drops that condensate over vegetation. It is well 
known that atmospheric humidity is the main factor promoting its persistence and distribution all over the world. However, it is 
evident the lack of correlative analyses between species richness of the humid mountain forest and the environmental factors to 
large scales. It is supposed that such richness is based on the correlative hypothesis with contemporaneous environmental variables, 
particularly the triage altitude-climate-soil. The aim of this paper is to analyze and identify what environmental variables have 
significant association with species richness of the humid mountain forest and which of them are the most important predictors. 
The sites with humid mountain forest in Mexico were located in 61 grid cells each 1° latitude and longitude. By using a Geographi-
cal Information System, several environmental layers were generated, including bioclimatic and climatic seasonality variables, a 
digital elevation model, and edaphic variables. The results indicate that 58% of species richness variation in the humid mountain 
forest is explained with five variables: the rainfall of humid months of the year, the altitude, the real annual evapotranspiration, the 
seasonal rainfall, and the organic carbon contents in soil. In the humid mountain forest of Mexico a consistent association exists 
between the species richness and the categorical expressions of the relationship water-energy.
Key words: biodiversity, cloud forest, distribution, elevation, evapotranspiration.

El bosque húmedo de montaña (BHM), más conocido en 
México como bosque mesófilo de montaña, caracteriza 

a los ecosistemas montañosos donde las masas de aire de 
alta humedad alcanzan el punto de saturación que resulta 

en ambientes de elevada humedad atmosférica. Este bosque 
se distribuye en una franja altitudinal relativamente angosta 
que experimenta la presencia de nubes y neblina (Hamilton 
et al., 1995), abundante precipitación, elevada condensa-
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Fig. 1. Distribución geográfica actual del bosque húmedo de montaña (BHM) en México (tomado de INEGI, 2005).
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ción de agua sobre la vegetación y baja tasa de pérdida por 
evapotranspiración (Bruijnzeel et al., 1993). Esta condición 
ambiental genera influencias en los ámbitos hidrológicos, 
ecológicos, fisiológicos, estructurales, de composición flo-
rística, de fisonomía del bosque y de propiedades de los 
suelos (Huber, 1986; Stadtmuller, 1987; Bruijnzeel et al., 
1993). Vogelman (1973) sostiene que las temperaturas mo-
deradas y la elevada humedad atmosférica son las principa-
les determinantes ambientales de este tipo de vegetación. La 
elevada incidencia de nubosidad incrementa la incidencia 
de luz solar difusa que provoca una disminución de la tem-
peratura y el mantenimiento de una humedad atmosférica 
elevada; tanto la baja radiación solar directa y la elevada 
humedad atmosférica reducen el déficit de presión de vapor 
de agua. La humedad atmosférica es un factor ambiental de 
primordial importancia para la persistencia y distribución de 
este tipo de vegetación en el mundo (Churchill et al., 1995; 
Hamilton et al., 1995; Kappelle y Brown, 2001). Velázquez 
et al. (2000) añaden que el establecimiento del BHM re-
quiere, además de una humedad relativa alta, un ambiente 
montañoso, topografía heterogénea, suelos con una capa 
profunda de hojarasca y clima templado.
	 En México, los climas donde prevalece el BHM son los 

más cálidos entre los climas templados, con temperatura 
media anual entre 12 y 23 ºC y precipitación entre 1,000 y 
5,800 mm anuales, pero generalmente es alrededor de 2,000 
mm anuales. Las lluvias se presentan generalmente en el 
verano y decrecen de diciembre a mayo. Los periodos secos 
son cortos y poco intensos, ocurriendo de cero a cuatro me-
ses del año.
	 La distribución del BHM en México es discontinua, se-
mejando un archipiélago de parches de bosque (Vázquez-
García, 1995), sobre las principales cadenas montañosas y 
localmente en fragmentos de vegetación entre 1,500 y 2,500 
m de altitud. Se distribuye sobre la Sierra Madre Occidental 
desde Sonora hasta Michoacán; en la Sierra Madre Oriental 
desde el sur de Tamaulipas hasta el centro de Veracruz; a 
lo largo de la Faja Volcánica Transmexicana; en la Sierra 
Madre del Sur en Guerrero y Oaxaca; en la Sierra Norte de 
Oaxaca y en la Sierra Madre de Chiapas (Figura 1). Este 
bioma incluye a un conjunto amplio de asociaciones he-
terogéneas que varían geográficamente en la composición 
florística, estructura, estado de conservación y grado de per-
turbación al que están siendo o han estado sometidos (Rze-
dowski, 1996; Challenger, 1998; Ramírez-Marcial et al., 
2001; Luna-Vega et al., 2006).



