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El funcionamiento ecohidroldgico del bosque meséfilo de montafia en dos ambientes contrastantes a lo largo
de un gradiente altitudinal en el centro de Veracruz, México

RESUMEN

Los Bosques Mesofilos de Montafia (BMM) presentan un funcionamiento ecohidrolégico
distintivo, gracias a la presencia frecuente de niebla, a que reciben grandes cantidades de
lluvia (P) y a que suelen presentar condiciones de baja evapotranspiracion. Un primer paso
para entender como estas caracteristicas confluyen para definir la importancia hidrolégica
de los BMM, es analizar los siguientes procesos: interceptacion de la luvia (1I,), particion
de la lluvia neta en escurrimiento foliar (EF) y escurrimiento caulinar (EC), e interceptacion
de la niebla (If). En los BMM los principales factores que intervienen en los procesos antes
mencionados cambian con la altitud, sin embargo, muy pocas investigaciones se han
enfocado en analizar su variacion altitudinal a nivel de ecosistema. El BMM en el centro de
Veracruz, México, tiene una franja de distribucién que va de 1200 a 2550 m snm, en la cual
las condiciones meteorol6gicas cambian considerablemente. Entre los extremos inferior y
superior del gradiente altitudinal de distribucion, la P anual se incrementa de 1500 a 3250
mm, respectivamente; y la temperatura media anual disminuye de 19 a 14 °C,
respectivamente. La vegetacion es muy heterogénea y no muestra un patron altitudinal en
altura, densidad y area basal por unidad de area. No obstante, el sotobosque presenta mayor
densidad en los sitios asociados a procesos de perturbacion. La presente investigacion tuvo
por objetivo analizar la I,, la particion de la lluvia neta en EF y EC, y la I; en la reserva
natural Santuario del Bosque de Niebla (Santuario; 1300 m snm), que es uno de los pocos
remanentes del BMM en el extremo inferior del area de distribucién de este tipo de bosque.
Asi como comparar los resultados con los datos publicados para la reserva la Cortadura,
sitio ubicado cerca del limite superior (2170 m de altitud). Adicionalmente, tomando en
cuenta que la densidad de plantas lefiosas de sotobosque y arboles pequefios es elevada en
el Santuario, el EC se analizd a detalle, ya que existen estudios que han mostrado que este
grupo de vegetacion genera un alto porcentaje de EC a nivel de parcela.

Se realizaron dos campafias de monitoreo representativas de las temporadas de secas y
lluvias. La P se midi6 en una estacion meteoroldgica cercana y en un claro del bosque. En
la estacion meteoroldgica se midié también radiacion solar entrante, temperatura, humedad
relativa, presion atmosférica, velocidad del viento y visibilidad. Se utilizaron los datos de
visibilidad para determinar la presencia, duracion y densidad de la niebla. Para la
caracterizacion del dosel y de la estructura de la vegetacion se realizd un levantamiento en
campo y se utilizé informacién de estudios previos. EI EF se midié en dos parcelas de
monitoreo con 20 pluviémetros manuales. El volumen de EC se midié en una muestra
representativa de arboles y arbustos, y se utiliz6 para estimar el EC por unidad de area y el
cociente de canalizacion. La I, se determin6 como la diferencia entre P y la Iluvia neta.
Para evaluar si hubo evidencia de If, se examinaron las diferencias en la I, relativa (% de P)
entre eventos de lluvia con y sin niebla. La capacidad de almacenamiento del dosel (Cy,) se
estimé empleando el modelo de interceptacion de Liu (2001) para tormentas individuales.
En el Santuario se registraron 1788 mm de P durante el afio de estudio, con una
distribucion marcadamente estacional. En la temporada de secas se registraron un total de
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21 eventos de niebla, los cuales tendieron a ser cortos (duracion media de 3.1 hrs) y poco
densos (visibilidad media de 328 m). Considerando las dos campafias de monitoreo, el
promedio de la lluvia neta relativa fue 85 % de P. El EF contribuy6 en promedio con 96 %
de la lluvia neta y el EC con 4 %. Los arboles pequefios y las lefiosas de sotobosque
presentaron una capacidad significativamente més alta de canalizar el agua hacia sus tallos
con respecto a su area basal (cocientes de canalizacion de 28.8 + 4.3 y 20.2 £ 3.9 (SE),
respectivamente), en comparacion con los arboles de gran tamarfio (cociente de canalizacion
de 1.6 + 0.5). Y esto, combinado con su alta densidad de individuos, dio como resultado
que la vegetacion lefiosa del sotobosque generara 70 % del EC total, mientras que los
arboles pequefios aportaron 11 % Yy los arboles del dosel superior aportaron 19 %. En el
Santuario no se observaron diferencias estadisticamente significativas en la |, relativa entre
intervalos de monitoreo con y sin niebla, lo cual sugiere que la aportacion de agua por I fue
despreciable. La I, media relativa para las dos campafas de monitoreo fue 15 %. Durante la
temporada de secas se estimo una I, acumulada de 30.7 = 18.0 mm (22 % de P), mientras
que durante la temporada de lluvias fue de 43.4 + 67.3 mm (9 % de P). El tamafio medio de
los eventos de lluvia fue tres veces mas bajo en la temporada seca que en la temporada de
lluvias. Mientras que Cp presentd un valor de 1 mm durante ambas temporadas, sin
embargo se observé una fuerte incertidumbre (£ 0.3 mm desviacion estandar) en la
estimacion.

Aunque en el Santuario el ingreso de agua por I fue despreciable, en la Cortadura se estimo
en 8 % de P durante la temporada seca. La evaporacion posterior a los eventos de lluvia
domind el proceso de I, en ambos limites del gradiente altitudinal. Por lo tanto, los
principales factores que determinaron la variacion en 1, fueron el tamafio medio de los
eventos de lluvia y Cy,. El valor de C, en la Cortadura (2.8 y 3.9 mm para las temporadas
seca Y lluvias, respectivamente) fue alrededor de 3-4 veces mas alta que en el Santuario, y
se debi¢ tanto a diferencias en el indice de area foliar como en la carga de epifitas. Durante
la temporada de lluvias, el tamafio medio de los eventos de lluvia fue similar en los
extremos del gradiente altitudinal, pero debido a que C, fue mucho menor en el Santuario,
la I, en este sitio fue la mitad que en la Cortadura. En contraste, en la temporada seca el
tamafio medio de los eventos de lluvia en el Santuario fue la mitad que en la Cortadura,
dando como resultado que la I, relativa fuera similar tanto en el Santuario como en la
Cortadura. Considerando el promedio de las dos camparias, el EF relativo fue equivalente
en ambos limites del gradiente altitudinal (81 % de P para los dos sitios). Por lo tanto, las
diferencias en la particion de la lluvia neta entre el Santuario y la Cortadura estuvieron
definidas principalmente por EC vy reflejaron la densidad de la vegetacion de sotobosque
debido al grado de perturbacion de estos bosques.

Esta investigacion permitio comparar distintos procesos del balance hidrico del dosel
himedo en los extremos de la franja de distribucion del BMM, en donde no solo hay un
gradiente altitudinal en las condiciones climaticas, sino también hay variacion en las
condiciones de perturbacion a que estan sujetos los bosques.



El funcionamiento ecohidroldgico del bosque meséfilo de montafia en dos ambientes contrastantes a lo largo
de un gradiente altitudinal en el centro de Veracruz, México

ABSTRACT

Tropical montane cloud forests (TMCF) owe their distinctive eco-hydrological functioning
to the frequent presence of fog, large amounts of rainfall (P) and low evaporative losses. To
understand how these characteristics converge to define the hydrological importance of
TMCEF, a first step is to analyze the wet-canopy processes of rainfall interception (l,), net
rainfall partitioning into throughfall (Tf) and stemflow (Sf), and fog interception (l). In
addition, while it is obvious that the main drivers of the aforementioned processes change
with altitude, very little research has been done on analyzing the variation in wet-canopy
water fluxes along the elevational gradient of TMCF. The cloud forest in central Veracruz,
Mexico, occurs within the altitudinal range of 1200 to 2550 m asl, along which weather
conditions change considerably, i.e. between the lower and upper limits, annual P increases
from 1500 to 3250 mm and mean annual temperature decreases from 19 to 14 °C,
respectively. The vegetation is very heterogeneous and shows no altitudinal patterns in
height, density and basal area per unit area. However, understory vegetation shows greater
density in disturbed sites. The objective of this study was to analyze I,, net rainfall
partitioning into Tf and Sf, and I; in the Santuario del Bosque de Niebla (el Santuario)
natural reserve (1300 m asl), which is one of the few remnants in the lower part of the
TMCF belt, as well as to compare the results with previously published data for the la
Cortadura reserve (2170 m asl), a site located near the upper altitudinal limit of this forest.
In addition, due to the high density of woody understory plants and small trees in el
Santuario, and since other studies have shown that these vegetation groups may account for
the majority of Sf at the plot level, a detailed study of Sf was conducted.

Two sampling campaigns were conducted during the wet and dry seasons, respectively. P
was measured at a nearby meteorological station and in a forest clearing. Measurements at
the meteorological station also included incoming solar radiation, temperature, relative
humidity, atmospheric pressure, wind speed and visibility. The visibility data were used to
obtain presence, duration and density of the fog. The vegetation structure was characterized
using data from a field survey and information from previous studies. Tf was measured
using 20 roving manual gauges. Sf volumes were measured on a representative sample of
trees and shrubs, and subsequently used to derive Sf per unit area and stemflow funneling
ratios. I, was determined as the difference between P and net rainfall. The occurrence of I
was evaluated by examining differences in the relative I, (% of P) between rain events with
and without fog. Canopy storage capacity (C,) was calculated using the Liu (2001)
interception model for individual storms.

During the study year, P in el Santuario was 1788 mm and showed a marked seasonal
pattern. Only 21 fog events were recorded during the dry season, and these events were
relatively short in duration (3.1 hrs on average) and of low density (mean visibility of 328
m). On average, net rainfall was 85 % of P during the two sampling campaigns. Tf
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contributed with 96 % to net rainfall and Sf with 4 %. Small trees and woody understory
vegetation had a significantly higher capacity to funnel water from their crowns to their
stems (stemflow funneling ratio of 28.8 + 4.3 and 20.2 £ 3.9 (SE), respectively) than large
trees (stemflow funneling ratio of 1.6 £ 0.5). And this, combined with their high density,
made that woody understory vegetation contributed 70 % of the total Sf, while small trees
contributed 11 % and upper canopy trees 19 %. No statistically significant differences were
found between the relative I, of sampling intervals with and without fog, suggesting that
contributions from Is were negligible in el Santuario. Total 1, was 30.7 + 18.0 mm (22% of
P) for the dry season campaign and 43.4 £ 67.3 mm (9% of P) for the wet season
campaign. The average size of rainfall events was three times smaller during the dry season
than during the wet season. C, was estimated at 1 mm for both seasons, but the uncertainty
in these estimates was high (£ 0.3 mm standard deviation).

While I; was negligible in el Santuario, it was estimated at 8% of dry season P in la
Cortadura. Post-event evaporation of intercepted water stored in the canopy dominated the
I, process at both the lower and upper altitudinal limits. Hence, differences in I, were
primarily due to differences in the average size of rainfall events and Cy,. The C, of the
forest at la Cortadura (2.8 and 3.9 mm for the dry and wet seasons, respectively) was about
3-4 times higher than in el Santuario, and this difference was attributed to differences in
leaf area index and epiphyte load. During the wet season, average event size was similar at
both altitudes, but since Cn, was much smaller in el Santuario, relative I, at this site was
about half that at la Cortadura. In contrast, during the dry season, the average event size at
el Santuario was about half that at la Cortadura, resulting in similar relative I, at both sites.
Considering average for the two seasons, relative Tf was equivalent in both limits of the
altitudinal gradient (81% of P for each site). Therefore, differences in net rainfall partition
between Sanctuary and the Cortadura are mainly determined by differences in Sf and
reflect disturbance degree in these forests.

This research allowed comparisons to be made between wet-canopy processes at both ends
of the altitudinal TMCF gradient, between which not only climatic conditions vary, but also
the degree of forest disturbance.
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INTRODUCCION GENERAL

Importancia ecohidroldgica del Bosque Mesdfilo de Montafia

Al bosque de niebla o bosque nublado se le conoce comUnmente en México como Bosque
Mesdéfilo de Montafia (BMM) (Rzedowski, 2006). Los BMM son un conjunto de
comunidades muy diversas en estructura y composicion (Rzedowski, 1996; Luna et al.,
1999; Williams-Linera et al., 2013), que ocupan ambientes templados muy himedos, con
abundante lluvia (P) y presencia frecuente de niebla (Rzedowski, 2006; Holwerda et al.,
2010). Se encuentran en un amplio abanico de condiciones geomorfoldgicas y climaticas,
generalmente al barlovento de los macizos montafiosos donde se condensa el vapor de agua
y se forman nubes y niebla, asi como en barrancas y laderas himedas protegidas de la
radiacion solar (Rzedowski, 1996; Challenger, 1998). En México pueden encontrarse en
altitudes desde 600 hasta 3000 m snm (Rzedowski, 2006), aunque es mas comun que se
ubiquen en zonas montafiosas con un rango altitudinal entre 1500 y 2500 msnm (Gonzalez-
Espinosa, et al. 2012).

Las condiciones que requieren los BMM se presentan en zonas restringidas del territorio
nacional, generando una distribucién limitada y archipeldgica (Rzedowski, 1996; Luna et
al., 1999). Esta condicion, en conjunto con una baja capacidad para recuperarse de las
perturbaciones, los convierte en uno de los ecosistemas terrestres mas amenazados
(Hamilton, 1995; Challenger, 1998). Se estima que los BMM ocupaban 3.09 millones de
hectareas de la superficie nacional, sin embargo, han experimentado una reduccion de
alrededor de 41 %, debido al reemplazo por otros tipos de vegetacion y usos de suelo.
Actualmente representan menos de 1 % del territorio nacional, con 0.87 millones de
hectareas en condicion primaria y 0.95 millones en condicion secundaria (Challenger y

Soberdn, 2008).
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A nivel mundial, la importancia hidroldgica de los bosques de niebla se relaciona con las
condiciones climaticas en que se desarrollan (Jarvis y Mulligan, 2011), pero también
depende de las caracteristicas de los ecosistemas que los integran, las cuales determinan
ampliamente su funcionamiento (Bruijnzeel y Proctor, 1995; Kohler et al., 2007; Mufioz-
Villers et al., 2012). La interceptacion de niebla (lIr) es uno de sus procesos ecosistémicos
mas relevantes, ya que permite el ingreso de una fuente adicional de humedad durante casi
todo el afio (el rango reportado en distintos bosques de niebla del mundo es 22 a 1300 mm
afio™) y depende principalmente de la ocurrencia y permanencia de niebla (Bruijnzeel et al.,
2011). Esta circunstancia es especialmente importante durante la temporada de secas, en la
cual la entrada de agua procedente de niebla puede llegar a superar a la P (Stadtmiller,
1987; Bruijnzeel et al., 2011).

Otra propiedad importante de los bosques de niebla es que tienden a presentar una
evapotranspiracion reducida (839 + 324 mm afio™, rango reportado a nivel mundial), en
comparacion con los bosques tropicales de montafia no afectados por niebla (1280 £ 72 mm
afio™®, rango reportado a nivel mundial), debido a las altas tasas de humedad y a la
reduccion en la incidencia de la radiacion solar que los caracterizan (Bruijnzeel et al., 2011;
Gotsch et al., 2016). De esta manera, la combinacion de una entrada adicional de humedad
procedente de la niebla y el uso de agua relativamente bajo por parte de la vegetacion,
permiten que el rendimiento hidrico (la diferencia entre P y la evapotranspiracién) tienda a
ser superior a lo observado en otros tipos de bosques de montafia (Bruijnzeel et al., 2011).
Adicionalmente, en los bosques de niebla conservados, los rios y arroyos tienden a
presentar cauces mas estables durante los periodos sin P debido a altas tasas de infiltracion
(Bruijnzeel, 2001, 2004; Muiioz-Villers y McDonnell, 2012). Estas caracteristicas

favorecen la generacion de diversos servicios ecosistemicos hidroldgicos de gran

6



El funcionamiento ecohidroldgico del bosque meséfilo de montafia en dos ambientes contrastantes a lo largo
de un gradiente altitudinal en el centro de Veracruz, México

importancia para las poblaciones humanas. Destaca su funcion en la capacidad de recarga
de los acuiferos, en la regulacién de los patrones naturales de flujo de los arroyos y rios, y
en la reduccion del riesgo de inundaciones (Bruijnzeel et al., 2011; Mufioz-Villers y
McDonnell, 2012).

La importancia hidrolédgica de los bosques de niebla estd ampliamente reconocida. A nivel
internacional los bosques de niebla han sido catalogados como ecosistemas que requieren
atencion especial debido a su relevancia hidroldgica (FAO, 2006). Mientras que a nivel
nacional, la Comisién Nacional Forestal (CONAFOR) reconoce una categoria especial para
este tipo de bosques en el esquema de pagos por servicios ambientales hidroldgicos
(CONABIO, 2010).

Entender el funcionamiento de los bosques de niebla es un insumo fundamental para la
toma de decisiones. Toda vez que los procesos de cambio global estdn generando graves
consecuencias para los ecosistemas mismos, pero también para las poblaciones humanas
que dependen de los servicios ecosistémicos generados en ellos (Bubb et al., 2004,
CONABIO, 2010).

