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Diversidad, distribución y adaptaciones ecológicas de helechos a lo 
largo de gradientes de altitud e influencia antrópica en las faldas del 

Cofre de Perote, Veracruz 
César I. Carvajal-Hernández, Thorsten Krömer y Juan C. López-Acosta 

Centro de Investigaciones Tropicales, UV 

INTRODUCCIÓN 

Los patrones de variación geográfica de la riqueza y distribución de plantas han sido objeto de 
estudio durante siglos. Uno de los referentes más claros al respecto son los clásicos trabajos de 
von Humboldt en 1793. Así mismo los realizados por de Candolle en 1874 y Copeland en 1939 
y así en lo sucesivo hasta nuestros días (Salazar et al., 2015). El interés actual se ha centrado en 
la distribución de especies a lo largo de gradientes altitudinales y latitudinales, así como en los 
procesos que influyen en esta distribución. De esta forma se pueden estudiar características 
contrastantes delimitadas por la altitud, la cercanía al Ecuador o a las zonas cercanas a los polos 
que influyen directamente en las características adaptativas de las especies.  

Este tipo de trabajos ha fomentado la comprensión de los patrones espaciales en la ri-
queza de especies y los mecanismos que subyacen estos patrones (Blackburn y Gaston, 1996). 
Se ha encontrado que varios factores influyen de manera directa en la distribución de las espe-
cies, tal es el caso de las variaciones climáticas principalmente relacionadas con la temperatura 
y la humedad (Bhatarai et al., 2004; Kluge et al., 2006); la disponibilidad energética y producti-
vidad del ecosistema (Currie et al., 2004); así como los procesos históricos y evolutivos (Wiens 
y Donoghue, 2004). Estas son algunas de las razones por las que se puede explicar que las zo-
nas tropicales contienen una gran biodiversidad, misma que decrece fuertemente con la cerca-
nía a los polos.  

Para el caso concreto de la distribución de plantas en gradientes de altitud, en términos 
generales la diversidad disminuye con el aumento en la elevación en ecosistemas terrestres, sin 
embargo, esto varía de acuerdo al organismo en cuestión (Rohde, 1992; Gaston, 2000). Del 
estudio en particular de helechos y licófitos que se han realizado en regiones neotropicales, se 
muestran patrones comunes entre transectos altitudinales, por ejemplo que la mayor riqueza de 
especies se encuentra en elevaciones medias (1,500-2,000 m; Kessler, 2001; Kluge et al., 2006; 
Watkins et al., 2006; Salazar et al., 2015). Sin embargo, dejan abiertos dos temas importantes: 
primero, se sabe muy poco de como varía la riqueza de helechos en la zona transicional entre 
las regiones tropical y subtropical, como es el caso de México y especialmente el estado de Ve-
racruz. Segundo, muy pocos trabajos han analizado la influencia antrópica a lo largo del gra-
diente.  

Este último tema es de gran importancia ya que en la actualidad los paisajes antropizados 
dominan la superficie en México (Sánchez-Colón et al., 2009), únicamente en el estado de Ve-
racruz, la vegetación prístina ha mermado su superficie original en más del 85% (Castillo-
Campos et al., 2011). Por tal razón, es importante conocer cuáles son los patrones de distribu-
ción de las especies a lo largo del gradiente de elevación en las zonas subtropicales y si estás se 
encuentran influenciadas por los cambios antropogénicos que ocurren en los paisajes actuales. 
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En el presente proyecto se estudian los patrones de diversidad y distribución de los helechos y 
licófitos, a lo largo de un gradiente altitudinal que comienza en el Cofre de Perote a 3,500 m (N 
19° 30’, W 97° 08’) y termina en la zona costera de la Mancha que se encuentra a nivel del mar 
(19° 35’, W 96° 22’). La región está ubicada en la cercanía con el límite norte del trópico de 
cáncer, donde se encuentra una mezcla de elementos templados y tropicales que permite la 
presencia de ecosistemas cuyas características ambientales son en algunos casos contrastantes, 
desde los fríos húmedos hasta los calurosos secos, pasando por los templados muy húmedos 
(Carvajal-Hernández et al., 2014a). 

Los helechos se han utilizado como un grupo de estudio importante para entender los 
patrones de riqueza de especies a nivel mundial, por encontrarse ampliamente distribuidos en 
el planeta con entre 10,000-13,000 especies (Moran, 2008; Kreft et al., 2010). Además, debido 
a su reproducción por esporas, la dispersión de especies depende de las condiciones ambienta-
les como la temperatura, la humedad y el sustrato, minimizando la dependencia de factores 
bióticos. Por otro lado los helechos contienen especies adaptadas a ambientes con un alto gra-
do de perturbación y otras sensibles a los cambios ambientales, razón por la cual se han utiliza-
do para tratar de entender los procesos que ocurren en los ecosistemas cuando existe una per-
turbación (Paciencia y Prado, 2005; Rodríguez-Romero et al., 2008; Carvajal-Hernández et al., 
2014b; Krömer et al., 2014).  