29Botanical Sciences 90 (1): 27-36

Predictores ambientales de la riqueza de especies de plantas del bosque húmedo de montaña de México

	 De todos los tipos de vegetación de México, el BHM es 
el ecosistema más amenazado y el tipo de vegetación que 
contiene la mayor riqueza de especies de plantas vascula-
res por unidad de superficie (Rzedowski, 1978, 1996; CO-
NABIO, 2010; Villaseñor, 2010). A esta gran riqueza de 
especies asentada en una superficie de terreno montañoso 
relativamente pequeña, se le agrega una elevada heteroge-
neidad ambiental (clima, suelos y altitud) y un alto grado 
de fragmentación del hábitat en toda su área de distribución 
(Ramírez-Marcial et al., 2001; Vázquez-García, 1995).   Re-
cientemente, Villaseñor (2010) realizó una revisión exhaus-
tiva de la literatura taxonómico-florística de este bioma y 
reporta que su riqueza florística en México asciende a 6,790 
especies, pertenecientes a 1,625 géneros y 238 familias, más 
665 variedades o subespecies. Se deben incluir, además, 271 
especies introducidas pertenecientes a 207 géneros y 80 fa-
milias. La importancia de este bosque para la flora vascular 
de México, además de su gran riqueza y elevado porcentaje 
de endemismos, es extraordinaria ya que el BHM se distri-
buye en tan sólo el 0.6% de la superficie del país (ca. 11,719 
km2), lo que significa que este tipo de vegetación contiene 
la más alta riqueza de especies y endemismos por unidad 
de superficie (Rzedowski, 1978, 1996; CONABIO, 2010; 
Villaseñor, 2010). En términos de protección, la situación 
del BHM es crítica, ya que se encuentra sujeto a una cre-
ciente presión humana, colocándolo en riesgo persistente y 
pone en tela de juicio la viabilidad de las estrategias de uso, 
manejo y conservación de su capital natural a escalas local, 
regional y nacional (Ramírez-Marcial et al., 2001; Ramí-
rez-Marcial, 2002; CONABIO, 2010; Toledo-Aceves et al., 
2010; González-Espinosa et al., 2011). Sin embargo, a pesar 
de la elevada riqueza de especies y de endemismos, en todos 
los trabajos publicados a la fecha, se da por sentado o se in-
fiere que los atributos ambientales que limitan o promueven 
la distribución del BHM en México son relativamente bien 
conocidos. Los datos climáticos de distribución del BHM en 
México se han inferido a partir de los rasgos y tendencias 
registradas en las cartas climáticas existentes para el país o 
de las estaciones meteorológicas más cercanas a los sitios 
de estudio particulares. En consecuencia, a la fecha no se 
ha realizado un análisis objetivo que determine la relación 
existente entre los patrones de variabilidad espacial de la 
riqueza de plantas con las variables ambientales a través del 
área de distribución del BHM de México. Nuestra hipótesis 
es que la variación en la riqueza de especies del BHM tie-
ne relación significativa con variables ambientales contem-
poráneas principalmente con el clima, las propiedades del 
suelo y la altitud. Este trabajo intenta responder la siguiente 
interrogante: ¿qué atributos ambientales contemporáneos 
podrían explicar la riqueza de especies de plantas del BHM 
de México? El objetivo fue analizar y determinar qué varia-
bles ambientales son las más importantes en la predicción 
de la variabilidad de la riqueza de especies que coexisten en 
el BHM de México.