Interceptacion de lluvia, particién de la lluvia neta e interceptacion de la niebla

La interceptacion de lluvia (lp), particion de la lluvia neta en escurrimiento foliar (EF) y
escurrimiento caulinar (EC), e If son procesos importantes en el ciclo hidrolégico de los
bosques de niebla.

La I, es el proceso que ocurre cuando el agua que es almacenada temporalmente en las
superficies de la vegetacion se evapora sin escurrir al suelo (Carlyle-Moses y Gash, 2011).
Una porcidn de esta agua puede evaporarse durante el evento de P, permitiendo su rapido
retorno hacia la atmosfera; el resto del agua almacenada en el dosel se evaporara al finalizar

el evento (Klaassen et al., 1998). En los bosques de niebla, ademéas del agua que se
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almacena en las hojas, el fuste y ramas de los arboles, también existe una fraccion
importante que se queda en las plantas epifitas y el sustrato que se forma en el dosel. Las
briofitas y epifitas vasculares, muy comunes en los BMM, tienen una amplia capacidad de
almacenar agua, y pueden conducir a aumentar la I, (Van Stan 1l y Pypker, 2015).

La I, puede influenciar el ciclo hidrologico de los bosques de niebla por distintas vias. La
mas directa es la reduccion del agua que alcanza el suelo durante un evento de P; también
influye en la redistribucion espacial del agua y el camino que seguira una vez que se satura
el dosel; y provoca un retraso en el tiempo de recorrido del agua hacia el suelo en eventos
en que se alcanza la saturacion (Gerrits y Savenije, 2011).

La particion de la lluvia neta en EF y EC incluye los dos caminos que sigue el agua que no
regresa a la atmosfera por I, o que se incorpora por l. EI EF incluye el agua que gotea hacia
el suelo después de estar en contacto con las estructuras de la vegetacién o que pasa
directamente a través de los huecos del dosel. EI EC incluye al agua que escurre a través de
las ramas y el fuste de los arboles hacia el suelo (Levia et al., 2001).

La I; es el proceso por el cual las gotitas de niebla que se encuentran suspendidas en el aire
son incorporadas al ciclo hidroldgico de los bosques. En este proceso, las estructuras de la
vegetacion almacenan agua y cuando alcanzan la saturacion puede generarse un goteo, que
suele denominarse precipitacion de niebla (Katata, 2014). La entrada de agua por medio de
Ir puede ser muy importante y representar una elevada proporcion dentro del ciclo
hidrolégico de los bosques de niebla (Bruijnzeel et al., 2011).

La I, y la It son dos procesos distintos que implican respectivamente, una pérdida y una
ganancia de agua en el balance hidrico del dosel (Holwerda et al., 2010). Sin embargo, por
lo general no se hace distincion entre ellos, y su efecto neto es referido como interceptacion

aparente (1).
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Antecedentes en el estudio de la interceptacion de lluvia y niebla en los bosques de niebla
En el contexto internacional, el funcionamiento hidrolégico de los bosques de niebla se
mantuvo poco estudiado hasta finales del siglo pasado (Scatena et al., 2010). De acuerdo a
Bruijnzeel (2005), fue a partir del trabajo realizado por Zadroga (1981), y de la reunién de
especialistas en el Simposio Internacional de Bosques de Niebla Tropicales de Montafa
realizado en San Juan, Puerto Rico en 1993, que se comenzd a realizar un esfuerzo
internacional para estudiar los procesos hidroldgicos en estos bosques, y muy
especialmente en la I;.
A partir de entonces el conocimiento hidrolégico de los bosques de niebla ha avanzado
rdpidamente. Bruijnzeel et al. (2011) realizaron una revision de méas de 60 estudios
correspondientes a ecosistemas influenciados por niebla. Esto permitié establecer una
clasificacion de los bosques en base a sus caracteristicas estructurales y sirvio de base para
definir tendencias en sus procesos hidroldgicos. De acuerdo a sus resultados la | y la lluvia
neta (sumatoria de EF y EC) pueden variar ampliamente de un tipo de bosque a otro:
e Bosques tropicales lluviosos de montafia poco afectados por niebla, con valores de |
entre 15y 37 % de P, asi como lluvia neta entre 63 y 85 % de P.
e Bosques de niebla de baja montafia, con dominancia de arboles altos (15-33 m),
sujetos a baja 0 moderada incidencia de niebla; con valores de | entre -6 y 46 % de
P, asi como lluvia neta entre 54 y 106 % de P.
e Bosques de niebla de alta montafia y bosques de niebla enanos, caracterizados por
arboles de talla baja a intermedia y, a menudo, alta densidad de arboles; con valores

de I entre =79y 22 % de P, asi como lluvia neta entre 78 y 179 % de P.
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Las diferencias en | y en la lluvia neta entre diferentes tipos de bosque de niebla a lo largo
de gradientes altitudinales se ha estudiado en varias regiones y los resultados muestran que
la variacion puede ser muy amplia. La mayoria de los estudios manifiestan una reduccion
en | (diferencia de 13 a 49 % de P entre sitios) conforme aumenta la altitud (con diferencias
altitudinales de entre 350 y 1300 m; Vis, 1986; Holder, 2004; McJannet et al., 2007,
GOmez-Peralta et al., 2008). A excepcién de Veneklaas y van Ek (1990) que encontraron
que la I relativa fue mas elevada (diferencia de 6 % de P) en un bosque de niebla de alta
montafia ubicado a 3370 m snm, que en un bosque de niebla de baja montafia ubicado a
2550 m snm.

Tanto en la comparacion realizada por Bruijnzeel et al. (2011) como en los estudios antes
mencionados, gran parte de la variacion observada entre los distintos tipos de bosque de
niebla se debe a las diferencias altitudinales en las caracteristicas de la lluvia, las
condiciones climéticas y la estructura de la vegetacion (IAF, altura y apertura del dosel,
cobertura de epifitas), aunque otros factores como la distancia a la costa también tienen un
efecto, principalmente en la presencia de niebla (Vis, 1986; Holder, 2004; McJannet et al.,
2007; Gomez-Peralta et al., 2008; Veneklaas y van Ek, 1990).

En el caso de México, los procesos de I, particion de la lluvia neta e I¢ han sido muy poco
estudiados en la mayoria de los BMM. Sin embargo en la region del centro de Veracruz se
cuenta con mucha informacién. Las investigaciones realizadas hasta la fecha se han
enfocado en entender los efectos del cambio de uso del suelo sobre estos procesos.
Ponette-Gonzalez et al. (2010) compararon la precipitacion neta entre el BMM, cafetal bajo
sombra y pastizal. Cinco de sus seis sitios de comparacion estaban ubicados entre 1300 y
1600 m snm, y uno a 1100 m snm. Holwerda et al. (2010, 2013) y Mufioz-Villers et al.

(2012, 2015) hicieron comparaciones entre el BMM ubicado en la reserva “la Cortadura”
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(2170 m de altitud), cerca del limite superior de distribucion del BMM, con otros tipos de
vegetacion como bosque secundario, cafetal bajo sombra y plantaciones de pino. Todos
estos estudios encontraron que la I, fue mas alta en el BMM. De acuerdo a Holwerda et al.
(2010, 2013) esto es el reflejo de una mayor capacidad de almacenamiento del dosel (Cy,),
que a su vez esta relacionado con un mayor Indice de Area Foliar (IAF) y, probablemente,
una mayor presencia de epifitas (ver también Ponette-Gonzélez et al., 2010).

Justificacion

A pesar de que en los ecosistemas de montafa las condiciones pueden cambiar rapidamente
por la altitud (Jarvis y Mulligan, 2011; Sundqvist et al., 2013; Asner et al., 2014; Fahey et
al., 2016; Myster, 2017), practicamente no se ha estudiado la variacion de los procesos de
I, particion de la lluvia neta e I en la franja de distribucion de un mismo tipo de bosque de
niebla (McJannet et al., 2007).

En el centro de Veracruz, México, se han estudiado a detalle los procesos de interceptacion
de lluvia y niebla en la reserva “la Cortadura” (2170 m de altitud) (Holwerda et al., 2010;
Mufioz-Villers et al., 2012), cerca del limite superior de distribucion del BMM. No
obstante, las condiciones meteorol6gicas cambian considerablemente a lo largo del
gradiente altitudinal de distribucion, que va de 1200 a 2550 m snm (19.05°-19.75° N y
96.78°- 97.02° O; Cruz-Angon et al., 2010; Williams-Linera et al., 2013). En los extremos
inferior y superior la precipitacion anual varia entre 1500 mm y 3250 mm, respectivamente,
mientras que las temperaturas varian entre 19 y 14 °C, respectivamente (Holwerda et al.,
2010, 2013). De acuerdo a la clasificacion de Bruijnzeel et al. (2011) en la zona se
distribuye un bosque de niebla de baja montafia. Su vegetacion arborea es muy heterogénea
y no muestra un patron altitudinal en altura, densidad y area basal por unidad de area

(Williams-Linera et al., 2013). Sin embargo, en los sitios asociados a procesos de
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perturbacién el sotobosque presenta mayor densidad (Gonzalez-Martinez et al., 2017) y la
distribucion diamétrica arbdrea también puede presentar alteraciones (Ruger et al., 2010).
Aunque se cuenta con esta informacion, hasta el momento no se habian realizado
comparaciones para ver como cambian los procesos de Iy, particion de la lluvia neta e Iy a
lo largo del gradiente de distribucion del BMM. Esta informacion es muy valiosa, ya que
ademéas de mejorar el conocimiento de los procesos hidrolégicos a escala local como
insumo para el manejo adecuado del bosque y sus recursos hidricos (Mufioz-Villers et al.,
2015), tambien constituye, probablemente, el primer estudio a nivel mundial que analiza las
diferencias altitudinales a escala de ecosistema en los bosques de niebla.

Adicionalmente, esta investigacion puede aportar informacién relevante para entender los
efectos del cambio global. Se sabe que el funcionamiento ecohidrolégico de los bosques de
niebla esta siendo comprometido por la alteracién de los patrones climéticos naturales (Hu
y Riveros-lIregui, 2016). Se espera que en el futuro proximo existan condiciones de mayor
temperatura, menor incidencia de niebla y una reduccién de la precipitacion anual
(Karmalkar et al., 2008). Ademas, los cambios en el uso de suelo acentlan estas
tendencias, especialmente en la formacion y persistencia de niebla (Lawton et al., 2001).
Esto tendra un efecto evidente en las tasas de I, e I, entre otros procesos (Still et al., 1999).
Conocer el funcionamiento actual de los procesos ecohidrologicos (incluyendo Iy, I y la
particion de la precipitacion neta) y el papel de los cambios altitudinales en la vegetacion y
las condiciones climaticas, puede aportar informacion muy valiosa para analizar los

posibles efectos de las proyecciones climaticas (Malhi et al., 2010; Goulden et al., 2012).
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Objetivos
General:
Analizar el efecto de los procesos de interceptacion de lluvia, particion de la lluvia neta, e
interceptacion de niebla, en el funcionamiento ecohidroldgico de los extremos del gradiente
altitudinal de distribucion del BMM en el centro de Veracruz, México.
Especificos:
e Caracterizar y cuantificar la lluvia neta y sus componentes en el limite inferior de
distribucion altitudinal del BMM en el centro de Veracruz.
e Caracterizar y cuantificar la interceptacion de la lluvia y de la niebla en el limite
inferior de distribucion altitudinal del BMM en el centro de Veracruz.
e Comparar la interceptacion de lluvia y niebla, y la particion de la lluvia neta entre el

limite inferior y superior de distribucion del BMM en el centro de Veracruz.
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1 | INTRODUCTION

| Guadalupe Williams-Linera® © | Friso Holwerda?

Abstract

Stemflow (Sf) measurements in tropical rain and montane forests dominated by large trees rarely
include the understory and small trees. In this study, contributions of lower (1- to 2-m height) and
upper (>2-m height and <5-cm diameter at breast height [DBH]) woody understory, small trees
(5 < DBH < 10 cm), and canopy trees (>10-cm DBH) to Sf per unit ground area (Sf.) of a Mexican
lower montane cloud forest were quantified for 32 days with rainfall (P) during the 2014 wet sea-
son. Rainfall, stemflow yield (Sf,), vegetation height, density, and basal area were measured. Sub-
sequently, stemflow funneling ratios (SFRs) were calculated, and three common methods to scale
up Sf, from individual trees to the stand level (tree-Sf, correlation, P-Sf, correlation, and mean-Sf,
extrapolation) were used to calculate Sf,. Understory woody plants, small trees, and upper canopy
trees represented 96%, 2%, and 2%, respectively, of the total density. Upper canopy trees had the
lowest SFRs (1.6 + 0.5 Standard Error (SE) on average), although the lower understory had the highest
(36.1 + 6.4). Small trees and upper understory presented similar SFRs (22.9 + 5.4 and 20.2 + 3.9,
respectively). Different Sf scaling methods generally yielded similar results. Overall Sf, during the
study period was 22.7 mm (4.5% of rainfall), to which the understory contributed 70.1% (15.9 mm),
small trees 10.6% (2.4 mm), and upper canopy trees 19.3% (4.4 mm). Our results strongly suggest that
for humid tropical forests with dense understory of woody plants and small trees, Sf of these
groups should be measured to avoid an underestimation of overall Sf at the stand level.

KEYWORDS

canopy water balance, stemflow funneling ratio, stemflow per unit ground area, vegetation
structure

where values of up to 9% have been observed (Germer, Werther, &
Elsenbeer, 2010; Raich, 1983). In lower montane cloud forests

Most of the rainfall incident (P) to forest canopies reaches the soil
surface as throughfall and stemflow (Sf; Tanaka, 2011). Despite the
fact that Sf usually represents a relatively small proportion of P, its role
in hydrological and ecological processes has been increasingly studied
(Levia & Germer, 2015; Levia, Keim, Carlyle-Moses, & Frost, 2001). Sf
is a concentrated point source of water and nutrients that may affect
surface runoff patterns and groundwater infiltration, as well as influ-
ence the spatial distribution of soil moisture and nutrients, understory
vegetation, and canopy epiphytes (Levia & Frost, 2003).

Sf has been found to vary widely in humid tropical forests, includ-
ing those influenced by the presence of fog (i.e., tropical montane
cloud forests, TMCFs). For instance, in lowland tropical rainforests, Sf
is usually very low (<2% of P; Levia & Frost, 2003; Levia & Germer,
2015), with the exception of forests with a high presence of palms

(LMCFs), characterized by tall trees (15-33 m) and low to moderate
fog incidence, Sf also tends to be minimal (1% of P; see Bruijnzeel,
Mulligan, & Frederick, 2011). In contrast, much higher contributions
of Sf (up to 31% of P) have been measured in upper montane cloud
forests and elfin cloud forests, which are characterized by high-density
stands of small trees (Bruijnzeel et al., 2011).

Among many abiotic and biotic factors influencing the amount of
Sf produced by individual trees, larger trunk size has been associated
with higher Sf volumes (Hofhansl et al., 2012; Pypker, Levia, Staelens,
& Van Stan, 2011). Therefore, Sf studies usually consider only large
trees (>10 cm DBH, diameter at 1.3 m) and neglect contributions of
small trees and understory vegetation (Honda, Mendonga, & Durigan,
2014). However, some studies have shown that in humid tropical
forests, trees with DBH < 10 cm as well as understory woody plants
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can contribute importantly to overall Sf at the plot level (Germer et al.,
2010; Jordan, 1978; Manfroi et al., 2004). Small trees and understory
plants contribute importantly to overall Sf due to their much higher
density in comparison to that of large overstory trees (Jordan, 1978;
Takahashi et al, 2011). Additionally, some characteristic traits of
understory vegetation enhance water channeling towards their stems
(Siles, Vaast, Dreyer, & Harmand, 2010), including smooth-textured
bark, monopodial stems, and vertical branch growth (cf. Honda et al.,
2014, Siegert & Levia, 2014).

Hence, by not considering the contributions of understory vegeta-
tion and small trees, Sf of tropical forests may be underestimated,
particularly if the density of these vegetation groups is high (Germer
et al., 2010; Manfroi et al., 2004). The latter may result from natural
conditions and/or may be the consequence of disturbance processes
affecting tropical humid forests around the world (Berenguer et al.,
2014; Chazdon, 2003; Royo & Carson, 2006), including plant invasive
processes (Asner et al., 2008), fires (Cochrane & Schulze, 1999),
logging (Malcolm & Ray, 2000), and fragmentation (Harper et al.,
2005). In hydrological studies, an underestimation of Sf could result
in an overestimation of rainfall interception, which is calculated as
the difference between P and the sum of throughfall and Sf (cf. van
Dijk et al., 2015). Furthermore, in TMCF, the underestimation of Sf
would result in an underestimation of fog interception when that is
calculated as the residual of the canopy water balance (cf. Holwerda,
Bruijnzeel, Mufoz-Villers, Equihua, & Asbjornsen, 2010).

Finally, the choice of an appropriate scaling method is a critical
step in Sf studies. This is because the various methods that exist may
yield rather different results (Aboal, Morales, Hernandez, & Jiménez,
1999). The most frequently used methods are as follows: (a) the devel-
opment of allometric equations between Sf and DBH or basal area (BA;
e.g., Dietz, Holscher, Leuschner, & Hendrayanto, 2006; Takahashi
et al,, 2011); (b) the use of equations to relate Sf to rainfall (Hanchi &
Rapp, 1997); and (c) the extrapolation of mean stemflow yield (Sf,)
using data on tree density (Levia & Germer, 2015) or BA (Oliveira
et al.,, 2015). To date, there is no consensus about which of these
scaling methods is the most appropriate.

