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“En general, los argumentos mas convincentes a
favor de la conservacion de la biodiversidad hasta
ahora se basan en la ética, la estética, la economiay
los servicios del ecosistema. La curiosidad humana
con respecto al mundo debiera ser, por si sola, otro
argumento convincente. Pero, como apunta May, los
astronomos han tenido més suerte al recurrir a este
argumento para estudiar la diversidad de las
estrellas, que los bidlogos para estudiar la diversidad,
mucho mayor, de los organismos. Mientras que dentro
de cien afos las estrellas todavia estaran ahi, éste no
sera el caso de muchas especies de organismos. Y
algo que esta desapareciendo ain mas rapidamente
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comunidad en que se han formado™

John N. Thompson. El proceso coevolutivo (1994).
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Resumen

La fragmentacion antropogénica es un proceso que afecta negativamente a los ecosistemas.
Estudios, en diferentes ambientes (e.g. bosques tropicales y templados) han resaltado su papel en
la alteracion de los factores bioticos y abioticos. La magnitud de estas alteraciones esta
relacionada, entre otros aspectos, con el tamafio del fragmento y el grado de aislamiento (i.e. la
distancia media entre fragmentos). Sin embargo, las consecuencias de la fragmentacion en las
selvas sobre las comunidades de plantulas y de organismos del suelo son muy poco conocidas.
Los hongos micorrizdégenos arbusculares (HMA) son un grupo de organismos edaficos muy
importantes para el desarrollo vegetal ya que establecen una relacion con una gran cantidad de
especies vegetales denominada micorriza arbuscular (MA), y que se describe como mutualista en
muchos casos. Los HMA pueden determinar la estructura y composicion de la comunidad vegetal
e intervenir en la funcionalidad del ecosistema y en el mantenimiento de la fertilidad del suelo.
Por todo lo anterior, la regeneracion de una selva muy fragmentada dependera, hasta cierto grado,
de la interaccion hongo-plantula. En particular, la regeneracion de la selva himeda en la Reserva
de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz, esta supeditada a las condiciones en las que se
encuentren los fragmentos mas abundantes, que son aquéllos con un area menor a 10 ha, los
cuales de acuerdo a lo sustentado para otros sistemas semejantes, por su tamafio, son los mas
propensos a variaciones ambientales, pérdida de especies y alteraciones en el funcionamiento
ecosistémico.

El objetivo principal de este trabajo fue analizar la estructura de las comunidades de HMA
y de plantulas y su interrelacion, en el contexto de un paisaje fragmentado de selva himeda de la
regién de Los Tuxtlas, Veracruz.

Seleccioné siete fragmentos de tamafios contrastantes (3, 5, 7, 17, 23, 211y 640 ha) en la
zona norte de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Ver. El fragmento de 640 ha corresponde
a la Estacion de Biologia Tropical, UNAM vy lo utilicé como referencia. En cada uno muestreé los
individuos vegetales con alturas entre 0.5 my 1.5 m (plantulas) y mayores a 1.5 m (dosel), los
HMA y tomé en cuenta diversas variables abidticas (apertura del dosel, indice de area foliar
(IAF), pH, contenido de materia organica (MO), carbono 6rganico y nitrégeno total (Niotal),
concentracion de fdésforo labil (Pyspir), capacidad de intercambio cationico (CIC) y textura del
suelo).

Del total de especies lefiosas del dosel, las tolerantes a la sombra representaron mas del
50% en todos los fragmentos y los fragmentos de mayor tamafio compartieron mas especies entre
si que con el resto. Ademas la riqueza y diversidad de estas especies se relaciono significativa y
negativamente con el tamafio del fragmento, mientras que éste no tuvo un efecto sobre las
variables edaficas, de estas el P4, y 1a CIC discriminaron mejor los grupos de fragmentos
formados a priori por semejanzas en composicion o tamafio. Por su parte, al igual que las
especies del dosel, la riqueza y diversidad de plantulas se relacioné de manera significativa y
negativa con el tamafio del fragmento, pero en este caso los fragmentos 5 y 640 fueron los mas
semejantes. En el caso de los HMA, los géneros registrados con mas especies fueron Glomus y
Acaulospora. Las curvas de acumulacion de especies indicaron un nimero mucho mayor de
especies esperadas en los fragmentos 3, 5y 640. Y al igual que en plantas del dosel y plantulas, la
relacion riqueza observada y diversidad fue significativa y negativa en funcion del tamafio del
fragmento. La similitud entre fragmentos fue alta, pero ain asi los fragmentos 211 y 640 son los
menos semejantes al resto. La distribucion de las especies menos frecuentes estuvo explicada por



el pH, N, MOy el TAF, mientras que aquélla de las especies més frecuentes se vio afectada
mas por la textura del suelo, apertura del dosel, IAF y el Pigj.

Las correlaciones entre la riqueza y diversidad de HMA y de plantulas, por cuadro de
muestreo, no fueron significativas, tampoco entre las riquezas promedio. Los modelos de
ecuaciones estructurales para cada fragmento sefialaron la riqueza de plantulas y al porcentaje de
arcilla como los principales predictores de la riqueza de HMA en la mayoria de los fragmentos.

El sistema de fragmentos de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas muestra que, a pesar
de la reduccién en tamafio, la estructura de la comunidad epigea e hipogea no se ha visto negativa
ni fuertemente afectada. Esto puede ser explicado por la interrelacion de diversos factores tales
como las variaciones intra- e interfragmentos de las variables abioticas, que derivan en una alta
heterogeneidad ambiental, en conjuncion con la alta disponibilidad de nutrientes en todos los
fragmentos y una alta conectividad entre fragmentos, todo ello produce un efecto sinérgico tal
que repercute en una mayor riqueza y diversidad. Asimismo, los datos evidencian un alto valor de
conservacion de todo el sistema ya que desde un enfoque global, hay una alta riqueza de especies
nativas, tanto vegetales como fangicas, pero la composicion varia dependiendo del fragmento,
por lo que la conservacion exclusivamente de los fragmentos grandes, no comprenderia mas que
un subconjunto de las especies registradas, este hecho es fundamental para entender y promover
la regeneracion natural y restauracion de esta selva humeda.

La presente tesis esta organizada en seis capitulos. EI primer capitulo comprende una
introduccién general donde se hace un planteamiento global de la fragmentacién como un
proceso ecoldgico, las implicaciones y repercusiones que tiene en la recuperacion de la selva
himeda; asimismo incluye informacién general sobre sus efectos a nivel de las comunidades
epigea e hipogea. Los siguientes tres capitulos recopilan la informacion abidtica y bidtica por
fragmento estudiado en la Reserva de la Biosfera de de Los Tuxtlas. El quinto capitulo hace una
sintesis general de las relaciones observadas entre la riqueza de la comunidad de plantulas y
HMA, representando una primera aproximacion al entendimiento de dicha relacion. El capitulo
final consiste en una discusion general, enfocada principalmente al valor que tienen los
fragmentos para la conservacion de las comunidades de plantas y HMA y cdmo es que la relacién
entre especies vegetales y HMA puede contribuir a incrementar dicho valor.



Abstract

Antropogenic fragmentation is a process that has negative effects on natural ecosystems. Studies,
in different environments (e.g. tropical and temperate forests) have highlighted fragmentation
role in modifying biotic and abiotic factors. The magnitude of these alterations is related, among
other variables, with fragment size and isolation degree (i.e. mean distance between fragments).
However, studies about fragmentation effects on seedling and belowground communities in
tropical rain forests (TRF) are very scarce. Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) are very
important soil organisms for plant development because they together with plants form the
arbuscular mycorrhiza, which is an ecological association described as mutualistic in many cases.
AMF can determine plant community structure and composition, and contribute to ecosystem
function and fertility maintenance. Due to the above, fragmented TRF regeneration will depend
on AMF-seedling interaction. TRF regeneration is mainly reliant on fragments less than 10 ha
size at the Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz; these fragments, in comparison to the
largest ones, is expected to undergo severe environmental variations, and consequently great
species losses and ecosystem function alterations.

The main goal of this study was to analyze AMF and seedling community structure and
their interrelationship in a fragmented landscape of a TRF at Los Tuxtlas region, Ver.

| chose seven fragments of different size (3, 5, 7, 17, 23, 211 and 640 ha) located at the
northern part of the Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Ver. 640 Fragment corresponded to
the Estacion de Biologia Tropical, UNAM, and | considered it as the reference fragment. In each
fragment, | sampled plant individuals between 0.5 m and 1.5 m height (seedlings), and
individuals > 1.5 m height (canopy), also AMF and I took into account several abiotic variables
(canopy openness, leaf area index (LAI), pH, organic matter (OM), organic carbon and total
nitrogen content (Nitar), available phosphorus (Pavailanie), Cationic exchange capacity (CEC) and
soil texture).

Shade tolerant woody canopy species represented more than 50% of total plant species in
all fragments; also larger fragments shared more species between them than with the rest.
Besides, species richness and diversity were significant and negatively related to fragment size,
while | found no relationship among soil variables and fragment size. Payailanie and CEC best
discriminated among fragment groups, a priori established by size or plant similarity. On the
other hand, seedling community behaved as canopy species did; but in terms of similarity, 5 and
640 fragments shared more species than with the rest. For AMF, the most recorded genera were
Glomus and Acaulospora. Species accumulation curves showed a larger expected number of
species in 3, 5 and 640 fragments. And as well as seedling and canopy communities, observed
species richness and diversity against fragment size relationship was significant and negative.
Similarity among fragments was high, and 211 and 640 were the least similar to the rest. Less
frequent species distribution was explained by pH, N, OM and LAI; while more frequent
species distribution mainly depended on soil texture, canopy openness, LAI and Payaitable-

Seedling and AMF species richness and diversity correlations, by sample unit, were not
significant, neither mean species richness per fragment. Structural equation models, one for each
fragment, showed seedling species richness and clay percentage as the main AMF species
richness predictors for most of the fragments.

Our fragment system at the Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas showed that, despite
size reduction, above- and belowground community structure has not been negatively affected.
This can be explained by multifactor interactions that encompass intra and interfragment abiotic



variable variation, which brings as a consequence high environmental heterogeneity that together
with high nutrient availability and a high connectivity among fragments produces a synergic
effect that has a positive impact on species richness and diversity. Likewise, all data point at a
high conservation value of the whole system because at a global point of view, there is a high
plant as well as fungi native species richness, but species composition fluctuates depending on
the fragment, due to this larger fragments conservation will not endure all species permanence
because they comprise of a subset of all system species recorded, this fact is fundamental to
understand and promote TRF natural regeneration and restoration.

This dissertation was organized in six chapters. The first chapter comprehends a general
introduction where | present fragmentation global arguments as an ecological process, and its
implications and repercussions on TRF recovery; also, | include general information on above-
and belowground community fragmentation effects. The next three chapters gather all abiotic and
biotic data related to canopy (second chapter), seedling (third chapter) and AMF (forth chapter)
communities. Fifth chapter was conceived as a general synthesis of seedling and AMF species
richness relationships; this is the first approach of this type for TRF structure understanding.
Final chapter consists of a general discussion, mainly focused on the biological value of our
fragments for TRF seedling and AMF community conservation and how is that plant and AMF
relationships can contribute to increase such value.



INTRODUCCION GENERAL

I.1. Generalidades de la fragmentacion

La fragmentacion es un proceso resultado de la deforestacion de los sistemas naturales que, a
causa de diversas actividades humanas, son eliminados y sustituidos por otros usos del suelo tales
como ganaderia, cultivos mono y poliespecificos, etc. Una consecuencia final de esta
deforestacion es un paisaje de fragmentos o parches de vegetacion forestal original, de diferentes
tamanos y formas, inmersos en una matriz poco favorable para el mantenimiento de las especies

nativas de los habitats destruidos (Gémez-Pompa y Burley 1991, Laurance 2004).

Este paisaje fragmentado, a lo largo del tiempo, presenta una degradacion bioldgica que
se mide a través de la disminucion de la riqueza de especies y de la diversidad nativa, asi como
del incremento de especies exoticas, la pérdida de las interacciones ecoldgicas y la alteracion de

los ciclos biogeoquimicos y de los procesos ecosistémicos (Lindenmayer y Fischer 2006).

Todo ello ocurre debido a que, al eliminar parte de la cobertura vegetal original y
sustituirla por pastos o cultivos, las condiciones ambientales se ven modificadas a una escala
regional, que engloba toda la matriz y los fragmentos, y a una escala mas pequefia, que abarca la
zona de contacto o borde entre fragmentos y matriz. En particular, en esta ultima escala los
cambios microambientales ocurren a lo largo de un gradiente, desde el interior hacia el exterior
del fragmento, donde se han registrado modificaciones importantes en diversos factores abidticos,
como la radiacion solar, temperatura, humedad relativa, concentracion de materia organica,
potencial hidrico, compactacién y estructura del suelo, etc. (Kapos 1989, Collinge 1996,
Mclintyre y Hobbs 1999).

De esta forma, el cambio en las condiciones ambientales favorece el establecimiento
diferencial de especies vegetales, dependiendo de sus respuestas ecofisioldgicas. Mientras que en
el interior del fragmento se encuentran en gran medida las especies tolerantes a la sombra que
eran los componentes principales de la vegetacion original, hacia el exterior se observa la
dominancia de especies mas demandantes de luz, ya sean componentes de la vegetacion original

0 exoticas, lo cual repercute, a nivel de todo el sistema, en cambios en la estructura, riqueza,
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diversidad y composicion de la vegetacion y en las interacciones que se establecen entre las

especies, la productividad primaria y la estabilidad del sistema (Worm y Duffy 2003).

Asimismo, los ambientes en donde se presenta una gran variedad de arreglos espaciales
entre fragmentos de diferentes tamafios, pueden ser también fundamentales para amortiguar los
mencionados cambios abioticos y bidticos, por ejemplo, los fragmentos pequefios muy cercanos
entre si pueden presentar mas resistencia y resilencia debido a que estan cercanos entre si, que los

fragmentos de mayor tamafio pero muy alejados entre si (Laborde et al. 2008).

De hecho, la situacién aun se puede complicar mas si consideramos otros elementos del
paisaje tales como los arboles que quedan en pie en los potreros (o cualquier otro tipo de matriz
con condiciones adversas para la vegetacion nativa) y la vegetacion de las zonas riparias, ya que
pueden ser elementos del paisaje fundamentales para promover una mayor conectividad entre
fragmentos, dado que diferentes especies animales los utilizan de perchas en lo que cruzan la
matriz rumbo a otro fragmento, para descansar o alimentarse. En este momento, al defecar dejan
propagulos de especies vegetales que provienen de los fragmentos aledafios y que, bajo la copa
de los mencionados arboles, pueden crecer porque ahi encuentran las condiciones ambientales
para hacerlo (Laborde et al. 2008).

1.2. Fragmentacion en los tropicos humedos

Las selvas himedas a nivel mundial contienen el 50% de todas las especies conocidas; es decir,
su valor ecoldgico, econdmico y social es incalculable y, a pesar de ello, presentan altas tasas
promedio de desaparicion de especies, ya que aungue en algunas regiones han descendido, en
otras se mantienen o han aumentado. Actualmente, s6lo ocupan aproximadamente el 50% del
area que abarcaban hacia 1830, antes de la era industrial, con un deterioro impactante (Myers
1984, Whitmore 1998) y, en gran medida, todas estan divididas en fragmentos, a menudo muy

pequerios (Gascon et al. 2000, Peres 2001).

El paso de un ambiente continuo a uno fragmentado implica una reduccion del area
original lo que conlleva una implicita pérdida de nimero y tipos diferentes de habitat que

contenia (Fahrig 2003), por lo que varias de las especies especialistas de estos ambientes



tropicales himedos, dependientes de caracteristicas ambientales muy particulares, ya no pueden
seguir existiendo en los fragmentos remanentes. Aunado a ello, el area del fragmento es muy
importante ya que mientras el area es menor, hay una mayor tendencia a tener menor
heterogeneidad espacial dentro del fragmento y menor cantidad de recursos, de tal forma que
tendran menos especies y las perderan mas rapidamente a lo largo del tiempo, que los fragmentos
grandes (Ferraz et al. 2003). Ademas, el aislamiento entre parches puede traer como
consecuencia que el arribo de otros individuos de las especies ahi establecidas sea muy pobre, lo
que repercutird, a largo plazo, en una mayor reduccion de la densidad poblacional por factores
estocasticos con un mayor riesgo de extincion (Kattan 2002, Fahrig 2003).

1.3. Fragmentacion y hongos micorrizdgenos arbusculares

Sin embargo, la mayoria de estos resultados proceden de estudios sobre animales vertebrados y
plantas. Aun falta explorar las respuestas de otros conjuntos de organismos, entre los que se
encuentran los hongos del suelo y, en especial, los hongos micorrizégenos arbusculares (HMA),
cuya importancia ecoldgica ha sido ampliamente reconocida (Smith y Read 2008) debido a las
implicaciones que tiene su relacion simbiotica con especies vegetales, denominada micorriza
arbuscular (del griego mikos - hongo, rhiza - raiz); en la que los simbiontes intercambian algunos
de sus recursos y, por lo tanto, influyen respectivamente el uno en el otro, y viceversa. En
principio, es de esperarse que su comportamiento ante la fragmentacién, dada su estrecha relacion

con las plantas, se rija por las tendencias generales anteriormente mencionadas para éstas.

La micorriza arbuscular se ha descrito como una relacion ecoldgica casi siempre
mutualista, lo que implica que al estar juntas las dos poblaciones de los respectivos
interactuantes, los beneficios individuales se traducen a nivel poblacional, en un balance neto
positivo (beneficios > costos) (Stiling 1999). Dentro de los beneficios que recibe la planta por
parte del hongo se encuentra el incremento de la superficie de absorcién por el crecimiento del
micelio en el suelo, lo que trae como consecuencia una mayor posibilidad de encontrar y obtener
nutrientes y agua, ademas de proporcionar proteccion contra depredadores (patdgenos,
herbivoros), produccién de hormonas y resistencia al estrés hidrico (Smith y Read 2008).



A su vez, los HMA obtienen de las plantas los carbohidratos que no pueden sintetizar y un
lugar protegido donde permanecer. Ademas son simbiontes obligados; es decir, dependen
enteramente de la asociacidn con una planta para su supervivencia, mantenimiento y desarrollo,
porque es su Unica fuente de carbono ya que no tienen capacidades quimioheterotréficas para
desdoblar y asimilar compuestos de carbono del suelo como los hongos saprotrofos. Las plantas
gue se asocian con ellos, en cambio, pueden ser micétrofas facultativas u obligadas (Allen 1991).
Esta asociacion esta relacionada con las caracteristicas de historia de vida de los simbiontes
vegetales, e.g. demandantes de luz o tolerantes a la sombra en el caso de las selvas himedas
(Martinez-Ramos 1994, Siqueira et al. 1998); y con las condiciones edaficas y ambientales
predominantes, ya que si existe una gran cantidad de nutrientes y agua, la relacion mutualista
puede ser superflua o incluso tornarse en parasitismo debido a que el hongo representa un mayor
gasto para la planta, en comparacion con los beneficios que obtiene de él y, por lo tanto, la planta
tiende a inhibir el crecimiento del hongo. No obstante, si las condiciones son estresantes la

relacion mutualista se puede tornar muy estrecha (Johnson et al. 1997, Hart y Klironomos 2002).

El efecto de la fragmentacion sobre los HMA ha sido poco abordado y, hasta la fecha, lo
que se ha encontrado es que la riqueza se mantiene al comparar entre continente e islas (parches
grandes y pequefios, respectivamente), sin importar su tamafio y distancia; aunque, si se
detectaron variaciones en su composicion relacionadas con el area (Mangan et al. 2004) o al
estudiarlos a lo largo de un gradiente de borde selva-potrero se demostré que la composicion, la
diversidad y riqueza varian a lo largo de dicho gradiente (Nufiez-Castillo et al. en prep.). Aunado
a esto y, de acuerdo a algunos estudios que abordan la fragmentacion y su influencia sobre las
interacciones, se ha sefialado que las interacciones mutualistas pueden verse negativamente
afectadas (Kolb 2008), debido a que su tamafio poblacional se reduce en fragmentos de menor
area, y hay un mayor aislamiento espacial entre fragmentos y pérdida de habitat, esto puede

afectar gravemente la estructura de las comunidades.

Actualmente, los HMA estan representados por alrededor de 17 géneros y 233 especies
descritas (SchiRler y Walker 2010), y muchos estudios habian sefialado su baja especificidad
para asociarse con diferentes plantas (Allen et al. 1995). Sin embargo, en fechas recientes varios

trabajos han aportado informacion muy relevante con respecto a sus caracteristicas ecoldgicas, en



particular, se ha resaltado una fuerte complementariedad fisioldgica planta-hongo, tal que la
permanencia de la relacion mutualista dependera de los factores anteriormente sefialados y de la
identidad de las especies tanto flngicas como vegetales interactuantes (Kiers et al. 2000, Hart y
Klironomos 2002, van der Heijden y Sanders 2002). Se ha planteado que esto esta dado por una
efectividad diferencial por parte de las especies de hongos y de plantas para complementar las
necesidades del uno y del otro. Es decir, hay especies de plantas que se ven favorecidas al
asociarse con ciertas especies de hongos y desfavorecidas al asociarse con otras e igualmente hay
especies de HMA cuyo desarrollo es mejor al asociarse con unas plantas que con otras (Bever
2002), a pesar de que en todos los casos si se puede establecer la relacion micorrizica, ésta no
necesariamente serd mutualista, aunque es muy importante considerar sus repercusiones a
diferentes escalas, ya que a nivel poblacional puede no representar beneficios compartidos pero a

nivel comunidad si puede ocurrir un incremento en la diversidad.

A la escala individuo-individuo, el tipo de inoculo puede ser un factor determinante para
observar respuestas favorables de las especies vegetales. Si es un indculo exotico que contiene
especies fangicas menos afines a las especies vegetales nativas, éste seria menos efectivo y con
menor potencial (Johnson et al. 2010). De acuerdo a este planteamiento, si un inéculo procede de
fragmentos pequefios, donde se han suscitado cambios microambientales particulares tales que
las especies demandantes de luz han sido las mas favorecidas, entonces se esperaria que los HMA
gue han establecido la relacién mas exitosa fueran los mas afines a éstas. Si se utilizara este
consorcio de hongos para inocular especies mas tolerantes a la sombra, seria muy probable que
esos hongos si las colonizaran pero no fueran los simbiontes mas efectivos, a diferencia de los
HMA provenientes de los fragmentos grandes, donde las condiciones ambientales claramente han
favorecido la permanencia y desarrollo de especies tolerantes a la sombra, que son las plantas

dominantes en la vegetacion original de la selva himeda.