Materiales y Métodos

Bases de datos. Especies.- El análisis incluye las especies 
conocidas del BHM, es decir aquellas especies que se han 
reportado en la literatura y tienen registro de herbario como 
especies distribuidas en el BHM de México. Con este crite-
rio, el número de especies conocidas del BHM empleadas 
en el análisis fue de 6,790 (Villaseñor, 2010). Las especies 
discutidas en este trabajo son nativas de México; un taxón 
es considerado nativo si no existe evidencia publicada que 
indique su introducción al país. Por ello no se han incluido 
en los análisis alrededor de 271 especies consideradas como 
introducidas, la mayoría características del paisaje como 
malezas, tanto arvenses como ruderales, o conocidas sola-
mente como plantas cultivadas. Se considera que las cifras 
presentadas son una buena aproximación sobre la diversidad 
del conocimiento florístico del BHM en el país.
Ambientales.- En el BHM en México prevalecen condicio-
nes ambientales muy variables asociadas con el clima, la 
topografía, los suelos y el régimen hídrico. Estas condicio-
nes varían de acuerdo al rango de distribución geográfica, 
pero principalmente en función de la latitud y la altitud. Las 
condiciones climáticas determinantes de este tipo de vege-
tación provienen de un número insuficiente de estaciones 
meteorológicas donde se distribuye el BHM, por lo que las 
determinantes climáticas de este tipo de vegetación deben 
considerarse estimaciones indirectas de las mismas. En este 
contexto, la mejor alternativa encontrada fue el empleo de 
la base de datos climática global WorldClim (<www.world-
clim.org/current.html> consultado 21 de mayo, 2010), basa-
da en la interpolación de datos climáticos conocidos de es-
taciones meteorológicas del mundo (Hijmans et al., 2005). 
El cuadro 1 muestra las variables ambientales consideradas 
en los análisis, que incluyen: (a) 19 variables bioclimáticas 
(BIO1–BIO19) obtenidas de WorldClim (Hijmans et al., 
2005); (b) ocho variables de estacionalidad climática: preci-
pitación de los meses húmedos, precipitación de los meses 
secos, temperatura media de los meses húmedos, tempera-
tura media de los meses secos y cuatro variables de eva-
potranspiración: la evapotranspiración real anual (ETRA), 
la evapotranspiración real de los meses húmedos (ETRA

H
), 

la evapotranspiración real de los meses secos (ETRA
S
) y la 

proporción de la ETRA
S
 y ETRA

H
. La ETRA se calculó con 

base en el modelo de Turc (1954), según el cual, 
ETRA = P / [0.9 + (P/L)2]1/2 

donde P = precipitación total anual (mm), L = 300 + 25T 
+0.05T3 y T = temperatura media anual (°C); (c) siete va-
riables edáficas: conductividad eléctrica, carbono orgánico, 
magnesio, materia orgánica, sodio, potasio y pH. La infor-
mación de los suelos proviene de 4,583 muestras tomadas a 
través del país (Ortiz-Solorio, 2002) y (d) un modelo digital 
de elevación (MDE) extraído de la base de datos GTOPO 
(<edc.usgs.gov/products/elevation/gtopo30/gtopo30.html>, 
consultado 25 de octubre, 2010). De cada propiedad del suelo 



30

Lauro López-Mata et al.

a) Variables Bioclimáticas:

BIO 1	 =	 Temperatura Media Anual

BIO 2	 =	 Rango promedio de temperaturas diarias (Tmax-Tmin)

BIO 3	 =	 Isotermalidad (BIO2/BIO7)×100

BIO 4	 =	 Estacionalidad de la temperatura (Desv. estand. × 100)

BIO 5	 =	 Temperatura máxima del mes más cálido

BIO 6	 =	 Temperatura mínima del mes más frío

BIO 7	 =	 Rango anual de la temperatura (BIO5–BIO6)

BIO 8	 =	 Temperatura media del trimestre más húmedo

BIO 9	 =	 Temperatura media del trimestre más seco

BIO 10	 =	 Temperatura media del trimestre más cálido

BIO 11	 =	 Temperatura media del trimestre más frío

BIO 12	 =	 Precipitación anual

BIO 13	 =	 Precipitación del mes más húmedo

BIO 14	 =	 Precipitación del mes más seco

BIO 15	 =	 Estacionalidad de la precipitación

BIO 16	 =	 Precipitación del trimestre más húmedo

BIO 17	 =	 Precipitación del trimestre más seco

BIO 18	 =	 Precipitación del trimestre más cálido

BIO 19	 =	 Precipitación del trimestre más frío

b) Variables de Estacionalidad Climática:

PPH	 =	 Precipitación Pluvial de la temporada lluviosa del año

		  (mayo a octubre)

PPS	 =	 Precipitación Pluvial de la temporada seca del año

		  (noviembre a abril)

TH	 =	 Temperatura promedio de la temporada lluviosa del

		  año (mayo a octubre)

TS	 =	 Temperatura promedio de la temporada seca del año

		  (noviembre a abril)

ETRA	 =	 Evapotranspiración real anual

ETRAH	 =	 Evapotranspiración real de la temporada lluviosa del

		  año (mayo a octubre)

ETRAS	 =	 la evapotranspiración real de la temporada seca del

		  año (noviembre a abril)

ETRAS/	 =	 Proporción de la ETRAS y ETRAH

ETRAH

	c) Propiedades de los Suelos:

pH	 =	 Potencial de Hidrógeno

CE	 =	 Conductividad Eléctrica

CO	 =	 Carbono Orgánico

MO	 =	 Materia Orgánica

Mg	 =	 Magnesio

Na	 =	 Sodio

K	 =	 Potasio

d) Modelo Digital de Elevación (altitud):