Our objectives were to (a) compare Sf yield of woody plants of the
lower (1- to 2-m height) and upper (>2-m and <5-cm DBH) understory,
small trees (5 < DBH < 10 cm), and canopy trees (>10-cm DBH) in
LMCF of central Veracruz, Mexico; and (b) evaluate the contribution
of these different vegetation groups to overall Sf, using different
scaling methods.

2 | METHODS

2.1 | Study area

The study area is located in the TMCF region of central Veracruz,
Mexico, in the Sierra Madre Oriental (at the Eastern part of the
Trans-Mexican Volcanic Belt; Cruz-Angén et al., 2010). The TMCF
occurs between 1,200 and 2,550 m (Williams-Linera, Toledo-Garibaldi,
& Gallardo, 2013). The climate is temperate with year-round precipita-
tion, although the majority (~80%) falls from June to October (Garcia,
2004). Total annual rainfall along the elevation gradient varies from

WILEY— 2%

1,500 to 3,250 mm, and annual mean temperature from 14 to 19 °C
(Holwerda, Bruijnzeel, Barradas, & Cervantes, 2013; Holwerda et al.,
2010).

The study site was located in the cloud forest natural reserve
“Santuario del Bosque de Niebla” (19°30'48"N, 96°56'34"W,
1,300-m elevation; 30 ha) belonging to the Instituto de Ecologia A.C.
(INECOL). The vegetation type is LMCF (Williams-Linera et al., 2013),
and the forest at this site is an old secondary forest of ca. 100 years
with a mixture of deciduous and broadleaved-evergreen tree species.
The forest has an average height of 24 m, and canopy openness
<10% for most of the year. The forest presents three strata: an upper
canopy, a lower canopy, and the understory (Williams-Linera, 1997;
Williams-Linera, 2002; Williams-Linera & Tolome, 1996).

2.2 | Vegetation structure

The vegetation structure of canopy trees was determined in two
randomly selected 12-m-diameter plots (113 m?). In each plot, we
recorded number of trees 25-cm DBH and number of individuals per
species. For each tree, we measured the DBH and the major and minor
diameters of the horizontal crown projection. We calculated BA from
DBH at both individual (BA; m?) and plot level (m? ha™*), crown area
(CA; m?), CA/BA ratio (CBR), density (individuals ha™), and relative
dominance (with respect to BA).

The understory woody vegetation was evaluated in three 6-m-
diameter plots (28.3 m?) located within the two 12-m-diameter plots.
In each plot, all trees and shrubs <5 -cm DBH and 21-m height were
identified, and their diameter at ground level (DAG; cm), height (m)
and diameters of the horizontal crown projection were measured. We
calculated BA (m? and m? ha™!) from DAG, CA, CBR, density, and
relative dominance (with respect to BA). All measurements were carried
outin 2013, and these plots will hereafter be referred to as sample plots.

The characterization of the site vegetation structure was supple-
mented with our original databases from previous studies carried out
at the same site (Gémez-Hernandez & Williams-Linera, 2011;
Williams-Linera et al., 2013). Previous measurements on DBH, BA,
density, and species relative dominance were done in 2007 on ten
10 x 10-m plots for canopy trees 25-cm DBH, and ten 5 x 5-m plots
for woody understory plants <5-cm DBH and 22-m height. Those plots
will hereafter be referred as reference plots. Note that for woody
understory plants in the reference plots data on DAG and BA were
not available, and therefore for this group, no comparisons could be
made with the sample plots.

The vegetation structure was categorized into the following
groups: upper canopy trees >10-cm DBH (T, 1), lower canopy trees
(small trees) > 5-cn DBH and <10-cm DBH (T5-10), upper understory
<5-cm DBH and >2-m height (Sp»>), and lower understory >1-m height
and <2-m height (Sp1_2). To highlight the role of small-sized plants, the
understory woody vegetation was grouped by height instead of
diameter classes.

2.3 | Stemflow yield

To measure Sf, (L), we selected canopy and understory woody species
on the basis of their relative dominance in both the sample and

15



El funcionamiento ecohidrolégico del bosque mesodfilo de montaiia en dos ambientes contrastantes a lo largo
de un gradiente altitudinal en el centro de Veracruz, México

we | \WwiLEy

GONZALEZ-MARTINEZ €T AL

reference plots. The six selected canopy tree species represented 71%,
whereas the six selected understory woody species represented 73%
of the relative dominance by strata. Trees sampled for Sf included 15
trees of group T.1o (with DBH ranging between 11 and 63 cm;
Table 1), nine trees of group Ts.19 (5-8 cm DBH), 10 woody plants
of group Sps>2 (2-7-cm DAG), and eight woody plants of group Spi.»
(1- to 2-cm DAG). Sample trees were located within 15 m from the
two 12-m-diameter sample plots.

For trees with DBH > 10 cm, Sf gauges consisting of PVC tubing
cut open lengthwise were attached to the trunk in a spiral fashion using
nails and silicon sealant. For the smaller-sized trees and shrubs, collec-
tors in the form of plastic funnels were attached to the main stem of
the plant using tie-rips, duct tape, and silicon sealant (Figure S1).

Sf was collected in containers of different capacity (0.5-90 L), and
then measured in a graduated cylinder, except for Platanus mexicana
for which graduated plastic drums were used. Measurements were
carried out during the 2014 rainy season, from June 18 to August
21, at intervals of 1-2 days. However, for the subsequent analysis,
only data corresponding to daily intervals were considered (92% of
measurements). When the capacity of the containers was exceeded
for more than 25% of the individual plants in a particular vegetation
group, measurements were discarded.

2.4 | Incident rainfall

Incident rainfall (P, mm) was measured with a manual rain gauge
(custom-made from PVC pipe with 11.3-cm interior diameter). The rain

TABLE1 Woody plant species selected for measurement of Sf in the
canopy and understory of a lower montane cloud forest in central
Veracruz, Mexico

Relative

dominance by Growth

Species Code stratum (%) N  form
Canopy
Quercus sartorii/ Qs/ 27.6 9 T
Quercus xalapensis® Qx
Carpinus tropicalis Ct 25.8 8 T
Platanus mexicana Pm 12.0 3 T
Clethra macrophylla Cm 4.3 6 T
Cinnamomum effusum Ce 0.9 3 T
Total 70.6 24
Understory
Hoffmannia excelsa He 35.1 3 Sh
Palicourea padifolia Pp 20.6 3 Sh
Turpinia insignis Ti 11.8 3 T
Cinnamomum effusum Ce 2.2 3
Cinnamomum psychotrioides Cp 1.9 3
Piper nudum Pn 0.9 3 Sh
Total 73.0 18

Note. N is the sample size per species. Studied growth forms are tree (T) and
shrub (Sh).

Note. Sf = stemflow.

®The relative dominance of Q. sartorii and Q. xalapensis was presented as a

single value, because no distinction was made between these species in the
reference plots.

gauge was placed on the roof of a surveillance booth (3 m above
ground level), located in a forest clearing of approximately 2,500 m?,
at 80 m from the measurement site.

The rain gauge and Sf collectors were read at approximately the
same time. The manual rainfall measurements were validated against
measurements from a tipping bucket rain gauge (TE525M, Texas
Electronics) forming part of a meteorological station located at the
INECOL (500 m from the sampling site). Linear regression analysis
showed a highly significant relationship (r? = .99) between the daily P
measurements from both gauges. The manual gauge tended to record
higher values (y = 1.09x -0.18), resulting in an overall difference of
7.4% in accumulated P for the study period. Also, data from the
INECOL meteorological station were used to calculate P when data
from the manual gauge were unavailable (8% of the daily sampling

intervals).

2.5 | Stemflow funneling ratio (SFR)

The SFR is a parameter used to analyze the capacity of plants to trans-
form P in Sf (Herwitz, 1986). Values near O to 1 indicate that the BA of
a plant receives less water from Sf than from P in an open area of the
same size. Values greater than 1 indicate that water is transported
from the crown towards the stem of the plant (Germer et al., 2010).
Daily values of SFR were calculated for all sampled individuals, using
(Herwitz, 1986)

Sf,

SFR:W

Because data on SFR were not normally distributed
(Shapiro-Wilk W test, p > .05), differences in groups were examined
using the nonparametric Kruskal-Wallis test. When significant
differences were observed, a Tukey’s honest significant difference
(HSD) post-hoc test was performed to evaluate pairwise differences

among the means at a = .05 (Zar, 2010).

2.6 | Stemflow per unit ground area (Sf.)

Sf,, (mm) was calculated separately for each group (Ts_10, T>10, Sh1-2, and
Sh>2) and expressed in millimeter and as a percentage of P. We used
three methods to calculate Sf,: tree-stemflow correlation method
(Sf-BA; Hanchi & Rapp, 1997), rainfall-stemflow correlation (Sf-P;
Hanchi & Rapp, 1997), and mean-stemflow yield extrapolation (Sf-M;
Levia & Germer, 2015). Because the Sf, data were not normally distrib-
uted (Shapiro-Wilk W test, p > .05), differences among methods and
groups were evaluated using the nonparametric Kruskal-Wallis test
(Zar, 2010).

The Sf-BA method relies on establishing an allometric relationship
between Sf,, (L) and a structural measure of the plants. In our study, Sf,,
was related to BA (cm?). Relationships were developed for each sam-
pling interval and for vegetation groups Sy>2 and T.10. For Shy_» and
Ts_10, the Sf-BA method could not be used because the relationships
between Sf, and BA were poor or nonexistent. In addition, for Sp.,,
this method could not be used to calculate Sf, for the reference plots
because data on DAG were not available (see above). Sf, was then cal-
culated using (Hanchi & Rapp, 1997)
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where [Sf,]; is the total Sf, over time t, N is the number of daily sam-
pling intervals, J is the vegetation groups for which an allometric rela-
tionship was generated, | is the number of individuals per hectare of
group j, ay; and by,; are the constants of the allometric relationship for
the daily sampling interval n and the vegetation group j, and BA is
the BA of the individual i. The intercept of the allometric equation
was forced to O, because Sf, cannot have a value below this point
(Carlyle-Moses, 2004). For daily sampling intervals without Sf, data,
the slope of the allometric equation was calculated for each group
separately, using the linear relationship between a,; and P.

The Sf-P method calculates Sf, (mm) using correlations between P
(mm) and Sf, (L) for different vegetation groups (Hanchi & Rapp, 1997):

N J 4
Stal, = { > 2 (aPy) + b,-)D,}lo'
n= j=

where g; and b; are the constants of the linear relationship between Sf,
and P for group j, Py, is the rainfall in the daily sampling interval n, and D;
is the density of group j (individuals ha™). For the calculation corre-
sponding to group Sp»2, two linear functions were generated, that is,
one for individuals 2-3 m in height (Sy»_3) and another for individuals
>3 m in height (Sp>3). This allowed for a better estimation of Sf,,
because the density of the smaller individuals was much higher com-
pared to the larger ones, so that the use of a single equation yielded
an overestimate of Sf, (see also Section 4).

The Sf-M method consists in multiplying the average Sf, (L) for
each vegetation group by the corresponding density of stems in a
determined area (Levia & Germer, 2015):

N J 4
[Sfa]t = { > _z (vani)Di}lo-
n=1 j=1

where Sf,; is the average of Sf, in the daily sampling interval n for
group j. Such as for the Sf-P method, calculations for Sy,., were per-
formed using subgroups Sp,_3 and Sp.3. For daily sampling intervals
without Sf, data, linear equations generated by the Sf-P method were

used for interpolation.

TABLE 2 Vegetation structure of the LMCF in central Veracruz, Mexico

3 | RESULTS

3.1 | Vegetation characteristics

Considering all plots, BA of upper canopy trees averaged (mean + SE)
34 + 5.6 m? ha !, whereas density was 455 + 50 individuals ha™
(Table 2). For small trees and understory plants, average BA was
15 m? ha™* and density was 26,916 individuals ha™. Including all veg-
etation groups, upper canopy trees represented 70% of the total BA,
and the understory vegetation (Sh1_2 and Sy», groups) and small trees
represented 30% (Table 2). However, upper canopy trees only consti-
tuted a small portion of the forest density (2% of total density), but
small trees and understory vegetation were much more abundant
(98% of total density). If understory individuals are not considered,
the relative dominance and relative density of upper canopy trees
would dramatically increase to 94% and 46%, respectively.

Within the sample plots, the DAG range was 0.4-54 cm
(mean = 1.5 cm, median = 1.3 c¢m) for group Sp;_» and 0.3-7.9 cm
(mean = 2.5 cm, median = 2.2 cm) for group Sy». Considering all plots,
the DBH range was 5.0-9.9 cm (mean = 6.9, median = 6.7) for group
Ts_10 and 10.0-84.7 (mean = 26.0, median = 18.2) for group T»1o.

The proportion of the CA with respect to BA (CBR) differed
between upper canopy and understory vegetation (Table 2). CBR is a
proxy of the plant shape, and it was near threefold higher in the small
trees and understory vegetation as compared to the upper canopy
trees. Therefore, shrubs and trees with DBH < 10 cm tend to have

wider crowns in relation to their BA than large trees.

32 |

The SFR differed significantly between vegetation groups
(Kruskal-Wallis test; chi-squared =28.37, df = 3, p < .0001; Figure 1).
SFR for understory vegetation (Sh1-2 and Sp.,) and Ts_10 was not

Stemflow funneling ratio

significantly different among themselves but greater than SFR for
T.10 at p < .05 (Figure 1).

Canopy trees (T 1) presented the lowest SFR values (1.6 + 0.5 SE;
Figure 1). SFR values within this group tended to be near or slightly
below 1, except for the smaller trees (Cm5 and Ct1, ). This indicates
a low capacity to funnel rainfall from the crown to the stem. Within
the 90th and 10th percentiles, the highest daily SFR value recorded
in this group was 23.0 (tree with DBH of 11 cm and an accumulated
P of 16.4 mm), while the lowest value was 0.025 (tree with DBH of
34 cm and P of 1.5 mm; Figure S2).

Density (individuals ha™) BA (m?ha™}) CBR
Sample plots Reference plots All plots Sample plots Reference plots All plots Sample plots
Shi-2 20,160 + 2,484 - - 62+17 - - 2,884 + 191
Sh>2 8,135 £ 1,472 5,640 £ 515 6,216 £ 573 62+21 = = 3,723 £ 1277
Ts-10 442 = 177 560 = 99 540 = 86 14 +07 23+04 22+04 2,610 £ 523
T>10 531+ 88 440 + 58 455 + 50 42.0 +13.9 322+ 63 33856 1,076 + 150

Note. Shown are average values (+standard error) of density, basal area (BA) and the ratio of the crown area to basal area (CBR) for sample plots, reference
plots, and all plots together. The studied categories are shrubs 1- to 2-m height (Sn1-2), shrubs >2-m height (Sy.»), trees 5- to 10-cm DBH (T5_40), and trees
>10-cm DBH (T.10).

Note. DBH = diameter at breast height; LMCF = lower montane cloud forest.

17



El funcionamiento ecohidrolégico del bosque mesodfilo de montaiia en dos ambientes contrastantes a lo largo
de un gradiente altitudinal en el centro de Veracruz, México

GONZALEZ-MARTINEZ €T AL

1 | \WiLEY:

801 A A A
B
D
60 A —‘7
@ —
w40 -
(%]
20 J_
+ .
0 . : =S ae
Sh1-2 Sh>2 T5-10 T>10
Vegetation groups
FIGURE 1 Boxplots of stemflow funneling ratios (SFR) observed in

understory vegetation 1- to 2-m height (Sp1_5), understory >2-m
height (Sp»2), trees 5- to 10-cm diameter at breast height (DBH; Ts_10)
and trees >10-cm DBH (T.40) of tropical montane cloud forest in
central Veracruz, Mexico. The crossbar within the box marks the
median and the dotted line the mean, the length of the box represents
the interquartile range of distribution, the lower and upper fences
indicate the 10th and 90th percentiles, respectively, and dots
represent atypical values. Results of a Tukey's (HSD) test are shown
using capital letters; groups with different letters are significantly
different from each other (a = .05)

The SFR values of the understory vegetation and small trees indi-
cate a high capacity to funnel water from their crowns to their stems.
This was particularly so for Sp1_5, having an average SFR of 36.1 + 6.4
(Figure 1). In this group, at the individual plant level, daily maximum
and minimum values observed within the 90th and 10th percentiles
were 125.7 and 3.4, respectively (Figure S2). Average SFR for Sp.,
and Ts_10 were similar (22.9 + 5.4 and 20.2 + 3.9, respectively;
Figure 1), and maxima and minima within the 90th and 10th percen-
tiles were 93.6/86.2 and 1.0/0.1, respectively (Figure S2).

3.3 | Stemflow per unit ground area

Figure 2 shows that for T.10 and Sy.», correlations between Sf, and BA
became stronger with increasing P. For T.40, the Pearson correlation
coefficient (R) ranged from -0.14 to 0.85 for sampling intervals with
P < 5 mm, 0.61 to 0.82 for P of 5-10 mm, and 0.65 to 0.90 for
P > 10 mm. Corresponding values for S,., were -0.48 to 0.56
(P < 5 mm), 0.49 to 0.84 (5-10 mm), and 0.74 to 0.93 (P > 10 mm;
Figure S3).

The slope of the Sf, versus BA relationship increased with increas-
ing P. This tendency was more notable for individuals of group Sy.»
(y = 2.57e-3x -7.75e-3, R? = 0.96) than for T»1o (y = 3.12e-4x
-1.34e-3, R? = 0.96; Figure 54).