A una escala mucho mayor, a nivel de comunidad, es posible explicar la diversidad
vegetal existente en un ambiente en funcién de la diversidad de HMA que hay en ese momento
ya que a mayor diversidad de HMA, las especies afines (planta-hongo), funcionalmente hablando
como se explicd anteriormente, pueden encontrarse y, asi promover una mayor diversidad vegetal
(van der Heijden et al. 1998a, 1998b, Allen et al. 2003, Hart et al. 2003), esto ocurre siempre y



cuando las especies que son débiles competidoras son las que tienen una mayor respuesta ante la
micorrizacion, de tal forma que superen competitivamente a las especies dominantes (Urcelay y
Diaz 2003). De hecho, yendo atn mas lejos, los HMA pueden ser un factor fundamental para
explicar la coexistencia de las plantas y la distribucion diferencial de los recursos entre ellas ya
que efectivamente, dependiendo de las especies de HMA presentes, se modifica la composicién
vegetal y la distribucion de los recursos entre aquellas plantas que coexisten (van der Heijden et
al. 2003) y lo mismo pasa con las especies de plantas y la composicién de las comunidades de
HMA (Landis et al. 2004). Por lo tanto, hay mecanismos de retroalimentacion positiva y negativa
entre las comunidades de plantas y de HMA que continuamente estan modificando las relaciones
entre las plantas y los HMA y viceversa (Bever 2002).

I.4. La interrelacion entre las comunidades de plantulas y de hongos micorrizégenos

arbusculares. Su repercusion en la conservacion de los tropicos humedos

Ante el deterioro ambiental que ha padecido el tropico himedo mexicano, en el ambito de la
conservacion bioldgica hay una necesidad inmediata y practica de entender los efectos de la
fragmentacion originada sobre las poblaciones y comunidades naturales.

Dentro de este contexto, una pregunta imprescindible es qué tanto la fragmentacién ha
modificado a las comunidades epigea e hipdgea y su interrelacion, de tal forma que la
regeneracion natural o la restauracion de la selva himeda se vean afectadas. EI generar
informacidn al respecto nos permitird apoyar o refutar una de las hipotesis mas novedosas que
sostiene que la interaccién entre los organismos por arriba y por debajo del suelo es clave en el
desarrollo y mantenimiento de las comunidades vegetales (Bardgett y Wardle 2010, Verhoef y
Morin 2010).

En la selva himeda de Los Tuxtlas se han explorado, con anterioridad, en invernadero, las
relaciones mutualistas entre HMA y plantulas de especies de arboles con historias de vida
contrastantes de la selva y bajo condiciones ambientales diferentes; por ejemplo, en el caso de
Nectandra ambigens (Lauraceae), la presencia de los HMA no determiné diferencias en biomasa,

area foliar o tasa de crecimiento pero si de recambio foliar (Sanchez-Gallen 1999); mientras que
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para dos especies arboreas pioneras, el incremento de biomasa fue mayor para la pionera tardia
(Stemmadenia donnellsmithii, Apocynaceae) con inoculacion, siempre y cuando estuviera en
competencia con la pionera temprana (Heliocarpus appendiculatus, Tiliaceae), de lo contrario la
mayor tasa de crecimiento se observd en el tratamiento libre de micorrizas (Guadarrama et al.
2004). Asimismo, datos de especies trasplantadas a campo sefialan que la presencia de HMA no
siempre generd diferencias significativas positivas en las variables de crecimiento vegetal
consideradas pero, en especial, Alvarez-Sanchez et al. (2007, 2009) reportaron que, en repetidas

ocasiones, la respuesta mas alta la presentaron las especies pioneras.

Otros estudios probaron que la procedencia del indculo de HMA, de fragmento pequefio o
fragmento grande, ya sea en campo (Patterson 2008) o en invernadero (Zamarripa et al., en
prep.), puede ser un factor relevante para el desempefio de las plantulas demandantes de luz y
tolerantes a la sombra, ya que reportaron que los hongos si colonizan a todas las especies
vegetales pero afectan, de manera diferencial, las variables de crecimiento o supervivencia; asi,
los HMA provenientes de fragmentos grandes favorecen, generalmente en invernadero, la
supervivencia de las especies tolerantes a la sombra y aquéllos procedentes de fragmentos

pequefios, mantienen mas alta la supervivencia de especies demandantes de luz.

En este sentido, indagar sobre el estado de la comunidad de plantulas o de la regeneracion
de avanzada mas que de la comunidad vegetal ya establecida es de particular importancia. Por lo
mismo, en este trabajo el centro de atencion es la fase de plantula de las especies arbéreas ya que
esta fase es la que estd mas relacionada con el potencial de regeneracion de la selva hiUmeda
(Martinez-Ramos 1994) y puede ser el componente mas sensible a cambios en la comunidad de
HMA debidos a la fragmentacion. En este estudio, la fase de plantula abarca todos aquellos
individuos de especies lefiosas con alturas entre 0.5 y 1.5 m de altura.
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1.5. Objetivo general

El objetivo general de este trabajo consistio en analizar la estructura de las comunidades de
hongos micorrizdgenos arbusculares y plantulas, y las relaciones ecoldgicas entre ambas, en

fragmentos de vegetacion remanente de selva himeda de la region de Los Tuxtlas, Veracruz.

A raiz de este objetivo surgen varias preguntas que se abordaran en este proyecto:

1. ¢Cuales son las caracteristicas abidticas y bi6ticas de los diferentes fragmentos que
pueden estar determinando la relacion ecolégica plantulas-HMA? (Capitulo I).

2. ¢Cual es lariqueza, diversidad y composicion de la comunidad de plantulas (individuos
arboreos con alturas entre 0.50 y 1.5 m) en fragmentos de selva de diferente tamafio?
(Capitulo I1).

3. ¢Cual es la riqueza, diversidad y composicion de la comunidad de hongos micorrizogenos
arbusculares en fragmentos de selva de diferente tamarfio? (Capitulo I11).

4. Existe una relacion ecoldgica entre la estructura y la composicién de las comunidades de
plantulas con la de los hongos micorrizégenos arbusculares? ¢ Qué factores la determinan?
(Capitulo 1V).

1.6. Hipdtesis

Por todo lo anterior, las comunidades de hongos micorrizégenos arbusculares y de
plantulas de los fragmentos de selva de menor tamafio, tenderan a ser menos diversas dada la
intima interrelacion entre ellas y, en caso contrario, tanto las comunidades de plantulas como de

HMA de los fragmentos de selva de mayor tamafio tendran una mayor diversidad.

Asimismo, el tamafio del fragmento estara relacionado con la composicién de especies de
plantulas y de HMA, teniendo una mayor abundancia relativa de especies pioneras en los
fragmentos de selva de menor tamafio y una mayor abundancia relativa de especies tolerantes a la

sombra en los fragmentos de selva de mayor tamafio.
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1.7. Zona de estudio.

Este trabajo se llevé a cabo dentro de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz. Se
ubica en la vertiente sureste del Golfo de México, y forma parte de la sierra de Los Tuxtlas, la
mayor parte de la region esta por debajo de los 200 m sobre el nivel del mar (Guevara et al.
2004). La temperatura promedio anual oscila alrededor de 24 °C, mientras que la precipitacion
total anual en esta zona fluctda entre 3 000 y 4 000 mm (Soto y Gama 1997). La vegetacién
original donde se desarroll6 el presente estudio corresponde a un bosque tropical perennifolio
(Rzedowski 1978) o selva alta perennifolia (selva himeda) (Miranda y Hernandez-X. 1963) que
se encuentra distribuida en parches de tamafios muy variados (Ibarra-Manriquez et al. 1997), que
van de 1 hasta 211 ha, sin considerar la Estacion de Biologia Tropical “Los Tuxtlas” (UNAM),
Veracruz, que representa el parche de selva més grande con 640 ha'y que es el sistema de

referencia para este estudio.

La extension original de selva alta perennifolia en la regién de Los Tuxtlas, Veracruz, fue
de 97 015 haen 1972 y que se vio reducida a 52 132 ha para 1993; en la actualidad, no se cuenta
con datos precisos del area efectiva que abarca dicho tipo de vegetacion pero es evidente que ha
disminuido ain mas y que se encuentra contenida en fragmentos de muy diversos tamafios,

rodeados principalmente por una matriz de potreros (Guevara et al. 2004).
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Resumen. En la mayoria de los tropicos himedos del mundo, las selvas altas y medianas se
encuentran fragmentadas. Se ha demostrado que a menor area del fragmento, menor riqueza y
diversidad porque, se plantea, los fragmentos mas pequefios tienen menor nimero de habitats y
de concentracion de recursos, sin embargo, esto no se ha elucidado en funcion de las condiciones
abioticas. Nuestro objetivo fue evaluar el estado de conservacion de diferentes fragmentos de
selva alta perennifolia mediante el analisis de algunas variables abioticas (pH, textura,
concentracion de N total y fosforo labil, apertura del dosel, contenido de materia orgénica) y
bidticas (estructura vertical, riqueza y diversidad de especies lefiosas), respecto al area del
fragmento. Seleccionamos siete fragmentos de diferente tamafio en la Reserva de la Biosfera de
Los Tuxtlas, Veracruz. Analizamos la estructura y composicion de la comunidad de individuos
arbéreos con una altura >1.5 m, y de algunas propiedades fisico-quimicas del suelo, asi como de
la apertura del dosel y el indice de area foliar. Las variables bidticas se relacionaron con el
tamano del fragmento de manera inversa. La similitud entre fragmentos fue baja y las variables
abioticas mostraron una alta heterogeneidad, independientemente del tamafio del fragmento. A
pesar de la reduccion del area, los fragmentos de esta zona no han sufrido alteraciones abidticas
significativas que pudiesen implicar un deterioro de la vegetacidn presente y, por lo tanto, tienen

aun un alto valor de conservacion.

Palabras clave: analisis multivariado, condiciones ambientales, diversidad, estructura vegetal,

fragmentacion
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Abstract. In most of the humid tropics of the world, original tropical rain forest vegetation is
gathered in fragments. It has been demonstrated that as the fragment size diminishes, species
richness and diversity decrease since it has been hypothesized that the number of habitats and
resource concentrations diminish as well; however, this has not been elucidated in terms of
abiotic conditions. Our main goal was to evaluate the conservation status of different size
fragments through the analysis of some abiotic (pH, texture, N and P concentration, organic
matter content, canopy openness) and biotic (vertical structure, diversity and richness of woody
species) variables as a function of fragment size. We chose seven different size fragments located
at the Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz. We analyzed structure and composition
of the >1.5 m-tall tree community, and some soil physical and chemical properties; as well as
canopy openness and leaf area index. Fragment size was inversely related with biotic variables.
Similarity among fragments was low, and abiotic variables showed a high heterogeneity,
regardless fragment size. Despite the reduction in area, fragments analyzed within this study have
not undergone significant abiotic alterations that could imply a degradation of the actual plant

community; therefore, their conservation value is still high.

Key words: multivariate analysis, environmental conditions, diversity, plant structure,

fragmentation
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Introduccion

La fragmentacién, definida como un proceso que conlleva la ruptura de un habitat continuo en
secciones de diferentes formas y tamarios y que trae como consecuencia cambios ambientales al
interior de cada uno de esos remanentes, ha ocurrido desde hace mucho tiempo en todos los
ecosistemas naturales y de manera mas impactante después de la era industrial (Pimm, 2001). En
particular los tropicos humedos han sido de los méas afectados y, actualmente, la mayoria de ellos
presenta un paisaje fragmentado observandose que la vegetacion original esta concentrada en
fragmentos de diferentes tamafios, inmersos en una matriz de pastizales para el ganado y cultivos
de diversa indole (Whitmore, 1997).

Al comparar la riqueza, la diversidad y la composicion de especies entre fragmentos y
el continuo de la selva se ha detectado una relacion directa positiva entre el tamafio del fragmento
y la riqueza y la diversidad; asi como un cambio en la composicion, donde los fragmentos
pequerfios favorecen mas la presencia de especies vegetales demandantes de luz debido al cambio
en las condiciones microambientales (da Silva y Tabarelli, 2000; Benitez-Malvido y Martinez-
Ramos, 2003; Fahrig, 2003). Ademas, se ha demostrado que el eventual control del tamafio de los
parches y su arreglo espacial pueden ser variables determinantes para mitigar la pérdida de la
biodiversidad (Favila, 2005; Laborde-Dovali et al., 2008; Herrera y Garcia, 2009).

Las variaciones en las condiciones ambientales de los fragmentos, en funcién de su
tamaro y arreglo espacial, han sido escasamente analizadas; los pocos estudios realizados hasta el
momento no muestran patrones claros o estan enfocados a la descripcion de las condiciones
microambientales a lo largo de la zona de contacto del fragmento y la matriz circundante
(Lovejoy et al., 1986; Kapos, 1989; Camargo y Kapos, 1995; Williams-Linera et al., 1998). Sin

embargo, es fundamental conocer dichos patrones dado que las condiciones microambientales
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son las que determinan la permanencia de las especies vegetales, de acuerdo a sus caracteristicas
ecofisioldgicas en un sitio determinado.

En particular, poco se conoce del efecto de la fragmentacion sobre las caracteristicas
edaficas. El suelo representa una mezcla muy heterogénea de variables que, por si solas o en
conjunto, tienen una influencia radical en el desarrollo vegetal; sin embargo, su estudio es muy
complicado dada la gran cantidad de variables entrelazadas que existen en él y, ain mas, la
interpretacion de lo que ocurre dentro de él en términos de sus variaciones (Herrera-Peraza et al.,
2011). En este sentido, es importante reconocer que el suelo constituye una matriz que puede ser
muy resistente a alteraciones que ocurren por arriba de él.

Las especies tolerantes a la sombra dominan en los fragmentos mas grandes y menos
perturbados, por lo que éstos constituyen una fuente de especies nativas de selva que contribuyen
a mantener las propiedades bioldgicas del sistema original (Williams-Linera, 1990; Williams-
Linera et al., 1998; Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006; Delgadillo, 2006). Ademas, dicha
composicion vegetal repercute en algunas propiedades del suelo, por ejemplo, se ha reportado
que la calidad de la hojarasca de especies tolerantes a la luz tiende a ser menor, ya que tiene una
relacion carbono:nitrégeno mayor que la de un sitio con una mayor abundancia de especies
demandantes de luz; ello trae como consecuencia que el proceso de descomposicion sea mas
lento, lo que promueve la acumulacion de materia orgénica en el suelo, con el consecuente
decremento de pH y una menor disponibilidad de nutrientes a corto plazo (Alvarez-Sanchez y
Becerra-Enriquez, 1996); aunque, a largo plazo, este tipo de hojarasca es una fuente continua de
nutrientes en bajas concentraciones que promueve la diversidad de la microbiota edafica
(Barajas-Guzman y Alvarez-Sanchez, 2003) y con el buen funcionamiento del ecosistema.

Dado lo anterior, se esperaria que conforme el tamafio del fragmento se reduce, las

condiciones ambientales se modifiquen, alterando las relaciones entre el componente vegetal y
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algunos factores abioticos relacionados con el aspecto nutricional del sistema, lo que repercutiria
negativamente en su estado de conservacion.

Por lo que, el objetivo de este trabajo fue describir fragmentos de diferente tamario,
en funcion de la estructura de la vegetacion y analizando algunas variables abidticas
fundamentales para el desemperfio vegetal en funcion del tamafio del fragmento, relacionandolas

con el estado de conservacion de cada fragmento.

Materiales y métodos

Sitio de estudio. El trabajo se llevé a cabo en la zona norte de la Reserva de la Biosfera de Los
Tuxtlas que se encuentra ubicada al sureste del estado de Veracruz en la region de Los Tuxtlas
(18°12° y 18°43° N, 94°40’ y 95°20” W) (CONANP, 2006) (Figura 1). La selva alta y mediana
perennifolia predominan en las altitudes bajas (< 1000 m s.n.m.) y ocupan menos del 19 % del
total de la superficie de la Reserva (155 122 ha) (Castillo-Campos y Laborde-Dovali, 2004). El
promedio de la precipitacion total, considerando un periodo de observacion de 1996 a 2008, es de
4084 mm (£172) y la temperatura media anual es de 24.98 °C (+0.21), concentrandose la menor
precipitacion entre los meses de febrero y mayo (datos provenientes de la estacion metereoldgica
ubicada en la Estacion de Biologia, UNAM).

Descripcion general de los fragmentos. Seleccionamos siete fragmentos de 3, 5, 7, 17, 23, 211y
640 ha (Figura 1). Los principales criterios de seleccion fueron que tuvieran cubierta vegetal
original hacia su interior, lo menos perturbada posible, y que tuvieran una determinada area, con
el fin de reunir al menos dos fragmentos representantes de cada categoria de tamafio, pequefios (<
10 ha), medianos (entre 10 y 50 ha) y grandes (> 100 ha), ademas de que fueran accesibles y la

disponibilidad de los duefios para su muestreo.
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Posterior a su eleccion, consultamos las cartas geoldgicas y edaficas del sitio (carta INEGI
E15-1-4, escala 1:250 000) y otra informacion disponible (Garcia-Aguirre et al. 2010) con el fin
de caracterizar el origen del sustrato y el tipo de suelo. Encontramos que en términos de su
geologia, todos eran iguales ya que todos se ubicaban en una zona de rocas de origen igneo
extrusivas; pero en términos edafologicos, los fragmentos 5, 17, 211 y 640 estan ubicados en una
unidad de suelo denominada andosol y los fragmentos 3, 7 y 23 en la unidad luvisol (Figura 1).

El mayor de todos los fragmentos correspondio a los terrenos de la Estacion de
Biologia Tropical “Los Tuxtlas” (EBT) del Instituto de Biologia, bajo la administracion de la
Universidad Nacional Autonoma de México y, dado su estado de alta conservacion, lo
consideramos el fragmento de referencia para este estudio.

Con base en entrevistas orales a informantes clave (personas que presenciaron los eventos
histéricos y que pudieron dar testimonio fiel de lo ocurrido), obtuvimos informacion sobre la
fecha de separacion de los fragmentos del continuo y de los cambios de uso de suelo que han

ocurrido a su alrededor o en su interior desde esa época.
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Figura 1. Localizacion de los siete fragmentos de vegetacion remanente de selva alta perennifolia
considerados en este estudio. El fragmento mas grande (640 ha) corresponde a la Estacion de
Biologia Tropical Los Tuxtlas, del Instituto de Biologia de la UNAM.

Estructura y composicidn arbdrea. Seguimos la técnica de Gentry (1988) modificada que
consistid en trazar siete transectos de 100 m x 2 m, ubicados aleatoriamente y separados entre si
al menos por 20 m, dentro de la zona mas conservada de cada fragmento, evitando las zonas con
gran abundancia de especies identificadas claramente como pioneras, i.e. Myriocarpa longipes,

Eupatorium galeottii, Croton schiedeanus, porque ello nos indicaba que estdbamos en la zona de

borde.
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El método modificado de Gentry (1988) nos permitio recabar rapidamente diversos datos
de las especies vegetales y es un método que ha sido utilizado en otros estudios, realizados en la
zona, con el objetivo de describir la estructura vegetal de individuos con diametros a la altura del
pecho (DAP) > 2.5 cm (Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006; Arroyo-Rodriguez et al., 2009);
también es importante mencionar que lo modificamos con el fin de cubrir un area total de 1400
m? por fragmento, un &rea un poco mayor que lo que Gentry recomienda como minima.

A lo largo de los transectos, en cada metro registramos la especie, alturay DAP de
cualquier individuo arboreo con una altura mayor de 1.5 m. Identificamos las especies vegetales
directamente en campo y, en caso de que no se lograse esto, colectamos ejemplares para verificar
su identidad, ya sea en el herbario de la Estacion de Biologia Tropical o en el Herbario Nacional
de México (MEXU). Todos los nombres de las especies siguen las reglas de nomenclatura del
International Plant Name Index (www.ipni.org; consultada 13 de agosto de 2010), el Smithsonian

Institute (www.tropicos.org; consultada 13 de agosto de 2010) y de los listados de especies

reportados para la Estacion de Biologia Tropical (Ibarra-Manriquez y Sinaca, 1995, 19964,
1996b). Por otra parte, asignamos las especies registradas a una de las tres categorias funcionales
propuestas por Hill y Curran (2003) de acuerdo a los requerimientos luminicos para su
germinacion: pionera (P), demandante de luz no secundaria (DLNS) y tolerante a la sombra (TS),
para ello consultamos varios listados floristicos de la zona (Ibarra-Manriquez y Sinaca, 1995,
19964, 1996b; Delgadillo, 2006). Decidimos establecer un cuarto grupo funcional que
correspondié al grupo de las lianas (L) dado que éstas presentan caracteristicas particulares ya
que su dominancia es un indicador de disturbio y pueden afectar de manera significativa la
estructura de la comunidad (Laurance et al., 2001).

Variables abioticas. En cada fragmento y dentro de su zona méas conservada, ubicamos al azar 12

cuadros de 5 x 5 m, que trazamos cuidando que coincidieran con los transectos previamente
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descritos, georreferenciamos cada uno y, posteriormente, los ubicamos en un mapa escala
1:50000 de la zona (La Nueva Victoria E15A63, INEGI), con la ayuda del programa ArcView
(Ver. 3.2), a traveés del cual obtuvimos las distancias geogréaficas lineales promedio de los
fragmentos al fragmento de referencia.

En cada cuadro, integramos muestras compuestas de suelo a partir de cuatro
submuestras que se obtuvieron removiendo la capa de hojarasca y tomando suelo de los primeros
20 cm de profundidad. Secamos las muestras a temperatura ambiente para después enviarlas al
Laboratorio de Fertilidad de Suelos, Colegio de Postgraduados, Montecillo, para la determinacion
del pH, textura (% de arena, limo y arcilla), contenido de materia organica (MO) y carbono
organico (Corg), capacidad de intercambio cationico (CIC) y la concentracion de fésforo 14bil
(Piabir) y de nitrégeno total (Nioar). Con la informacion del Corg Y €l Niotar, poSteriormente
calculamos la proporcion C/N, que es una medida de la calidad nutricional de la materia organica,
C/N <20 se descompone relativamente rapido, mientras que C/N > 20 representa una materia
orgénica mas dificil de descomponer y un aporte mas a largo plazo de nutrientes (G. Barajas,
com. pers.).

Todos los analisis fueron realizados siguiendo protocolos bésicos (Etchevers, 1992).
La concentracién de nitrégeno total (Nita) Se obtuvo por digestion hiumeda con la mezcla acido
sulfarico-salicilico y una destilacion semi-micro Kjeldahl por arrastre de vapor y titulacién con
acido sulfarico 0.05 N. La concentracion de fosforo labil (Pabii) se estimé mediante la extraccion
del fésforo con NaHCO3 0.5 M pH 8.5 y determinacion colorimétrica (método Olsen) (Olsen et
al., 1954). Mientras que la determinacion del pH se realiz6 en agua (relacion 1:2), el contenido de
materia organica (MO) se obtuvo por medio de una digestion himeda y el de carbono organico

(Corg) con el método automatizado, la capacidad de intercambio cationico (CIC) se estimo usando
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NH4OAc 1N pH 7y la textura se estimé mediante dispersion con hexametafosfato de sodio y
carbonato de sodio (Etchevers, 1992).

Ademas, por fragmento, marcamos dos lineas, la primera siempre siguiendo la parte
mas larga de la zona mejor conservada de cada fragmento y la segunda perpendicular a ella. Cada
20 metros se tomaron fotografias hemisféricas del dosel, sumando en total 12 puntos.
Posteriormente, procesamos dichas fotos con el programa Gap Light Analyzer (GLA v.2) (Frazer
et al., 1999), a través del cual obtuvimos los datos del porcentaje de apertura del dosel y el indice
de é&rea foliar (IAF) (mol m™ dia™), por punto, por fragmento.