MDE 	 =	 altitud

Cuadro 1. Triada de variables ambientales consideradas en los análisis. 
Conjunto de variables bioclimáticas (a), de estacionalidad climática (b), 
propiedades de los suelos (c) y un modelo digital de elevación (d).  

se generó una capa ambiental mediante interpolación usando 
el inverso de la distancia ponderada implementado en IDRISI 
Andes™ (Eastman, 2006), con tamaño de píxel de 30 segun-
dos de arco, que equivale a 1 km2 aproximadamente. 
Espaciales.- El territorio continental de México se dividió 
en 249 celdas de 1° de latitud y longitud, referidas a un sis-
tema de coordenadas geodésicas entre 14° y 32° de latitud 
norte y 86° a 117° de longitud oeste. Con base en la locali-
zación geográfica, las especies de plantas registradas para el 
BHM fueron asignadas a una celda en particular. El número 
total de celdas con presencia de BHM fueron 61. Las capas 
de variables climáticas, edáficas y altitudinal fueron recor-
tadas sobreponiendo la retícula de las 61 celdas con BHM 
mediante el uso de ArcMap (ESRI, 2010).
	 El número total de variables incluidas en los análisis fue 
de 36 y la amplitud de la variabilidad ambiental contenida 
en las 61 celdas que pudiesen explicar la mayor variación 
en la riqueza de especies, se cuantificó con el cálculo de 
sus estadísticas descriptivas (mínimo, máximo, rango, me-
dia, desviación estándar y el coeficiente de variación) me-
diante el empleo de IDRISI 15.0 Andes (Eastman, 2006). 
En total se obtuvieron 216 parámetros ambientales, los 
cuales fueron transformados para mejorarlos o ajustarlos 
a una distribución normal. Las variables se transformaron 
con log

10
 (x) o log

10
 (x+1) si el valor de x era bajo o cerca-

no a cero, mientras que aquellos parámetros expresados en 
porcentajes o proporciones se transfomaron con arcoseno 
(x1/2) (Zar, 1999). 

Análisis estadísticos. Se construyó una matriz de datos con 
los atributos físicos y ambientales y la riqueza de especies 
por celda. Primero se hicieron predicciones con base en la 
estimación de los parámetros usando modelos generales 
lineales, GLM (SAS, 2008). Estos modelos no toman en 
cuenta la estructura geográfica espacial de los datos excep-
to aquella estructura implícita en las variables predictivas 
(Kreft y Jetz, 2007). La autocorrelación espacial de la rique-
za de especies y las variables predictivas es una caracterís-
tica intrínseca en los conjuntos de datos macroecológicos 
(Legendre, 1993); ésta infla los errores tipo I de la estadís-
tica tradicional y puede afectar los parámetros estimados 
(Lennon, 2000). La detección de autocorrelación de las 
variables predictoras se evaluó mediante regresión múltiple 
con el método stepwise y la opción factores de inflación de 
la varianza (vif) implementadas en SAS (2008). De acuerdo 
con Der y Everitt (2002), las variables cuyos vif fueron ≥ 
10.0 se eliminaron del análisis. El análisis espacial se reali-
zó mediante el software Spatial Analysis in Macroecology, 
SAM (Rangel et al., 2006). La selección del mejor modelo 
de ajuste se basó en la reducción de autocorrelación espacial 
en los residuales (Legendre y Legendre, 1998) y en la mini-
mización de los valores del Criterio de Información Akaike 
(AICc). De acuerdo con Burnham y Anderson (2002), el 
modelo con el valor más bajo de AICc es considerado el 
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	 Variables 	 R2	 R2
parcial	 F	 P	 AICC	 CN	 VIF

	ambientales

	 Modelo 	 0.5858	 —	 14.99	 <0.0001	 880.5	 2.74	 —
	 completo

PPHrnk			   0.2119	 15.33	 0.0002			   1.1418

MDEavg			  0.1894	 17.72	 <0.0001			   2.3265

ETRAmin		  0.0750	 7.88	 0.0069			   2.1147

BIO15de		  0.0736	 8.83	 0.0044			   1.0709

COrnk			   0.0359	 4.59	 0.0368			   1.0833

Cuadro 2. Coeficientes de determinación (R2) y contribución parcial 
(R2

parcial) de las variables ambientales predictivas (VAP) y porcentaje de 
la varianza explicada de la riqueza de especies restringidas al Bosque 
Húmedo de Montaña de México. Los valores de las estadísticas R2, 
F, P, AICc, CN y VIF son derivados del modelo de regresión lineal 
obtenido con SAM y SAS.