Figure 3 shows that for both canopy and understory vegetation
groups, Sf, was strongly linearly related to P (mean R? = 0.93; range
of 0.84-0.97). The slopes increased with increasing plant size, that
is, being 0.007, 0.015, 0.059, 0.101, and 0.238 for Sy1-2, Sh2-3, Sh»3,
Ts-10, and T.1o, respectively. Similarly, trees of larger size required
more P to produce Sf, as shown by the more negative intercept values

(-0.69, -0.18, -0.15, -0.03, and -0.13 for T.10, Ts-10, Sh>3, Sh2-3, and
Sh1_0, respectively).

Values of Sf, calculated for the sample and reference plots using
the different scaling methods were generally very similar (Table 3).
For Ts_10, Sf, values obtained with the Sf-P and Sf-M methods were
30% and 25% lower, respectively, in the sample plots than in the refer-
ence plots. For T, 10, Sf, values obtained for the sample plots were 32%
(Sf-BA method), 23% (Sf-P), and 21% (Sf-M) higher as compared to the
reference plots. Sf, values for Sp1-5, Ts-10, and T.10 obtained by differ-
ent calculation methods showed small differences (not statistically
significant; a = .05). For S5, estimations obtained with the Sf-P and
Sf-M methods were 50% and 48% higher, respectively, than those
derived with the Sf-BA method; however, differences were not statis-
tically significant (a = .05).

Averaging across methods and plots, total Sf, during the study
period was 22.7 mm (4.5% of P). Of this value, 70.1% was contributed
by woody understory vegetation (Sh1-2 and Sy, generated 6.4 and
9.5 mm, respectively), 10.6% (2.4 mm) by small trees (Ts_10), and
19.3% (4.4 mm) by canopy trees (T.40).

4 | DISCUSSION

Our results suggest that understory woody plants and small trees can
play an important role in the generation of Sf. Two essential factors
leading to this were high SFR values at the individual plant level and
high density of individuals at the plot level. The three methods used
to calculate Sf, generally yielded similar results.

4.1 | Methods of scaling stemflow measurements

It was not the objective of our study to compare the performance of
different scaling methods. We used three methods (Sf-BA, Sf-P, and
Sf-M) that are frequently employed in the literature, but there is no
consensus regarding which is the most appropriate. Nevertheless, all
three methods generally yielded similar results. Only in case of Sh.,,
the Sf-P and Sf-M methods yielded higher estimates of Sf, than the
Sf-BA method (although not statistically significant). The reason for
this difference is not clear. A potential problem of Sf-P and Sf-M
methods is that they use average Sf, values, calculated from a sample
of trees of different sizes, each assigned an equal weight (Aboal et al.,
1999; Hanchi & Rapp, 1997). However, because the diametric distribu-
tion of trees in natural forests typically follows a negative exponential
distribution, with the highest number of individuals in the smallest
DBH classes (Guariguata, Chazdon, Denslow, Dupuy, & Anderson,
1997; Mendonga et al., 2010; Morales-Salazar et al., 2012), the smaller
individuals, having usually lower Sf,, may become underrepresented in
the mean Sf,, possibly leading to an overestimation of Sf, (Aboal et al.,
1999). The average DBH of the trees sampled for Sf was 3.9 cm and
that of individuals in Sp., was 2.5 cm. Hence, some bias in the esti-
mates of Sf, as obtained with the Sf-P and Sf-M methods cannot be
ruled out.

Alternatively, there is a substantial amount of unexplained varia-
tion in the Sf-BA relationships, particularly for the smaller storms
(Figure S3), which also may have contributed to the difference with
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FIGURE 2  Allometric relationships between stemflow (Sf,) and basal area (BA) for understory vegetation >2-m height and <5-cm diameter at
breast height (DBH; S.»), and trees >10-cm DBH (T 1) for three daily sampling intervals with different amounts of P, as observed in tropical
montane cloud forest of central Veracruz, Mexico (see text for further explanation)
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FIGURE 3  Average Sf, versus P for understory vegetation 1- to 2-m
height (Sp1_2), understory 2- to 3-m height (Sy,,_3), understory >3-m
height (Sp.»3), trees 5- to 10-cm diameter at breast height (DBH; Ts_10),
and trees >10-cm DBH (T.10) in tropical montane cloud forest of
central Veracruz, Mexico. N = number of daily sampling intervals
included in the regression analysis (see text for further explanation)

the other methods. Furthermore, the lack of correlation between Sf,
and BA prevented the use of this method for S,,1_» and Ts_40. Perhaps
better correlations would have been obtained if species-specific allo-
metric relationships were derived (cf. Aboal et al., 1999). However, in
forests as diverse as ours that would imply the derivation of multiple
relationships per vegetation group, requiring a sampling effort much
beyond that currently performed (n = 41 trees). The literature shows
mixed results regarding the relationship between Sf, and DBH or BA,

higher than values obtained for other LMCFs (s1% of P; Bruijnzeel
et al,, 2011).

However, when only trees >10 DBH (T () are considered, which
is the size of trees evaluated in other studies, we would obtain an Sf,
(0.9% of P) comparable to values reported for other humid tropical for-
ests. Upon measuring the contribution of the woody understory vege-
tation, as well as the contribution of smaller-sized trees (Ts_10), Sf,
increased fivefold. Trees and shrubs <10 cm DBH contributed 80.7%
of Sf,, and the greatest proportion (70.1% of Sf,) was generated by
the understory vegetation (Sh1_» and Sp.,). The latter results are
broadly consistent with the few studies that have also measured Sf
of small trees and understory vegetation in humid tropical forest.
Manfroi et al. (2004) evaluated Sf in a lowland tropical forest in Malay-
sia for trees >1-cm DBH and >1-m height and found that understory
trees <10-cm DBH contributed on average 70% of the annual
stemflow volume, but for rainfall events smaller than 20 mm, the con-
tribution was even higher (90%). Likewise, Hofhansl et al. (2012) found
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TABLE3 Mean Sf, (in mm and as a % of P) calculated using the Sf-BA, Sf-P, Sf-M, and all methods (average), for sample, reference, and all plots

Sample plots Reference plots All plots
Group Method mm % mm % mm %
Shi-2 Sf-BA - - - - - R
Sf-P 64 +0.8 1.3+0.2 - - - -
Sf-M 6.4 +0.8 1.3+0.2 - - - -
Average 64+0.8 1.3+0.2 - - - -
Sh>2 Sf-BA 6.6+22 1.3+04 - - - -
Sf-P 10.6 £ 0.4 21+0.1 9.7+11 1.9 +0.2 9.9+0.9 20+0.2
Sf-M 104 £ 04 21+0.1 9.6 +1.1 1.9 +0.2 9.8+0.8 1.9+0.2
Average 9.2+0.9 1.8+0.2 9.6 +1.1 1.9 +0.2 9.5+0.9 1.9 +0.2
Ts-10 Sf-BA - - - - - -
Sf-P 20+0.8 04 +0.2 2.6 +0.5 0.5+0.1 25+04 05+0.1
Sf-M 20+0.8 04 +0.2 25+04 0.5+0.1 24 +04 0.5+0.1
Average 20+0.8 04+0.2 25+0.5 05+0.1 24+04 0.5+0.1
T.10 Sf-BA 50+17 1.0+0.3 38+08 0.8 +0.2 40+0.7 0.8+0.1
Sf-P 54+0.9 1.1+0.2 44+ 0.6 0.9 £0.1 4.6 £0.5 0.9 £0.1
Sf-M 52+0.9 1.0+0.2 43 +0.6 0.9 +£0.1 45+05 09+01
Average 52+1.1 1.0+0.2 4.2+ 0.6 0.8+0.1 44 +05 0.9 +£0.1

Note. Values are mean and one standard error. See text for further explanation.

Note. Sf, = stemflow per unit ground area; Sf-BA = tree-stemflow correlation method; Sf-M = mean-stemflow yield extrapolation; Sf-P = rainfall-stemflow

correlation.

that trees 2.5- to 10-cm DBH contributed 65-81% of Sf, in a tropical
rain forest in Costa Rica. It should be noted, however, that a high pro-
portion of Sf, from vegetation <10-cm DBH does not always lead to an
overall elevated Sf, value (Hofhansl et al., 2012). This is evidenced by
the range of Sf, values (0.3% to 3.5% of P) reported in studies that
included small trees and understory vegetation (Appendix S1).

One factor that influences the Sf, contribution is the individual
plant capacity to funnel water to stems, which can be evaluated by
the SFR (Herwitz, 1986; Levia & Germer, 2015). SFR values observed
in the Veracruz LMCF were within the range of values reported for dif-
ferent tree size classes in tropical rain and montane forests (0.1-118;
Table 4). In this study, mean SFR increased as the size of the evaluated
plants decreased (1.6, 20.2, 22.9, and 36.1 for groups T-10, Ts-10, Shs2,
and Shy_, respectively), showing that individuals <10-cm DBH col-
lected more water in relation to their BA than larger sized trees. Several
authors have reported an increase in SFR as DBH or BA decrease
(Aboal et al., 1999; Chuyong, Newbery, & Songwe, 2004; Germer
et al., 2010; Macinnis-Ng, Flores, Miiller, & Schwendenmann, 2014).

Differences in SFR values are to a great extent explained by tree
size, but other attributes may also influence the capacity of trees and
shrubs to channel water from the canopy towards the stem (Honda
et al., 2014; Levia et al., 2015; Zimmermann et al., 2015). For example,
in their search for light, branches of understory species often grow ver-
tically, promoting water drainage towards the stem and increasing SFR
(Germer et al., 2010). The SFR of individuals directly exposed to sun
may be reduced compared to those growing in the shade (Siles et al.,
2010). Other traits of understory species, such as their smooth texture
and monopodial growth, may also favor a higher SFR (Honda et al.,
2014). In our study, groups with a higher SFR tended to present a
higher CBR, indicating a proportionally greater collecting area in
comparison to large trees. This feature may be associated with other
attributes that favor high capacity to channel water to their stems,
such as a large number of branches and high woody to foliar biomass
ratio (cf. Levia et al., 2015).

At the plot level, the amount of Sf, produced by a particular veg-
etation group primarily depends on the density of individuals within

TABLE 4 Stemflow funneling ratios (SFR) observed in tropical rainforests (TRF) and the lower montane cloud forest (LMCF) of central Veracruz,

Mexico
Forest type (country) Tree size DBH (height) Range of mean SFR Reference
LMCF (Mexico) <5¢cm(1-2m) 16.3-66.1 This study
LMCF (Mexico) <5cm (>2 m) 10.4-66.7 This study
LMCF (Mexico) 5-10 cm 1.3-44.1 This study
LMCF (Mexico) >10 cm 0.5-8.3 This study
TRF (Cameroon) >5cm 0.1-54.1 Chuyong et al., 2004
Old-growth open TRF (Brazil) 5-10 cm and palms 15-27* Germer et al., 2010
Old-growth open TRF (Brazil) >10 cm 1-2* Germer et al., 2010
Montane TRF (Australia) >10 cm 9-112 Herwitz, 1986
Montane TRF (Australia) >30 cm 57-118 Herwitz, 1991
Primary lower montane TRF (Panama) 3-5cm ~30-75 Macinnis-Ng et al., 2014
Primary lower montane TRF (Panama) 5-30 cm ~5-55 Macinnis-Ng et al.,, 2014

*range of median values.
Note. DBH = diameter at breast height.
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that group (Jordan, 1978; Manfroi et al., 2004; Takahashi et al., 2011).
In the Veracruz LMCF, the density of woody plants >1-m height was
27,371 individuals ha™*, of which 2% corresponded to small trees
(Ts-10) and 96% to understory woody plants (S1-2 and Sps.»,). For
comparative purposes, the density of individuals >2-m height was
7,211 ha™™. The latter value is within the range of densities of woody
plants >2-m height reported for TMCF of this region of central
Veracruz, Mexico, that is, 1,560 to 3,560 individuals ha™* for undis-
turbed sites (Williams-Linera, 2002) and 6,426 to 8,265 individuals
ha™? for anthropogenically disturbed sites (unpublished data).

The relatively few studies that report density of understory woody
vegetation in tropical rain forests coincided in reporting high densities
of individuals (Appendix S1). For example 1,277 individuals ha™ > 1-m
height and <2-cm DBH were reported in a tropical seasonal rain forest
of China (L, Yin, & Tang, 2011), 2,511 individuals ha™ > 2 m in a mon-
tane rain forests in Indonesia (Dietz et al., 2006), and 6,920 individuals
ha™' > 2 m in a lowland rainforest in Malaysia (Manfroi et al., 2004).
Likewise, 6,386 individuals >1 m were found in Ecuador (Grubb, Lloyd,
Pennington, & Whitmore, 1963), 7,261 individuals ha™>1-m height in
a humid tropical forest in Costa Rica (Guariguata et al., 1997), 11,772

-1

individuals ha™ > 0.5 m in a premontane tropical rain forest in Costa

Rica (Di Stéfano & Hurtado, 1995), and 11,217 individuals ha
1> 1 min alowland tropical rainforest in Venezuela (Jordan, 1978).
Hence, even though in primary and secondary forests, the density of
individuals <10-cm DBH is much higher than individuals >10-cm
DBH (Grubb et al., 1963; Guariguata et al., 1997; Mendonca et al.,
2010; Morales-Salazar et al., 2012), few Sf studies have included small
trees and shrubs (Appendix S1), suggesting that Sf, of tropical forests
may have been systematically underestimated.

The few data available for comparing tropical and temperate for-
est understories in different regions indicate that in temperate forests,
vertical structure tends to be less complex (Smith, 1973) and under-
story vegetation less dense, sparse, or even absent (Beatty, 1984;
Glitzenstein, Harcombe, & Streng, 1986; Hart & Chen, 2006).
Therefore, understory Sf, in temperate forests is usually very small,
and the contribution of the canopy trees can reach values of up to
20% of P (Levia & Frost, 2003; Levia & Germer, 2015).

An increase of small-sized individuals may be expected in forests
subject to disturbance processes, resulting sometimes in dense and
persistent understories over time (Royo & Carson, 2006). Overstory
disturbance in tropical (Chazdon, 2003) and temperate forests
(Glitzenstein et al., 1986; Hart & Chen, 2006) alter understory compo-
sition and stand structure (Royo & Carson, 2006). Canopies of dis-
turbed forests are more open, allowing more light to reach the
understory layer and resulting in higher densities of smaller trees as
compared to undisturbed forests (Barbier, Gosselin, & Balandier,
2008; Montagnini & Jordan, 2005).

5 | CONCLUSIONS

The Sf, of the presently studied LMCF was estimated at 4.5% of P. This
value is considerably higher than the 0.9% of P that would have been
obtained by considering only the contribution of canopy trees
>10-cm DBH, which is the typical size range of trees included in Sf

studies. Woody understory vegetation (>1-m tall and <5-cm DBH)
and small trees (5- to 10-cm DBH) contributed importantly (70% and
11%, respectively) to the overall Sf, of this forest.

The high values of SFR for understory and small trees (20-36)
demonstrated a higher capacity of these plants to channel water from
the crown towards the stem as compared to canopy trees (SFR values
of ~2). However, in the case of the understory vegetation, the high
number of individuals (96% of the overall density) was the most impor-
tant factor to increase Sf from this group.

Studies measuring Sf of understory vegetation and small trees are
relatively scarce. More studies in humid tropical forests are required to
determine how high density of woody understory plants and small
trees contribute to Sf,. The vegetation structure of humid tropical for-
ests seems characterized by higher density of understory and small
trees than found in tall temperate forests. It is important to take into
account understory vegetation to avoid an underestimation of Sf,, par-
ticularly in forests subject to disturbance promoting high understory
plant density. Further research is needed to study the effects of Sf
from understory and small trees on rainfall infiltration, canopy water
balance, and nutrient fluxes.
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Resumen

La interceptacion de lluvia y niebla varia fuertemente entre distintos tipos de bosque de
niebla, pero se desconoce la variabilidad que existe en estos procesos dentro de un mismo
tipo de bosque. En este estudio se investigé la variacion altitudinal de la interceptacion de
lluvia (lp) y niebla (lr) en un bosque de niebla de baja montafia en el centro de Veracruz,
México. Para ello, se realizaron mediciones de lluvia (P), lluvia neta, presencia de niebla
(visibilidad) y variables meteoroldgicas durante dos campafias de monitoreo representativas
de las temporadas de secas y lluvias, en la reserva natural “Santuario” del Bosque de Niebla
(1300 m snm). También se determind la capacidad de almacenamiento del dosel (Cr,). Los
resultados se compararon cualitativamente con informacion publicada para la “Cortadura”,
sitio ubicado a 2170 m de altitud. En el Santuario no se detectaron evidencias de I,

mientras que en la Cortadura fue estimada en 8 % de P durante la temporada de secas. En el
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Santuario se estimé una I, relativa de 22 y 9 % de P durante las temporadas de secas y
lluvias, respectivamente (comparado con 20 y 18 % de P, respectivamente, en la
Cortadura). Los factores determinantes de la variacion altitudinal de I, fueron el tamafio
medio de los eventos de lluviay C,. La Cy, en el Santuario (1.0 mm) fue mucho menor que
en la Cortadura (3.9 mm en lluvias y 2.8 mm en secas). Sin embargo, debido a que durante
la temporada de secas el tamafio de los eventos de lluvia fue menor en el Santuario, la I,
relativa fue similar entre sitios. Al contrario, durante la temporada de lluvias el tamafio de
los eventos de lluvia fue similar entre sitios, de modo que la diferencia en Cy, resulté en una
variacion altitudinal de I, importante.

Palabras clave: balance hidrico del dosel himedo, capacidad de almacenamiento del dosel,

carga de epifitas, estructura de la vegetacion.