Anélisis de datos. Obtuvimos el indice del valor de importancia relativa (IV1), con la sumatoria
de la frecuencia, la densidad y la dominancia relativas de cada especie vegetal por fragmento
(Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974). Asimismo, calculamos el indice de diversidad de
Shannon, global para cada fragmento, con el programa Species Diversity and Richness IV (Seaby
y Henderson, 2006).

Describimos la estructura de la comunidad vegetal por fragmento a través del nimero
de las especies por grupo ecoldgico registradas y la frecuencia de individuos por clases de altura
y area basal, que establecimos a priori para todos los fragmentos. En el caso de la altura, las
clases se establecieron en intervalos de cinco unidades a partir de los 10 metros y los individuos
que se ubicaban en el intervalo de 1.5 a 10, se distribuyeron en clases divididas cada dos metros.
Para el 4rea basal, los individuos de 0.1 m? se dividieron en categorias de 0.1 cada una, y los
individuos por debajo del 0.1, se repartieron en tres categorias que fueron: <0.025, 0.025-0.05 y
0.05 a 0.1 con el fin de visualizar mas claramente las frecuencias del nimero de individuos en
cada una de ellas.

Otra fase del anélisis comprendid, por un lado, un anélisis de ordenacién de

componentes principales (ACP), centrado, no estandarizado, que nos permitié ordenar los
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fragmentos en funcién de la composicién y abundancias vegetales (McCune y Grace, 2002), v,
por el otro lado, aplicamos un andlisis de clasificacion numeérica jerarquica a partir de la matriz de
las abundancias de las especies, para ello calculamos el cuadrado de la distancia euclidiana y
utilizamos el método de Ward (varianza minima) (MacGarigal et al., 2000) para formar los
grupos. Finalmente, aplicamos un analisis de discriminantes y utilizamos los grupos obtenidos en
la previa clasificacion o en funcién de su tamafio, es decir, tres grupos, los pequefios (3, 5y 7 ha),
medianos (17 y 23 ha) y grandes (211 y 640 ha), con el fin de determinar cuales eran las variables
abidticas que explicaban la separacion entre grupos (Tatsuoka, 1970). Realizamos estos analisis
con el programa estadistico multivariado MVSP 3.11 (Kovach, 1998). También analizamos la
correlacion entre las similitudes de la composicion vegetal de los fragmentos y las distancias
geogréficas lineales promedio entre ellos, a través de la prueba de Mantel con 999 iteraciones
utilizando el paquete PopTools ver. 3.0 (Hood, 2008).

Analizamos la relacion entre las variables bitticas y las abidticas y el tamafio del
fragmento, a través del modulo de regresion maltiple, para ello todas las variables fueron
transformadas con logaritmo natural con el fin de cumplir con los supuestos de normalidad y
homocedasticidad de la regresion. Ademas, calculamos la correlacion de las variables edéficas
relacionadas mas estrechamente con la fertilidad del suelo (pH, MO, Pyspit, Niota, C/IN 'y CIC) a
través de correlaciones no paramétricas de Spearman, como indicadores del estado del suelo
(Herrera-Peraza et al., 2011). Todos estos analisis se llevaron a cabo con el programa Statistica

ver. 8.0 (StatSoft, 2001).

Resultados
Caracteristicas generales de los fragmentos. La altitud fluctud entre 50 y 304 m s.n.my la

distancia de los fragmentos con respecto al Fragmento 640 (referencia) estuvo entre 995 y 4831
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m. Los datos recabados indican que los fragmentos en estudio fueron aislados entre 1965y 1970;
es decir, el tiempo que ha trascurrido desde que se constituyeron como fragmentos hasta que se
registrd la informacidn para este trabajo, esta entre 38 y 48 afios, rodeados todos por una matriz
de potrero. Hacia el interior, ninguno de ellos ha sido talado 0 manejado en alguna forma
evidente (Cuadro 1).

Estructura y composicion arborea. En total se encontraron 3023 individuos, pertenecientes a 210
especies y 58 familias, destacandose las familias Rubiaceae (17 especies, 191 individuos),
Euphorbiaceae (11, 182), Lauraceae (11, 140), Mimosaceae (10, 47), Fabaceae (9, 61) y
Arecaceae (8, 754) como las mas frecuentes. Las especies que se encuentran presentes en todos
los fragmentos son Astrocaryum mexicanum Liebm., Brosimum alicastrum Sw., Croton
schiedeanus Schltdl., Cymbopetalum baillonii R.E.Fr., Eugenia mexicana Steud., Myriocarpa
longipes Liebm., Poulsenia armata (Miq.) Standl., Pouteria durlandii (Standl.) Baehni,
Pseudolmedia oxyphyllaria Donn.Sm., Psychotria chiapensis Standl. y Trophis mexicana
(Liebm.) Bureau (Apéndice 1).

Tanto la diversidad como el numero observado de especies disminuyen
significativamente conforme se incrementa el tamafio del fragmento (F1 5 = 36.71, p<0.01; Fy 5 =
27.491, p<0.01, respectivamente), mientras que el niamero de familias no esta relacionado
significativamente con el tamafio. En cuanto al nimero de especies por grupo ecolégico, en todos
los fragmentos, las especies tolerantes a la sombra representan mas del 50% del total del nimero
de especies presentes; mientras que las lianas son la minoria y tienen una mayor presencia en los
fragmentos pequefios, al igual que las especies pioneras (Figura 2, Cuadro 1).

Dentro de las especies que contribuyen con alrededor del 50% del indice de valor de
importancia de cada uno de los fragmentos, destacan A. mexicanum, M. longipes y P. armata

como las especies que reiterativamente aparecen en todos o casi todos los fragmentos; aunque los
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valores mas altos de A. mexicanum corresponden a los fragmentos de mayor tamario (Apéndice

2). Asimismo, es importante destacar que en todos los fragmentos existen especies pertenecientes

a la vegetacion lefiosa original, con areas basales muy grandes por fragmento, como P. armata,

Ficus yoponensis Desv., Pouteria sapota (Jacq.) H.E.Moore & Stearn, Coccoloba hondurensis

Lundell, Piper sanctum Mig., Cedrela odorata L. y Pterocarpus rohrii Vahl (Apéndice 2).

Cuadro 1. Valores minimos y maximos de las caracteristicas generales de los fragmentos
estudiados dentro de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Ver.

Area del fragmento

3 5 7 17 23 211 640
(ha)

Altitud (ms.n.m.) 66 - 93 134 - 304 100 - 122 50-135 95-189 71 - 146 161 - 296
Distanciapromedioal = go0 1005 1763-1944 1734-1891  4535-4831  1011-1469 17532634 0
Fragmento 640 (m)
Tiempo transcurrido
desde su aislamiento 43 38 43 48 43 38 43
(afios)
NUmero de especies
gue contribuyen a ca. 15 12 11 17 10 5 8
50% del IVItotal
Diversidad global (H") 4117 3.921 3.803 3.831 3.846 2.829 2.953
Areabasal (m*ha’®) 61.7 50.52 69.83 56.81 49.64 50.88 71.03
No. total de especies

99 89 95 87 90 87 81
observadas
No. de familias 41 39 39 36 37 43 36
Apertura del dosel (%) 3.5-8.28 2.72 - 8.69 4.95-15.11 4.56 - 13.14 5.43-15.32 7.72-19.09 6.69 -17.81
(AF (mol m? ) 2.86 - 4.67 2.73-4.72 2.39-3.73 2.32-4.18 2.11-3.82 1.83-3.35 2.05-4.03
pH 55-6.3 55-6.1 58-6.4 58-6.6 54-6.3 53-6.5 56-6.2
MO (%) 7-17 10-32 5-16 7-14 7-12 12 -50 6-40
Corg (%) 5-12 7-23 3-11 5-10 5-9 8-35 5-28
CIN 14-25 12-27 12-15 13-21 12-15 11-33 12-33
N (%) 0.33-0.85 0.48-1.34 0.27-0.85 0.28 - 0.55 0.36 - 0.62 0.66-1.41 0.36-0.97
P (ppm) 2-18 0-18 4-27 6-15 0-8 0-35 0-39
CIC (meg/100 g) 29 - 46 31-59 36-50 37-55 29 - 45 22-76 32- 64
arena (%) 32-64 54 -76 15-41 34 - 66 21-57 41-84 41-71
limo (%) 17 -52 11-31 31-46 21-42 18-49 11-38 18 - 36
arcilla (%) 10-37 8-19 25-39 12 - 32 18-45 5-30 8-30
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296  Figura 2. Distribucion porcentual del nimero de especies de acuerdo a su grupo ecoldgico en
297  siete fragmentos de la selva humeda en Los Tuxtlas, Veracruz. Nomenclatura: L = lianas, DLNS
298 = demandantes de luz no secundarias, P = pioneras y TS = tolerantes a la sombra.
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El patron de distribucion de los individuos en las diferentes clases de altura y area
basal, fue muy semejante para cada uno de los fragmentos, destacando basicamente la presencia
de muchos individuos con area basal y altura pequefias, sin importar el tamafio del fragmento. Por
otro lado, es notoria la mayor presencia de individuos de la clase de area basal de 0.025 a 0.05 m?
conforme disminuye el tamario del fragmento y, lo mismo sucede, con la clase de altura de 10 a
15 m (Figura 3ay b).

En el ACP, los dos primeros ejes explican el 88.25% de la varianza de los datos. Se
observa una clara segregacion de los fragmentos grandes del resto (Figura 4a) dada,
principalmente, por la mayor abundancia de A. mexicanum, de varias especies de Chamaedorea y
de P. oxyphyllaria en los fragmentos 211 y 640 ha (Figura 4b). En el caso de los otros
fragmentos, destacan E. galeottii y P. chiapensis como las especies que explican el alejamiento
de los fragmentos 7 y 3, respectivamente (Figura 4a).

En términos de la composicién floristica, los fragmentos de mayor tamafio conforman
claramente un grupo separado del resto (Grupo 3); mientras que los otros dos grupos, unidos a
menos de 5000 unidades de distancia euclidiana, estan compuestos por los fragmentos 3 y 23
(Grupo 1) por un lado, y por los fragmentos 5, 7y 17 (Grupo 2) por el otro (Figura 5). Estos
grupos coinciden con lo obtenido en el ACP y fueron considerados para el analisis de
discriminantes con las variables ambientales; ademés de los grupos por tamafio.

Por otra parte, la distancia geografica lineal no explicé la composicion floristica de

los fragmentos (r=0.08, p>0.05).
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Figura 3.2 Distribucion del nimero de individuos por: a) Clases de altura (m) y b) Clases de &rea
basal (m°).
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Figura 4. Ordenacion de los fragmentos en funcion de las especies vegetales muestreadas. a)
Arreglo de los fragmentos, b) Arreglo de las especies vegetales en el espacio de ordenacion.
Clave de los nombres de las especies de acuerdo al Apéndice 1.
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Figura 5. Clasificacion de fragmentos de diferente area con base en la similitud de especies
vegetales (que tuvieron individuos con alturas mayor de 1.5 m) utilizando el indice del cuadrado
de la distancia euclidiana.

Variables abioticas. Al tomar en cuenta todos los fragmentos, observamos que el porcentaje de
apertura del dosel fue muy bajo y fluctud entre 2.72% y 19.09%, mientras que el IAF vario entre
1.83 mol m2d™ y 4.72 mol m?d™. El pH se mantuvo entre 5.3 y 6.6, de 4cido a casi neutro, el
contenido de MO estuvo entre 5% y 50%, el Corg fluctud entre 3% y 35%, el Niotal Se mantuvo
entre 0.28% y 1.41% y el Py, vario fuertemente de 0 hasta 39 ppm. Por su parte, la CIC tuvo
valores entre 22 meq/100 g y 76 meq/100 g. En cuanto a la estructura del suelo, los porcentajes
de arena, limo y arcilla variaron entre 15% y 84%, 11% y 52% y 5% y 45%, respectivamente
(Cuadro 1).

El andlisis multiple de discriminantes no mostré una correspondencia significativa
entre los grupos obtenidos en la clasificacion (primer caso) o aquéllos delimitados por los
tamarfios de los fragmentos (segundo caso) con el promedio de las variables abidticas por
fragmento; aunque indica que el 100 % de los casos estan correctamente agrupados en ambos
casos. El Py fue la variable que mas discrimina entre grupos para el primer caso y la CIC para

el segundo caso. Las variables que no fueron importantes para discriminar los grupos del primer
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caso fueron el porcentaje de arcillay la CIC, y para el segundo caso fueron el Py y el pH

(Figura 6).
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Figura 6. Andlisis de discriminantes usando a) Grupos de la clasificacion (primer caso) y b)
Grupos por categorias de tamafio de los fragmentos (segundo caso).
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De las variables abioticas y su relacion con el tamafio del fragmento, solo la apertura
del dosel se relaciond significativa y directamente con el tamafio del fragmento; mientras que el
IAF lo hizo de manera significativa e inversa (Figura 7).

Las correlaciones significativas entre las variables edaficas son pocas (entre 3y 8) y
no estan relacionadas con el tamarfio del fragmento. Por un lado, el fragmento 211 ha fue el que
tuvo el mayor nimero de correlaciones positivas y significativas y, por el otro, el
comportamiento del fragmento 640 ha fue semejante al de los fragmentos méas pequefios,
mientras que el fragmento 23 ha se diferenci6 de todos. Dentro de las correlaciones significativas
y reiterativas de todos o casi todos los fragmentos, esta la correlacion entre la MO con el Niota Y

la CIC y estos dos ultimos entre si (Figura 8).

Discusion

En todos los fragmentos predominaron las especies vegetales tolerantes a la sombra, aunque los
valores de importancia para los miembros de la familia Arecaceae fueron claramente mayores en
los fragmentos grandes, siendo su presencia la que explicé la separacion de los fragmentos
grandes del resto, en términos floristicos. Tanto la concentracion de fosforo 1abil como la
capacidad de intercambio cationico fueron las variables ambientales importantes para explicar la
separacion de los fragmentos por semejanzas en composicion floristica o por tamafio.

Diversos estudios han sefialado que la cubierta vegetal arbdrea, ante el proceso de
fragmentacion, tiende a modificarse por la desaparicion de especies tolerantes a la sombra y
demandantes de luz no secundarias previamente establecidas (Brown y Lugo, 1994; Masera,
1996), ello favorece la entrada de luz y, por lo tanto, el establecimiento de especies de lianas y
demandantes de luz (Laurance et al., 2001; Brooks et al., 2002). En el caso de los fragmentos

estudiados, observamos que, a pesar de tener una menor apertura de dosel, la presencia de lianas
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y especies pioneras es mayor en los fragmentos de menor area; sin embargo, las diferencias entre
aperturas no van mas alla de las 11 unidades, por lo que las diferencias en composicion floristica
pueden deberse mas a factores intrinsecos de cada fragmento (Mejia, 2006) mas que al tamafio de
éstos.

La estructura vertical de la vegetacion, en conjunto con la distribucion de individuos
por area basal, indica que todos los fragmentos estudiados presentan un alto potencial de
regeneracion de la selva himeda dada la abundancia de individuos jévenes y no solamente los de
mayor tamario.

En el mismo sentido, la mayor abundancia y riqueza de especies registrada en los
fragmentos de menor tamario, en especial la de las tolerantes a la sombra, indica que estos
fragmentos tienen un estado de conservacion semejante al de los fragmentos de mayor tamafio;
aunque, es importante mencionar que hay algunas especies vegetales tolerantes a la sombra, que
podrian ser consideradas como indicadoras del buen funcionamiento de un sitio de selva humeda,
tal es el caso de A. mexicanum y de Chamaedorea spp., que tienen un menor nimero de
individuos conforme disminuye el area del fragmento, esta condicion ya ha sido previamente
reportada para la misma zona (Arroyo-Rodriguez et al., 2007) y su ausencia puede ser un
indicador de que hay alteraciones en el funcionamiento del sistema.

Otro punto que destaca este analisis, es el hecho de que la similitud entre fragmentos
es baja por lo que el resguardo de solamente algunos de los fragmentos no favorece el
mantenimiento de la diversidad regional de la zona. Lo anterior, es un argumento mas que apoya
la promocidn de la conservacion de todo el sistema a una escala espacial mucho mas grande
(regional) que la que, en muchas ocasiones, se tiene presente para los planes de conservacion.

La zona norte de la Reserva de la Biosfera ha sido la menos deforestada y mantiene un 24% de su

cobertura original, lo que puede explicar los resultados obtenidos en términos del tamafio del
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fragmento y de la estructura de la vegetacion, ya que se ha planteado que a una escala de paisaje,
si se mantiene un umbral minimo de habitat adecuado, el efecto de la reduccion del tamafio se
aminora y las especies vegetales nativas de la selva himeda son capaces de mantenerse a lo largo
del tiempo, tanto en fragmentos grandes como pequefios (Fahrig, 1998; Arroyo-Rodriguez et al.,
2009), hecho que no ocurre en la zona sur de la misma Reserva (Arroyo-Rodriguez y Mandujano,
2006).

Aunque también es posible considerar que el tiempo de relajacion o de aislamiento
transcurrido es corto para muchas de las especies lefiosas tolerantes a la sombra, que son de larga
vida, y que pueden estar interactuando dos situaciones. Por un lado, de acuerdo a la teoria de
biogeografia de islas (Cody 2006), probablemente todavia las tasas de extincion y de
colonizacion no han alcanzado el equilibrio y es por ello que siguen presentes con altos nimeros
en los fragmentos pequefios y, por el otro, la presencia de individuos pre-fragmentacion que no
han muerto esta oscureciendo los efectos del area sobre este grupo ecoldgico. La conjuncion de
ambos argumentos promueve que actualmente a mas de 30 afios de la formacién de los
mencionados fragmentos, aln se observa una riqueza y diversidad vegetales muy altas para el
area que tienen, contrario a lo esperado. Sin embargo, también es importante mencionar que en
otro estudio realizado en los mismos fragmentos, la diversidad y la riqueza de especies arboreas
menores de 1.5 m de altura, en particular, las tolerantes a la sombra, presentan el mismo
comportamiento, lo que indica que, después de mas de tres décadas aln estan ocurriendo
reclutamientos de muchas especies vegetales tolerantes a la sombra sin importar el tamafio del
fragmento (Sanchez-Gallen et al., 2010).

Las variables edéaficas no estuvieron relacionadas con el tamafio del fragmento, a
pesar de que éste si tuvo una influencia significativa sobre el nimero de especies y diversidad

vegetales, esto puede ser consecuencia de que las caracteristicas del suelo estan, antes que nada,
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mas relacionadas a una escala de paisaje con factores tales como el origen de larocay la
geomorfologia de la regién. En particular, con respecto a esto ultimo, los fragmentos 3, 7 y 23
estan ubicados en un luvisol, mientras que los otros cuatro fragmentos (5, 17, 211 y 640) en un
andosol; ambos tipos tienen un origen geoldgico comun, rocas igneas extrusivas (carta INEGI
E15-1-4, escala 1:250 000, Campos 2004, Garcia-Aguirre 2010). Esto no implica que a una
escala menor, hacia el interior de cada fragmento, la riqueza, diversidad y/o composicion
vegetales no sean factores importantes para explicar las caracteristicas edaficas, como se ha
resaltado en otros estudios (Gessner et al., 2010).

Algo a destacar es que los factores edaficos pueden dar cuenta del estado nutricional
de un ambiente y permiten evaluar de una manera gruesa el potencial de recuperacion de un sitio
ante un disturbio. Por ejemplo, el contenido de MO es un parametro considerado como uno de los
mas sensibles en el suelo y se utiliza como indicador parcial de la fertilidad del mismo
(Escamilla, 2010), ya que influye sobre las caracteristicas quimicas y fisicas de los suelos,
especialmente en los tropicos, y en aquéllos que son infértiles determina, en gran proporcién, el
nivel de nutrientes y la CIC (Kauffman et al., 1998). En nuestro caso, los contenidos de MO entre
fragmentos se encuentran por arriba del 9 %, que describen un suelo relativamente fértil (Flores-
Delgadillo et al., 1999). Asimismo, es fundamental considerar que la proporcion C/N esta por
debajo de 20 en cualquiera de los fragmentos, lo que indica una MO de alta calidad y, por lo
tanto, de una mas facil descomposicién propiciando una mayor liberacion de nutrientes a corto
plazo (Barajas-Guzman, com. pers.), lo que se refleja en los altos valores de fosforo disponible y
de nitrogeno total en todos los casos.

El anélisis conjunto de todas las variables abidticas no permitio diferenciar los
fragmentos de acuerdo a los grupos que resultaron del analisis de su composicion o por su

tamarfio; probablemente esto se deba a la alta variacion abidtica que se presenta en el interior de
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cada fragmento, lo que genera condiciones ambientales muy particulares que favorecen el
establecimiento de una gran cantidad de especies vegetales, las que en ambientes mas
homogéneos, no podrian darse (Nicotra et al., 1999; Kumar et al., 2006); es posible que el incluir
otras variables ambientales contribuya al entendimiento de las agrupaciones vegetales ahora
observadas en cada uno de ellos, por ejemplo, algunas otras variables podrian ser la humedad
ambiental y del suelo (Camargo y Kapos 1995), los tipos de agregados del suelo y su abundancia
(Posada et al., en prep.), la cantidad de nitrégeno organico e inorgéanico del suelo y la presencia
de otros organismos (en particular, mutualistas) entre otros (Berg, 2010).

En este estudio, las variables analizadas de la comunidad vegetal no se vincularon
con las variables abioticas seleccionadas, excepto por el tamafio del fragmento, que claramente
determin6 de manera negativa la riqueza y diversidad de las especies vegetales.

El conocimiento del estado de la riqueza, diversidad y composicion vegetales es
fundamental para evaluar el estado de conservacion de un ambiente, mientras mas cercanas al
original, m&s conservado, pero en un ambiente fragmentado como es la selva himeda de Los
Tuxtlas, el hecho de que diversos fragmentos, sin importar su tamafio, alberguen una gran gama
de especies vegetales lefiosas nativas que son poco compartidas entre ellos, resalta la importancia
de promover su conservacion a una escala regional, donde se debe incluir la variacion de los

factores abidticos para asegurar la variacion vegetal a largo plazo.
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702  Apéndice 1. Listado de especies y el nimero de individuos (>1.5 m altura) registrados en cada
703  uno de los fragmentos (3, 5, 7, 17, 23, 211 y 640 ha). Se incluye la densidad total por especie
704  (DT)y el grupo ecologico al que corresponden (GE): pionera (P), tolerantes a la sombra (TS),
705  demandantes de luz no secundarias (DLNS), lianas (L) y no determinado (ND).