Por lo anterior, en este trabajo se estudian los helechos con la finalidad de entender los 
patrones de diversidad y distribución de helechos a lo largo del gradiente de altitud (20 a 3,500 
m) en el centro de Veracruz y conocer el efecto de la influencia antrópica sobre los patrones de 
riqueza y composición de especies. 

LOCALIZACIÓN 

El gradiente altitudinal, así como los ocho sitios de estudio, se encuentran en un intervalo entre 
3,500 m y el nivel del mar (Fig. 1). La longitud del transecto en línea recta desde la cima del 
volcán Cofre de Perote hasta el nivel del mar es de cerca de 81 km. La zona alta (superior a 
1,500 m) forma parte de la Sierra Madre Oriental que cruza el país de norte a sur paralela al 
Golfo de México, las montañas presentes en este sector son de origen volcánico; en el resto del 
transecto, los pequeños lomeríos dominan el paisaje (Geissert y Enríquez, 2011), así mismo se 
presentan lagunas costeras que forman parte de la zona decretada como sitio Ramsar La Man-
cha-El Llano. 
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Figura. 1. Ubicación de los ocho sitios de estudio a lo largo del gradiente de altitud en la vertiente  
del Golfo de México, centro del estado de Veracruz, México.1. La Mancha (20 m); 2. Palmarejo (500 m);  
3. Chavarrillo (1,000 m); 4. Los Capulines (1,500 m); 5. El Zapotal (2,000 m); 6. El Encinal (2,500 m); 7.  
Los Pescados (3,000 m); El Conejo (3,500 m). 

MÉTODO 

El muestreo de los helechos y licófitos se realizó entre los meses de febrero del 2012 y enero del 
2014. A lo largo del transecto se establecieron de 15 a 25 parcelas no permanentes de 20 x 20 
m en cada uno de los ocho sitios de estudio ubicados en diferentes pisos altitudinales, separa-
dos por 500 m de altitud (20-500 m, 500-1,000 m, 1,000-1,500 m, 1,500-2,000 m, 2,000-2,500 
m, 2,500-3,000 m, 3,000-3,500 m, 3,500-3,600 m; Fig. 1). Para simplificar, en el texto, se men-
ciona solo el límite altitudinal inferior de cada piso. En cada una de las elevaciones y en los 
diferentes tipos de vegetación presentes en los pisos altitudinales, las parcelas fueron distribui-
das por igual en diferentes ambientes naturales y derivados de la acción humana, es decir, se 
establecieron cinco en bosque maduro (BM), cinco en bosque perturbado (BP) y cinco en zonas 
con vegetación secundaria o acahual (AC). Además en los pisos de 500 m, 1,500 m y 2,000 m 
existen cañadas y vegetación ribereña donde también se estableció la misma cantidad de parce-
las por ambiente, en el resto de los pisos altitudinales estudiados no se encuentra esta vegeta-
ción azonal (Carvajal-Hernández y Krömer, en prensa). 

En cada una de las parcelas se registró la presencia/ausencia de las especies terrestres y 
además las epífitas del sotobosque, es decir las plantas que crecen sobre los troncos de los árbo-
les grandes y en árboles jóvenes o arbustos hasta una altura aproximada de 8 m (Krömer et al., 
2007), las cuales fueron colectadas mediante una garrocha. La colecta de muestras botánicas se 
realizó en cada piso altitudinal y de acuerdo a Lot y Chiang (1986). Los ejemplares fueron iden-
tificados con base en Mickel y Smith (2004), comparaciones con ejemplares de herbario, y la 
consulta a los especialistas: Alan Smith (University of California-Berkeley) y Robbin Moran 
(New York Botanical Garden). La clasificación taxonómica se realizó de acuerdo a Mickel y 
Smith (2004). Los duplicados fueron depositados en el Herbario Nacional (MEXU) del Instituto 
de Biología de la UNAM, así como parcialmente en los herbarios de la Universidad Veracruza-
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na (CIB), de la Universidad de California (UC), Berkeley, E.E. UU y/o del Instituto de Ecología, 
A.C. (XAL). 

Se elaboraron curvas de acumulación de especies para valorar el esfuerzo del muestreo, 
utilizando el estimador Chao 2 calculados por el programa EstimateS 9.1. Se aplicó el índice de 
Sørensen cualitativo para conocer la similitud florística en cada piso elevacional con relación al 
gradiente de perturbación antrópica, para observar lo anterior de manera gráfica se realizó un 
dendrograma de similitud entre sitios. Para conocer si diferentes rectas explican mejor que una 
línea general, se realizó una comparación de pendientes a través de un modelo lineal generali-
zado (separate-slopes model). Comparando los valores de diversidad beta de Whittaker con res-
pecto al hábitat y las diferentes altitudes. Además se realizó una Anova anidada para saber si 
existen diferencias entre la riqueza presente a lo largo del transecto altitudinal. 