Predictores ambientales de la riqueza de especies de plantas del bosque húmedo de montaña de México

mejor modelo. Se empleó la estadística I de Moran imple-
mentada en SAM (Rangel et al., 2006) para detectar auto-
correlación espacial en los residuales del modelo. El valor 
esperado del índice I de Moran carente de autocorrelación 
espacial debe ser cercano a cero (Fortín y Dale, 2005). El 
modelo final se seleccionó con base en el valor más bajo de 
AICc, con las variables predictivas libres de autocorrelación 
espacial, con valores del índice I de Moran estadísticamente 
iguales a cero a cualquier distancia, con número condicional 
CN < 5 y valores de VIF < 10 (Der y Everitt, 2002; SAS, 
2008).

Resultados

En el BHM de México existen zonas amplias de tamaño va-
riable que presentan tanto elevada riqueza de especies como 
otras que contienen un bajo número de especies. Las zonas 
de BHM que presentan las concentraciones más elevadas de 
riqueza de especies se localizan en el sureste del país, en los 
estados de Chiapas y Oaxaca, pero destacan también sitios 
en Guerrero, Jalisco y la parte central y sur de Veracruz, así 
como sus límites con Puebla e Hidalgo. En estos estados la 
riqueza es mayor a 1,500 especies, pero tanto Chiapas como 
Oaxaca albergan zonas con más 2,000 especies, con un mí-
nimo de 2,006 en las montañas del occidente de Chiapas con 
los límites con Oaxaca y un máximo de 2,324 especies en 
las montañas del norte de Oaxaca. A lo largo de toda la Faja 
Volcánica Transmexicana (Ferrusquía-Villafranca, 1993), la 
riqueza de especies del BHM se mantiene principalmente 
entre 1,130 y 1,810 especies pero en sus extremos occiden-
tal y oriental la riqueza alcanza hasta 2,065 y 2,181, respec-
tivamente. Existen zonas con una riqueza relativamente baja 
(500-750) localizadas a barlovento de la planicie costera 
del Pacífico, en Chiapas y sur de Oaxaca y Michoacán, así 
como en la Sierra Madre Occidental en Durango y Sonora. 
Otras áreas con una riqueza de especies moderada (760-
970) ocurren en la Sierra Madre del Sur en Oaxaca y límites 
con Veracruz, en los límites de Guerrero-Oaxaca y sur de 
Puebla, así como en Tamaulipas y en los límites de Durango 
y Nayarit. Las zonas de baja riqueza de especies están loca-
lizadas a barlovento de la Sierra Madre Occidental, en los 
límites entre Jalisco y Nayarit, y en las montañas de la Sie-
rra Madre Occidental en Durango y Sinaloa; sobre la Sierra 
Madre Oriental se ubican en San Luis Potosí, Tamaulipas y 
Nuevo León.
	 La amplitud de variación en la riqueza de especies del 
BHM a través de su ámbito de distribución conocida en Mé-
xico se explica en función de algunas variables ambientales 
implícitas en el clima, el suelo y el modelo digital de ele-
vación. El cuadro 2 muestra los resultados combinados de 
los análisis de regresión lineal ordinaria, OLS (Rangel et 
al., 2010) y de regresión múltiple (SAS, 2008). El modelo 
más parsimonioso (con el valor más bajo de AIC

C
) seleccio-

nó a cinco variables ambientales, las cuales explican 58.6% 

(P < 0.0001, n = 59) del total de la variación en la rique-
za de especies (Cuadro 2). El orden de importancia de las 
variables seleccionadas, proporcionado por los coeficientes 
de determinación parcial (R2

parcial
), fueron: el rango de pre-

cipitación pluvial en los meses húmedos del año (PPH
rnk

), 
el modelo digital de elevación (MDE), el valor más bajo 
de la evapotranspiración anual (ETRA

min
), la variación en la 

estacionalidad de la precipitación pluvial (BIO15) y el ran-
go de la concentración del Carbono Orgánico (CO

rnk
) en el 

suelo (Cuadro 2). La magnitud de importancia jerárquica de 
las dos primeras variables contienen los valores predictivos 
más altos (18.9 > R2

parcial
 ≤ 21.2); mientras que el resto de las 

variables contienen un valor predictivo relativamente bajo 
(3.5 > R2

parcial
 ≤ 7.5). Los valores tanto del AIC

C
, el CN y los 

VIF < 10 sugieren que la inflación de los errores tipo I difí-
cilmente podrían alterar las predicciones de los parámetros 
estimados (Legendre, 1993; Der y Everitt, 2002; Rangel et 