706

Familia Especie Clae GE 3 5 7 17 23 211 640 DT
Acanthaceae Schaueria parviflora (Leonard) T.F.Daniel Schpar P 0 0 0 2 0 2 4
Actinidiaceae Saurauia yasicae Loes. Sauyas L 0 0 0 1 1 0 2
Anacardiaceae Spondias radlkoferi Donn.Sm. Sporad TS 2 5 1 2 1 1 14
Tapirira mexicana Marchand Tapmex TS 0 0 O 0o 1 0 2 3
Annonaceae  Cymbopetalum baillonii R.E.Fr. Cymbai TS 4 1 2 5 1 2 2 37
Guamia sp. Guasp. TS 1 1 0 2 1 0 0 5
Malmea depressa R.E.Fr. Mal dep TS 0o 0 0 1 0 1 0 2
Rollinia jimenezii Saff. Rol jim P 0 6 3 0 0 0 0 9
Rollinia mucosa Jacq. Rol muc P 0o 1 2 1 0 0 0 4
Apocynaceae Aspidosperma megalocarpon Miill.Arg. Aspmeg DLNS 0o 0 1 0o 2 2 1 6
Forsteronia viridescens S.F.Blake Forvir L 2 0 O 0 0 0 0 2
Stemmadenia donnell-smithii Woodson Stedon P 7 9 1 5 5 1 1 29
Tabernaemontana alba Mill. Tabalb P 2 3 8 0o 0 0 0 13
Tabernaemontana arborea Rose Tabarb P 5 12 4 3 2 0 0 26
Thevetia ahouai A.DC. Theaho P 0o o0 1 0 0 0 0 1
Aquifoliaceae Ilex quercetorum 1.M.Johnst. lleque DLNS 60 0o 1 o0 O 0 0 1
llex valerioi Standl. lleval TS 0o 0 1 0 0 2 0 3
Araliaceae Dendropanax arboreus (L.) Decne. & Planch. Denarb TS 20 1 6 1 5 1 8 42
Arecaceae Astrocaryum mexicanum Liebm. Astmex TS 20 18 31 70 51 169 187 546
Bactris mexicana Mart. Bacmex TS 2 1 2 0 1 2 3 11
Chamaedorea alternans H.Wendl. Chaalt TS 7 4 0 9 1 25 34 80
Chamaedorea emesti-augusti H.Wendl. Chaem TS 0O 0 4 0 0 14 5 23
Chamaedorea oblongata Mart. Chaobl TS 0O 0 0 26 0 1 1 28
Chamaedorea pinnatifrons Oerst. Chapin TS 0 2 0 7 0 15 20 44
Scheelea liebmannii Becc. Schlie TS 0 0 O 3 0 0 0 3
Aristolochiace: Aristolochia ovalifolia Duch. Ariova L o o0 1 0 0 0 0 1
Asclepiadaceae Marsdenia macrophylla E.Fourn. Marmac ND 0 1 o0 0 0 0 0 1
Asteraceae Eupatorium galeottii B.L.Rob. Eupgal P 2 1 39 6 0 4 2 54
Eupatorium morifolium Mill. Eup mor P 0 0 2 0 0 0 0 2
Bignoniaceae Amphitecna tuxtlensis A.H.Gentry Amptux TS 2 1 1 0o 2 2 2 10
Arrabidaea verrucosa (Standl.)A.H.Gentry Arrver L 0o 1 o0 0 0 0 0 1
Callichlamys latifolia K.Schum. Cal lat 1 0 0 0 0 0 0 1
Bombacaceae Bernoullia flammea Oliv. Verfla TS 0 0 O 0o 1 1 2 4
Quararibea funebris (La Llawe) Vischer Quafun TS 0o 1 0 1 3 0 2 7
Quararibea yunckeri Standl. Quayun TS 3 0 0 1 1 3 2 10
Boraginaceae Cordiaalliodora (Ruiz & Pav.) Cham. Corall P 0 0 0 1 0 0 0 1
Cordia megalantha S.F.Blake Cormeg DLNS 2 3 1 0 0 0 0 6
Cordia stellifera 1.M.Johnst. Corste TS 0o 0 0 1 0 0 0 1
Rochefortia lundellii Roclun TS 0o 0 2 0 0 0 0 2
Burseraceae Bursera simaruba (L.) Sarg. Bursim DLNS 4 2 6 4 0 0 0 16
Caesalpinacea Cynometra retusa Britton & Rose Cynret DLNS 2 0 0 0 O 2 0 4
Dialium guianense (Aubl.) Sandwith in A.C.Sm. Diagui DLNS 0O 0 O 0 0 1 0 1
Senna multijuga (Rich.) H.S.lrwin & Barneby Senmul TS 3 0 0 0 0 0 0 3
Senna papillosa (Britton & Rose) H.S.lrwin & Barneby Senpap P 3 0 O 0 1 0 0 4
Capparaceae Capparis baducca L. Capbad TS 7 0 1 11 6 1 5 31
Capparis mollicella Standl. Capmol TS 0o 1 0 0 0 3 1 5
Crateva tapia L. Cratap TS 1 0 0 0o 3 2 0 6
Caricaceae Carica papaya L. Carpap TS 0 2 0 0 0 0 0 2
Jacaratia dolichaula (Donn.Sm.) Woodson Jacdol TS 0o 0 O 0 0 1 2 3
707 Cecropiaceae Cecropia obtusifolia Bertol. Cecobt P 2 4 1 0 O 1 2 10
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708
709

710
711

Apéndice 1 (cont.)

Familia Especie Clae GE 3 5 7 1723h 211 640 DT
Celastraceae Crossopetalum parviflorum (Hemsl.) Lundell Cropar TS 0 0 O 0 1 0 0 1
Hippocratea celastroides Kunth Hipcel L 0o 1 0 0 o0 0 0 1
Maytenus schippii Lundell Maysch TS 0 0 O 0o 1 1 4 6
Perrottetia longistylis Rose Perlon TS 1 0 3 0 1 0 0 5
Salacia megistophylla Standl. Salmeg L 1 3 0 0o 2 1 2 19
Chrysobalanac Couepia polyandra Rose Cou pol DLNS 0 0 4 0 2 0 1 7
Hirtella triandra Sw. Hir tri TS 0 0 O 0 0 1 1 2
Clusiaceae  Calophyllum brasiliense Cambess. Calbra DLNS 0 0 0 4 6 0 0 10
Rheedia edulis Planch. & Triana Rheedu TS o 2 122 12 7 3 6 42
Connaraceae Connarusschultesii Standl. ex R.E.Schult. Consch L 0 0 O 0 3 1 0 4
Ebenaceae Diospyros digyna Jacq. Diodig TS 0 0 0 5 1 0 0 6
Erythroxylacez Erythroxylum panamense Turcz. Erypan TS 0 2 0 0 0 0 0 2
Euphorbiaceae Acalypha diversifolia Jacq. Aca div 3 4 2 5 1 0 0 15
Acalypha macrostachya Jacq. Aca mac 0 0 O 2 0 0 0 2
Acalypha skutchii 1.M.Johnst. Acasku TS 7 0 O 0 0 0 2 9
Adelia barbinervis Cham. & Schitdl. Adebar TS 0 0 O 2 0 0 0 2
Alchornea latifolia Sw. Alclat  DLNS 5 5 1 1 0 1 0 13
Cnidoscolus multilobus (Pax) I.M.Johnst. Cnimul P 0o 0 1 0 0 0 0 1
Croton pyramidalis Donn.Sm. Cropyr P 1 0 2 0 0 0 0 3
Croton schiedeanus Schitdl. Crosch P 9 11 21 2 16 1 3 63
Omphalea oleifera Hemsl. Ompole DLNS 1 20 8 12 0 0 6 47
Sapium nitidum Alain Sapnit TS 5 8 4 1 1 0 0 19
Tetrorchidium rotundatum Standl. Tetrot P 2 2 0 0 1 0 0 5
Fabaceae Dussia mexicana Harms Dusmex DLNS 3 1 1 0 0 1 0 6
Erythrina folkersii Krukoff & Moldenke Eryfol TS 2 2 1 2 1 1 0 9
Lonchocarpus cruentus Lundell Loncru DLNS 0 2 0 0 0 0 0 2
Lonchocarpus guatemalensis Benth. Longua TS 0o 0 2 3 0 1 0 6
Machaerium floribundum Benth. Macflo L 6 0 1 0 0 0 4 11
Platymiscium pinnatum (Jacg.) Dugand Plapin DLNS 0 2 0 1 0 0 0 3
Pterocarpus rohrii Vahl Pteroh TS 1 1 3 3 1 0 0 9
Swartzia guatemalensis Pittier Swagua TS 3 0 O 4 2 2 0 11
Vatairea lundellii (Standl.) Killip ex Record Vatlun DLNS 0 0 O 0 1 0 0 1
Flacourtiaceae Casearia sylvestris Sw. Cassyl TS 0 3 1 0 1 0 0 5
Casearia tacanensis Lundell Castac TS o 0 1 0 0 0 0 1
Lunania mexicana Brandegee Lun mex TS 0O 0 O 0 0 0 2 2
Lacistematace: Lacistema aggregatum (P.J.Bergius) Rusby Lacagg TS 1 0 O 0 0 0 0 1
Lamiaceae Aegiphila costaricensis Moldenke Aegcos TS 1 1 0 0 0 6 1 9
Lauraceae Licaria velutina van der Werff Licvel TS 0 0 24 0 1 0 0 25
Nectandra ambigens (S.F.Blake) C.K.Allen Necamb DLNS 9 3 0 3 16 1 3 35
Nectandra hihua Ruiz & Pav. Nechih  DLNS 0O 0 O 0 0 1 0 1
Nectandra lundellii C.K.Allen Neclun TS 0 0 1 0 18 0 0 29
Nectandra reticulata Mez Necret TS 1 8 0 0 0 0 0 9
Nectandra salicifolia Kunth Necsal TS 0O 0 2 10 0 0 0 12
Nectandra sp. Nec sp. ND 0 12 0 0 0 0 0 12
Ocotea dendrodaphne Mez Ocoden TS 1 0 O 2 1 0 2 6
Ocotea uxpanapana T.Wendt & van der Werff Ocouxp TS 1 0 0 0 0 1 0 2
Ocotea verticillata Rohwer Ocover TS 0O 1 0 1 5 0 0 7
Persea americana Mill. Perame DLNS 1 0 O 0 0 0 0 1
Loganiaceae  Strychnostabascana Sprague & Sandwith Strtab L 0 0 1 0 3 0 0 4
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713

Apéndice 1 (cont.)

Familia Especie Clae GE 3 5 7 1723h 211 640
Malpighiaceae Bunchosia lindeniana A.Juss. Bunlin TS 0 0 O 1 5 3 0
Heteropterys laurifolia (L.) A.Juss Hetlau L 1 1 2 0 o0 0 0
Hiraea fagifolia (DC.) A.Juss. Hirfag L 1 0 O 0 o0 0 1
Malvaceae Hampea nutricia Fryxell Hamnut P 4 8 2 2 1 1 1
Robinsonella mirandae Gémez Pompa Robmir TS 1 0 O 3 0 0 0
Meliaceae Cedrela odorata L. Cedodo DLNS 0 3 1 0 o0 0 0
Guarea glabra Vahl Guagla TS 5 3 4 9 10 2 12
Guarea grandifolia DC. Guagra TS 3 3 1 0o 1 0 2
Trichilia breviflora S.F.Blake & Standl. Tribre TS 6 2 3 4 9 1 3
Trichilia havanensis Jacq. Trihav TS 0 1 0 0 0 0 0
Trichilia martiana C.DC. Trimar TS 0o 2 1 1 1 0 2
Trichilia moschata Sw. Trimos TS 0o 0 1 2 1 2 4
Menispermace Abuta panamensis (Standl.) Krukoff & Barneby Abu pan L 1 0 O 0 o0 0 0
Hyperbaena mexicana Miers Hyp mex L 0 0 O 0 o0 0 1
Mimosaceae Acacia cornigera (L.) Willd. Acacor P 0 6 2 0 0 0 0
Acacia mayana Lundell Acamay P 0 0 O 0 3 0 0
Albizia purpusii Britton & Rose Alb pur DLNS 0 0 1 0 0 0 0
Cojoba arborea (L.) Britton & Rose Cojarb TS 0 0 O 0 0 1 2
Inga acrocephala Steud. Ingacr DLNS 3 0 7 2 0 0 1
Inga paterno Harms Ingpat DLNS 2 0 O 0 2 0 1
Inga pavoniana G.Don Ingpav DLNS 0o 0 2 0 0 1 0
Inga quaternata Poepp. Ingqua TS 4 0 2 0 1 0 0
Inga sinacae M.Sousa Ingsin TS 0 0 O 0 o0 1 0
Pithecellobium hymenaeifolium (Humb. & Bonpl. ex Wil Pithym TS 0 0 O 3 0 0 0
Monimiaceae Mollinedia viridiflora Tolm. Mol vir TS 0 1 4 0o 2 0 0
Siparuna andina A.DC. Sipand P 4 10 8 3 1 1 2
Moraceae Brosimum alicastrum Sw. Broali DLNS 3 1 2 6 3 0 4
Clarisia biflora Ruiz & Pav. Clabif TS 3 0 O 2 0 0 0
Ficus tecolutensis Miq. Fictec DLNS 2 2 0 0 0 0 0
Ficus yoponensis Desv. Ficyop DLNS 0 0 2 2 0 1 0
Poulsenia armata (Miq.) Standl. Pouarm TS 10 1 3 1 14 3 4
Pseudolmedia oxyphyllaria Donn.Sm. Pseoxy TS 17 6 8 8 20 19 23
Trophis mexicana (Liebm.) Bureau Tromex TS 10 16 31 39 34 12 25
Myristicaceae Virola guatemalensis Warb. Virgua TS 0 0 O 0 o0 2 1
Myrsinaceae lcacorea compressa (Kunth) Standl. Icacom TS 2 0 1 0 0 2 0
Oerstedianthus brevipes (Lundell) Lundell Oerbre TS 2 0 1 1 2 0 0
Parathesis lenticellata Lundell Parlen TS 0 0 O 0 0 1 0
Parathesis macronema Bullock Parmac TS 0 0 O 1 0 0 0
Myrtaceae Calyptranthes chiapensis Lundell Calchi TS 0 0 O 1 0 0 0
Eugenia acapulcensis Steud. Eugaca TS 10 0 2 2 0 0 0
Eugenia capuli (Schitdl. & Cham.) Hook. & Arn. Eugcap P 1 2 0 0 1 0 0
Eugenia colipensis O.Berg Eugcol TS 0o 0 1 0o 2 0 0
Eugenia inirebensis P.E.Sanchez Eugini TS 2 0 2 0 0 4 0
Eugenia mexicana Steud. Eugmex TS 3 4 2 5 3 1 0
Eugenia spl Eug spl ND 0 0 3 0 0 0 0
ND Spl Spl ND 0 0 12 0 0 0 0
Nyctaginaceae Neea psychotrioides Donn.Sm. Neepsy TS 0 0 1 0 0 1 0
Pisonia aculeata L. Pisacu L 0 1 o0 0 0 0 0
Ochnaceae Ouratea aff. tuerckheimii Donn.Sm. Ourtue TS 2 0 O 1 0 2 0
Piperaceae Piper aequale Vahl Pipaeqg TS 0 2 4 9 8 2 1
Piper amalago L. Pipama TS 2 5 3 3 11 3 5
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Apéndice 1 (cont.)

Familia Especie Clae GE 3 5 7 1723h 211 640 DT
Piperaceae Piper auritum Kunth Pipaur TS 0o 1 0 0 0 0 0 1
Piper hispidum Sw. Piphis P 0 6 0 1 0 2 0 9
Piper lapathifolium Steud. Piplap TS 2 1 0 0 0 0 1 4
Piper psilorhachis C.DC. Pippsi TS 0 1 0 0 0 0 0 1
Piper sanctum Miq. Pipsan TS 1 32 2 2 0 1 2 40
Polygonaceae Coccoloba hondurensis Lundell Cochon TS 3 8 4 1 5 4 2 27
Coccoloba matudae Lundell Cocmat TS 0o 0 1 0 0 0 0 1
Rubiaceae Alibertia edulis A.Rich. Aliedu TS 0 0 1 0 0 0 0 1
Faramea occidentalis (L) A.Rich. Farocc TS 1 0 14 10 2 5 8 40
Hamelia longipes Standl. Hamlon DLNS o 2 3 1 0 2 2 10
Hamelia patens Jacq. Hampat P 0 3 0 0 0 0 0 3
Posoqueria latifolia Roem. & Schult. Poslat TS 0 0 O 0 0 1 1 2
Psychotria chiapensis Standl. Psychi TS 20 2 15 13 14 1 1 66
Psychotria faxlucens Lorence & Dwyer Psyfax TS 0 0 O 0 0 0 9 9
Psychotria flava Oerst. Psyfla P 6 0 2 0o 2 2 1 23
Psychotria limonensis K.Krause Psylim TS 1 2 0 1 3 0 0 7
Psychotria papantlensis Hemsl. Psypap TS 1 0 0 0o 2 0 0 3
Psychotria sarapiquensis Standl. Psysar TS 0 0 O 0 0 0 1 1
Psychotria simiarum Standl. Psysim TS 1 0 0 1 1 4 3 10
Psychotria veracruzensis Lorence & Dwyer Psyver TS 0 0 © 0 2 0 0 2
Randia pterocarpa Lorence & Dwyer Ranpt TS 1 1 1 0 2 0 4 9
Randia retroflexa Lorence & M.Nee Ranret L 2 0 0 0 0 1 0 3
Rondeletia galeottii Standl. Rongal TS 0 0 O 0o 3 0 0 3
Sommera arborescens Schltdl. Somarb TS 0 0 O 0 0 0 1 1
Rutaceae Zanthoxylum kellermanii P.Wilson Zankel TS 0 11 2 1 0 0 0 14
Zanthoxylum procerum Donn.Sm. Zanpro TS 1 0 0 0 0 0 0 1
Sapindaceae  Allophyllus campstostachys S.F.Blake Allcam TS 4 1 1 1 8 0 0 15
Cupania glabra Sw. Cupgla P 2 1 2 0o 3 0 0 8
Paullinia clavigera Schitdl. Paucla L 1 0 0 0 0 0 0 1
Paullinia costata Schltdl. & Cham. Paucos L 1 1 0 0 0 0 0 2
Sapindus saponaria L. Sapsap TS 0 0 O 0 1 0 0 1
Serjania goniocarpa Radlk. Sergon L 0 1 0 0 0 0 0 1
Sapotaceae  Manilkara zapota (L.) Royen Manzap TS 0 0 0 0 o0 2 0 2
Pouteria campechiana (Kunth) Baehni Pou cam TS 0 0 1 0 0 0 0 1
Pouteria durlandii (Standl.) Baehni Poudur TS 5 2 5 11 4 3 2 32
Pouteria reticulata (Engl.) Eyma Pouret TS 0o 0 O 0 2 3 0 5
Pouteria rhynchocarpa T.D.Penn. Pourhy TS 7 0 1 1 8 1 2 20
Pouteria sapota (Jacg.) H.E.Moore & Stearn Pousap TS 0o 0 O 0 2 0 0 2
Sideroxylon persimile (Hemsl.) T.D.Penn. Sidper DLNS 0 0 O 0 0 0 1 1
Sideroxylon portoricense Urb. Sidpor TS 5 1 0 0o 4 1 3 14
Solanaceae  Cestrum oblongifolium Schitdl. Cesobl P 0 0 0 0 o0 1 0 1
Cestrum racemosum Ruiz & Pav. Cesrac P 0 6 0 0 0 0 0 6
Lycianthes heteroclita Bitter Lychet L 1 0 0 0o 0 1 0 2
Staphyleaceae Turpinia occidentalis (Sw.) G.Don Turocc DLNS 2 0 0 0 0 2 2 6
Theophrastace Deherainia smaragdina (Linden) Decne. Dehsma TS 0O 0 0 15 0 0 0 15
Tiliaceae Heliocarpus appendiculatus Turcz. Helapp P 0 0 O 0 1 1 0 2
Mortoniodendron guatemalense Standl. & Steyerm. Morgua DLNS 0 0 1 1 1 0 0 3
Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Sleumer Plelin P 4 0 O 5 0 0 2 21
Trichospermum galeottii (Turcz.) Kosterm. Trigal P 0 0 O 1 0 1 0 2
Ulmaceae Ampelocera hottlei Standl. Amp hot DLNS 4 0 0 0 4 1 0 9
Celtisiguanaea (Jacg.) Sarg. Celigu L 0 1 0 0o 0 0 0 1
Trema micrantha (L.) Blume Tremic TS 0 3 0 0o 0 0 0 3
Urticaceae Myriocarpa longipes Liebm. Myrlon P 17 28 28 32 5 18 15 143
Urera caracasana (Jacg.) Gaudich. ex Griseb. Urecar P 1 3 0 0 0 0 0 4
Urera elata (Sw.) Griseb. Ureela P 0 0 1 1 0 0 4
Verbenaceae Citharexylum affine D.Don Citaff DLNS 1 0 0 0 0 0 0 1
Violaceae Orthion oblanceolatum Lundell Ortobl TS 2 0 2 1 10 0 3 18
Rinorea guatemalensis Bartlett Ringua TS 0 0 O 3 0 0 1 4
Rinorea hummelii Sprague Rin hum TS 0 0 © 9 4 6 8 27
Vochysiaceae Vochysia guatemalensis Donn.Sm. Vocgua TS 0 2 0 0 1 2 6
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717  Apéndice 2. indice de Valor de Importancia (1\V1) de las especies que contribuyen con ca. 50%
718  del VI total de cada uno de los fragmentos.

719

Especie Area del fragmento (ha)
3 5 7 17 23 211 640
Astrocaryum mexicanum 10.54 9.79 15.40 33.70 23.76 99.39 80.45
Chamaedorea alternans 11.43 13.20
Poulsenia armata 17.09 7.56 22.22 12.97
Pseudolmedia oxyphyllaria 10.21 12.35 11.06
Trophis mexicana 5.62 11.27 15.37 18.93 15.27 10.53
Sideroxylon persimile 9.94
Nectandra ambigens 7.06 8.78
Chamaedorea pinnatifrons 7.86
Dendropanax arboreus 15.95 8.94
Psychotria chiapensis 12.66
Dussia mexicana 11.16
Cymbopetalum baillonii 10.15
Spondias radlkoferi 10.08 8.53
Myriocarpa longipes 9.40 17.75 14.34 15.81 9.95
Eugenia acapulcensis 8.38
Psychotria flava 8.10
Pleuranthodendron lindenii 7.93
Coccoloba hondurensis 7.28 22.13
Brosimum alicastrum 6.69 9.71
Piper sanctum 28.17
Omphalea oleifera 18.62 8.73
Cedrela odorata 13.22
Zanthoxylum kellermanii 10.95
Sapium nitidum 8.89
Croton schiedeanus 7.98 12.22 9.23
Nectandra sp. 7.85
Stemmadenia donnell-smithii 7.13
Eupatorium galeottii 19.29
Ficus yoponensis 18.98 23.24 16.33
Pterocarpus rohrii 13.23
Licaria velutina 12.86
Bursera simaruba 11.05 10.34
Nectandra lundellii 8.41 7.91
Chamaedorea oblongata 9.39
Platymiscium pinnatum 8.07
Deherainia smaragdina 7.11
Rollinia mucosa 7.07
Pouteria durlandii 7.00
Pouteria sapota 27.66
720 Trichilia breviflora 19.89

721
722
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ABSTRACT

We characterized the tree seedling community within seven forest fragments of different size (3-640 ha)
at Los Tuxtlas, Mexico. We considered individual density, species richness, diversily, composition and
functional group (shade tolerant, non-pioneer-licht demander and pioneer species). We recorded 8038
individuals, belonging to 128 species and 40 morphospecies. Overall, shade-tolerant species had the high
est density and diversity fellowed by nen-pioneer-light demanders and pioneer species. Mean individual
density per plot was not related to fragment size, but mean species richness per plot, tetal observed spe-
cies richness and diversity were inversely related to fragment size, with the smallest [ragments having
the highest values. Species composition comparisons highlighted low similarity among fragments. Fur
thermoere, larger fragments shared more species with the smallest fragments than between each other.
Chur resules show that the largest fragments de not always held the highest species richness; that small
fragments comprise of high seedling species diversity, and represent a high regeneration potential for
tree native species in the study landscape.