Abstract

Comparisons of rainfall and fog interception usually show large differences among
different types of tropical montane cloud forest, but the variation in these processes within
the same forest type is largely unknown. In the present study, the altitudinal variation of
rainfall (I,) and fog (lf) interception was investigated for a lower montane cloud forest in
central Veracruz, Mexico. For this, measurements of rainfall (P), net rainfall, fog presence
(visibility) and meteorological variables were made in the natural reserve “el Santuario”
(1300 m asl) during two sample periods representative of dry and wet seasons, respectively.
In addition, canopy water storage capacity (Cn) was determined. The results were then
compared with data published for the “la Cortadura" reserve located at 2170 m asl. There
was no evidence of I in el Santuario, while it was estimated at 8 % of dry-season P in la

Cortadura. In el Santuario, relative 1, was 22 and 9 % of P during the dry and wet seasons,
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respectively (compared to 20 and 18 % of P, respectively, in la Cortadura). Average rain
event size and C, were the main factors controlling I, at both sites. C, was much smaller in
el Santuario (1.0 mm) than in la Cortadura (3.9 and 2.8 mm in the wet and dry seasons,
respectively). However, since during the dry season the average event size was much lower
in el Santuario, relative I, was similar between sites. In contrast, during the wet season, the
average event size was similar between sites, so that the difference in C, caused important
altitudinal variation in I,.

Key words: wet-canopy water balance, canopy water storage capacity, epiphyte load,

vegetation structure.

1. Introduccién
Los bosques de niebla suelen presentar un funcionamiento ecohidroldgico que los distingue
de cualquier otro tipo de ecosistema, gracias a la presencia de niebla. Esta caracteristica
puede influenciar ampliamente el balance hidrico del dosel humedo, ya que constituye una
fuente adicional de agua que se suma a elevadas tasas anuales de lluvia (Bruijnzeel y
Scatena, 2011). Este proceso ocurre cuando las gotitas de niebla suspendidas en el aire
interaccionan con el dosel y se depositan sobre las superficies de la vegetacion (Eugster et
al., 2006). La interceptacion de la niebla (If) puede representar un alto porcentaje del agua
que llega al suelo por goteo y ser especialmente importante durante los periodos menos
lluviosos del afio (Bruijnzeel et al., 2011). Constituye una fuente importante de agua para
las epifitas (Gotsch et al., 2015), e influye en el rendimiento hidrico (Mufioz-Villers et al.,
2015). Ademaés, su presencia reduce la radiacion entrante y la demanda evaporativa de la

atmosfera, y por ende, las tasas de evapotranspiracion (Bruijnzeel et al., 2011).
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Otro proceso que influye ampliamente el balance hidrico de los bosques de niebla es
la interceptacion de lluvia (l,). Durante y después de un evento de lluvia, el agua que queda
almacenada temporalmente en las superficies de la vegetacion sin escurrir al suelo, regresa
a la atmosfera por evaporacion (Carlyle-Moses y Gash, 2011). La I, y la I¢ son dos
procesos distintos que implican respectivamente, una pérdida y una ganancia de agua en el
balance hidrico del dosel himedo (Holwerda et al., 2010). Sin embargo, por lo general no
se hace distincion entre ellos, y su efecto neto es referido como interceptacion aparente (1).
Los valores relativos de | suelen ser més altos en los bosques de niebla de baja montafia
(entre 8 y 46 % de P), en donde dominan las pérdidas por evaporacion de I,. Mientras que
en los bosques de niebla de alta montafia, enanos y subalpinos, los valores relativos tienden
a ser considerablemente més bajos e incluso negativos (entre -79 y 22 % de P), debido a
una mayor I (Bruijnzeel et al., 2011). Las diferencias en | entre los distintos tipos de
bosque se han asociado tanto a las condiciones meteorolégicas (persistencia, frecuencia y
densidad de la niebla, intensidad, duracion y tamafio de los eventos de lluvia, velocidad del
viento, temperatura y energia disponible para la evaporacion), como a las caracteristicas
estructurales de la vegetacion (altura, apertura del dosel, indice de &rea foliar (IAF),
cobertura de epifitas, etc.; Vis, 1986; Veneklaas y van Ek, 1990; Holder, 2004; McJannet et
al., 2007; Gomez-Peralta et al., 2008; Bruijnzeel et al., 2011).

A pesar de que en los ecosistemas de montafia las condiciones meteorol6gicas y de
vegetacion pueden cambiar rapidamente con la altitud (Jarvis y Mulligan, 2011; Sundqvist
et al., 2013; Asner et al., 2014; Fahey et al., 2016), son muy pocos los estudios que han
investigado la variacion de los procesos de I, e It en la franja de distribucion de un mismo

tipo de bosque de niebla (McJannet et al., 2007).
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En el centro de Veracruz, México, el bosque de niebla se distribuye en un gradiente
altitudinal que va de 1200 a 2550 m snm (Cruz-Angon et al., 2010; Williams-Linera et al.,
2013). De acuerdo la clasificacion de los bosques de niebla de Bruijnzeel et al. (2011), en
la zona se distribuye un bosque de niebla de baja montafia, que se caracteriza por la
dominancia de arboles altos (15-33 m) y por baja 0 moderada incidencia de niebla. Cerca
del limite superior de distribucion, en la reserva “la Cortadura” (2170 m de altitud), se ha
estudiado a detalle el funcionamiento ecohidroldgico del bosque, incluyendo los procesos
de I e I (Holwerda et al., 2010; Mufioz-Villers et al., 2012). No obstante, las condiciones
meteoroldgicas cambian considerablemente a lo largo del gradiente altitudinal. En los
extremos inferior y superior la precipitacion anual varia entre 1500 mm y 3250 mm,
respectivamente, mientras que la temperatura media varia entre 19 y 14 °C,
respectivamente (Holwerda et al., 2010, 2013). En esta franja, las comunidades arboreas
son muy heterogéneas y tienden a ser mas diversas a mayor altitud, sin embargo, su altura,
densidad y area basal no muestran un patrén altitudinal (Williams-Linera et al., 2013). Por
otro lado, en los sitios con historial de perturbacién, el sotobosque presenta mayor densidad
(Gonzélez-Martinez et al., 2017) y la distribucion diamétrica arbdrea también puede
presentar alteraciones (Riger et al., 2010).

La presente investigacion se desarroll6 en el limite inferior de la distribucion del
bosque de niebla del centro de Veracruz, con el objetivo de comparar los procesos de I, e It
con datos publicados para el limite superior del gradiente altitudinal, asi como definir los
factores que regulan estos procesos en las temporadas de secas y lluvias. Entender como
cambian estos procesos a distintas altitudes y a lo largo del afio es de gran relevancia. En el

ambito local aporta informacion muy valiosa para el manejo de los bosques y sus recursos
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hidrolégicos (Mufioz-Villers et al., 2015), y es especialmente importante en el escenario
actual de cambio global (Hu y Riveros-Iregui, 2016).

2. Métodos
2.1. Area de estudio
Las mediciones se realizaron cerca del limite inferior de la franja de distribucion del bosque
de niebla del centro de Veracruz, México, en la reserva natural “Santuario del Bosque de
Niebla” (19.5133° N y 96.9427° O, 1300 m snm; figura 1), en lo sucesivo denominada
como “Santuario”. La cual tiene una extension aproximada de 30 ha y se ubica al suroeste
de la ciudad de Xalapa. El clima es templado con lluvias todo el afio C(fm), con
precipitacion abundante durante el verano y lluvias invernales menores a 18 % de la
precipitacion anual (Clasificacion Koppen modificada por Garcia, 2004).

En el Santuario se establecieron dos parcelas de monitoreo circulares con 12 m de
diametro (113 m?), una contigua a la otra, en una ladera con orientacién sur y pendiente
media de 16°. Se seleccion6 un fragmento de bosque secundario de ca. 100 afios (Williams-
Linera comunicacion personal), cuya vegetacion arbOrea presenta una estructura y
composicion floristica representativa de los bosques de niebla maduros de la region (Ruger
et al., 2010; Williams-Linera et al., 2013). La vegetacion arborea > 5 cm de didmetro a la
altura del pecho (DAP; altura del pecho = 1.3 m sobre el nivel del suelo) present6 una
densidad de 995 individuos ha™ y un 4rea basal de 36 m? ha™*. La densidad de la vegetacion
de sotobosque > 2 m de alturay < 5 cm de DAP fue de 6216 individuos ha™ y su area basal
3.2 m? ha® (Gémez-Hernandez y Williams-Linera, 2011; Williams-Linera et al, 2013;
Gonzalez-Martinez et al., 2017). Algunas especies de arboles dominantes en la zona son

Carpinus tropicalis, Quercus xalapenxis, Q. sartorii, Q. germana, Liquidambar styraciflua,
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Platanus mexicana, Clethra macrophylla y Turpinia insignis (Williams-Linera y Tolome,

1996; Williams-Linera et al., 2013).
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Figura 1. Localizacién del area de estudio y perfil altitudinal en donde se ubica la franja de

distribucion del Bosque de Niebla del Centro de Veracruz, México, asi como el Santuario

del Bosque de Niebla y la Reserva la Cortadura. Los colores indican el gradiente de

distribucion de cada tipo de vegetacion.

2.2. Mediciones en campo

El presente estudio comprendi6 un afio hidroldgico (noviembre de 2013 a octubre de 2014),

en el cual se realizaron dos campafias de monitoreo representativas las temporadas de secas

(13 de diciembre de 2013 al 30 de enero de 2014 y del 5 al 31 de marzo de 2014) y lluvias
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(18 de junio al 21 de agosto de 2014). Todas las variables se midieron durante las campafias
de monitoreo a menos que se haga otra especificacion.

Lluvia y niebla: la lluvia (P, mm) se caracterizo para el ciclo anual completo. Se
utilizaron los registros de P (pluviometro de balancin TR-525 M, Texas Electronics) de
una estacion meteorolégica ubicada aproximadamente a 500 m de las parcelas de
monitoreo. Los eventos de lluvia se definieron como periodos con P > 0.2 mm, separados
por un periodo seco de al menos 3 hrs (Gash, 1979). Durante la campafia de monitoreo de
la temporada de Iluvias, la P también se midié con un pluviémetro manual (100 cm? de
apertura), localizado en un claro de bosque de 2500 m?, aproximadamente a 80 m de las
parcelas de monitoreo. El intervalo de monitoreo fue el mismo que para los colectores de
EC y EF, aproximadamente de 1 a 2 dias (ver abajo). Puesto que el pluviometro de
balancin de la estacion meteorolégica no fue calibrado para tener en cuenta la
subestimacion sistematica generada por la rotacion del cucharén, y dado que el
pluviémetro manual se ubicé mas cerca de las parcelas de monitoreo, los datos del primero
fueron corregidos usando la regresion lineal con este Gltimo (y = 1.09x - 0.18, r* = 0.99).
Los eventos de niebla Unicamente se monitorearon durante la temporada de secas
(noviembre de 2013 a abril de 2014), ya que su ocurrencia durante la temporada de lluvias
es practicamente nula (Holwerda et al., 2010). La visibilidad (VIS) registrada en la
estacion meteoroldgica (mini sensor Optico de niebla, Optical Sensors, Sweden) se uso
para estimar la duracion (minutos), permanencia relativa (duracion acumulada de los
eventos con respecto a las horas del dia; %) y VIS media (m) de los eventos de niebla. Para
separar dichos eventos se tomo como criterio la presencia de un periodo > 3 hrs sin niebla

(Alvarado-Barrientos et al., 2014). La niebla se clasifico en ligera (200 m < VIS < 1000 m)
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y densa (VIS < 200 m; Eugster et al., 2006). En el analisis final solo se consideraron los
eventos con duracion > 1 hr.

Caracterizacion del dosel: para todos los arboles con DAP > 5 c¢cm en las dos
parcelas de monitoreo, se registré altura (pistola Haga, Forestry Suppliers), DAP (estimado
a partir mediciones de perimetro con cinta métrica) y area basal (estimada a partir del
DAP). La altura media del dosel fue determinada como el maximo de la derivada de la
relacion entre la altura de los arboles y el area basal acumulada (Nakai et al., 2008). Los
arboles se clasificaron en caducifolios, perennifolios y subperennifolios, conforme a lo
reportado en Williams-Linera (1997). La pérdida relativa de hojas de cada arbol, con
respecto al volumen de su copa, se determind cualitativamente y se clasificd en una
categoria de 0 a 4 (0 %, 1-25 %, 26-50 %, 51-75 % y 76-100 %, respectivamente;
Williams-Linera, 1997). EI DAP de los arboles se utilizd para obtener el promedio
ponderado de pérdida relativa de hojas a nivel de parcela. EI IAF se obtuvo a partir de
mediciones de radiacion fotosintéticamente activa (AccuPAR LP-80, Decagon) arriba y
abajo del dosel. La carga de epifitas vasculares y no vasculares se determino
cualitativamente en cada &rbol mediante observaciones en fuste, horquetas y base de las
ramas primarias. Se incluyeron cuatro categorias: alta (> 60 % de cobertura), media (30-60
%), baja (< 30 %) y libre (0 %) (Ponette-Gonzalez et al., 2010).

Interceptacion de lluvia: la interceptacion de lluvia (l,, mm) se determiné como la
diferencia entre P y la lluvia neta, esta ultima entendida como la suma del escurrimiento
foliar (EF, mm) y el escurrimiento caulinar (EC, mm). El EF se midid con 10 pluviometros
manuales por parcela de monitoreo, iguales al utilizado para medir P. El intervalo de
monitoreo fue de 1 a 2 dias, excepto por una medicion durante la temporada de secas que

incluyo 16 dias consecutivos. Para minimizar el error de muestreo debido a la variacion
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espacial, los colectores se reacomodaron de manera aleatoria en un nuevo sitio dentro de
las parcelas después de cada medicion (Holwerda et al., 2006). EI EC se midi6 en un total
de 42 arboles y plantas lefiosas de sotobosque. EC por unidad de &rea se estimo utilizando
relaciones lineales entre P y EC, asi como datos de densidad de arboles y arbustos. Para
una descripcion detallada de este método y de las mediciones realizadas véase Gonzalez-
Martinez et al. (2017).

Interceptacion de niebla: durante el periodo de muestreo de la temporada seca
nunca se observo EF derivado de los eventos de niebla sin lluvia, que pudiera indicar una
aportacion significativa de agua al balance hidrico del dosel. Para evaluar si hubo
evidencia de I; en eventos que fueron acompariados por P, se examinaron las diferencias en
la interceptacion relativa (% de P) entre eventos de lluvia con y sin niebla, utilizando la
prueba no paramétrica Wilcoxon. Dado que la interceptacion relativa disminuye conforme
aumenta P, la prueba Wilcoxon también se utiliz6 para evaluar diferencias en el tamafio de
P. Se utilizo6 esta prueba debido a que las variables no presentaron una distribucion normal
(Shapiro-Wilk. W, p > 0.05; Zar, 2010).

Capacidad de almacenamiento del dosel: el modelo de Liu en su forma para
tormentas individuales (Liu, 2001), se utiliz6 para obtener las estimaciones de capacidad
de almacenamiento del dosel por temporada:

(Equation 1)
E

+=P

=cafrew(- &) P12
=0 1-SXp |- -—
Cim kR| R

Donde,
| = Interceptacién modelada por evento de lluvia.

Cmn = Capacidad de almacenamiento del dosel (mm).
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k = Fraccion de cobertura del dosel (adimensional).
E= Evaporacién media del dosel htimedo (mm h™).

R= Intensidad media de la lluvia (mm h™).

En la modelacion de I, idealmente unicamente deben incluirse eventos de P en los
que no hubo I;. Sin embargo, tomando en cuenta que I es practicamente nula en el sitio de
estudio (ver resultados), se incluyeron todos los eventos de cada camparia de monitoreo en
el célculo de Cy,.

La fraccion de cobertura del dosel por campafia se estimdé como el complemento
aritmético de la apertura media del dosel. Esta Gltima se estimd a partir de observaciones
propias y de datos reportados para el sitio de estudio por Williams-Linera y Tolome
(1996); en ambos casos se utilizd un densimetro esférico (Forestry Suppliers) para medir la
apertura del dosel. La intensidad media de la lluvia y la evaporacion media del dosel
himedo se estimaron por camparfia a partir de la informacion de la estacion meteoroldgica;
se consideraron todas las horas con lluvia > 0.5 mm (Gash, 1979). La evaporacién media
del dosel humedo se calculé con la ecuacion de Penman (p.ej. Rutter et al., 1972); se
asumié que las mediciones de velocidad del viento (m s™; anemémetro 034B, Met One),
temperatura (°C) y humedad relativa (%; sensor de temperatura y humedad relativa HC2-
S3, Rotronic) fueron representativas de las condiciones a dos metros sobre las parcelas de
monitoreo. La radiacién neta se estimé a partir de la radiacién solar entrante (W m;
radiébmetro CM3, Kipp and Zonen), se utiliz6 un valor fijo de 0.15 para el albedo y se
asumio una radiacion de onda larga nula (Rutter et al., 1972). La resistencia aerodinamica
del aire se estimé a partir de la ecuacion para la transferencia de momento en condiciones

casi neutrales (Rutter et al., 1972). Las estimaciones de C;, se obtuvieron mediante un
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ajuste iterativo de su valor, hasta que la diferencia entre la | total modelada y observada
por campana fue < 0.1 %.