al., 2006, 2010). 
	 Las variables más importantes en este modelo fueron la 
precipitación pluvial de los meses húmedos del año (mayo a 
octubre) y la altitud, las cuales conjuntamente explican 40% 
de la variación en la riqueza de especies. Ambas variables 
presentan una amplia variabilidad a través de la distribución 
del BHM (Figura 2A, B); por ejemplo, el rango de la PPH 
fluctúa de 376 mm a 3,394 mm, con un promedio de 1,383 
mm y un coeficiente de variación de 32%. Por su parte la 
variabilidad de la distribución altitudinal (MDE) del BHM 
fluctúa desde 216 m s.n.m. hasta 3,342 m s.n.m., con una 
media de 1,691 m s.n.m. y un coeficiente de variación de 
37%. En particular, en el rango de la precipitación pluvial 
(PPH

rnk
) durante los meses lluviosos del año (mayo-octubre) 

con presencia de BHM equivale a aproximadamente el 84% 
del total anual. Por otra parte, tanto el valor mínimo extremo 
de la evapotranspiración real anual (ETRA

min
), como la es-

tacionalidad de la precipitación (BIO15
de

), contribuyeron a 
explicar la variación en la riqueza de especies con porcenta-
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Fig. 2. A) Precipitación pluvial de los meses húmedos del año; B) modelo digital de elevación (altitud) en m s.n.m.; C) evapotranspiración 
real anual; D) estacionalidad de la precipitación; E) carbono orgánico en el suelo.
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jes relativamente bajos (7.5 y 7.4%, respectivamente; Figura 
2C, D). La evapotranspiración real anual (ETRA) combina 
la temperatura media y la precipitación total anual, mien-
tras que la estacionalidad de la precipitación (BIO15) es una 
expresión de la variabilidad en la precipitación total anual, 
por lo que ambas son expresiones de energía. En cambio, 
el rango de la variación del Carbono Orgánico en el suelo 
(CO

rnk
), contribuyó a explicar tan solo un 3.6% de la riqueza 

de especies del BHM (Figura 2E). El Carbono Orgánico es 
una propiedad intrínseca del suelo que expresa su fertilidad 
y por tanto su calidad. Las variables de estacionalidad cli-
mática (PPH, ETRA) y bioclimática (BIO15) tomadas jun-
tas, explican el 36% de la variabilidad en la riqueza de espe-
cies, seguidas de la altitud (MDE) con un 18.9% y en menor 
medida por la fertilidad (CO) de los suelos que sostienen la 
vegetación del BHM.

Discusión

Con excepción de la altitud y el carbono orgánico, las varia-
bles seleccionadas por el modelo fueron variables de ener-
gía (PPH, ETRA y BIO15) o de agua-energía. La hipótesis 
de que la energía se correlaciona positivamente con la rique-
za de especies de plantas, ha sido sustentada por estudios a 
escala global (Francis y Currie, 2003; Kreft y Jetz, 2007) y 
para formas de crecimiento arbóreo a escala regional (Cu-
rrie y Paquin, 1987; O’Brien et. al., 1998, 2000) y del pai-
saje (González-Espinosa et al., 2004). En el análisis global 
de Francis y Currie (2003) se presentó una relación entre 
la riqueza de familias de Angiospermas y la temperatura 
promedio anual, la evapotranspiración potencial y la pre-
cipitación total anual. De acuerdo con estos autores, los pa-
trones de riqueza de especies dependen principalmente de la 
disponibilidad simultánea de agua y calor. Los modelos de 
Francis y Currie (2003) indican que la forma de la relación 
riqueza-calor depende de la disponibilidad de agua y que la 
relación riqueza-agua depende del calor. Por otra parte, el 
análisis global de Kreft y Jetz (2007) sobre los determinan-
tes ambientales e históricos de los patrones en riqueza indi-
can que la evapotranspiración potencial global, el número 
de días húmedos por año y la heterogeneidad topográfica y 
del hábitat son los predictores más importantes de la riqueza 
de especies de plantas vasculares.
	 En esta investigación, la evaporación real anual resultó 
seleccionada en tercer  lugar en el modelo para explicar la ri-
queza de especies en el BHM, precedida por la precipitación 
en los meses húmedos del año y la altitud. Este resultado 
concuerda con los hallazgos de Currie y Paquin (1987) a es-
cala regional y con los de González-Espinosa et al. (2004) a 
escala del paisaje en Chiapas. Estos autores encontraron una 
asociación positiva entre la evapotranspiración real anual y 
la riqueza de especies de árboles a ambas escalas de resolu-
ción espacial (sensu Whittaker et al., 2003). Currie y Paquin 
(1987) reportaron un modelo logístico que explicó más del 