@ 2010 Elsevier Ltd. All rights reserved.

1. Introduction

Increasing anthropogenic pressures on tropical rain forest {TRF)
have diminished forest cover worldwide, leaving a landscape
where several different size fragments of original vegetation are
surrounded by a matrix of non-forest environments (Whitmore,
1997). As a resull, plant community structure and composition
undergoes drastic changes; pioneer and exotic plant species are la-
vored by the new biotic and abiotic conditions, and native biodi-
versity tends to decrease strongly.

This is more evident in small rather than large fragments be-
cause they are more sensitive to edge effects {Lawrance et al.,
2001; Benitez-Malvido and Martinez-Kamos, 2003; Zanne and
Chapman, 2005); but even when these fragments are less diverse
and their original composition is altered, they are important at a
regional scale because they promole connectivity among larger
isolated fragments (Pither and Kellman, 2002), which nowadays
is a crucial feature to TRF conservation. Furthermore, in abandoned
pastures and crop fiekls, propagule sources from these small forest

* Cerresponding author. Tel: +52 55 5622 4835, fax: +52 55 5622 4528,
E-mail addresses: irene sgallen@cienciasunam.mx (I Sinchez-Gallen), javier.
alvarez@cienciasunammx (F]. Alvarez-Sinchez), jbenitez@oikos.unammx (J.
Benitez-Malvido).
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fragments, facilitate natural regeneration (Guariguata et al., 1997;
Arroyo-Rodriguez and Mandujano, 2006).

Most studies that have considered plant species loss in tropical
frasmented forests have taken inte account native species that
established long before fragmentation and how they were affected
by micro-environmental changes (Tabarelli et al., 1999). Adult
lrees can persist for over many decades after fragmentation
{Martinez-Ramos and Alvarez-Buylla, 1995) and therefore the dif-
ferences in species richness and composition among fragments can
be difficult to perceive because the persistence of these trees
masks the effect of fragmentation on other life stages as the newly
established regeneration community (i.e., seedlings and saplings).

The assessment of the plant community that establishes after
fragmentation, mainly tree seedlings, is helpful for understanding
the regeneration potential of the fragments and, therefore their
conservation value. Previous studies have shown that as fragment
size decreases and disturbance regime increases the diversity, rich-
ness and abundance of new recruils is reduced {Benitez-Malvido,
1998; Benitez-Malvido and Martinez-Ramos, 2003). Mean low
seedling density in small fragments is explained by changes in
plant-pellinator or -predater interactions that result in reduction
of plant fecundity, and low survivorship (Benitez-Malvido, 1998;
Laurance, 2005), also, small areas can not maintain viable popula-
tions of tropical trees (Alvarcz-Buylla et al, 1996). Furthermore,
species composition becomes dominated by light demanding
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pioneer species as fragment size diminishes {Laurance et al., 2001;
Benitez-Malvido and Martinez-Ramos, 2003; Muthuramkumar
et al, 2006). In addition, canopy species in forest fragments are
not necessarily related to the ohserved understory species, imply-
ing future shifts in species composition within fragments when
compared to continuous forests {Benitez-Malvido and Martinez-
Ramos, 2003; Chapman et al., 2003).

The Los Tuxtlas region, southern Mexico, has experienced se-
vere deforestation since the 1960s, when several land use changes
took place. Nowadays most of the remaining forest fragments are
small (55% are between 0.1 and 1 ha, and 38% between 1 and
10 ha) {(Mendoza et al., 2005), however, they concentrate a great
portion of the regional plant biodiversity {=2.5cmd.b.h.)
{Arroyo-Rodriguez et al., 2009). Although the latter study included
only individuals >2.5 cm d.b.h., one mnportant conclusion is that
forest regeneration at Los Tuxtlas region relies largely on small
fragments. Therefore, the evaluation of advanced regeneration
community (i.e., seedlings and saplings in the shaded understory)
is fundamental to have an overall vision of the regeneration poten-
tial of the fragments and of their conservation value in the long-
term {Arroyo-Rodriguez et al,, 2009). Several studies have shown
that small fragments are poor examples of tropical rain forest plant
communities. However, il high landscape connectivity and micro-
environmental heterogeneity exist, high native species richness
and diversity of plants could be maintained in small fragments,
as is the case in other organisms {Flaspohler et al., 2010). The main
goal of this study was to assess the community structure of tree
seedlings within ragments of dilferent sizes and to evaluate the
regeneration potential of the fragments.

2. Methods

2.1. Study area and study sites

The study area is located in Los Tuxtlas region, southeastern of
Veracruz State, Mexico, limiting east to the Gulf of Mexico close to
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San Martin Volcano (18°32'-18°37'N, 95°02'-95°08'W). The mean
annual temperature over 30 years is 24 °C and total annual precip-
itation is 4100 mm {Soto and Gama, 1997). The main original veg-
etation is classified as tropical rain forest, but towards the highest
altitudes tropical cloud forest is present. This region conforms the
northern most tropical rain forest in the Neotropics {Dirze and
Miranda, 1991) {Fig. 1). It was decreed a Biosphere Reserve in
1998, with an extension of around 150,000 ha {(Diario Oficial de
la Federacion, 1998).

Based on their accessibility, age since isolation {ca. 40-
50years), and excluding all riparian fragments, we selected seven
forest fragments of different size {ie., 3, 5, 7, 17, 23, 211, and
640 ha). Fragment area and distance among them were measured
using the ESRI ArcView version 3.2 GIS.

Previously in 2004, Sanchez-Gallen {unpub. data) carried oul a
structural analysis of the fragments canopy, by randomly locating
seven 100 < 2 m transects placed in the centre of each fragment;
all =0.08m girth individuals (0.025 m d.b.h.) were considered.
The structural analysis showed that most of the canopy trees with
the highest importance value index {IV1) were shade-tolerant spe-
cies {e.g., Trophis mexicana (Liebm.) Bureau, and Pseudolmedia oxy-
phyllaria Donn.Sm.), and non-pioneer-light demanders {e.g.,
Poulsenia armata (Mig.) Standl., and Dussia mexicana Harms), with
only one pioneer (Myriocarpa longipes Liebm.). Basal area values
fluctuated between 7.03 and 9.71 m?; whereas the percentage of
=1.41 m girth individuals varied between 3% and 10%, indicating
the presence of large trees in all fragments. Number of species
and lamilies varied from 76 Lo 97 and 35 to 44, respeclively. Tree
species diversily decreased as fragment size increased (Table 1).
Mean distances of all fragments to the Los Tuxtlas Biclogy Station
(640 ha) fluctuated from 1045.71 to 4724.5 m {Tahle 1, Fig. 1). The
largest fragment {640 ha) of the region corresponds to the Tropical
Biology Station “Los Tuxtlas” {TBS). It represents the least dis-
turbed vegetation in the region, because it has never been defor-
ested, although there are some reports of wood extraction,
mainly in the borders (Fig. 1). We considered the TBS as the refer-
ence {control) fragment.
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Fig. 1. Location of the seven studied fragments, showing size, shape and landscape configuration within the Los Tuxtlas Biosphere Reserve, Veracruz, Mexico. All fragments

were surrcunded by cattle pastures.
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Table 1

General features and canopy description of each fragment studied at the Los Tuxtlas tropical rain forest, southern Mexico. The information includes mean altitude, mean distance
to the largest fragment, years after isolation, the five canopy tree species with the highest Importance Value Index (IVI), number of tree species that contributes to 50% of total

fragment VI, Shannon diversity index (H'). total basal area, girth intervals and percentage of species with = 1.4 m girth. Total sampling area per fragment

Fragment size (ha) 3 5 7

1400 m*.

17 23 211 B}

75 +6.55
104571 + 450.5

25543 +31.25
1853.6: + 2477

Altitude (m asl)
Mean distance to Fragment

11028 + 325
TR13.05 + 5344

153 + R498
12726+ 6537

H5.18 + 607 185.62 + 13.96
211357 +3368 O

YRI5+ R3]
L7245 + 305

540 (m)

Elapsed time since iselation 43 38 43 48 43 38 4%
(yrs)

Dominant cancpy species Poulsenia armata Piper sanctum Eupatorium Heus Pouteria sapota Coccoloba Pseudolmedia
(witheut considering (Migq.) Standl. Mig. galeoii yoponensis (Jacq.) HEMoore  hondurensis oxyphyilaria
Arecaceae species) E.LRob. Desy, & Stearn Lundell Donn.Sm.

Dendropanax Omphalea Ficus yoponensis  Trophis P armata Myriocarpa T. mexicana
arboreys (L) Decne.  oieffera Hemsl.  Desv. mexicanea longipes Liebm.
& Planch. (Liebm.)

Bureau
Psychotria M. longipes T. mexicana M. fongipes Trichifia breviflora  F. yoponensis P armata
chiapensis Standl. S.F.Blake & Standl.
Dussia mexicana Cedrela odorata M. longipes Bursera T. mexicana T. mexicana M. longipes
Harms L simarnba (1)

Sarg.
P oxyphyilaria T. mexicana Licane veluting 0. oleifera B oxyphyilurin Hex vaterii L. arhorens

van der Werll Standl

Number of species that 15 12 11 17 11 14 14
contributed te 50% of wial
IVl

Diversity (H') 4135 3.928 3818 3.839 3853 2.828 2.861

Basal area (m* ha ") 61.21 50.21 69.36 53.29 48.86 47.71 68.07

Girth interval (m) 0.08-3.14 0.08-2.04 0.08-4.71 0.08-4.71 0.08-3.77 008-3.797 0.08-3.77

1.41 m Girth individuals (8) 4 4 4 3 5 g 10

Me. of species 97 33 94 35 33 a2 76

Me. of families 42 41 39 35 57 44 37

2.2, Sampling methods

All woody plants between 0.5 to 1.5 m tall were considered as
seedlings. From March to August 2005, we sampled tree seedlings
in Lten randomly stratified 5 = 5 m plots placed in the centre of
each of the fragments to minimize edge effects, resulting in a total
area sampled of 250 m® per fragment, and a total overall area of
1750 m?. In each plot we counted and identified (to species level)
all tree seedlings. Nomenclature followed the International Plant
Name Index (http:/fwww.ipniorg) and Ibarra-Manriquez and
Sinaca {1995, 1996a,b). All not identified individuals were catego-
rized as ND (nol determined) and they were only included in all
groups category analyses.

All identified plant species were classified into three functional
groups (EG) according to their germination requirements as { Hill
and Curran, 2003): shade tolerant {ST), non-pioneer-light deman-
der (NPLD), and picneer (P). The first group is formed by those spe-
cies that germinate under the shaded understory and comprises of
old-growth forest tree species. The second group constitutes all
plant species that are capable to germinate under the shade but
they need a canopy gap to complete their life cycle. These species
are present in the mature forest and in the upper canopy. Finally,
the third group corresponds to light demanding species that need
high sunlight to germinate and grow; such species are associated
to treefall gaps, forest edges and early successional stages.

2.3. Data analysis

To compare species richness according to fragment size and
ecological group, we calculated the mean estimated number of
species using the program Estimate$ (ver. 8.0) (Colwell, 2006).
Species richness was estimated with the following indices (hased
on species incidence): incidence-based coverage estimator (ICE),
and Chao2, which are the best estimators lor tropical rain forest
understory plant communities {Chazdon et al., 1998). To compare

species richness among fragments, we standardized the nwmnber of
individuals sampled (and not the area sampled) to contrel for dif-
ferences in individual density (Gotelli and Colwell, 2001). Diversity
per fragment and ecological group was estimated with the
Shannon diversily index (Magurran, 1988).

In order to evaluate the effect of fragment size on the structure
of the tree seedling community, we performed simple regression
analysis with generalized linear models for mean individual den-
sity per plot, mean observed species richness per plot, total ob-
served species richness and diversity for each fragment and
ecological group, using the Statistica ver. 6.0 program (Statsoft,
Inc., 2000). Changes in abundance and floristic composition of
seedling species among fragments were evaluated with a hierar-
chical agglomerative clustering method performed with the com-
puter program FRIMER 5 for Windows (Jongman et al., 1995;
Clarke and Gorley, 2001), using the Bray-Curtis similarity index
and a group average algorithm. Also, we analyzed whether or not
differences in species similarity were related to geographic dis-
tances among fragments by Mantel-tests after 999 randomizations
{Sokal and Rohlf, 1995; Hood, 2008).

3. Results
3.1. Seedling species richness and diversity

We recorded a total of 8038 individuals belonging to 168 spe-
cies {including 40 morphospecies with 266 individuals), and 47
families, with the Rubiaceae {16 species and 667 individuals) as
the most common followed by Piperaceae {11 species and 68 indi-
viduals), Myrtaceae (11 species and 199 individuals), and Laura-
ceae (9 species and 2338 individuals). Moest plant families (28)
were represented hy one or two species (Table 2).

One or two species and families per ecological group made up
around 50% of the total number of individuals, in any fragment {Ta-
ble 2). According to functional groups, shade-tolerant species {5T)
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Table 2

Total observed species richness (Sq: ), number of families, and density (TD), and the most abundant species and families per each ecological group per fragment at the Los Tuxtlas
tropical rain forest landscape, southern Mexico. All groups category includes all species per ecological group and non determined species.

Fragment size 3 5 7 17 23 211 640
(ha)
Sops, number of P 10,8 20,14 10, 8 11,5 12, & 33 13,8
families NFLD 15,12 15, 9 11,8 12, 10 12, 10 6,6 13,8
ST 39,25 34,23 37,22 38,22 26, 17 16, 11 34,19
All 77,34 72,31 58, 28 65,32 64, 27 33,20 61, 27
groups
TD (prepettion of P 388 (0.25) 112 (0.22) 58 (0.04) 61 (0.06) 162 (0.09) 11(0.01) 46 (0.18)
individuals) NPLD 582 (0.37) 166 (0.32) 636 (0.44) 112 (0.10) 909 (0.51) 743 (066) 84 (0.33)
ST 601 (0.38) 235 (0.46) 765 (0.52) 897 (0.84) 701 (0.40) 380 (0.34) 122 (0.48)
All 1630 525 1471 1078 1912 1166 256
groups
Most abundant P Pleuranthodendron  Myriccarpa longipes M. longipes (33%), M. longipes (41%), M. longipes M C schiedeanus
species (each lindenii (Turcz.) Liebm. (28%), Croton Psychotria Eupatorium (37%). longipes (30%), M.
species Sleumer (62%) schiedeanus Schldl. chigpensis Standl. galeottii B.L.Rob. Cupania (73%) longipes (20%)
percentage of (10%) (31%) (13%) glabra Sw.
individuals) (30%)
NPLD  Nectandra Brosimum alicastrum Ampelocera hottlei  Calophyilum N. ambigens N N. ambigens
ambigens Sw. (23%), N. ambigens  Standl. (36%), brasiliense (63%) ambigens (31%), B.
(S.F.Blake) (19%) Nectandra lundellii.  Cambess. (25%), B. (85%) alicastrum
C.KAllen (54%) CK.Allen (26%) alicastrum (22%) (20%)
ST Posoqueria latifolia  Pseudolmedia P. oxyphyliaria Trichilic moschata  Ocotea Rinorea T. mexicana
Roem. & Schult. oxyphyliaria Donn.Sm. (53%) Sw. (44%), Rheedia  dendrodaphne  hummelii (24%), P.
(53%) (23%), Trophis mexicana edulis Planch. & Mez (68%) Sprague oxyphyllaria
(Liebm.) Bureau (12%) Triana (9%) (48%) (12%)
All P. latifolia (19%), P. oxyphyllaria (10%), B P. oxyphyliaria T. moschata (37%),  N. ambigens N T. mexicana
groups  N. ambigens (19%)  alicastrum (7%) (28%), A. hottlef R. edulis (7%) (30%), 0. ambigens (11%), N.
(16%) dendrodaphne  (54%) ambigens (10%)
(25%)
Most abundant P Tiliaceae Urticaceae, Rubiaceae, Urticaceae, Urticaceae, Urticaceae  Eupherbiaceae,
families Euphorbiaceae Urticaceae Asteraceae Sapindaceae Urticaceae
NPLD Lauraceae Moraceae, Lauraceae Ulmaceae, Clusiaceae, Lauraceae Lauraceae Lauraceae,
Lauraceae Meraceae Moraceae
ST Rubiaceae Rubiaceae, Moraceae Moraceae Meliaceae, Lauraceae Viclaceae  Moraceae,
Moraceae Rubiaceae
All Rubiaceae, Moraceae, Lauraceae Moraceae, Meliaceae, Lauraceae Lauraceae  Moraceae,
greups Lauraceae Ulmaceae Moraceae Lauraceae

were the most abundant with a total of 3701 individuals, belonging
to 77 species, and 35 families. In general, Rubiaceae and Moraceae
were the most abundant families and the most abundant species
were Pseudolmedia oxyphyllaria Donn.Sm. (7.23% of all seedlings),
Ocotea dendrodaphne Mez (5.92%), Trichilia moschata Sw. (5.46%),
Posoqueria latifolia Roem. & Schult. (3.94%), and Trophis mexicana
(Liebm.) Bureau (2.48%) (Table 2). Non-pioneer light demanding
species (NPLD) were represented by a total of 3232 individuals in
25 species, and 16 families, with Lauraceae and Nectarndra ambigens
(S.F.Blake) C.K.Allen {19.75% of all seedlings) being the most com-
mon family and species, respectively, followed by Brosimum
alicastruim Sw. (6.46%), Ampelocera hottlei Standl. (2.94%), Nectandra
lundellii CK.Allen (2.13%), and Omphalea oleifera Hemsl. {2.13%)
(Table 2). Pioneer species {(P) were represented by 839 individuals
in 26 species, and 16 families; Urticaceae was the most conspicu-
ous family and the most dominant species were Pleuranthodendron
lindenii (Turcz.) Sleumer (3.17% of all seedlings), Myriocarpa longi-
pes Liebm. (1.94%), Cupania glabra Sw. (1.84%), Psychotria chiapensis
Standl. (0.68%), and Croton schiedeanus Schltdl. {0.50%) (Table 2).
Also, we found that the proportion of individuals belonging to each
ecological group was not related to fragment size; but it was
evenly distributed among ecological groups in those fragments
with the highest diversity values (Table 2).

The estimated number of species was standardized to the lowest
total number of individuals found per functional group in any of the
fragments (i.e., 11 individuals for pioneer species; 99 for non-pio-
neer-light demander species; 107 for shade tolerant; and 300 for
all groups), showing that as fragment size increases, species richness
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decreases for all ecological groups, except for shade-tolerant species
that had high species richness in almost all fragments (Table 3).

Mean observed species richness per plot of non-pioneer-light
demanders, shade tolerant and all groups peooled, decreased signif-
icantly with increasing fragment size (Fig. 2). The linear relation-
ship between mean density per plot and fragment size was not
significant, instead we observed a clear intra-fragment variation
(Fig. 2). The negative linear relationship between total observed
species richness and diversity with fragment size was significant
for all ecological groups and for all groups pooled, except for
shade-tolerant species diversity that showed a positive significant
relationship {Fig. 3).

3.2. Changes in floristic composition

All fragments were very different in terms of their composition.
The clustering analysis dendrogram showed that most of the frag-
ments shared less than 50% of their species with any other frag-
ment; the most similar fragments were Fragments 640 ha and
5 ha and the least were Fragments 7 ha and 17 ha (Fig. 4). Frag-
ment size did not explain fragment grouping. Mantel-tests did
not show any significant correlation between similarity indexes
and distances between fragments (r = 0.0593, p > 0.05).

4. Discussion

Overall, the number of identified seedlings to the species level
(97% of all individuals) was higher than in other studies on the same



L Sdnchez-Gallen et al fBiological Conservarion 143 (2000) 2111-2118

Table 3
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MNon-parametric estimators of species richness based on species presence/absence: incidence- based coverage estimator (ICE) and Chao 2 of seedling species present in seven
forest fragments at the Los Tuxtlas tropical rain forest, southern Mexico. Both estimators are standardized Lo the lowest number of individuals found per each ecological group

[EG) in any of the fragments. The mean + EE of both estimators is specified.
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18.73 25 23.8%51
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18.7% 17.13 18 + LK
2381 219 229+%1
58.63 5413 bl4+28
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95.9 95.9 95.9+0

8 6.5 7.25+0.8
46.5 325 395+7

101.94 99,13 100.5+1.4

155.45 HERG 124.6 + 348

110.9 103.2 107 £3.8
91.06 55.16 73.1%13

104.47% B1.26 HABE + 216

138.74 138.74 1387+
77.55 45.15 61.4+16.2

138.11 118.04 128.1+10

topic. This represents the more accurate approach in the study of
seedling communities in a tropical fragmented rain forest {see
Martinez-Kamos, 1991; Benitez-Malvide and Martinez-Ramos,
2003; Benitez-Malvido and Lemus-Albor, 2005, for comparisons).
In the tropical fragmented landscape of Los Tuxtlas, the tree seedling
community showed changes in density and species richness, diver-
sity, and composition according to fragment size. However, for most
cases there was a negative relation with fragment size. A similar
trend was reported for adult tree species located in the northern part
of the same study region { Arroyo-Rodriguez et al., 2009).

Seedlings from all ecolegical groups were present in all frag-
ments but pioneer species were scarce even in the smallest more
disturhed fragments, which contrast with studies of adult tree spe-
cies (Murcia, 1995; Tabarelli er al., 1999; Arroyo-Rodriguez and
Mandujane, 2006). Shade-tolerant species dominated the under-
story plant community in fragments as has been reported for other
areas (Benitez-Malvido and Lemus-Albor, 2005). This result is
probably a consequence of the presence of large reproductive
old-growth forest tree species that favor the recruitment of shade
tolerant seedling species. Additionally, the closed vegetation devel-
oped at the edge can act as a shield that buffers micro-environ-
mental changes produced by edge exposure {Didham and
Lawton, 1999); or at least diminishing their impact. In most of
our fragments, the high abundance of herbs, shrubs and some juve-
nile trees at edges was noticeable {Sanchez-Gallen, pers. obs.);
whereas in fragment interiors there is a dominance of large trees
{indicated by their large girth, Table 1). We found no consistent
pattern showing that dominant species may limit resource avail-
ability to other species as fragments with a strong species domi-
nance did neot necessary show lower species richness and
diversily (e.g., fragments 211, 23 and 3) (Table 2).

Total seedling species richness and density found in the largest
fragment (640 ha, TBS) have changed after 20 years (see Martinez-
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Ramos, 1991). Species richness of seedlings (<100 cm tall) has dou-
bled the previous value recorded for a total area of 3125 m? (i.e.,
0.27 species m~2 vs. 0.46 species m~2 in this study); while seedling
density showed a 10 times decrease in ca. 20 years {i.e,, 11.6 seed-
lings m ? vs. 1.02 seedlings m ? in this study). This implies that
although nowadays total diversity and species richness are still
high, seedling recruitment has decreased strongly at the landscape
level. The low seedling density within the largest fragment
{640 ha) is a reference to take into account for evaluating seedling
performance in other fragments, because a reduction in seedling
density could be a consequence of an interplay of factors of two
kinds: {1) those that increase seedling mortality {i.e., drastic envi-
ronmental changes, increase litterfall; disease and predation); and
(2) those that reduce seedling establishment (i.e., reduced seed
germination, lack of dispersers and pollinators) (see Benitez-Malv-
ido, 1998) which may have an important impact in species assem-
blage of future seedling communities.