2.3. Andlisis de error

La incertidumbre en la estimacion de C, se evalud usando analisis Monte Carlo (Kalos y
Whitlock, 2008). Esta técnica permitié considerar de manera explicita el error de los
pardmetros involucrados en la estimacion de Cy,. Para ello se definieron las distribuciones
de probabilidad y los parametros de distribucion de cada componente del modelo de Liu (I,
P, k, E'y R). El analisis Monte Carlo incluy6 10000 iteraciones por campaiia.

Para calcular la distribucion de probabilidad y la incertidumbre de | total observada
por campafa, se considero el error en los valores acumulados de P, EF y EC. El error en EF
se asoci0 a la variacion espacial en las parcelas de monitoreo y se estimé como la
desviacién estandar (DE) de los valores acumulados por campafia de cada uno de los 20
pluviémetros utilizados en las mediciones. Este pardmetro presentd una distribucion normal
(prueba Shapiro — Wilk W, secas p = 0.32; lluvias p = 0.24). En el caso de EC por unidad
de area, la DE se estim6 a partir de ecuaciones de propagacion de error, primero para el
producto del volumen estimado de EC y la densidad de vegetacion por grupo de
vegetacion, y posteriormente para la adicion de la contribucion de todos los grupos de
vegetacion (Stull, 2011). Dado que el volumen estimado de EC se estimd a partir de
modelos de regresion lineal por grupo de vegetacion y por campafia, su DE se obtuvo
mediante analisis grafico de las regresiones usando el volumen medido de EC + 1 DE
(Manzur, 2010). Tanto el volumen medido de EC como la densidad de la vegetacion por
grupo de vegetacion presentaron una distribucion normal, por tanto se asumid la misma
distribucion de probabilidad para el EC por unidad de area. El error en P se estim6 como la

diferencia porcentual absoluta ponderada media, entre el pluviometro de balancin y el
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pluviémetro manual (Aguirre, 1994). La ponderacion se realizd con la lluvia acumulada por
intervalo de monitoreo, ya que la diferencia porcentual absoluta disminuy6 con respecto a
esta variable. Al rango de valores de P se le asignd una distribucion de probabilidad
uniforme. Se utiliz6 anélisis Monte Carlo para incorporar el error asociado a P, EF y EC, en
la estimacion de incertidumbre de | total por campafia. Para el anélisis Monte Carlo de | se
realizaron 10000 iteraciones, cuyos valores de salida presentaron una distribucion
aproximadamente normal (prueba Kolmogorov-Smirnov-Lillefors, secas KSL = 0.01; p =
0.010; lluvias KSL = 0.009; p = 0.02).

Tomando en cuenta que existe una variabilidad temporal en la cobertura del dosel,
el error de k se estim6 como la DE de los valores mensuales por campafia de monitoreo. De
acuerdo a las observaciones mensuales de apertura del dosel realizadas en el sitio de estudio
por Williams-Linera y Tolome (1996), el parametro k presenta una distribucién normal por
temporada.

La incertidumbre de £y R se asocio a la variacion temporal observada en todas las
horas con P > 0.5 mm durante las campafias de monitoreo. Ambos parametros presentaron
una distribucion asimétrica y sesgada a la derecha. Aunque existen distintas distribuciones
de probabilidad que pueden utilizarse para modelar este tipo de datos, se eligid la
distribucion Gamma debido a la sencillez de su aplicacion, y a que es una de las
distribuciones mas empleadas para modelar parametros meteorolégicos. Los parametros de
escala y forma se estimaron a partir de la media y la desviacion tipica; para la distribucion
de E en la temporada seca, también fue necesario estimar el parametro de ubicacion (Bobee
y Ashkar, 1991).

El intervalo de confianza al 95 % para Cp, se defini6 en base a los percentiles (2.5 %

y 97.5 %) de los valores de salida del analisis Monte Carlo (JCGM, 2008).
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3. Resultados

3.1. Caracteristicas de la lluvia y la niebla

Durante el afio de estudio se registraron 1788 mm de P, con una media mensual (x DE) de
59 + 41 mm durante la temporada de secas y de 239 + 126 mm durante la temporada de
lluvias. En la temporada de secas predominaron los eventos de P de tamafo reducido (79 %
de los eventos fueron < 5 mm; figura 2a) y baja a moderada intensidad (84 % presentaron <
2 mm h; figura 2b). Mientras que en la temporada de lluvias menos de la mitad de los
eventos presentaron estas caracteristicas. EI mayor porcentaje de P se acumul6 en los
eventos > 5 mm; sin embargo, esta tendencia fue mas marcada en la temporada de lluvias
que en la temporada de secas (92 % y 69 % de la P, respectivamente; figura 2c).

Se registraron 21 eventos de niebla en la temporada de secas, de los cuales 48 % se
presentaron en diciembre (figura 3a). El promedio mensual de permanencia relativa de la
niebla fue 1.9 % (figura 3a), en tanto que febrero manifest6 el promedio diario mas alto
(4.6 % del tiempo se observo niebla en este mes). Los eventos de niebla tendieron a ser de
corta duracion (3.4 hrs en promedio; figura 3b) y de baja densidad (visibilidad media de
328 m; figura 3c).

3.2. Caracteristicas del dosel

La altura media del dosel fue 24.8 m. Los arboles caducifolios integraron el mayor
porcentaje del dosel (64 % de los &rboles y 68 % del area basal relativa dentro de las
parcelas). Mientras que los arboles perennes y los subperennifolios representaron 23 y 14 %

del total de los individuos, asi como 28 y 4 % del area basal relativa, respectivamente.
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Figura 3. Caracteristicas mensuales de la niebla. a) nimero de eventos por mes (columnas)
y media mensual de la permanencia relativa de la niebla (linea negra); b) gréficas de caja
mensuales de la duracion de los eventos de niebla; c) graficas de caja mensuales de la
visibilidad media de los eventos de niebla. La linea continua que atraviesa las cajas indica
la mediana y la linea punteada indica la media, la longitud de la cajas representa el rango
intercuartil de distribucién, las lineas superior e inferior que se extienden desde las cajas
indican los percentiles 10° y 90°, respectivamente, los puntos indican valores atipicos. En

noviembre solo hubo registros de tres dias.
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Debido a la presencia de arboles perennifolios, y a que la pérdida de hojas de cada

especie

pérdida

ocurrié en diferente momento, la ausencia de follaje nunca fue absoluta. La mayor

de hojas a nivel de parcela se observé entre finales de enero y principios de marzo

(pérdida media ponderada de hojas = 2.2; figura 4). Durante la campafia de monitoreo de la

temporada de secas la pérdida media ponderada de hojas fue 1.7. Mientras que durante la

camparia de monitoreo de la temporada de lluvias el dosel present6 su méxima densidad

foliar, con una pérdida media ponderada de hojas de 0.4. El IAF para las temporadas de

secas y

25

2.0

0.5

indice de pérdida ponderada de hojas

0.0

15 -

1.0 -

lluvias fue en promedio de 4.1 m* m?y 5.9 m* m?, respectivamente (figura 4).
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Figura 4. indice de pérdida ponderada de hojas (circulos negros) e indice de area foliar

(circulos blancos), registrados durante el afio de estudio en las parcelas de monitoreo del

Santuario del Bosque de Niebla, Veracruz.

Las epifitas vasculares estuvieron ausentes en 77 % de los arboles, mientras que 23

% de los arboles presentaron una cobertura baja (< 30 % de cobertura en fuste, horquetas y

base de

las ramas primarias). Las epifitas no vasculares (musgos) estuvieron presentes en la
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mayor parte de los arboles: 27 % de los arboles presentaron una cobertura baja, 27 %
presentaron una cobertura media y 32 % presentaron una cobertura alta.

3.3. Lluviaincidente y particion de la lluvia neta

En la tabla | se presenta un resumen de las caracteristicas de P, asi como de la lluvia neta y
sus componentes para las dos campafias de monitoreo. Durante ambas campafias se observo
un numero similar de eventos de P. Sin embargo, durante la temporada de Iluvias tanto el
tamafio medio de los eventos como la P acumulada fueron aproximadamente 3 veces mas
altos. Considerando las dos campafias de monitoreo, el promedio de la lluvia neta relativa
fue 85 % de P. La temporada de lluvias presento la lluvia neta relativa mas alta con 92 %
de P, mientras que en la temporada de secas fue 78 % de P. EF y EC contribuyeron en
promedio con 96 % y 4 % de la lluvia neta, respectivamente.

3.4. Interceptacion de lluvia

La 1, media relativa para las dos campafas de monitoreo fue 15 % (Tabla I), con una
diferencia importante entre la temporada de secas (22 % de P) y la de lluvias (9 % de P).
Estas estimaciones presentaron una fuerte incertidumbre, principalmente en la temporada
de lluvias (coeficiente de variacion de 59 y 155 % para las temporadas de secas y lluvias,
respectivamente), debido a que el error adquiri6 mayor peso conforme aumentaron los
valores acumulados de P y EF.

3.5. Interceptacion de niebla

De acuerdo al analisis de varianza, no se detectaron evidencias de I; durante la temporada
seca; la | relativa para eventos con (44.1 + 28.3 %) y sin niebla (46.3 + 34.3 %) no presento
diferencias estadisticamente significativas (prueba Wilcoxon; chi cuadrada = 0.01; df = 1; p

= 0.91). Asimismo, el tamafio medio de los eventos de P durante intervalos con (2.6 £ 2.9
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mm) y sin (4.6 + 4.9 mm) niebla tampoco presentd diferencias estadisticamente

significativas (prueba Wilcoxon; chi cuadrada = 1.61; df = 1; p = 0,20).

Tabla 1. Lluvia incidente (P), escurrimiento foliar (EF), escurrimiento caulinar (EC) e
interceptacion de la lluvia (l,; + 1 DE), para eventos de P > 0.2 mm durante las campafias
de monitoreo correspondientes a las temporadas de secas y lluvias, en el Santuario del
Bosque de Niebla. También se presentan las caracteristicas de P, los valores relativos (% de
P) de EF, EC, lluvia neta e I, el coeficiente de variacion (CV; para EF, EC, e |,), y el

intervalo de confianza de 95 % para Ip,.

Temporada Secas Lluvias

P acumulada (mm) 141.8 513.7
NUmero de eventos de P 33.0 39.0
P media por evento (mm) 4.3 13.2
EF acumulado (mm) 107.1+£13.1 445.4+50.3
CV (%) 12.0 11.0
EF relativo (%) 75.5 86.7
EC acumulado (mm) 41+37 244+10.0
CV (%) 91.0 41.0
EC relativo (%) 2.9 4.8
Lluvia neta relativa (%) 78.4 915
I, acumulada (mm) 30.7+18.0 434+%67.3
I, relativa (%) 21.7 8.5
CV (%) 58.6 155.1
Intervalo superior de confianza de I, (95 %; mm) 65.4 173.0
Intervalo inferior de confianza de I, (95 %; mm) -4.2 87.4
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3.6. Capacidad de almacenamiento del dosel

Los pardmetros meteorolégicos que alimentan el modelo de Liu presentaron valores muy
distintos durante cada campafia de monitoreo (tabla Il). La evaporacion media del dosel
hiimedo fue casi dos veces més baja durante la temporada de secas (0.065 + 0.061 mm h™)
que durante la temporada de lluvias (0.113 + 0.108 mm h™). Asimismo, la intensidad media
de la lluvia fue méas de cuatro veces mas baja durante la temporada de secas (1.3 + 0.8 mm
h™) que durante la temporada de lluvias (5.5 + 5.8 mm h™'). Derivado de lo anterior, la tasa
de evaporacion relativa fue méas del doble durante la temporada de secas (0.05) que durante
la temporada de lluvias (0.02). En contraste, la fraccion de cobertura del dosel presentd una
diferencia menos marcada entre las dos campafias, con un valor 19 % mas bajo durante la
temporada de secas (0.78) que durante la temporada de lluvias (0.92). En las figuras 5b y 5¢
se pueden observar las curvas de ajuste del modelo de Liu correspondientes a las campaiias
de monitoreo de la temporada de secas y de la temporada de lluvias.

La Cn presentd un valor medio de un milimetro para ambas temporadas. Los
intervalos de confianza al 95 % muestran un rango muy amplio de valores que se
sobreponen completamente para ambas campafas (tabla Il), lo cual indica que no existen
diferencias estadisticamente significativas.

2. Discusién
2.1. Interceptacion de lluvia y niebla en el Santuario
No se detectaron evidencias de It durante la temporada de secas, ya que la I, relativa
observada durante eventos de lluvia con y sin niebla no presentd diferencias
estadisticamente significativas. Esto puede explicarse por el escaso nimero de eventos de
niebla, que ademaés fueron de corta duracion y de baja densidad. También el hecho de que

los vientos fueron débiles puede haber jugado un rol (Holwerda et al., 2010). De esta
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manera la aportacion de agua a partir de It no fue suficiente para causar una disminucién

perceptible en 1.
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Figura 5. Relacion entre la interceptacion de lluvia (lp) y la lluvia incidente (P) para los

intervalos de monitoreo correspondientes a las temporadas de secas y lluvias (a). Curvas del

modelo de interceptacion de Liu ajustado a la temporada de secas (b) y lluvias (c). Nétese

que para la temporada de secas I, se presenta separando intervalos de monitoreo con

eventos de niebla y sin eventos de niebla.
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Tabla Il. Pardmetros (media = DE) utilizados para ajustar el modelo de interceptacion de

Liu, capacidad de almacenamiento del dosel e intervalo de confianza de 95 %, por campafia

de monitoreo.

Temporada Secas Lluvias
Evaporacion media del dosel himedo (mm h™") 0.065+0.061 0.113+0.108
Intensidad media de la lluvia (mm h™) 1.3£0.8 55+5.38
Tasa relativa de evaporacion (adimensional) 0.05 0.02
Fraccion de cobertura del dosel (adimensional) 0.78 £ 0.07 0.92 £0.02
Capacidad de almacenamiento del dosel (mm) 1.05+0.34 1.00 £ 0.32
Intervalo superior de confianza para la capacidad de

almacenamiento del dosel (95 %; mm) 1.64 1.33
Intervalo inferior de confianza para la capacidad de

almacenamiento del dosel (95 %; mm) 0.24 0.18

Considerando las dos campafias de monitoreo, la I, relativa fue 15 % de P en

promedio, la cual se encuentra en el limite inferior del rango de valores reportados para

bosques de niebla de baja montafia (entre 8 y 46 % de P; Bruijnzeel et al., 2011). Sin

embargo, los valores estacionales exhibieron amplias diferencias, con una I, relativa

considerablemente mas baja en la temporada de lluvias (9 % de P) que en la temporada de

secas (22 % de P).

Debido a la baja evaporacion relativa, las pérdidas de agua por I, estuvieron

dominadas por la evaporacion posterior a los eventos de lluvia (Holwerda et al., 2010,

2013), de modo que la capacidad de almacenamiento de agua del dosel (Cr,) y el tamafio de

los eventos fueron los principales factores que determinaron la fraccion de lluvia
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interceptada (Klaassen et al., 1998; Carlyle-Moses y Gash, 2011). Entonces, debido a que
Cm no vario entre temporadas, la disminucion de la I, relativa registrada en la temporada de
lluvias probablemente refleja el aumento en el tamafio medio de los eventos (13.2 contra
4.3 mm para las temporadas de lluvias y secas, respectivamente).

En los bosques C, estd determinada principalmente por el IAF (cf. Mufioz-Villers et
al., 2015). Por lo tanto, la reduccion en IAF debido a la fenologia foliar puede conducir a
una disminucion en C, (Carlyle-Moses y Gash, 2011). En el Santuario la reduccion en el
IAF debido a la fenologia foliar fue relativamente pequefia (3.8 contra 5.4 - 6.5 cuando los
arboles presentaron follaje completo) y de corta duracion (entre finales de enero vy
principios de marzo). Esto se debe a la rapidez en el recambio de hojas, al desfase con que
distintas especies pierden el follaje y a la presencia de arboles perennes (Williams-Linera 'y
Tolome, 1996; Williams-Linera, 1997, 2003). No obstante, debido a la relacion que
normalmente existe entre C, e IAF, se esperaria un valor de Cy, mas bajo en la temporada
de secas. La ausencia de variacion entre temporadas puede ser el resultado de altos rangos
de incertidumbre en los parametros utilizados para calcular C,. Ademas, durante el periodo
de medicién con menor valor de IAF, practicamente no se presentaron eventos de lluvia y
la mayoria no saturaron el dosel por su reducido tamafio. Esto sesgé la estimacion de Cy,
hacia el periodo con mas eventos de lluvia, que coincidié con un estado méas cerrado del
dosel.
2.2. Diferencias en la interceptacion de lluvia y niebla entre los extremos del

gradiente

A continuacion se presenta la comparacion de los procesos de I, e Isen los limites de la
distribucion altitudinal del bosque de niebla en el centro de Veracruz, México. Dado que

este estudio y los realizados en la Cortadura se llevaron a cabo en diferentes momentos y
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con una serie temporal de diferente tamafio, la comparacion se realizd6 en términos
cualitativos.

Mientras que en el Santuario It fue despreciable, en la Cortadura fue estimada en 8
% de P durante la temporada seca. Esta diferencia se debe a que la niebla es mas frecuente
y densa en la Cortadura (36 % del tiempo con niebla en comparacion con 2 % del tiempo en
el Santuario). Ademas, en el Santuario practicamente todos los eventos fueron de corta
duracién (3.4 hrs en promedio), mientras que en la Cortadura 16 % de ellos duraron 24 hrs
0 més (Alvarado-Barrientos et al., 2014, 2015).