76% de la varianza en la riqueza de árboles en Norteaméri-
ca en función de la evapotranspiración real anual. A escala 
del paisaje, González-Espinosa et al. (2004) encontraron 
una relación curvilinear que explicó 41.4% de la varianza 
en la diversidad de árboles en Chiapas. Los predictores de la 
diversidad de árboles en Chiapas fueron la evapotranspira-
ción total anual, la estacionalidad de la evapotranspiración 
durante los meses secos del año y la fertilidad-calidad de los 
suelos (González-Espinosa et al., 2004). 
	 En México, la precipitación pluvial varía enormemen-
te en espacio y tiempo (García, 1965); es heterogénea a 
lo largo del año y geográficamente aumenta en dirección 
norte-sur debido a la influencia de la latitud. Tal variabilidad 
está dada por la influencia del océano Pacífico y el Golfo 
de México, por la orografía del país, los rasgos de circula-
ción atmosférica (García, 1965) y por la conectividad del 
fenómeno del Niño (Cavazos y Hastenrath, 1990). La dis-
tribución de la precipitación en México ha sido ampliamen-
te documentada por García (1965) y por Mociño y García 
(1974), quienes señalan que aproximadamente 70% de la 
precipitación pluvial en México se registra durante los me-
ses de mayo a octubre. En particular, la presencia del BHM 
sobre las principales cadenas montañosas del país está in-
fluenciada por la presencia de nubes o neblina de altitud 
variable (Rzedowski, 1996; Challenger, 1998; Luna-Vega 
et al., 2006; Villaseñor, 2010). Este fenómeno atmosférico 
es conocido como “efecto Massenerhebung” postulado por 
Grubb (1971), “mountain mass elevation effect” o “efecto 
de masa de alta montaña” (Flenley, 1995). La región del 
BHM más lluviosa se encuentra al sur del paralelo 17º N y 
comprende las pendientes montañosas del centro y sur del 
país que se inclinan al Golfo de México. El barlovento de 
esta región está directamente expuesto a los vientos húme-
dos del Golfo de México asociados con los vientos alisios, 
los nortes y los ciclones tropicales. Durante el verano, en las 
montañas dominan los vientos alisios con dirección este a 
oeste, los cuales recogen gran cantidad de humedad de las 
aguas calientes del Golfo de México. Los vientos alisios en-
cuentran las laderas montañosas a barlovento, provocando 
que éstos asciendan, se enfríen adiabáticamente, se conden-
sen y precipiten su abundante humedad en forma de lluvia. 
La cantidad de lluvia descargada a barlovento se incrementa 
considerablemente por la presencia de ciclones provenien-
tes del Mar de las Antillas, los cuales son más frecuentes en 
los meses de septiembre y octubre (García, 1965; Mociño y 
García, 1974).
	 Sobre la vertiente del Golfo hay cuatro áreas con preci-
pitación mayor de 3,500 mm al año: (1) la región al norte 
del paralelo 20° N en las sierras de Teziutlán y Zacapoaxt-
la, (2) la situada al sur del paralelo 18° N en las Sierras de 
Ixtlán, Mixes y La Chinantla, (3) la Sierra de los Tuxtlas y 
(4) la vertiente norte de las montañas del norte de Chiapas. 
El máximo de la precipitación en estas áreas se presenta al 
norte de Oaxaca en La Chinantla, en altitudes entre 1,730 
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y 1,450 m s.n.m., con una precipitación anual que fluctúa 
entre 5,500 mm y 5,800 mm respectivamente. La Chinantla 
es la región más lluviosa en toda la amplitud de distribución 
del BHM, por lo que constituye la región hiper-húmeda de 
esta comunidad en México (Meave et al., 2006). 
	 Sobre las montañas que presentan BHM, la precipitación 
es más abundante en las montañas del Golfo que en las del 
Pacífico, pues las del Pacífico no reciben más de 2,000 mm 
y eso en sitios aislados. Hay, sin embargo, otra zona de llu-
via muy abundante, con precipitación mayor de 3,500 mm 
localizada sobre la porción sureste de la Sierra Madre de 
Chiapas. En esta zona, la elevada precipitación está fuer-
temente influenciada por la ocurrencia de los ciclones tro-
picales tanto del Pacífico como del Golfo de México, con 
un máximo en septiembre. En el resto de la vertiente del 
Pacífico, la precipitación ocurre principalmente en verano y 
parte del otoño; durante el verano la mayor parte de la pre-
cipitación proviene del océano Pacífico, mientras que la del 
otoño está fuertemente influenciada por los ciclones tropi-
cales, con un aumento de la precipitación en septiembre. Es 
notorio también que a principios del otoño la precipitación 
se incremente sobre la vertiente sur de la Faja Volcánica 
Transmexicana por la influencia de los ciclones tropicales, 
tanto del Golfo como del Pacífico. A lo largo de esta región 
se presentan de 1,200 a 1,500 mm de lluvia al año, con su 
máximo en septiembre, lo que pone de manifiesto la influen-
cia de los ciclones.
	 Por otro lado, los bosques húmedos de montaña de Mé-
xico y Centroamérica acumulan grandes cantidades de ma-
teria orgánica en el suelo (Clark et al., 2000; Velázquez et 
al., 2000), siendo el carbono orgánico su principal elemen-
to. Su elevada acumulación depende de las bajas tasas de 
descomposición debido a temperaturas relativamente bajas, 
a las condiciones de humedad de los suelos (Jenny, 1980) 
y a la baja calidad de la hojarasca con elevados contenidos 
de lignina y polifenoles y bajas proporciones de N:C y P:C 
(Clark et al., 2000). La débil relación entre la riqueza de es-
pecies y el carbono orgánico del suelo sugiere la necesidad 
de realizar estudios de los procesos edáficos involucrados 
en la acumulación de carbono orgánico a través del rango de 
distribución del BHM de México.