We detected differences in composition among fragments that
are not explained by fragment size or distance among them. Recent
evidence has shown that the spatial configuration of the landscape
and fragment shape may be more important than fragment size in
explaining vegetation diversity and composition { Borges, 2000; da
Silva and Tabarelli, 2000; Laurance et al, 2002; Laborde et al,
2008). In general, the fragments under study were not uniform in
terms of edaphic and structural variables {Sanchez-Gallen, unpub.
data, Table 1), this indicates a high spatial heterogeneity related to
rough topography, that is a consequence of the volcanic origin of
the soils from this region. Topography can modify canopy structure
and soil characteristics promoting a high understory species diver-
sity and richness {Enoki and Abe, 2004; Réjou-Méchain et al., 2008)
restraining habitat loss which is one of the consequences of frag-
mentation {(McGarigal and Cushman, 2002; Fahrig, 2003 ). Further-
more, the low species composition similarity among fragments
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Fig. 2. Individual density and observed species richness (¥ & 1 SE) per plot as a function of fragment size for pioneer, non-pioneer-light demander and shade-tolerant species
(P, NPLD, and ST, respectively), and for all groups pooled. F-values for the linear regression analysis are shown when p < 0.05.

found in this study can be a consequence of this spatial heteroge-
neity promoting a high complementarity among habitats.

In Los Tuxtlas region several studies have reported high connec-
livity among Iragments due to the presence of living-fences, ripar-
ian corridors and remnant trees in pastures {Martinez-Garza and
Gonzalez-Montagut, 1999; Bejarano, 2008; Laborde et al., 2008).
These landscape features may facilitate the movement of seed vec-
tors, as well as the persistence and recruitment of native shade-tol-
erant species, mitigating the negative effects of the fragmentation
process (Herrera and Garcia, 2009). Fragment connectivity lo-
sether with the fact that the northern part of the Los Tuxtlas Bio-
sphere Reserve presents lower human activity {(Arroyo-Redriguez
el al., 2009) imply an important conservation value for these frag-
ments, regardless of their small size. These small fragments are
important propagule sources for native vegelation and may highly
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facilitate forest regeneration and expansion throughout cattle pas-
ture areas once these are abandoned. The only way Lo preserve the
greatest diversily and species richness of the Los Tuxtlas tropical
rain forest is promoting a landscape view ol conservalion
{Arroyo-Rodriguez et al., 2009; da Silva and Tabarelli, 2000).

The cld-growth seedling species {i.e., with long life spans) will en-
dure several other unfavorable conditions that will determine their
future presence in the tree community, but persistence of large trees
and seedlings are crucial for tropical rain forest species regeneration
and the maintenance of biodiversity {Alvarez-Buylla, 1994). Our re-
sults suggest that small forest fragments at Los Tuxtlas region have a
high regeneration potential hut that further studies at the landscape
scale are fundamental to clearly understand future forest regenera-
tion and conservation of this fragmented, highly diverse, tropical
rain forest {see Arroyo-Rodriguez et al., 2009).
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Estructura de la comunidad de hongos micorrizégenos arbusculares en fragmentos
de selva himeda

Community structure of arbuscular mycorrhizal fungi in fragments of a Mexican
tropical rain forest
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I11.1. Introduccién

La fragmentacidon y la consecuente modificacion de los patrones y procesos ecolégicos
en las selvas himedas han quedado fundamentadas en términos del componente vegetal
y animal (Laurance et al. 2002, Arroyo-Rodriguez et al. 2006, Melo et al. 2010); sin
embargo, los efectos de la fragmentacion en el comportamiento de las comunidades de
organismos hipdgeos no han sido ni siquiera medianamente explorados (Mangan et al.
2004), hecho que no se debe dejar de lado, dada la importancia que tienen estos
organismos en la funcionalidad, estructura y composicién de las comunidades epigeas
(Berg 2010).

Dentro de los organismos edaficos mas estudiados por su relevancia a diferentes
escalas espaciales y temporales, y por su influencia en diferentes niveles de
organizacion, desde individuo hasta ecosistema, se encuentran los hongos
micorrizogenos (HM), que son capaces de establecer una relacién mutualista con
plantas de muy diferentes grupos denominada micorriza. En particular, los HM
arbusculares (HMA) forman, junto con las raices de las plantas, la micorriza arbuscular,
que es uno de los tipos de micorriza mas extendido en todos los grupos vegetales y
ambientes conocidos; aunque, se destaca su importancia relativa en las selvas himedas
donde se reporta reiterativamente su influencia ecoldgica en la mayoria de las especies
vegetales analizadas (Janos 1980, McGuire et al. 2008).

Algunos factores inherentes a su naturaleza bioldgica hacen muy complicado
abordar preguntas sobre su ecologia, como son su desarrollo en una matriz edéfica que
requiere procesos de extraccion particulares y que muchas veces no aseguran la
obtencion total de lo que estaba presente en la muestra de suelo original, su
identificacion a través de la morfologia de sus esporas, que son estructuras de
resistencia y no de reproduccion, su identificacion molecular, las complicaciones que
conlleva su propagacion in vitro pero, a pesar de ello, en repetidas ocasiones se han
resaltado como organismos fundamentales en la ecologia de las plantas, como la
estructuracion de las comunidades vegetales y el desarrollo de los procesos
ecosistémicos (van der Heijden y Sanders 2002, van der Heijden y Horton 2009).
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En particular, los estudios a escala de paisaje para abordar el efecto de la
fragmentacion y los consecuentes cambios de uso de suelo sobre la estructura de la
comunidad de los HMA son muy escasos, Yy los datos recabados son contradictorios. Por
un lado, indican que al comparar entre el continente (fragmentos grandes) y las islas
(fragmentos pequerios), tanto la diversidad como la riqueza de especies no presentan
diferencias significativas; aunque, la composicion entre islas, por mas lejanas que estén,
es mas semejante entre ellas que con los sitios del continente (Mangan et al. 2004).
También al comparar comunidades de HMA de selva y de potrero o campos de cultivo,
las diferencias en riqueza no resultan significativas; aunque, destacan cambios en la
composicion de especies entre ambientes (Picone 2000). En el caso, del efecto de borde,
aunque determinante en la parte epigea, no parece tener un impacto en la diversidad y

riqueza pero si en la composicién de la comunidad de HMA (Nufiez 2006).

Pero, por otro lado, otros estudios si han reportado diferencias a nivel de riqueza,
diversidad y equitabilidad entre la vegetacion tropical original y algun otro tipo de
vegetacion como diferentes tipos de cultivos (Boddington et al. 2000, Oehl et al. 2003),
bosque secundario reciente o tardio o pastizal (Cuenca et al. 1998, Stlirmer y Siqueira
2010), entre otros.

El cambio en la composicion floristica puede ser un indicador de que la relacién
HMA-plantas se ve modificada (van der Heijden et al. 1998), ya que se ha demostrado
en estudios recientes que la identidad especifica de los HMA puede ser fundamental
para determinar, a su vez, la composicion vegetal (Scheublin et al. 2004, Mummey et
al. 2005, Opik et al. 2006, Johnson et al. 2010), esto ha sido explicado a través de la
hipétesis de la complementariedad funcional entre hongos y plantas, que implica que la
presencia de una especie particular de hongo puede ser determinante para la
permanencia de una determinada especie vegetal (Koide 2000, van der Heijden 2002).
De esta forma, se puede plantear que si las especies vegetales subordinadas son
altamente micétrofas y los HMA complementarios desaparecen como un efecto de estos
cambios de uso de suelo, la diversidad vegetal tendera a disminuir o, si las especies
dominantes son altamente dependientes de dichos hongos y éstos desaparecen, entonces
tenderan a ser menos dominantes y la diversidad se incrementara (Urcelay y Diaz
2003); sin embargo, estas relaciones pueden verse alteradas de acuerdo a la
disponibilidad de nutrientes, en particular de fésforo (P) que si llega a ser limitante,
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puede favorecer la presencia de HMA y la productividad y diversidad vegetales (Collins
y Foster 2009).

La estructura de la comunidad de HMA depende, ademas de la estructura de la
comunidad vegetal, de factores abioticos como el tipo de suelo y el contenido de
nutrientes, asi como de la historia de disturbio en donde se desarrollan (Helgason et al.
1998, Egerton-Warburton et al. 2007, Fitzsimons et al. 2008) y de la heterogeneidad

ambiental a pequefia escala (van der VVoorde et al. 2010).

I11. 2. Objetivo general

Describir la comunidad de hongos micorrizdégenos arbusculares en fragmentos de selva

himeda remanente de Los Tuxtlas, Veracruz.

I11.2.1. Objetivos particulares

Caracterizar la estructura de la comunidad de hongos micorrizogenos arbusculares
(HMA) en fragmentos de diferente tamario.

Analizar las diferencias de la estructura de la comunidad de los HMA en funcion de
algunos factores abioticos, basicamente aquéllos relacionados con las propiedades del

suelo y captura de carbono en fragmentos de selva hiumeda de diferente tamafio.

111.3. Zona de estudio

Este estudio se llevo a cabo en los terrenos de la zona norte de la Reserva de la Biosfera
de Los Tuxtlas, Veracruz. La Reserva se ubica entre los 18°30° y 18°35’ latitud norte y
los 95°00° y 95°05’ longitud W (Laborde-Dovali 2004) y fue decretada como reserva de
la biosfera en 1998 (Diario Oficial de la Federacion 1998). El principal tipo de
vegetacion que se encuentra en las altitudes bajas (< 300 m s.n.m.) corresponde a una
selva alta perennifolia (Miranda y Hernandez-X. 1963), que esta dentro del grupo de las
selvas humedas. A la fecha, este sistema ha perdido mas del 17.2% de su cobertura
original en la sierra de Los Tuxtlas (Castillo-Campos y Laborde 2004) y los remanentes
de vegetacion forestal original se encuentran concentrados en fragmentos de diferentes
tamanos, pero la mayoria (90%) se concentra por debajo de las 5 hectareas (Mendoza et
al. 2005). El fragmento de mayor tamafio, en toda la Reserva, es de 640 hay
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corresponde a la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (EBT), que esta bajo la
administracion del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autonoma de
México; este fragmento no ha sido talado ni manejado y es el méas conservado, por lo
que en este estudio lo utilizaremos como el fragmento de referencia para toda

comparacion (Figura 111.1).

2082000 |- 2082000

| 2050000

2050000

2056000 |- 2055000

Figura 111.1. Localizacion de la zona de estudio al sureste del estado de Veracruz,
México, y la ubicacion de los siete fragmentos. EBT = Estacion de Biologia Tropical
Los Tuxtlas.

I11.4. Materiales y método

I11.4.1. Caracterizacion de la estructura de la comunidad de HMA.

Muestreo de suelo. Muestreamos siete fragmentos de vegetacion remanente de selva
himeda, de diferente tamafio con 3, 5, 7, 17, 23, 211 y 640 ha de superficie. En cada
fragmento delimitamos 12 cuadros de 5 m x 5 m, y recolectamos medio kilogramo de
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suelo a la mitad (a los 2.5 m) de cada lado del cuadro, para formar una muestra
compuesta de 2 kg por cuadro. Tomamos el suelo de los primeros 20 cm de
profundidad, retirando previamente la capa de hojarasca. El suelo colectado se secé a

temperatura ambiente y se empac6 hasta su posterior procesamiento.

Separacion de esporas. Una vez secas las muestras, tamizamos el suelo con un tamiz de
2 mm de apertura, con el fin de eliminar pedazos de raices, rocas, troncos, cadaveres de
animales, etc. Posteriormente, pesamos 100 g de suelo para extraer las esporas de
hongos micorrizogenos arbusculares (HMA), de acuerdo al método modificado de
tamizado humedo, decantacion y centrifugacion en agua y sacarosa de Brundrett et al.
(1996) (ver Anexo 1). Todas las esporas halladas fueron montadas en portaobjetos con
alcohol polivinilico (PVLG) como medio fijador; después las contamos y determinamos
hasta morfoespecie.

La determinacion taxondmica se efectud siguiendo las claves de Schenck y
Perez (1990) y las descripciones disponibles en las paginas del International Vesicular

Arbuscular Culture Collection (www.invam.caf.wvu.edu/, consultada en junio de 2008),

de Glomeromycota Phylogeny (http://www.lrz.de/~schuessler/amphylo/, consultada en

junio de 2010) y de Janusz Blaszkowski de la Universidad de Agronomia de Szcezin

(www.agro.ar.szczecin.pl/~jblaszkowski/Introduction.html, consultada en junio de

2008). La nomenclatura sigue la propuesta mas reciente de SchuBler y Walker (2010).

Ademas, como un paso fundamental para cotejar los ejemplares obtenidos en
campo, se procedio a establecer macetas de propagacion con el suelo colectado en cada
uno de los siete parches con el fin de obtener un mayor nimero de esporas y de mejor
calidad (Brundrett et al. 1996). Posteriormente, al analizarlas logramos ratificar a las

especies registradas en campo.

Las preparaciones estan depositadas en el Herbario de Hongos Micorrizogenos
Arbusculares del Centro en Ciencias Bioldgicas, de la Universidad Auténoma de

Tlaxcala.

111.4.2. Analisis de suelo. Del suelo colectado al que se hace referencia en el apartado

anterior, tomamos aproximadamente un kilogramo para su analisis fisico-quimico.
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Secamos las muestras a temperatura ambiente para después enviarlas al Laboratorio de
Fertilidad de Suelos, Colegio de Postgraduados, Montecillo, para la determinacion del
pH, textura (% de arena, limo y arcilla), contenido de materia organica (MO) y carbono
organico (Corg), capacidad de intercambio cationico (CIC) y la concentracion de fosforo
1abil (Piavir) y de nitrogeno total (Niota). Con la informacion del Corgy el Niotal,
posteriormente calculamos la proporcion C/N, que es una medida de la calidad
nutricional de la materia organica, C/N < 20 se descompone relativamente rapido,
mientras que C/N > 20 representa una materia organica mas dificil de descomponer y un

aporte mas a largo plazo de nutrientes (G. Barajas, com. pers.).

Todos los analisis fueron realizados siguiendo protocolos basicos (Etchevers,
1992). La concentracion de Niar S€ 0btuvo por digestion himeda con la mezcla acido
sulfurico-salicilico y una destilacién semi-micro Kjeldahl por arrastre de vapor y
titulacion con &cido sulfarico 0.05 N. La concentracion de Py Se estimé mediante la
extraccion del fosforo con NaHCO3; 0.5 M pH 8.5 y determinacion colorimétrica
(método Olsen) (Olsen et al., 1954). Mientras que la determinacién del pH se realiz6 en
agua (relacion 1:2), el contenido de MO se obtuvo por medio de una digestion humeda
y el de Corg con el método automatizado, la CIC se estim6 usando NH,OAc IN pH 7'y
la textura se estimd mediante dispersion con hexametafosfato de sodio y carbonato de
sodio (Etchevers, 1992).

111.4.3. Andlisis de datos

Estructura de la comunidad de HMA. Estimamos el nimero de especies, por fragmento,
de acuerdo a los indices de presencia-ausencia indice de estimacién de cobertura (ICE),
Chao2 y Jack2, que son los indices mas recomendados para estimar la riqueza en sitios
con alta diversidad (Chazdon et al. 1998), usando el programa EstimateS ver. 8.2
(Colwell 2009). Posteriormente, calculamos el nimero de especies esperadas promedio,
por fragmento, al obtener la media aritmética de los tres indices, estandarizados al

menor nimero de esporas registradas en alguno de los fragmentos.

Ademas, obtuvimos la diversidad con el indice de Shannon y la equitabilidad
por cuadro utilizando el programa Species Diversity and Richness IV (Seaby y
Henderson 2006). Analizamos los patrones de variacion de los promedios de cada

variable en funcion del tamafio del fragmento para, posteriormente, evaluar la
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significancia de la relacion con la rutina de modelos lineales generalizados del programa
Statistica ver. 8.0 (Statsoft Inc. 2001). Asimismo, graficamos, por fragmento, a las
especies jerarquizadas de acuerdo al numero relativo de esporas y evaluamos el ajuste
de las curvas obtenidas a los cuatro modelos posibles, logaritmico, log-normal, de vara
rota o geométrico (Magurran 2004) mediante el programa Species Diversity and
Richness IV (Seaby y Henderson 2006).

Comparamos los fragmentos en términos de la composicidn de especies de
HMA con el indice de disimilitud de Sgrensen a partir del cual elaboramos un
dendrograma aplicando el método de union UPGMA (unweighted-pair group method
with arithmetic mean), que considera la disimilitud promedio minima entre todos los
posibles pares de miembros como criterio para unir los grupos (Jongman et al. 1995)
con el programa Primer ver. 5.1 (Clarke and Gorley 2001).

Relacion con factores abioticos. Analizamos la correlacion entre las similitudes de los
HMA de los fragmentos y las distancias geograficas lineales promedio entre ellos a
través de la prueba de Mantel, con 999 iteraciones, utilizando el paquete PopTools ver.
3.0 (Hood, 2008). Aplicamos un analisis canonico de correspondencia (CCA, siglas por
su significado en inglés) al conjunto de datos de todos los fragmentos, con el fin de
explorar la relacion entre la composicion de la comunidad de HMA vy las variables
edéficas, utilizando el programa Multivariate Statistical Package (MVSP ver. 2.11)
(Kovach 1998).

111.5. Resultados

Registramos un total de siete familias, 11 géneros y 43 especies, de las cuales siete son
morfoespecies que no pudieron ser identificadas. El fragmento 7 ha tuvo el mayor
namero de especies observadas (29) y el menor nimero correspondi6 al fragmento 640
ha (19). Los géneros que estuvieron presentes en todos los fragmentos fueron
Acaulospora, Claroideoglomus, Funneliformis, Glomus y Redeckera, mientras que los
géneros Ambispora, Entrophospora y Scutellospora fueron los menos frecuentes ya que

solo los registramos en uno o dos fragmentos (Cuadro 111.1).
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Las especies Acaulospora foveata Trappe & Janos, A. mellea Spain & N.C.
Schenck, A. scrobiculata Trappe, A. spinosa C. Walker & Trappe, Claroideoglomus
claroideum (N.C. Schenck & G.S. Sm.) C. Walker & A. SchiBler, Funneliformis
geosporum (T.H. Nicolson & Gerd. C. Walker & A. SchiBler, F. verruculosum (Blszk.)
C. Walker & A. SchiBler, Glomus tenebrosum (Thaxt.) S.M. Berch y Redeckera fulvum
(Berk. & Broome) C. Walker & A. Schiler, son las registramos en los siete fragmentos
(Cuadro I11.2).

Al clasificar los fragmentos en tres categorias (pequefios, medianos y grandes)
observamos que Gigaspora rosea T.H. Nicolson & N.C. Schenck y GlI. viscosum T.H.
Nicolson fueron especies asociadas exclusivamente a uno de los fragmentos pequefios
(3, 5y 7 ha); mientras que Gl. globiferum Koske & C. Walker y Scutellospora
heterogama (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders a los medianos (17 y 23
ha) y, finalmente, GI. microcarpum Tul & C. Tul., Scutellospora sp. 1, Entrophospora
infrequens (1.R. Hall) R.N. Ames & R.W. Schneid., Glomus sp. 5y Sclerocystis
rubiformis Gerd. & Trappe a los mas grandes (211 y 640 ha) (Cuadro 111.1).

En todos los casos, las curvas de jerarquia de especies se ajustaron
significativamente a un modelo logaritmico, donde las especies con la mayor
contribucion proporcional de esporas en el fragmento mas grande (640 ha) estuvieron
presentes en la mayoria de los fragmentos, ocupando en varias ocasiones los valores con
el mayor nimero de esporas (Figura 111.2). Es importante destacar que el fragmento que
presentd el menor nimero de estas especies fue el fragmento 211 ha (con seis de las

diez), seguido del fragmento 23 ha (con siete de las diez).

El nimero de especies observadas acumuladas para todos los fragmentos, estuvo
por debajo de los valores estimados y solamente en el caso de los fragmentos 7 y 211,
con el maximo numero de esporas que tuvieron, se igualan ambos valores. Ademas, las
curvas promedio de acumulacién de especies, en todos los casos, presentaron una alta
tasa de incorporacion de nuevas especies en las primeras 100 esporas, para luego:
1) alcanzar la asintota, como en el caso de los fragmentos 7, 17, 23y 211 ha, 6

2) no, como en los fragmentos 3, 5y 640 (Figura 111.2).
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Lo anterior, refleja la necesidad de extender el muestreo para estos Gltimos y que
12 muestras de suelo no fueron suficientes para abarcar el nimero total de especies
(Figura 111.3). No obstante, al estandarizar, en todos los fragmentos, al menor numero
de esporas encontradas en un fragmento (115), establecimos una relacion positiva y
significativa entre el nimero de especies estimadas y el tamafio del fragmento (Figura
111.4).

La relacion entre el tamarfio del fragmento y los valores promedio de la riqueza
observada de especies, la diversidad y la equitabilidad no fue significativa, aunque la
tendencia fue inversa a lo esperado; mientras que, ya se sefialo, para el caso de la

riqueza esperada fue significativamente positiva (Figura 111.4).

Al comparar los fragmentos en términos de su composicion, se observa que los
fragmentos de menor tamafio se unen al 80% de disimilitud de Sgrensen (20% de
similitud) y antes de alcanzar el 60% de disimilitud ya todos forman un solo grupo, lo
que indica que todos comparten mas del 50% de las especies. Es importante destacar
que los fragmentos mas grandes (211 y 640) se unen al conjunto de datos hacia el 35%
de similitud, indicando que son los menos parecidos con respecto a todos los demas.

80



Cuadro 111.1. Familias y especies de hongos micorrizogenos arbusculares (HMA)
registradas en siete fragmentos de selva, en la Reserva de Los Tuxtlas, Veracruz, y la
presencia (1) o ausencia (0) de cada especie por fragmento. Los fragmentos estan
indicados de acuerdo a su area. Frec: es la frecuencia relativa de cada especie en relacién
al total de fragmentos, se resaltan, en negritas, los valores mas altos. Clave: abreviatura
de las especies.