RESULTADOS 

Riqueza de especies 

En 135 parcelas de muestreo se registraron 155 especies de hechos y licofitos agrupadas en 62 
géneros y 24 familias (Carvajal-Hernández y Krömer, en prensa). Las curvas de acumulación de 
especies comprueban que el muestreo implementado en los pisos realizados, en general ha sido 
satisfactorio con respecto a las especies estimadas por Chao 2. La riqueza de especies es con-
trastante en diferentes altitudes del gradiente. Las elevaciones de 1,500 y 2,000 m presentan 
una mayor riqueza, mientras que los extremos superior e inferior del gradiente son los que me-
nos especies presentan.  

Los valores de riqueza de cada parcela en los tres hábitats estudiados a lo largo del gra-
diente altitudinal, muestran que en 2,000 m se encuentran las parcelas con mayor riqueza de 
especies. El bosque maduro es el hábitat que tiene la mayor riqueza, sin embargo, en el piso de 
1,000 m es el que menos especies mantiene. Existe una mayor pérdida de especies en ambien-
tes con perturbación en elevaciones medias (1,500 y 2,000 m).  

Diversidad Beta entre elevaciones 
De acuerdo al índice de Sørensen, los diferentes pisos elevacionales tienen valores de similitud 
bajos. La mayor similitud se presenta entre los pisos de 3,000 y 3,500 m, lo mismo sucede al 
comparar las elevaciones de 1,500 y 2,000 m. El índice de Whittaker indica que la diversidad 
beta expresada como el recambio de especies a lo largo del gradiente de altitud es alta. Algunas 
elevaciones no tienen una sola especie compartida, especialmente si se comparan los tres pisos 
bajos contra los tres pisos del extremo superior del gradiente. Las altitudes medias (1,500, 2,000 
m) presentan mayor afinidad con elevaciones superiores que con las que se encuentran en las 
zonas bajas (Carvajal-Hernández y Krömer, en prensa). 

Perturbación antropogénica 

En las elevaciones de 1,500 y 2,000 m, se registran pérdidas en la riqueza de especies de entre 
30% y 53% respectivamente cuando existe una perturbación antropogénica. Para el resto de las 
elevaciones se observa que cuando más se acerca a los extremos del gradiente, el número de 
especies se mantiene más o menos constante, aun cuando existe perturbación humana. Se des-
taca la importancia de la influencia del agua en beneficio de la presencia de helechos, ya que 
en las zonas donde se pudieron establecer parcelas en vegetación de galería, la riqueza fue si-
milar a la del ambiente conservado, incluso en la elevación de 500 m, la vegetación ribereña 
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tiene poco más del doble de especies que la zona conservada (Carvajal-Hernández y Krömer, 
en prensa). 

De acuerdo a los valores de diversidad beta de Whittaker, se observan correlaciones ne-
gativas entre el recambio de especies y  el aumento en la altitud. Las parcelas de bosque madu-
ro tienen valores de diversidad beta mayores en elevaciones bajas y medias, misma que decrece 
conforme aumenta la altitud. Una situación similar se observa al comparar el bosque maduro 
con la vegetación secundaria, solo que con base en valores de recambio más altos. Para el caso 
de la comparación de bosque maduro con el bosque perturbado, la disminución en los valores 
de recambio es más marcada, decreciendo en las elevaciones superiores a los 2,500 m. Los va-
lores más bajos de diversidad beta se encuentran en los hábitats BM-BM, seguidos por BM-BP y 
valores más altos de diversidad beta en BM-AC. 
 
DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 

La riqueza de especies es contrastante en diferentes pisos altitudinales del gradiente, y en las 
elevaciones medias con bosque mesófilo de montaña entre 1,500 y 2,500 m se presentan los 
valores máximos de riqueza (Carvajal-Hernández y Krömer, en prensa).  

En los extremos superior e inferior del gradiente, caracterizado por bosque de coníferas y 
selva mediana subcaducifolia respectivamente, el número de especies disminuye. La zona baja 
y media del gradiente son las más vulnerables cuando ocurre un disturbio antrópico, lo cual se 
ve reflejado en el recambio de especies de ambientes conservados a vegetación secundaria. Se 
destaca la riqueza del bosque mesófilo y la pérdida de especies del mismo cuando existe una 
perturbación de origen antrópico.  

Además, la vegetación azonal representa un reservorio importante de la pteridoflora, lo 
que resalta su valor para la conservación. Los bosques de coníferas contienen una menor rique-
za de helechos y las especies que ahí se encuentran son las llamadas generalistas, adaptadas a 
condiciones extremas de sequía y radiación solar.  

Por otro lado, la mayoría de las especies presentes en el bosque mesófilo de montaña se 
caracterizan por estar adaptadas a condiciones de clima húmedo-templado y la mayoría de las 
especies están relacionadas con condiciones de alta humedad y sombra (Kessler, 2001; Kluge et 
al., 2006; Watkins et al., 2006). Por tal razón, considerando la naturaleza de las especies que 
habitan el bosque mesófilo de montaña, se considera este un ecosistema muy vulnerable ante el 
disturbio de origen antrópico. 
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