Conclusiones

En el BHM de México existe una relación significativa entre 
la riqueza de especies con la precipitación pluvial en los 
meses húmedos del año y la evapotranspiración real anual, 
como una expresión categórica de la relación agua-energía. 
Ambas variables son representaciones sustitutas de la hume-
dad relativa en el ámbito de distribución del BHM en Méxi-
co. La variabilidad en la riqueza de especies es consistente 
con las predicciones de las hipótesis especies-energía y de 
la dinámica agua-energía, formalizadas por Wright (1983) 
y examinadas por varios autores a escalas global (Francis y 

Currie, 2003; Kreft y Jetz, 2007), regional (O’Brien et al., 
1998, 2000) y del paisaje (González-Espinosa et al., 2004). 
Además, los resultados indican que la explicación de la va-
riabilidad en la riqueza del BHM está asociada con variables 
ambientales en forma de agua-energía y de las propiedades 
de los suelos que sostienen este bioma con una de las ma-
yores riquezas de plantas vasculares de México. Sin embar-
go, a pesar de que la variación en la riqueza de especies 
se explicó significativamente con pocas variables, otro por-
centaje de la riqueza permaneció no explicado. Esto sugiere 
que las variables ambientales del clima contemporáneo no 
son los promotores exclusivos que mantienen la riqueza de 
especies de plantas vasculares distribuidas en el BHM de 
México, pero si son factores significativamente importantes 
correlacionados con la variabilidad de la riqueza de especies 
observada.
	 Resultó evidente que la distribución geográfica de la 
precipitación pluvial durante los meses húmedos del año 
a través del área de distribución del BHM de México está 
íntimamente ligada con la orografía (p. ej., con la altitud 
de las montañas del país) así como con la distribución de 
los rasgos más prominentes de la circulación atmosférica. 
Las montañas actúan como barreras donde se descarga gran 
parte de la humedad acarreada por los vientos de las capas 
bajas de la atmósfera, haciendo que aumente la cantidad de 
lluvia en sus vertientes expuestas a vientos húmedos, así 
como en sus partes más elevadas del continente, por ascen-
so y enfriamiento adiabático del aire. Los ciclones tropi-
cales tanto del Golfo de México como del océano Pacífico 
tienen una gran influencia en los máximos de precipitación 
de los lugares situados en sus vertientes, pues los máximos 
coinciden con la época de mayor frecuencia de dichas per-
turbaciones atmosféricas. La riqueza de especies de plantas 
vasculares que se distribuyen en el BHM de México tiene 
explicación correlativa con las variables de estacionalidad 
climática contemporáneas, con la altitud y con la acumula-
ción de carbono orgánico en los suelos. La acumulación de 
carbono orgánico en los suelos del BHM amerita un aná-
lisis profundo ya que éstos sustentan al bioma con mayor 
riqueza de especies de plantas vasculares de todos los tipos 
de vegetación de México.
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