Area del fragmento (ha) Clave' 3 5 7 17 23 211 640 Frec
especie

Glomerales

Glomeraceae
Glomus aggregatum N.C. Schenck & G.S. Sm. Glo agg 11 1 1 1 1 0 85.71
Glomus globiferum Koske & C. Walker Glo glo 0 0 0 1 0 O 0 14.29
Glomus lacteum S.L. Rose & Trappe Glo lac 0o 1 0 1 1 o0 0 42.86
Glomus magnicaule I.R. Hall Glo mag 0 0 1 1 0 O 0 28.57
Glomus microaggregatum Koske, Gemma & P.D. Olexia Glo mica 1 1 0 0 0 1 0 42.86
Glomus microcarpum Tul. & C. Tul. Glo micc 0 0 0 0 0 1 0 14.29
Glomus tenebrosum (Thaxt.) S.M. Berch Glo ten 1 1 1 1 1 1 1 100
Glomus viscosum T.H. Nicolson Glo vis 0 0 1 0 0 O 0 14.29
Glomus sp. 1 Glo spl 0o 1 1 1 1 1 1 85.71
Glomus sp. 2 Glo sp2 0 0 o0 1 o0 1 0 28.57
Glomus sp. 3 Glo sp3 0O 0 1 1 0 1 0 42.86
Glomus sp. 4 Glo sp4 1 0 1 0 0 1 0 42.86
Glomus sp.5 Glo sp5 0O 0 0O O 0 1 0 14.29
Funneliformis aff. coronatum (Giovann.) C. Walker & A. SchuBler Fun cor 0o 0 1 0 1 o0 0 28.57
Funneliformis constrictum (Trappe) C. Walker & A. SchiBBler Fun con 1 1 1 1 1 0 1 85.71
Funneliformis geosporum (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & A. SchiiRler Fun geo 1 1 1 1 1 1 1 100
Funneliformis mosseae (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & A. SchiiRler Fun mos o 1 1 1 0 1 0 57.14
Funneliformis verruculosum (Blaszk.) C. Walker & A. SchiiBller Fun ver 1 1 1 1 1 1 1 100
Rhizophagus clarus (T.H. Nicolson & N.C. Schenck) C. Walker & A. SchiiRler Rhicla 1 1 1 0 1 0 0 57.14
Rhizophagus fasciculatus (Thaxt.) C. Walker & A. SchiiRler Rhi fas 0o 1 1 0 0 O 1 42.86
Sclerocystis clavispora Trappe Sclcla 1 1 1 1 0 O 0 57.14
Sclerocystis rubiformis Gerd. & Trappe Sclrub 0O 0 0 0O 0 1 0 14.29
Sclerocystis sinuosa Gerd. & B.K. Bakshi Sclsin 1 1 1 1 1 0 0 7143

Claroideoglomeraceae
Claroideoglomus claroideum (N. C. Schenck & G. S. Sm.) C. Walker & A. SchiiRler Cla cla 1 1 1 1 1 1 1 100

Diversisporales

Gigasporaceae
Gigaspora decipiens |.R. Hall & L.K. Abbott Gig dec 1 1 1 1 0 1 1 85.71
Gigaspora rosea T.H. Nicolson & N.C. Schenck Gig ros 1 0 0 0 0 O 0 14.29
Scutellospora gilmorei (Trappe & Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders Scu gil 0O 1 0 0 0 1 0 28.57
Scutellospora heterogama (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders Scu het 0O 0 0O O 1 o0 0 14.29
Scutellospora sp. 1 Scu spl 0O 0 0 0O 0 1 0 14.29

Acaulosporaceae
Acaulospora delicata C. Walker, C.M. Pfeiff. & Bloss Acadel 1 1 1 1 0 O 0 57.14
Acaulospora excavata Ingleby & C. Walker Acaexc 1 0 1 o0 1 1 1 7143
Acaulospora foveata Trappe & Janos Aca fov 11 1 1 1 1 1 100
Acaulospora kentinensis (C.G. Wu & Y.S. Liu) Kaonongbua, J.B. Morton & Bever  Aca ken 1 0 0 0 0 O 1 28.57
Acaulospora laevis Gerd. & Trappe Aca lae 11 1 1 1 1 0 85.71
Acaulospora mellea Spain & N.C. Schenck Aca mel 1 1 1 1 1 1 1 100
Acaulospora morrowiae Spain & N.C. Schenck Aca mor 1 0 1 1 1 0O 0 57.14
Acaulospora rhemii Sieverd. & S. Toro Acarhe 1 1 1 0 0 1 1 71.43
Acaulospora scrobiculata Trappe Acascr 11 1 1 1 1 1 100
Acaulospora spinosa C. Walker & Trappe Aca spi 1 1 1 1 1 1 1 100
Acaulospora sp. 2 Acasp2 o 0 1 1 0 O 1 42.86

Entrophosporaceae
Entrophospora infrequens (I.R. Hall) R.N. Ames & R.W. Schneid. Ent inf 0O 0 0O O 0 O 1 14.29

Diversisporaceae
Redeckera fulvum (Berk. & Broome) C. Walker & A. Schu3ler Red ful 11 1 1 1 1 1 100

Archaeosporales

Ambisporaceae
Ambispora leptoticha (N.C. Schenck & G.S. Sm.) C. Walker, Vestberg & A. Schiiler Amb lep 0 0 0O 1 0 O 1 28.57
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Figura 111.2. Curvas de abundancia de especies de hongos micorrizégenos arbusculares

(HMA) jerarquizadas por

fragmento. H’ =

indice de diversidad de Shannon por fragmento.

En todas las graficas se muestra el resultado de la prueba de bondad de ajuste al modelo
logaritmico (x° y su nivel de significancia asociado, P). Las especies sefialadas
corresponden a aquéllas que ocuparon los primeros diez lugares en el fragmento de 640 ha.
Nomenclatura de las especies como en el Cuadro I11.1.
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Figura I11.3. Curvas de acumulacion de especies de hongos micorrizogenos arbusculares
(HMA). Se grafican los datos observados (obser) y el promedio de los tres indices evaluados
(ICE, Jacknife 2 y Chao2) (est) para cada uno de los fragmentos, en funcién del namero de
esporas. El valor maximo que alcanzan los ejes de las abscisas (X) y ordenadas (Y), no es el
mismo en todos los casos; la escala del eje X en el primer grupo de gréaficas es menor que la
del segundo.
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Figura I11.5. Dendrograma de los fragmentos estudiados en funcion del indice de
Disimilitud de Serensen.

De acuerdo al CCA, el porcentaje de varianza explicada por los dos primeros
ejes fue alrededor de 10% y el de la relacion especies-variables ambientales fue del
54%. Siguiendo los coeficientes de correlacion de Pearson, el eje 1 (X) del espacio de la
ordenacién de las especies de HMA, restringido por la correlacion de sus ejes con los
patrones de variacion de las variables ambientales, esta relacionado con el porcentaje de
arcilla, la concentracion de Pysii y en menor proporcién con el porcentaje de apertura del
dosel, el porcentaje de limo y arena, y el IAF. El eje 2 (Y) esté correlacionado
fuertemente con la concentracion de N Y €l pH, y en menor proporcion con el
contenido de MO e [AF (Cuadro 111.2). Esto a su vez se refleja en una distribucion

diferencial de especies.
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Cuadro I11.2. Eigenvalores y porcentaje de variacion explicado por el CCA, con las
correlaciones de Pearson (r) entre las variables ambientales y los tres ejes candnicos.

Valores de significancia: * = p<0.05, ** = p<0.01, *** = p<0.001 (N=84).

Eje1(X) Eje2(Y) Eje3
Eigenvalores 0.233 0.124 0.11
Correlaciones especies-ambiente 0.764 0.688 0.743
Porcentaje acumulado de varianza de las especies 6.098 9.34 12.223
Porcentaje acumulado de varianza de la relacion especies-ambiente  35.336 54.121 70.824
Correlaciones intragrupos entre variables ambientales y sitios
pH 0.026 -0.682 ***  0.166
MO (%) -0.144 0.458 ***  (0.113
Niota (%) -0.005 0.648 *** (0.114
P (PpmM) 0.477 ***  -0.056 0.815 ***
arena (%) -0.674 ***  0.253* 0.34 **
limo (%) 0.505 *** -0.364**  -0.114
arcilla (%) 0.641 ***  -0.062 -0.467 ***
Apertura dosel (%) 0.632*** -0.306 **  -0.03
indice de area foliar (IAF) (moles m? d) -0.506***  0.401 *** 0.025

Las especies mas frecuentes se pueden dividir en tres grupos, 1) este grupo

engloba aquellas especies que estan mas asociadas a sitios con valores bajos de pH, bajo

porcentaje de arcilla y limo pero alto de arena, altos valores del indice de &rea foliar

(IAF) y bajas concentraciones de Pz pero altas de Ny (Gig dec, Fun con, Aca scr); 2)

este grupo abarca las especies que se encuentran en sitios con valores intermedios a

altos del porcentaje de apertura del dosel, con valores altos e intermedios de Py y de

Niotal, @demas de altos porcentajes de limo y arcilla 'y con pH bajos a intermedios (Aca

fov, Aca lae, Fun geo, Red ful), y 3) especies mas relacionadas con altos valores de pH,

arena e indice de &rea foliar (IAF), bajas concentraciones de N Y de Piai Y bajo

porcentaje de arcillas, en este grupo se encuentran Aca mel, Aca spi, Glo teny Glo spl

(Figura 111.6, Cuadro 111.2).

Mientras que las especies menos frecuentes, i.e. aquéllas que estan presentes en

s6lo uno o dos fragmentos, se distribuyen a lo largo del eje 2, a partir de lo cual se

puede plantear que el pH, el N, la MO y el IAF son las variables abiGticas que

pueden determinar mas fuertemente su presencia. En particular, la mayoria de las

especies se concentran en los valores intermedios de las mencionadas variables.
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Figura 111.6. Diagrama de ordenacion de las especies de hongos micorrizogenos
arbusculares (HMA) a partir del andlisis de correspondencia candnica (CCA); se usaron
84 puntos, 43 especies y nueve variables ambientales. Se sefialan las especies que
estuvieron en 6 6 7 fragmentos (Especies mas frecuentes, Frec >80%) y aquéllas que se
presentaron sélo en uno o dos fragmentos (Especies menos frecuentes, Frec < 30%).
Los circulos azules enmarcan los subgrupos diferenciados para el caso de las especies
mas frecuentes (1, 2 y 3, ver texto para mayor informacion). EI nombre de las especies
se enuncia de acuerdo al Cuadro I11.1.

111.6. Discusion

Encontramos que el tamafio del fragmento esté relacionado con la estructura de la
comunidad de hongos micorrizégenos arbusculares (HMA) de manera inversa, donde
los fragmentos pequefios presentan una mayor riqueza observada, diversidad y
equitabilidad; sin embargo, en términos de la composicion, las especies se agruparon en
funcion de otras variables ambientales y no del tamafio del fragmento. De acuerdo al
CCA, las variables que mejor explicaron dicho comportamiento (con r > 0.6) fueron la
textura del suelo (porcentaje de arcilla, de arena y de limo), la apertura del dosel, el

indice de area foliar, el pH y la concentracion de Nt
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La riqueza encontrada de HMA (43 especies) es baja en comparacion a la
riqueza vegetal que se ha reportado; aunque representa la quinta parte de todas las
especies descritas de HMA a nivel mundial (233 especies) (Schiler y Walker 2010).
De hecho, una comparacion somera con un estudio en la misma Reserva, pero realizado
en la zona sur, con diferentes usos de suelo (Varela et al. 2008), mostré que ambos
estudios sélo comparten el 13% del total de especies registradas. Esto hace patente la
necesidad de emprender estudios de la comunidad de HMA con diferentes
aproximaciones, como son la colecta de esporas en el campo, la corroboracion con
plantas trampa en macetas en invernadero y la identificacion de especies colonizando
suelo y raices a través de métodos moleculares, con el fin de tener un espectro mas
completo y fidedigno de las especies de HMA que hay y una caracterizacion mas

precisa a nivel comunidad.

Asimismo, del total de especies registradas, siete constituyen morfotipos que no
pudimos identificar ya sea porque los especimenes de campo no lo permitieron o porque
no encontramos una descripcion que se les ajustara por lo que, al menos algunas de

ellas, podrian ser nuevas especies para la ciencia.

Al igual que otros estudios en selvas himedas, el género con mayor nimero de
especies fue Glomus (13 especies) seguido de Acaulospora (11 especies) (Guadarrama y
Alvarez 1999, Mangan et al. 2004, Varela et al. 2008, Stiirmer y Siqueira 2010); ambos
géneros son los que tienen mayor numero de especies de HMA 'y, por lo tanto, la
probabilidad de que sean los que predominen es mayor. Uno de los factores que esta
fuertemente relacionado con la riqueza de Glomus es su historia filogenética, dado que
es un género con varios clados monofiléticos (Schwarzott et al. 2001) lo que explica
una gran diversificacion al interior de este género, mientras que el género Acaulospora
no presenta una historia filogenética tan compleja y su riqueza esta mas relacionada con
suelos acidos y lluvias sostenidas a lo largo del afio (Sttirmer y Siqueira 2010),

caracteristicas comunes de la selva de Los Tuxtlas.

En particular predominaron, por su frecuencia en mas de cinco fragmentos,
Acaulospora mellea, A. scrobiculata, A. spinosa, Claroideoglomus claroideum,

Funneliformis verruculosum, Glomus aggregatum y Gl. tenebrosum. Estas especies se
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han reportado con anterioridad en zonas tanto perturbadas como pristinas, que pueden
comprender cultivos de maiz (Varelay Trejo 2001, Varela et al. 2008, Wang et al.
2008), pastizales (Picone 2000, Varela et al. 2008), claros (Guadarrama y Alvarez
1999), sitios de borde de selva-potrero (Nufiez 2006), fragmentos pequefios y grandes
de selva original (Luna-Gonzalez 2009), areas de pastizales nativos (Gai et al. 2006),
selva himeda (Guadarrama y Alvarez 1999, Stiirmer y Siqueira 2010), lo que sugiere
que estos hongos poseen tolerancias fisioldgicas muy amplias, y que explica el por qué
de su amplia presencia a pesar de los cambios ambientales que conlleva la

fragmentacion.

El género Sclerocystis predomind en los fragmentos pequefios, lo que puede
estar relacionado con el tipo de esporas que produce ya que es el Unico género que
esporula en forma de esporocarpos, y éstos se han interpretado como una respuesta a
ambientes estresantes, sin embargo, también se han encontrado en zonas no perturbadas
(Guadarrama y Alvarez 1999, Picone 2000, Gai et al. 2006, Stiirmer y Siqueira 2010) lo
que no sustenta la hipdtesis previa; una propuesta alterna, en las zonas de selva himeda,
puede ser, por un lado, que las condiciones ambientales constantes en el tiempo no
promueven la esporulacion ya que las esporas son estructuras de resistencia y no de
reproduccion y si favorecen el crecimiento lento del micelio y, por el otro lado, el
carbono es un nutriente escaso en estos ambientes con baja disponibilidad de luz, por lo
gue los HMA no pueden asignar grandes cantidades de carbono constantemente a la
produccion de esporas, pero aun menos a esporocarpos (que llegan a contener entre 7'y
cientos de esporas (L. Hernandez, com. pers.)) por lo que la probabilidad de muestrear
estas estructuras en estas zonas seria muy baja, independientemente de que su micelio si
esté presente y por ello los reportes més constantes en las zonas abiertas donde las

condiciones no son constantes y el carbono es mas abundante.

Ambispora leptoticha (N.C. Schenck & G.S. Sm.) C. Walker, Vestberg &
Schuessler, Gigaspora decipiens I.R. Hall & L.K. Abbott, Glomus lacteum S.L. Rose &
Trappe, Glomus verruculosum Btaszk. y Scutellospora heterogama (T.H. Nicolson &
Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders, son especies que no se habian reportado con
anterioridad en México y, excepto por A. leptoticha, todas las demas no se habian

reportado en zonas de selva.
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La distribucion de las especies mantiene una curva logaritmica en todos los
fragmentos, lo que indica una predominancia de ciertas especies sobre otras pero no una
absoluta dominancia, favoreciendo la existencia de una mayor riqueza (Magurran 2004).
Seis de las diez especies mas abundantes en el fragmento 640, también estuvieron
presentes en el resto de los fragmentos, en particular, Ac. scrobiculata y Gl. tenebrosum
mantuvieron una alta jerarquia sin importar el fragmento, aunque otras como Am.
leptoticha, Acaulospora sp. 2 'y Ac. mellea no estuvieron presentes en los demas u
ocuparon bajas jerarquias. Esto implica que existe un reservorio de varias especies en
los diferentes fragmentos y que las condiciones edéaficas diferenciales no han afectado

su desarrollo.

Las curvas de acumulacion de especies claramente indican que varios
fragmentos requieren de un mayor muestreo, este método de analisis ha sido muy poco
utilizado en comunidades de HMA (Stlrmer y Siqueira 2010) y, a diferencia de los
otros estudios, nosotros decidimos utilizar los indices ICE, jacknife 2 y Chao2 porque
son los que mejor se ajustan a ambientes muy diversos como es la selva himeda
(Chazdon et al. 1998).

La comunidad de HMA mantuvo, en todos los fragmentos estudiados, una alta
riqueza y diversidad, las que aunque no estuvieron inversamente relacionadas con el
tamano del fragmento mostraron una tendencia en ese sentido, resultado contrario a lo
esperado, ya que otros estudios de fragmentacion de habitat destacan que a menor
tamano, menor la riqueza y diversidad que pueden sostener esos habitats, ya sea de
plantas (Benitez-Malvido y Martinez-Ramos 2003; Laurance et al. 2006) o de otros
organismos asociados al suelo como microartropodos (Hoyle et al. 2005), neméatodos
(Rantalainen et al. 2005), escarabajos acarreadores y colémbolos (Gibbs y Stanton
2001). En particular, en el caso de los HMA, estudios previos no han reportado un
impacto negativo de la fragmentacion, como es el caso de la selva de Barro Colorado,
Panama (Mangan et al. 2004), o del efecto de borde en la selva de Los Tuxtlas, México
(Nufiez 2006), sobre la riqueza y la diversidad de los HMA,; aunque si sefialan que en
términos de la composicion si hay diferencias entre islas y continente, predominando
Gl. “tsh” y Scl. clavispora en el continente, y Glomus “small brown” y A. mellea en las

islas (Mangan et al. 2004) o zona de pastizal, predominando Gi. decipiens y Gl.
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caledonium, y zona de selva, con la presencia exclusiva de Ac. scrobiculata y Ac.

spinosa, a lo largo del gradiente del borde (Nufiez 2006).

Esto ultimo esta relacionado directamente con el cambio en la composicién
vegetal ya que se ha mencionado que la identidad de las especies vegetales puede
favorecer la presencia diferencial de especies de HMA y viceversa (Burrows y Pfleger
2002, Hart et al. 2003, Mummey et al. 2005). Por ejemplo, en un pastizal natural en
Ceedar Creek, Minnesota, se ha detectado que al incrementar la cubierta de una
leguminosa (Amorpha canescens), se favorece la esporulacion de Gigaspora, Sc.
calospora, Ac. morrowiae, Gl. intraradices y Paraglomus spp. (Burrows y Pfleger
2002); o en el caso de una pradera donde Dactylis glomerata es la especie de pasto
nativa dominante y Centaurea maculosa una maleza muy dificil de erradicar, se ha
encontrado que la maleza promueve la presencia de mas ribotipos de HMA en las raices
del pasto que cuando el pasto esté aislado de la maleza (Mummey et al. 2005).

Es importante subrayar que el comportamiento de la riqueza y la diversidad de
los HMA fue semejante al de la riqueza de especies de arboles con diametros a la altura
del pecho mayores de 3 cmy de plantulas en los mismos fragmentos (Arroyo-Rodriguez
et al. 2009, Sanchez-Gallen et al. 2010). Basicamente esto se puede explicar con base
en la hipétesis de la complementariedad funcional, la cual se plantea como un
mecanismo de seleccidn de especies flngicas y vegetales (van der Heijden 2002). Los
datos obtenidos en este estudio indican que en esta zona, la disminucion del area del
fragmento no ha repercutido fuertemente en cambios en las condiciones ambientales
(Sanchez-Gallen et al., en prep.), lo que, a su vez, no ha repercutido en una alteracion
del habitat per se para las plantas y los HMA, tal que la riqueza y diversidad sean muy
altas en los fragmentos pequefios. Este hecho también se ha reportado para
macromicetos en diferentes usos de suelo de una selva himeda en la India, i.e.
arboledas de olivos (que tienen las areas mas pequefias), cultivos de café y areas de
selva protegidas, los autores hallaron que la diversidad y riqueza de esporocarpos fue
mayor en las arboledas de olivos que son sitios sagrados y que comprenden habitats

diferentes a los de las otras zonas (Brown et al. 2006).

Otra explicacion probable del elevado registro de especies de HMA en los

fragmentos de menor tamarfio es que la matriz que rodea a los fragmentos no es
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enteramente inhdspita para los HMA ya que mantiene una gran cantidad de especies de
herbaceas que pueden estar jugando un papel muy importante en su preservacion y

diseminacion en el espacio (Zhang et al. 2004).

Este estudio destaca la alta similitud entre las comunidades pertenecientes a los
fragmentos de categorias de tamafio diferentes, pequefios (< 10 ha), medianos (entre 10
y 100 ha) y grandes (> 100 ha), por lo que no se observa que el tamafio esté relacionado
con las diferencias en composicién de los HMA. Sin embargo, cabe destacar que los
fragmentos que comparten mas especies entre si son los fragmentos de menor tamafio y
el fragmento de 640 se mantiene separado del resto hasta alcanzar un 40% de similitud.
Parece ser que, a pesar de las variaciones de las variables abiéticas entre fragmentos, las
especies de HMA no se ven afectadas fuertemente. Las respuestas de los HMA a la
fragmentacion no han sido previamente descritas o reportadas, sélo se han realizado
comparaciones entre cambios de uso de suelo o islas y continente y los resultados
indican que aun cambios tan drasticos, como es la conversion de selva a potrero o a
cultivos, no necesariamente implican fuertes cambios en la composicion de HMA
(Picone 2000, Nufiez 2006).

De esta forma, a una escala de paisaje, nuestros resultados indican que gran parte
de las especies se encuentran representadas en cada uno de los fragmentos. Esta
conclusion es muy importante ya que conduciria a la idea de que la conservacion del
fragmento méas grande aseguraria el maximo de especies de la zona, sin embargo, es el
que menos especies comparte con el resto del sistema, por lo que no es recomendable,
desde el punto de vista de la conservacion de los HMA, mantener Gnicamente el
fragmento més grande, de hecho, la mejor recomendacion es mantener el conjunto de
fragmentos para asi mantener la alta riqueza de HMA a nivel de paisaje, asegurando la

existencia de las especies, a traves de metapoblaciones (Bellemain y Ricklefs 2008).

Ademas, en el caso de los HMA, no sélo es importante considerar la estructura
de la comunidad y la composicidn si no también, evaluar su funcionalidad ya que el
principal papel ecoldgico de los HMA radica principalmente en su funcion (Smith y
Read 2008). En este sentido, algunos estudios han reportado que en la selva de Los
Tuxtlas, a pesar de que fragmentos grandes y pequefios comparten una gran proporcion
de especies, los potenciales de in6culo varian de acuerdo al fragmento de que se trate
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(Luna-Gonzalez et al., en prep.), ademas el efecto que el in6culo de fragmentos grandes
y pequerios, tiene sobre la supervivencia de especies nativas de la selva es diferencial, y
depende tanto de la historia de vida de la planta como del origen del indculo (fragmento

grande o pequefio) (Zamarripa et al., datos no publicados).