Dado que en la Cortadura If tuvo una aportacion importante de agua durante la
estacion seca, para este sitio solo se incluyeron eventos de P sin niebla en la comparacién
de lp. En el apéndice S1 se presenta un esquema comparativo de los parametros incluidos
en los procesos de I, y particion de la lluvia neta, asi como informacion relacionada con los
factores que controlan estos procesos.

Al igual que en el Santuario, las pérdidas de agua por I, en la Cortadura estuvieron
dominadas por la evaporacion posterior al evento, y por lo tanto los controles determinantes
de este proceso se consideran similares a lo largo del gradiente altitudinal (Holwerda et al.,
2010, 2013). Tomando en cuenta las dos temporadas del afio, la I, relativa fue solo
ligeramente més baja en el Santuario (15 % de P) que en la Cortadura (19 % de P). Sin
embargo, en la temporada de lluvias la I, relativa en el Santuario (9 % de P) fue la mitad
que en la Cortadura (18 % de P). Dado que en esta temporada el tamafio medio de los
eventos de P fue similar en ambos sitios (13 y 14 mm en el Santuario y la Cortadura,
respectivamente), la variacion altitudinal de 1, parece estar determinada principalmente por
las diferencias en Cp, cuyo valor fue mucho menor en el Santuario (1.0 mm) que en la

Cortadura (3.9 mm). Al contrario, durante la temporada seca la I, relativa fue similar entre
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ambos sitios (22 y 20 % de P para el Santuario y la Cortadura, respectivamente), a pesar de
que Cp, fue menor en el Santuario (1.0 mm contra 2.8 mm en la Cortadura). La similitud en
la I, relativa durante la temporada seca probablemente fue el resultado de la diferencia en
el tamafio medio de los eventos de P entre sitios, ya que en el Santuario (4.3 mm) el valor
registrado fue de la mitad que en la Cortadura (8.3 mm).

Entonces las diferencias en la I, relativa entre el limite inferior y superior del BMM
parecen estar relacionadas ampliamente con las diferencias en C,,. El valor de Cp, en el
Santuario (1.0 mm) se encuentran en el rango inferior reportado para bosques lluviosos de
baja montafia (0.4-5.6 mm; Link et al., 2004; Fleischbein et al., 2005; Holwerda et al.,
2012), mientras que los valores para la Cortadura (2.8-3.9 mm) se encuentran en el rango
medio reportado para este tipo de bosques. Los datos de Cy, reportados para bosques de
niebla de baja montafia son muy escasos, por lo que es dificil comparar nuestros resultados.
Kdéhler (2002) encontré un valor similar al reportado en la Cortadura en un bosque de
niebla en Costa Rica (3.5 mm).

Como se mencion0 anteriormente, existe una relacion positiva entre Cr, e IAF. En la
Cortadura el 1AF tuvo un valor promedio de 6.3, mientras que en el Santuario vari6 entre
4.1y 5.9 para las temporadas de secas y lluvias, respectivamente. Cabe sefialar que en la
Cortadura el IAF fue estimado a partir de la produccién anual de hojarasca y el area foliar
especifica, método que puede estar subestimando este pardmetro debido a la presencia de
especies perennes en el sitio de estudio. La diferencia altitudinal observada en el IAF no fue
suficientemente grande para explicar por si sola la variacion en Cp,. No obstante, la
variacion en Cy, observada en la Cortadura entre temporadas (diferencia de 40 %), nos da
una idea de la importancia del IAF, ya que la pérdida de follaje es el unico factor asociado a

la vegetacion que cambia considerablemente a lo largo del afio.
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En los bosques de niebla la presencia de epifitas suele aumentar el valor de Cn,
gracias a su elevada capacidad para absorber agua (Van Stan Il y Pypker, 2015). La carga
de epifitas suele ser mas alta en sitios con presencia frecuente de niebla, debido a que
dependen fuertemente de la humedad que obtienen por esta via (Mondragén et al., 2015).
Dado que la presencia de niebla suele mostrar una relacién positiva con la altitud (Rapp y
Silman, 2012; Pryet et al., 2012), es probable que la carga de epifitas también presente esa
tendencia (cf. Bruijnzeel et al., 2011). Como mencionamos anteriormente, en la Cortadura
la niebla es mas frecuente y densa, sin embargo no existen mediciones formales de carga de
epifitas. De acuerdo a observaciones realizadas por los miembros del equipo de
investigacién, existe una mayor presencia de epifitas en ese sitio que en el Santuario
(observacion personal Friso Holwerda). En apoyo a esto, la cobertura de epifitas vasculares
en el Santuario fue menor a la observada por Ponette-Gonzélez et al. (2010) en seis
fragmentos de bosque de niebla del Centro de Veracruz, todos, salvo uno, ubicados entre
1300 y 1600 m snm.

Otro factor que puede estar influyendo en la variacion altitudinal de C, es la
estructura y composicion de la vegetacion. Ya que las ramas y los troncos de los arboles
también tienen una gran capacidad de almacenar agua (Llorens y Gallart, 2000). Bosques
dominados por especies de arboles con cortezas rugosas tienen una mayor capacidad de
almacenar agua en ramas Yy troncos. Esta caracteristica se potencializa en los arboles de
mayor tamafio y edad, ya que la textura de la corteza suele hacerse mas rugosa con el
tiempo (Levia y Germer, 2015).

El DAP promedio de los arboles en las parcelas de monitoreo del Santuario fue de
18 cm £ 16 cm (informacidn no publicada), mientras que en la Cortadura el DAP promedio

fue de 29 cm + 22 cm (Garcia et al., 2008), lo cual indica una importante diferencia en la
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distribucion diamétrica de los arboles y en la frecuencia de arboles de grandes dimensiones.
De acuerdo a Williams-Linera et al. (2013), no existe un patron altitudinal en la altura,
densidad y area basal de los bosques de niebla del Centro de Veracruz, por lo que las
diferencias en el tamafio de los arboles puede estar ligada a los procesos de perturbacion
ocurridos en el Santuario y a la capacidad del bosque para recuperar su estructura original.
Ruger et al. (2010) realizaron modelaciones de regeneracion de la vegetacion en bosques de
la zona, y encontraron que la densidad de arboles y el area basal por unidad de area pueden
recuperarse en menos de 100 afios, sin embargo la distribucidon diamétrica de cada especie
puede tardar mas de 300 afios en recuperarse a partir del inicio del proceso de sucesion.

A pesar de que la estructura arbdrea del Santuario presenta un valor medio de DAP
relativamente bajo, es muy probable que la carga de epifitas vasculares sea similar a la de
un bosque maduro no alterado del limite inferior de distribucion. De acuerdo a estudios
realizados en los bosques de niebla del Centro de Veracruz, la cobertura de epifitas suele
recuperar en gran medida su densidad, diversidad y abundancia en pocos afios (entre 5y 10
afios) después de haber sido removida por completo (Toledo-Aceves et al., 2012; Acufia-
Tarazona et al., 2015).

Es importante sefialar que el Santuario comprende uno de los pocos remanentes
conservados de bosque de niebla en el limite inferior de distribucién, ya que este tipo de
bosques estd seriamente amenazado por el cambio de uso de suelo a cafetales y pastizales,
asi como por el crecimiento de las zonas urbanas (Cruz-Angon et al., 2010). Es comdn que
los bosques situados en la parte baja de las montafias sean mas susceptibles a procesos de
perturbacion antropogeénica, debido a que estan méas cercanos a los centros de poblacion y a
que tienen una mayor accesibilidad (Holder, 2006), lo cual crea un gradiente artificial de

perturbacion que afecta el funcionamiento hidrologico de los bosques (Myster, 2017).
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Aunque falta mucho trabajo por hacer, la presente investigacion permitié comparar el
proceso de interceptacion en los extremos de un gradiente altitudinal, en el que no solo
cambian las condiciones naturales del ambiente, sino también las condiciones de
perturbacion a que estan sujetas los bosques.
3. Conclusiones
En este estudio, las mediciones de I, e | realizadas cerca del limite inferior de distribucion
(1300 m snm) del BMM en el centro de Veracruz, México, fueron comparadas con datos
generados previamente cerca del limite superior (2100 m snm). Mientras que la Ira 2100 m
de altitud fue estimada en 8 % de P durante la estacion seca, no se observaron aportaciones
significativas a 1300 m, reflejando una menor ocurrencia y densidad de niebla a esta altitud.
Los principales controles de la variacion altitudinal del proceso de interceptacion de
lluvia (Ip) fueron las diferencias en la capacidad de almacenamiento de agua del dosel (Cr)
y el tamafo promedio de los eventos de P. La Cp, del bosque a 1300 m de altitud fue menor
por un factor de entre tres y cuatro, dependiendo de la temporada, en comparacién con el
bosque a 2100 m de altitud. Debido a que durante la temporada de lluvias el tamafio
promedio de los eventos de P fue muy similar en ambas altitudes, la I, relativa a 1300 m (9
%) fue de tan solo la mitad que lo observado a 2100 m (20 %). Al contrario, en la
temporada seca el tamafio medio de los eventos de P fue mucho menor a 1300 m que a
2100 m, resultando en valores similares de I, relativa en ambas altitudes (22 y 20 % de P,
respectivamente). Las diferencias en Cy, probablemente reflejan variaciones altitudinales en
el IAF y la carga de epifitas, asi como diferencias en la estructura arborea. No esta claro en

que medida estas variaciones son naturales o inducidas por el hombre.
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Apéndice S1. Comparacion del proceso de interceptacion de lluvia en el Santuario del

Bosque de Niebla (Santuario) y la reserva la Cortadura, durante las temporadas de secas y

lluvias. Se incluye la luvia incidente (P), interceptacion de lluvia relativa (lp),

escurrimiento foliar relativo (EF), escurrimiento caulinar relativo (EC) y lluvia neta

relativa. Asimismo se presentan la interceptacion de la niebla (Is) y algunos factores

involucrados en el proceso de interceptacion de lluvia: tamafio medio de eventos de lluvia

(PE), intensidad de la lluvia (R), capacidad de almacenamiento del dosel (C,,), fraccion de

cobertura del dosel (k) y evaporacion relativa (£/R). No determinado (ND). La informacion

para la Cortadura fue tomada de Holwerda et al. (2010) y Mufioz-Villers et al. (2012).
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DISCUSION GENERAL

La presente investigacion representa uno de los primeros esfuerzos enfocados en analizar
los procesos de I, particion de la lluvia neta e Iy, en la franja de distribucion de un mismo
tipo de bosque de niebla. Los resultados mostraron que el flujo de entrada y salida del agua
en el dosel puede presentar fuertes diferencias hacia los extremos de la franja de
distribucion del BMM del centro de Veracruz, México. La variacién en los factores que
regulan estos procesos, como el tamafio de los eventos de P y Cp, puede ser explicada en
gran medida por el gradiente altitudinal en el que se distribuye el BMM del centro de
Veracruz, México. Asimismo, se observé que los procesos de perturbacion a los que estan o
estuvieron sujetos los bosques, pueden afectar la estructura del dosel y el sotobosque, con
un efecto perceptible en el flujo del agua.

Diferencias en la interceptacion de niebla y lluvia entre los extremos del gradiente

Una de las diferencias mas significativas que se observaron entre los extremos de la franja
de distribucion del BMM del centro de Veracruz, fue que en el Santuario la aportacion de
agua al balance hidrico por medio del proceso de It fue imperceptible, mientras que en la
Cortadura la aportacion de agua procedente de la niebla fue de 8 % de P durante la
temporada de secas (Holwerda et al., 2010; Mufoz-Villers et al., 2012). El valor de I
observado en la Cortadura concuerda con lo observado en otros bosques de niebla de baja
montafia. McJannet et al. (2007) reportaron valores de I entre 4 y 30 % de P en bosques de
niebla de baja montafia con distinta exposicién a los vientos dominantes en Australia y
Holder (2006) reportd un valor de 6 % de P en la reserva de la bidsfera Sierra de las Minas

en Guatemala.
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Si bien el porcentaje de ingreso de agua por Is registrado en la Cortadura es relativamente
pequefio, refleja un cambio significativo en las condiciones de humedad entre los dos sitios.
En el santuario los eventos de niebla estuvieron presentes en un porcentaje muy pequefio
del tiempo (2 %) y todos fueron de niebla ligera. En cambio en la Cortadura la niebla
estuvo presente durante 36 % del tiempo (los periodos libres de niebla tipicamente duraron
solo un par de dias) y fue densa la mayor parte del tiempo (80 % de las horas con niebla
presentaron una visibilidad < 500 m). Ademas, en la Cortadura los eventos de niebla fueron
mas largos que en el Santuario; aproximadamente 16 % de ellos duraron 24 hrs 0 maés,
mientras que en el Santuario ningln evento tuvo esta duraciéon (Alvarado-Barrientos et al.,
2014, 2015). Debido a que no se cuenta con un registro histérico de la ocurrencia de niebla
en el Santuario, es dificil detectar si las condiciones imperantes durante el periodo de
andlisis fueron normales o si se trata de un patron alterado por los procesos de
deforestacion, cambio de uso de suelo o cambio climéatico. Se sabe que en la zona las
caracteristicas de la niebla pueden tener una variacion importante en los ciclos anuales
influenciados por fenémenos de La Nifia y El Nifio-Oscilacion del sur (ENSO). La Nifia
tiende a disminuir la presencia de niebla y lluvia durante la temporada de secas, mientras
que EI Nifio-Oscilacion del sur tiende a aumentarlas (Ponette-Gonzélez et al., 2010;
Holwerda et al., 2010; Alvarado-Barrientos et al., 2014). No obstante durante el ciclo anual
2013-2014 en que se realizaron las mediciones en el Santuario prevalecieron condiciones
de neutralidad ya que no se presentaron estos fenomenos (CONAGUA, 2013, 2014).
Mientras que en la Cortadura se observoé la presencia de La Nifia en la temporada seca del
afio 2009, en el cual se realizaron parte de mediciones para caracterizar la niebla en ese

sitio (Alvarado-Barrientos et al., 2014).
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La perdida de agua por I, estuvo dominada por la evaporacion posterior al evento de lluvia,
tanto en el Santuario como en la Cortadura, por ello los controles determinantes de este
proceso se consideran similares a lo largo del gradiente altitudinal (Holwerda et al., 2010,
2013). Considerando las dos temporadas, la I, present6 una diferencia de tan solo 4 % de P
entre los extremos de la franja de distribucion del BMM, con un valor mas bajo en el
Santuario (15 % de P), que en la Cortadura (19 % de P). Sin embargo, durante la temporada
de lluvias la diferencia en I, fue del doble entre sitios (18 % y 9 % de P, en la Cortadura y
el Santuario, respectivamente). En esta temporada, el tamafio medio de los eventos de P fue
similar en ambos sitios (13 y 14 mm en el Santuario y la Cortadura, respectivamente), por
lo tanto la variacion altitudinal de I, parece estar determinada principalmente por las
diferencias en Cp,, cuyo valor fue casi cuatro veces mayor en la Cortadura (3.9 mm) que en
el Santuario (1.0 mm).

Durante la temporada seca la I, relativa fue similar entre ambos sitios estudiados (20 y 22
% de P para la Cortadura y el Santuario, respectivamente), pero el tamafio medio de los
eventos de lluvia (8.3 y 4.3 mm para la Cortadura y el Santuario, respectivamente) y Cp,
(2.8 y 1.0 mm para la Cortadura y el Santuario, respectivamente) fueron muy distintos. Lo
cual mostr6 que los principales controles de este proceso pueden anular mutuamente sus
efectos debido a las variaciones altitudinales. En la Cortadura la reduccion en el tamafio
promedio de los eventos provoco un incremento moderado de la I, relativa, ya que Cr, se
redujo. Mientras que en el Santuario la I, relativa se duplico debido a una fuerte reduccion
del tamafio promedio de los eventos de lluvia (ver arriba). De esta manera, aunque Cy, fue
casi tres veces mayor en la Cortadura, el reducido tamafio medio de los eventos de lluvia en

el Santuario hizo que la I, relativa fuera similar en el limite inferior y superior.
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Mientras que las diferencias en el tamafio medio de los eventos fueron marcadas
Unicamente durante la temporada seca del afio, los valores de Cp, presentaron amplias
diferencias durante todo el afio, lo cual mostrd su importancia en la variacion altitudinal en
el proceso de I,. Los valores de Cr, en el Santuario (1.0 mm) y la Cortadura (2.8-3.9 mm) se
encuentran en el rango inferior y medio reportado para bosques lluviosos de baja montafia
(0,4 — 5,6 mm; Link et al., 2004; Fleischbein et al., 2005; Holwerda et al., 2012). Los
datos de Cr, reportados para bosques de niebla de baja montafia son muy escasos, por lo que
es dificil comparar nuestros resultados. Kdéhler (2002) encontré un valor similar al
reportado en la Cortadura en un bosque de niebla en Costa Rica (3.5 mm).

Uno de los principales factores que determina el valor de Cy, es el IAF (Mufioz-Villers et
al., 2015). En la Cortadura el IAF tuvo un valor promedio de 6.3 mientras que en el
Santuario varié entre 4.1 y 5.9 para las temporadas de secas y lluvias, respectivamente. La
diferencia altitudinal observada en el 1AF no fue suficientemente grande para explicar por
si sola la variacion en Cp,. Cabe sefialar que en la Cortadura existe la posibilidad de una
subestimacion en el IAF debido a que fue estimado a partir de la produccion anual de
hojarasca y el area foliar especifica a pesar de que existen arboles perennes (Gomez-
Cérdenas, 2009). Mientras que en el Santuario, las diferencias en el IAF parecen no haber
tenido un efecto notable en Cy,, ya que este parametro fue de 1 mm en las dos temporadas.
Esto puede ser el resultado de altos rangos de incertidumbre en los parametros utilizados
para calcular Cn. Ademaés, durante el periodo de medicion con menor valor de Kk,
practicamente no se presentaron eventos de lluvia y la mayoria no saturaron el dosel por su
reducido tamafio. Esto sesgd la estimacion de Cp, hacia el periodo con mas eventos de
lluvia, que coincidio con un estado mas cerrado del dosel. Es necesario realizar mediciones

durante varios ciclos anuales para tener una estimacion mas exacta de C,.
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Otro factor que parece estar siendo determinante en la variacion de Cy, entre los extremos
de la franja de distribucion del BMM es la carga de epifitas. Esta caracteristica distintiva de
la vegetacion de los bosques de niebla suele aumentar considerablemente el valor de Cp,
gracias a la elevada capacidad para absorber agua que tienen muchas especies (hasta 1000
% de absorbancia como porcentaje del peso seco y hasta 3 mm de P almacenada; Van Stan
Il 'y Pypker, 2015). La presencia de epifitas suele presentar una relacion positiva con la
niebla, debido a que dependen fuertemente de la humedad que obtienen por esta via (Rapp
y Silman, 2012; Pryet et al., 2012; Mondragon et al., 2015). En la Cortadura la niebla suele
ser densa y esta presente en aproximadamente 36 % del tiempo en la temporada seca, sin
embargo no existen mediciones formales de carga de epifitas. De acuerdo a observaciones
realizadas por los miembros del equipo de investigacion, existe una mayor presencia de
epifitas en ese sitio que en el Santuario (Comunicacion personal Friso Holwerda). La escasa
presencia de niebla observada en el Santuario durante la campafia analizada indica que las
condiciones de humedad son muy distintas a las observadas en la Cortadura y pueden
explicar en gran medida una menor presencia de epifitas. En el Santuario la mayoria de los
arboles con epifitas no vasculares presentaron una cobertura baja y media (54 % de los
arboles); Unicamente 32 % de los arboles presentd una cobertura alta. Mientras que las
epifitas vasculares solo estuvieron presentes en 23 % de los arboles y su cobertura fue baja.
La cobertura de epifitas vasculares en el Santuario fue menor a la observada por Ponette-
Gonzalez et al. (2010) en seis fragmentos de bosque de niebla del Centro de Veracruz,
todos, salvo uno, ubicados entre 1300 y 1600 m snm. En estos sitios 27 % de los arboles
presentaron una carga baja de epifitas vasculares, 11 % media y 8 % alta.

La estructura y composicion de la vegetacion también pueden estar influyendo en Cp, ya

que no solo las hojas retienen agua, también las ramas y los troncos de los arboles tienen
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una gran capacidad de almacenarla (Llorens y Gallart, 2000). Bosques dominados por
especies de arboles con cortezas rugosas tienen una mayor capacidad de almacenar agua en
ramas y troncos. Esta caracteristica se potencializa en los arboles de mayor tamafio y edad,
ya que la textura de la corteza suele hacerse mas rugosa con el tiempo (Levia y Germer,
2015). Adicionalmente, en bosques maduros el tamafio de los arboles presenta una buena
correlacion con la biomasa de epifitas (Hietz-Seifert et al., 1996).

En la Cortadura el dosel esta dominado por especies de encinos (Quercus ocoteifolia y
Quercus corrugata) que presentan cortezas lenticeladas a ligeramente rugosas (Gomez-
Cérdenas, 2009). Otras especies codominantes son Clethra macrophylla (con corteza
ligeramente rugosa), Parathesis melanosticta (con corteza lisa), y Alchornea latifolia (con
corteza lisa a ligeramente fisurada; Garcia et al., 2008). Aunque las especies dominantes en
las parcelas de monitoreo del Santuario son distintas, presentan caracteristicas similares en
su corteza: Quercus sartorii (con corteza lenticelada a ligeramente rugosa), Quercus
xalapensis (con corteza muy rugosa), Platanus mexicana (con corteza lisa) y Clethra
macrophyla (con corteza ligeramente rugosa). Parece no existir diferencias importantes en
las caracteristicas de la corteza de los arboles entre los sitios analizados, no obstante es
importante profundizar en el estudio de este atributo a nivel de parcela y su efecto en el
proceso de I, en la zona.

Por otro lado, el DAP promedio de los arboles en las parcelas de monitoreo del Santuario
fue 18 cm £ 16 cm (informacion no publicada), mientras que en la Cortadura el DAP
promedio fue 29 cm £ 22 cm (Garcia et al., 2008), lo cual indica una importante diferencia
en la distribucion diamétrica de los arboles y en la frecuencia de arboles de grandes
dimensiones. De acuerdo a Williams-Linera et al. (2013), no existe un patron altitudinal en

la altura, densidad y area basal de los bosques de niebla del Centro de Veracruz, por lo que
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las diferencias en el tamafio de los arboles puede estar ligada a los procesos de perturbacion
ocurridos en el pasado en el Santuario y a la capacidad del bosque para recuperar su
estructura original. Riger et al. (2010) realizaron modelaciones de regeneracion de la
vegetacion en bosques de la zona, y encontraron que la densidad de arboles y el area basal
por unidad de &rea pueden recuperarse en menos de 100 afios, sin embargo la distribucion
diamétrica de cada especie puede tardar mas de 300 afios en recuperarse a partir del inicio
del proceso de sucesion.

A pesar de que la estructura arbérea del Santuario presenta un valor medio de DAP
relativamente bajo, es muy probable que la carga de epifitas vasculares sea similar a la de
un bosque maduro no alterado del limite inferior de distribucion. De acuerdo a estudios
realizados en los bosques de niebla del Centro de Veracruz, la cobertura de epifitas suele
recuperar en gran medida su densidad, diversidad y abundancia en pocos afios (entre 5y 10
afios) después de haber sido removida por completo (Toledo-Aceves et al., 2012; Acufia-
Tarazona et al., 2015).

Diferencias en la particion de la lluvia neta entre los extremos del gradiente

Las diferencias observadas en la lluvia neta entre los extremos de la franja de distribucion
del BMM en el centro de Veracruz fueron poco significativas. En la temporada seca la
lluvia neta relativa fue 2 % mas baja en el Santuario (78 % de P) que en la Cortadura (80 %
de P). Mientras que en la temporada de lluvias se presentdé 10 % mas lluvia neta en el
Santuario (92 % de P) que en la Cortadura (82 % de P). Aunque estas diferencias fueron
pequerias, la mayor importancia de la variacion en la lluvia neta radico en la manera en que
el agua llego al suelo. Mientras en que en la Cortadura practicamente el 100 % de la lluvia

neta estuvo constituida por EF, en el Santuario 4 % fue EC y 96 % fue EF.
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En los bosques de niebla de baja montafia el EF constituye la mayor proporcion de lluvia
que atraviesa el dosel y llega al suelo, el rango de valores reportado se ubica entre 54 y 106
% de P (Bruijnzeel et al., 2011). Los valores obtenidos para el Santuario (76 y 87 % de P
para las temporadas de secas y lluvias, respectivamente) y la Cortadura (80 y 82 % de P) se
encuentran dentro del rango antes mencionado. Considerando el promedio de las dos
camparias, el EF relativo fue equivalente en ambos limites del gradiente altitudinal (81 %
de P para los dos sitios). Por lo tanto, las diferencias en la particion de la lluvia neta entre el
Santuario y la Cortadura estan determinadas principalmente por las diferencias en EC y
reflejan el grado de perturbacion de estos bosques.

Es poco comun que en los bosques de niebla se reporten valores de EC > 1 % de P
(Bruijnzeel et al., 2011). A diferencia de la Cortadura, en donde no se llevaron a cabo
mediciones de EC porque se asumid que este parametro tiene una aportacion despreciable,
en el Santuario se presentaron valores de entre 3 y 5 % de P para las temporadas de secas y
lluvias, respectivamente. EI EC representa una entrada puntual y concentrada de agua y
nutrientes, que afecta los patrones de escorrentia e infiltracion del agua, la distribucion
espacial de humedad y nutrientes del suelo, e incluso puede afectar la distribucion de la
vegetacion del sotobosque y las epifitas en el dosel (Levia y Frost, 2003).

La diferencia observada en el EC entre los extremos de la franja de distribucion del BMM
obedece a las caracteristicas estructurales del bosque en ambos sitios, ya que a nivel de
parcela, la cantidad de EC depende principalmente de la densidad de individuos y su
distribucion diamétrica (Jordan, 1978; Takahashi et al., 2011). Un gran numero de
individuos de tamafio pequefio generan mas EC que unos cuantos arboles de grandes
dimensiones (Manfroi et al., 2004). En la Cortadura practicamente no se observo

vegetacion de sotobosque y la densidad de arboles con DAP> 2.5 cm fue 2967 individuos
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por ha! (Mufioz-Villers et al., 2012). Mientras que en el Santuario, en este mismo rango de
tallas de arboles la densidad fue casi del doble (5924 individuos por ha®, dato no
publicado). Tomando en cuenta todas las plantas lefiosas > 1 m de altura, la densidad en el
Santuario fue de 27,371 individuos ha™, de los cuales 2 % fueron &rboles con DAP > 10
cm, 2 % fueron arboles pequefios con DAP de 5-10 cm y 96 % fueron plantas lefiosas de
sotobosque > 1m de alturay DAP <5 cm.

En el Santuario, los &rboles y arbustos <10 cm de DAP aportaron 80.7 % del EC por unidad
de area, y la mayor proporcion (70.1 % del EC) fue generada por la vegetacion de
sotobosque. Estos resultados son consistentes con los pocos estudios de bosques tropicales
hamedos que han medido el EC en arboles pequefios y vegetacion de sotobosque, los cuales
han reportado una aportacion de 65 a 90 % del EC por parte de estos grupos de la
vegetacion (Manfroi et al., 2004; Hofhansl et al., 2012).

Un factor que influye en la generacion de EC es la capacidad individual de las plantas para
canalizar el agua a los tallos, que puede ser evaluada mediante el cociente de flujo caulinar
(CFC; Herwitz, 1986; Levia y Germer, 2015). Los valores de CFC observados en el
Santuario estuvieron dentro del rango de valores reportados en distintos bosques tropicales
(0.1 — 118; Gonzéalez-Martinez et al., 2017). Los individuos <10 cm de DBH colectaron
mas agua en relacion con su area basal (rango medio de CFC de 20.2 a 36.1), que los
arboles de mayor tamafio (CFC medio de 1.6). Las diferencias en los valores de CFC se
explicaron tanto por el tamafio del arbol, como por otros atributos que influyen en la
capacidad de los arboles y arbustos para canalizar el agua desde el dosel hacia el tallo
(Levia et al., 2015; Zimmermann et al., 2015). Por ejemplo el crecimiento vertical de las
ramas (Germer et al., 2010), la textura lisa y el crecimiento monopodial (Honda et al.,

2014). En nuestro estudio, los grupos con CFC mas alto tendieron a presentar mayor
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proporcion de &rea de copa/drea basal, lo que indica un é&rea de recoleccion
proporcionalmente mayor en comparacion con los arboles grandes.

Aunque se ha reportado una densidad alta de vegetacion lefiosa > 1 m de altura en distintos
bosques tropicales hiimedos (entre 2,511 y 11,217 individuos ha™; Grubb et al., 1963; Di
Stéfano y Hurtado, 1995; Guariguata et al., 1997; Manfroi et al., 2004; Dietz et al., 2006;
Mendonca et al., 2010; Lu et al., 2011; Morales-Salazar et al., 2012), pocos estudios de EC
han incluido en las mediciones arbustos y arboles pequefios, lo que sugiere que el EC de los
bosques tropicales podria estar siendo sisteméaticamente subestimado. Bosques sujetos a
procesos de perturbacion suelen presentar un dosel mas abierto, que favorece una mayor
densidad de arboles pequefios, en comparacion con sitios no perturbados (Montagnini y
Jordan, 2005; Royo y Carson, 2006; Barbier et al., 2008). Esto ha sido evidente en la franja
de distribucion del BMM del centro de Veracruz, en donde el rango de densidades de
arboles > 2 m de alturay <5 cm DAP reportado para sitios no perturbados es de 1,560 a
3,560 individuos ha™ (Williams-Linera, 2002), mientras que el rango de valores reportado
para sitios con algln grado con perturbacion antropogénica es de 6,426 a 8,265 individuos
ha (Williams-Linera, datos no publicados). La densidad de individuos para este rango de
tallas en el Santuario fue de 6,216 individuos ha™, lo cual indica una mayor similitud con
los sitios que tienen procesos de perturbacion.

El Santuario comprende uno de los pocos remanentes de BMM maduro en el limite inferior
de distribucion del centro de Veracruz, ya que el cambio de uso de suelo a cafetales y
pastizales, asi como el crecimiento de las zonas urbanas esta provocando su desaparicion
(Cruz-Angon et al., 2010). Es comdn que los bosques situados en la parte baja de las
montafias sean mas susceptibles a procesos de perturbacion antropogenica, ya que estan

mas cercanos a los centros de poblacion y tienen una mayor accesibilidad (Holder, 2006),
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lo cual crea un gradiente artificial de perturbacion que afecta la composicion y estructura de
los bosques, asi como su funcionamiento ecohidroldgico (Myster, 2017). La presente
investigacion permitio comparar los procesos de interceptacion de niebla y lluvia, y la
particion de la lluvia neta en los extremos de la franja de distribucion del BMM del centro
de Veracruz, en el que no solo cambi6 el gradiente altitudinal de las condiciones climaticas,

sino también el estado de perturbacion que enfrentan los bosques.

CONCLUSIONES

En este estudio, las mediciones de Iy, Ir y particion de la lluvia neta realizadas cerca del
limite inferior de distribucion (1300 m) del BMM en el centro de Veracruz, México, fueron
comparadas con datos generados previamente cenca del limite superior (2100 m snm).
Mientras que la It a 2100 m de altitud fue estimada en 8 % de P durante la estacion seca, no
se observaron aportaciones significativas a 1300 m, reflejando una menor ocurrencia y
densidad de niebla a esta altitud.

Los principales controles de la variacion altitudinal del proceso de interceptacion de lluvia
(I,) fueron las diferencias en la capacidad de almacenamiento de agua del dosel (Cr) y el
tamarfo promedio de los eventos de P. La Cy, del bosque a 1300 m de altitud fue menor por
un factor de entre tres y cuatro, dependiendo de la temporada, en comparacion con el
bosque a 2100 m de altitud. Debido a que durante la temporada de lluvias el tamafio
promedio de los eventos de P fue muy similar en ambas altitudes, la I, relativa a 1300 m (9
%) fue de tan solo la mitad que lo observado a 2100 m (18 %). Al contrario, en la
temporada seca el tamafio medio de los eventos de P fue mucho menor a 1300 m que a
2100 m, resultando en valores similares de | relativa en ambas altitudes (22 y 20 % de P,

respectivamente).
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Las diferencias en Cy, reflejaron variaciones altitudinales en el indice de &rea foliar y la
carga de epifitas, asi como diferencias en la estructura arborea. No esta claro en qué medida
estas variaciones son naturales o inducidas por el hombre. Sin embargo, los resultados de
este estudio mostraron que tienen un efecto muy importante en el funcionamiento
ecohidroldgico del bosque, que puede ser igual e incluso més importante que las
variaciones altitudinales de las caracteristicas de P.

El porcentaje de variacion en la lluvia neta entre los extremos del gradiente altitudinal fue
pequefio (entre 2 y 10 % para las temporadas de secas y lluvias, respectivamente), sin
embargo, la mayor importancia de esta variacion radico en la manera en que el agua llega al
suelo. Considerando el promedio de las dos campanas, el EF relativo fue equivalente en
ambos limites del gradiente altitudinal (81 % de P para los dos sitios). Por lo tanto, las
diferencias en la particion de la lluvia neta entre el Santuario y la Cortadura estan
determinadas principalmente por las diferencias en EC y reflejan el grado de perturbacion
de estos bosques.

Los valores de EF obtenidos para el Santuario (76 y 87 % de P para las temporadas de
secas Y lluvias, respectivamente) y la Cortadura (80 y 82 % de P) se encuentran dentro del
rango reportado para bosques de niebla de baja montafia. Sin embargo el EC estimado para
el Santuario (3 a 5 % de P para las temporadas de secas y lluvias, respectivamente) es
considerablemente superior al reportado para la mayoria de los estudios. La vegetacion de
sotobosque (> 1 m de altura 'y <5 cm de DBH) y los arboles pequefios (DBH de 5 a 10 cm)
contribuyeron de manera importante (70 % y 11 %, respectivamente) al EC por unidad de
area. Esto fue posible gracias a su elevada capacidad para canalizar el agua de las copas

hacia los tallos, en comparacion con los arboles del dosel. Sin embargo, en el caso de la
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vegetacion del sotobosque, la alta densidad de individuos (96 % de la densidad total) fue el
factor més importante para generar una la elevada aportacion de EC.

Los estudios que miden EC en la vegetacion del sotobosque y arboles pequefios son
relativamente escasos. Es importante incluir a la vegetacion del sotobosque en las
mediciones de EC para evitar una subestimacion de este parametro y posibles errores en el
balance hidrico del dosel, particularmente en bosques sujetos a perturbacién que presentan
una alta densidad de plantas en el sotobosque.

Esta investigacion permitié comparar los procesos de interceptacion de niebla y lluvia y
particion de la lluvia neta en los extremos de la franja de distribucién del BMM, en donde
no solo hay un gradiente altitudinal en las condiciones climaticas, sino también hay

variacion en las condiciones de perturbacion a que estan sujetos los bosques.
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