La concentracion del Pipii Y Niotar, junto con la textura del suelo, el pH 'y el
contenido de MO fueron las variables ambientales-edaficas que determinaron la
distribucion de las especies de HMA. En particular, la concentracion de Pyspii €S una
variable que ha explicado, de manera directa, el porcentaje de colonizacion por HMA'y
el desarrollo fungico (Smith et al. 2009), pero no asi los otros factores edaficos
evaluados en este estudio. El analisis multivariado resalta la importancia de contemplar
mas de un factor a la vez, con el fin de tener un mayor acercamiento a lo que ocurre
realmente. En nuestro caso, también la concentracion de Ny fue un factor
determinante en la distribucion de las especies. De hecho, lo que se observa es que
dentro de las especies mas frecuentes, se encuentran las que estan mas asociadas a sitios
menos acidos y altos porcentajes de arena con bajas concentraciones de Niotar Y Piapit (A.
mellea y A. spinosa). Tal vez, en este caso, estos HMA establecen una relacion
mutualista méas fuerte con las plantas, porque la escasez de nutrientes promueve que los
beneficios que conllevan los HMA, sean mayores que los gastos, para las plantas y por
ello, éstas favorecen la colonizacion y desarrollo de estos hongos (Reynolds et al.
2005). Por otro lado, si las concentraciones de estos nutrientes son elevadas, los HMA
tienden a mantener la relacién con las plantas pero ya no de indole mutualista, si no
parasitica, porque los gastos que representan para las plantas el transferirles carbono,

son mucho mayores que los beneficios que ofrecen (Johnson et al. 1997).

Una hipétesis que se puede plantear ante la alta dispersion de las especies de
HMA en el espacio de ordenacion es que cada especie fungica es capaz de hacer uso de
una combinacidn de variables abidticas y bidticas muy definida pero con intervalos
amplios, situacion planteada por la teoria de diferenciacion de nichos (Morin 2009), de
tal forma que a pesar de ocurrir drasticos cambios ambientales, como aquellos asociados
a la fragmentacion, muchas especies de HMA son capaces de persistir dada su alta
plasticidad a grandes escalas de tiempo y espacio, siempre y cuando la fragmentaci{on

no tenga como consecuencia principal la desaparicién de habitats. Sin embargo,
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estudios sobre la funcionalidad de cada una de las especies reforzaria, en gran medida,

esta hipdtesis.

I11.7. Agradecimientos

A B. Gomez-Chagala, O. Nufiez-Castillo, E. Delgadillo, D. Oliveray W. Luna por su
ayuda en el trabajo de campo y gabinete. También agradecemos a la M. en C. Juliana
Padilla por su apoyo en los analisis de suelo. Asimismo, extendemos nuestro
agradecimiento a los duerios de los terrenos el permitirnos el acceso a ellos. En especial,
al personal de la Estacion de Biologia Tropical por el apoyo durante nuestra estancia y
el trabajo en el campo. I1S-G agradece una beca complementaria otorgada por la
DGAPA a través de su programa de becas (PASPA) y al Posgrado en Ciencias
Biologicas de la UNAM por el acervo académico recibido y los apoyos varios para
acudir a reuniones académicas. Este estudio fue financiado por los proyectos
SEMARNAT-CONACYT 2002-c01-668 y PAPIIT IN-235402.

111.8. Referencias bibliograficas

Arroyo-Rodriguez, V., E. Pineda, F. Escobar y J. Benitez-Malvido. 2009. Value of
small patches in the conservation of plant-species diversity in highly fragmented
rainforest. Conservation Biology 23: 729-739.

Bellemain, E. y R.E. Ricklefs. 2008. Are islands the end of the colonization road?
Trends in Ecology and Evolution 23: 461-468.

Benitez-Malvido, J. y M. Martinez-Ramos. 2003. Impact of forest fragmentation on
understory plant species richness in Amazonia. Conservation Biology 17: 389-400.

Berg, M.P. 2010. Spatio-temporal structure in soil communities and ecosystem
processes. En: Verhoef, H.A. y P.J. Morin (eds.). Community ecology. Processes,
models, and applications. Pp. 69-80. Oxford University Press, Oxford.

Boddington, C.L. y J.C. Dodd. 2000. The effect of agricultural practices on the
development of indigenous arbuscular mycorrhizal fungi. I. Field studies in an
Indonesian ultisol. Plant and Soil 218: 137-144.

Brown, N., S. Bhagwat y S. Watkinson. 2006. Macrofungal diversity in fragmented and
disturbed forests of the Western Ghats of India. Journal of Applied Ecology 43: 11-17.

Brundrett, M., N. Bougher, B. Dell, T. Grove y N. Malajczuk. 1996. Working with
mycorrhizas in forestry and agriculture. Australian Centre for International Agricultural
Research, Canberra, Australia.

Burrows, R. y F. Pfleger. 2002. Arbuscular mycorrhizal fungi respond to increasing
plant diversity. Canadian Journal of Botany 80: 120-130.

94



Castillo-Campos, G. y J. Laborde. 2004. La vegetacion. En: Guevara-Sada S., J.
Laborde y G. Sanchez-Rios. (eds.). Los Tuxtlas. El paisaje de la sierra. Pp. 231-265.
Instituto de Ecologia, A.C., Unién Europea.

Chazdon, R.L., R.K. Colwell, J.S. Denslow y M.R. Guariguata. 1998. Statistical
methods for estimating species richness of woody regeneration in primary and
secondary rain forests of northeastern Costa Rica. En: F. Dallmeier y J.A. Comiskey
(eds.). Forest biodiversity research, monitoring and modeling: conceptual background
and old world case studies. Pp. 285-309. Parthenon Publishing Group, Paris.

Clarke, K.R. y R.N. Gorley. 2001. Primer v5: User manual/turorial. Primer-E,
Plymouth.

Collins, C.D. y B.L. Foster. 2009. Community-level consequences of mycorrhizae
depend on phosphorus availability. Ecology 90: 2567-2576.

Colwell, R.K. 2009. EstimateS: Statistical estimation of species richness and shared
species from samples. Version 8.2. User's Guide and application published at:
http://purl.oclc.org/estimates (consultada el 13 de enero de 2011).

Cuenca, G., Z. de Andrade y G. Escalante. 1998. Diversity of Glomalean spores from
natural, disturbed and revegetated communities growing on nutrient-poor tropical soils.
Soil Biology and Biochemistry 30: 711-719.

Diario Oficial de la Federacién, 1998. Tomo DXLII No 16. Decreto Presidencial de la
Reserva de la Biosfera ‘‘Los Tuxtlas’”.

Egerton-Warburton, L.M., N.C. Johnson y E.B. Allen. 2007. Mycorrhizal community
dynamics following nitrogen fertilization: a cross-site test in five grasslands. Ecological
Monographs 77: 527-544.

Fitzsimons, M.S., R.M. Miller y J.D. Jastrow. 2008. Scale-dependent niche axes of
arbuscular mycorrhizal fungi. Oecologia 158: 117-127.

Gai, J.P., P. Christie, G. Feng y X.L. Li. 2006. Twenty years of research on community
composition and species distribution of arbuscular mycorrhizal fungi in China: a
review. Mycorrhiza 16: 229-2309.

Gibbs, J.P. y E.J. Stanton. 2001. Habitat fragmentation and arthropod community
change: carrion beetles, phoretic mites, and flies. Ecological Applications 11: 79-85.

Govindarajulu, M., P.E. Pfeffer, H. Jin, J. Abubaker, D.D. Douds, J.W. Allen, H.
Bucking, P.J. Lammers y Y. Shachar-Hill. 2005. Nitrogen transfer in the arbuscular
mycorrhizal symbiosis. Nature 435: 819-823.

Guadarrama, P. y J. Alvarez. 1999. Abundance of arbuscular mycorrhizal fungi spores

in different environments in a tropical rain forest, Veracruz, Mexico. Mycorrhiza 8:
267-270.

95



Hart, M., R.J. Reader y J. Klironomos. 2003. Plant coexistence mediated by arbuscular
mycorrhizal fungi. Trends in Ecology and Evolution 18: 418-423.

Helgason, T., T.J. Daniell, R. Husband, A.H. Fitter y J.P.W. Young. 1998. Ploughing up
the wood-wide web? Nature 394: 431.

Hodge, A., T. Helgason y A.H. Fitter. 2010. Nutritional ecology of arbuscular
mycorrhizal fungi. Fungal Ecology 3: 267-273.

Hood, G.M. 2008. PopTools version 3.0.6. Available on the internet. URL
http://www.cse.csiro.au/poptools (consultada el 30 de diciembre de 2010).

Hoyle, M. y H. Alastair. 2005. Mixed effects of habitat fragmentation on species
richness and community structure in a microarthropod microecosystem. Ecological
Entomology 30: 684-691.

Janos, D. 1980. Vesicular-arbuscular mycorrhizae affect lowland tropical rain forest
plant growth. Ecology 61: 151-162.

Johnson, N.C., J.H. Graham y F.A. Smith. 1997. Functioning of mycorrhizal
associations along the mutualism-parasitism continuum. New Phytologist 135: 575-585.

Johnson, D., P.J. Vandenkoornhuyse, J.R. Leake, L. Gilbert, R.E. Booth, J.P. Grime,
J.P.W. Young y D.J. Read. 2004. Plant communities affect arbuscular mycorrhizal
fungal diversity and community composition in grassland microcosms. New Phytologist
161: 503-515.

Johnson, N.C., G.W.T. Wilson, M.A. Bowker, J.A. Wilson y R.M. Miller. 2010.
Resource limitation is a driver of local adaptation in mycorrhizal symbioses.
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America 107:
2093-2098.

Jongman, R.H.G., C.J.F. Ter Braak y O.F.R. van Tongeren 1995. Data analysis in
community and landscape ecology. Cambridge University Press, Cambridge. 299 p.

Koide, R.T. 2000. Functional complementarity in the arbuscular mycorrhizal symbiosis.
New Phytologist 147: 233-235.

Kovach, W.L. 1998. MVSP — A multivariate statistical package for Windows, version
3.1. Kovach Computing, Pentraeth, UK.

Laborde-Dovali J. 2004. La Reserva de la Biosfera. En: Guevara-Sada S., J. Laborde-
Dovali y G. S&nchez-Rios. (eds.) Los Tuxtlas. El paisaje de la sierra. Pp. 271-279.
Instituto de Ecologia, A.C., Unién Europea.

Landis, F.C., A. Gargas y T.J. Givnish. 2004. Relationships among arbuscular

mycorrhizal fungi, vascular plants and environmental conditions in oak savannas. New
Phytologist 164: 493-504.

96



Laurance, W.F., H.E.M. Nascimento, S.G. Laurance, A. Andrade, J.E.L.S. Ribeiro, J.P.
Giraldo, T.E. Lovejoy, R. Condit, J. Chaver, K.E. Harms y S. D’Angelo. 2006. Rapid
decay of tree-community composition in Amazonian forest fragments. Proceedings of
the National Academy of Sciences of the United States of America 103: 19010-19014.

Luna-Gonzalez, W. 2009. Diversidad y potencial de indculo de la comunidad de hongos
micorrizdégenos arbusculares en fragmentos de selva alta perennifolia en Los Tuxtlas,
Veracruz. Tesis de licenciatura, Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Autdnoma de
Meéxico, México, D.F.

Magurran, A.E. 2004. Measuring biological diversity. Blackwell Science Ltd., Malden,
Massachusetts. 256 p.

McGuire, K.L., T.W. Henkel, 1. Granzow de la Cerda, G. Villa, F. Edmund y C.
Andrew. 2008. Dual mycorrhizal colonization of forest-dominating tropical trees and
the mycorrhizal status of non-dominant tree and liana species. Mycorrhiza 18: 217-222.

Melo, F.P.L., E. Martinez-Salas, J. Benitez-Malvido y G. Ceballos. 2010. Forest
fragmentation reduces recruitment of large-seeded tree species in a semi-deciduous
tropical forest of southern Mexico. Journal of Tropical Ecology 26: 35-43.

Mendoza, E., Fay, J., Dirzo, R., 2005. A quantitative analysis of forest fragmentation in
Los Tuxtlas, southeast Mexico: patterns and implications for conservation. Revista
Chilena de Historia Natural 78: 451-467.

Miranda, F. y E. Hernandez-X. 1963. Los tipos de vegetacion de México y su
clasificacion. Boletin de la Sociedad Bot&nica de México 28: 29-179.

Mummey, D.L., M.C. Rillig y W.E. Holben. 2005. Neighboring plant influences on
arbuscular mycorrhizal fungal community composition as assessed by T-RFLP analysis.
Plant and Soil 271: 83-90.

Nufiez, O. 2006. Efecto de borde en una selva humeda tropical: implicaciones en las
comunidades de hongos micorrizdgenos arbusculares. Tesis de maestria en Ciencias
(Biologia ambiental). Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Autonoma de
México. 75 p.

Oehl, F., E. Sieverding, K. Ineichen, P. Méader, T. Boller y A. Weimken. 2003. Impact
of land use intensity on the species diversity of arbuscular mycorrhizal fungi in
agroecosystems of central Europe. Applied Environmental Microbiology 69: 2816-2824.

Opik, M., M. Moora, J. Liiray M. Zobel. 2006. Composition of root-colonizing
arbuscular mycorrhizal fungal communities in different ecosystems around the globe.
Journal of Ecology 94: 778-790.

Picone, C. 2000. Diversity and abundance of arbuscular-mycorrhizal fungus spores in
tropical forest and pasture. Biotropica 32: 734-750.

97



Rantalainen, M.-L., H. Fritze, J. Haimi, T. Pennanen y H. Setéla. 2005. Species richness
and food web structure of soil decomposer community as affected by the size of habitat
fragment and habitat corridors. Global Change Biology 11: 1614-1627.

Reynolds, H.L., A.E. Hartley, K.M. Vogelsang, J.D. Bever y P.A. Schultz. 2005.
Arbuscular mycorrhizal fungi do not enhance nitrogen acquisition and growth of old-
field perennials under low nitrogen supply in glasshouse culture. New Phytologist 167:
869-880.

Rohlf, F.J. 2002. NTSYS-pc: numerical taxonomy and multivariate analysis system.
Exeter Software, Setauket, NY.

Schenk, N.y Y. Perez. 1987. Manual for the identification of VA mycorrhizal fungi. 1a.
edicion. Universidad de Florida, Gainesville, Florida. 245 p.

Scheublin, T.R., K.P. Ridgway, J.P.W. Young y M.G.A. van der Heijden. 2004.
Nonlegumes, legumes, and root nodules harbor different arbuscular mycorrhizal fungal
communities. Applied and Environmental Microbiology 70: 6240-6246.

SchiBler, A.y C. Walker. 2010. The Glomeromycota. A species list with new families
and new genera. Gloucester, Inglaterra.

Schwarzott, D., C. Walker y A. Schiiler. 2001. Glomus, the largest genus of the
arbuscular mycorrhizal fungi (Glomales), is non-monphyletic. Molecular Phylogenetics
and Evolution 21: 190-197.

Seaby, R.M.H. y P.A. Henderson. 2006. Species diversity and richness. Ver. 4.0. Pisces
Conservation Ltd., IRC House Pennington Lymington, Hampshire, R.U.

Smith, S.E. y D.J. Read. 2008. Mycorrhizal symbiosis. Academic Press, Londres. 787 p.
Smith, F.A., E.J. Grace y S.E. Smith. 2009. More than a carbon economy: nutrient trade
and ecological sustainability in facultative arbuscular mycorrhizal symbioses. New
Phytologist 182: 347-358.

StatSoft, Inc. 2001. STATISTICA (data analysis software system), version 6.
www.statsoft.com.

Stirmer, S.L. y J.O. Siqueira. 2010. Species richness and spore abundance of arbuscular
mycorrhizal fungi across distinct land uses in Western Brazilian Amazon. Mycorrhiza
DOI 10.1007/s00572-010-0330-6.

Urcelay, C.y S. Diaz. 2003. The mycorrhizal dependence of subordinates determines
the effect of arbuscular mycorrhizal fungi on plant diversity. Ecology Letters 6: 388-
391.

van der Heijden, M.G.A., T. Boller, A. Wiemken e I.R. Sanders. 1998. Different

arbuscular mycorrhizal fungal species are potential determinants of plant community
structure. Ecology 79: 2082-2091.

98


http://www.statsoft.com/�

van der Heijden, M.G.A. 2002. Arbuscular mycorrhizal fungi as a determinant of plant
diversity: in search for underlying mechanisms and general principals. En: van der
Heijden, M.G.A. e |.R. Sanders (eds.). Mycorrhizal ecology. Ecological studies 157.
Springer-Verlag, Berlin, pp. 243-261.

van der Heijden, M.G.A. y T.R. Horton. 2009. Socialism in soil? The importance of
mycorrhizal fungal networks for facilitation in natural ecosystems. Journal of Ecology
97: 1139-1150.

van der Voorde, T.F.J., W.H. van der Putten, H.A. Gamper, W.H.G. Hol y T.M.
Bezemer. 2010. Comparing arbuscular mycorrhizal communities of individual plants in
a grassland biodiversity experiment. New Phytologist 186: 746-754.

Varela, L.y D. Trejo. 2001. Los hongos micorrizogenos arbusculares como
componentes de la biodiversidad del suelo en México. Acta Zooldgica Mexicana (n.s.)
NUmero especial 1: 39-51.

Varela, L., A. Estrada, F.J. Alvarez-Sanchez e I. Sanchez-Gallen. 2008. Catalogo de

hongos micorrizdgenos arbusculares en la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas.
Edicion digital. Facultad de Ciencias, UNAM.

99



Anexo 1.

Separacion de esporas. Método modificado de Brundrett et al. (1996) para muestras con

gran cantidad de materia organica.

10.

Secar el suelo a temperatura ambiente, desmenuzandolo para que no queden
trozos de suelo muy grandes y eliminando la mayor parte de las rocas.

Pesar 100 g del suelo ya seco.

En un bote de boca ancha de 1 litro, se colocan los 100 g de suelo y se le
adicionan aproximadamente 750 ml de agua de la llave. Se deja reposar por 15
min, permitiendo que todo el suelo se humedezca.

El suelo remojado se amasa a mano por 15 min, deshaciendo cualquier grumo de
suelo.

El suelo ya completamente disuelto en el agua, se pasa por un par de tamices
(0.5 cm y 44 micras de apertura), teniendo mucho cuidado en recabar todo el
suelo que queda en el tamiz de menor apertura.

El suelo se reparte homogéneamente en tubos de centrifuga de 50 ml de
capacidad. Y se le adiciona agua, llenando cada tubo hasta 45 ml.

Los tubos con el suelo y el agua son colocados en una centrifuga, siempre
teniendo la precaucion de balancearlos correctamente y se centrifugan a 3500
r.p.m. (revoluciones por minuto) durante 4 min.

Cuando acaba el centrifugado, se retiran los tubos y se elimina el sobrenadante,
guedandose con la pastilla de suelo.

Se resuspende la pastilla de suelo en sacarosa (o0 azucar refinada) al 40%, la cual
se debe adicionar lentamente hasta llegar a la marca de 45 ml, revolviendo el
suelo y mezclandolo bien con la sacarosa. Se vuelven a introducir en la
centrifuga y se ponen a 3500 r.p.m. durante 30 segundos.

Transcurrido el tiempo, los tubos son retirados y se colecta el sobrenadante de
cada uno, colocandolo en un tamiz pequefio. EI material colectado se debe lavar
varias veces con agua de la llave, para posteriormente trasladarlo a una caja de
Petri de 5 cm de diametro, de donde se colectaran posteriormente las esporas con

ayuda de agujas entomoldgicas y pipetas Pasteur.
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CAPITULO IV
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¢Es la comunidad de regeneracion de avanzada determinante de la estructura de la
comunidad de los hongos micorrizégenos arbusculares?

Is the advanced regeneration community determinant for arbuscular mycorrhizal fungi
community structure?
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1V. 1. Introduccién

La estructura de una comunidad es reflejo de la interaccion de una gran cantidad de
factores tanto abioticos como bidticos (Roughgarden y Diamond 1986). La importancia
relativa de cada factor depende de la escala en tiempo y espacio (Begon et al. 2006,
Gurevitch et al. 2006).

Aunado a lo anterior, en fechas recientes se ha destacado como un componente
fundamental para entender la estructura de una comunidad vegetal, a los organismos del
suelo, como son las bacterias fijadoras de nitrégeno, organismos degradadores de
materia organica, lombrices, hongos micorrizogenos (HM), debido a las interacciones
que establecen con ellos y que pueden generar un vinculo muy estrecho entre las plantas
y los organismos (Wardle 2002, Bever et al. 2010, van der Putten 2010).

Los HM arbusculares (HMA) son un grupo de hongos del suelo que forman una
asociacion mutualista denominada micorriza arbuscular, cuya importancia relativa en
las zonas tropicales es mayor dado que se ha reportado que colonizan una mayor
proporcidn de especies vegetales en comparacion con los otros tipos de micorrizas
(Smith y Read 2008). Obtienen el carbono de las plantas con las que se asocian pero, a
diferencia de los hongos patogenos, ocurre un intercambio bidireccional de recursos con
ellas, tal que la relacion se mantiene a lo largo del tiempo con un balance neto de
beneficios menos costos positivo, caracteristica fundamental para considerarla un
mutualismo (Stiling 1999), si no se da ese balance positivo, la relacion deja de ser

mutualista.

Los beneficios que los HMA proporcionan a las plantas a traves de una mayor
eficiencia en la absorcion de agua, nutrientes y, en algunos casos, la produccion de
hormonas de crecimiento repercuten en un mejor estado nutricional e hidrico de las
plantas, por lo que son capaces de resistir mas a las sequias y a la depredacion (Smith y
Read 2008). Sin embargo, la persistencia de la relacion a lo largo del tiempo depende de
muchos otros factores que, en un momento dado, pueden modificarse y tornar la
interaccion a un parasitismo de los hongos sobre las plantas, dado que el gasto

energético para mantenerlos es muy elevado de modo que representan una fuente de
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pérdida de carbohidratos no compensada por los aportes fangicos (Johnson et al. 1997,

van der Heijden y Horton 2009).

Cualquier estudio que pretenda entender la interaccion plantas-HMA debe
contemplar las caracteristicas y los efectos del ambiente abidtico ya que, en pequefia o
gran medida, éste determina la evolucidon de la interaccion. El fosforo es el nutriente
reiterativamente mencionado como el mas importante que aporta el hongo a la relacion,
y por ello es un determinante en el estado del balance neto positivo; se ha observado que
concentraciones entre 0.02 y 0.2 mg I propician una mayor respuesta positiva tanto
fangica como vegetal (Manjunath y Habte 1991, Guadarrama et al. 2004), pero a
concentraciones mayores, la relacion mutualista tiende a ser mas débil y las plantas
tienden a presentar respuestas ecofisioldgicas negativas (Hodge et al. 2010). Sin
embargo, en fechas recientes se ha descubierto que el nitrégeno puede tener un papel
relevante, ain mas que el fosforo, en la relacién micorrizica (Antoninka et al. 2009).
Por otro lado, el pH, la textura, la materia organica, el tipo de suelo, los factores de
disturbio y el tipo de vegetacion, pueden explicar la estructura y composicion de la
comunidad de HMA en varios ecosistemas de Norteamérica (Alvarez-Sanchez et al.
2011).

Dado lo anterior, la interrelacion plantas-HMA se vislumbra como un factor
fundamental para entender y explicar la riqueza, la diversidad, la composicion y el
funcionamiento de las comunidades vegetales y fangicas (van der Heijden et al. 1998a,
b, Hart et al. 2003, van der Heijden et al. 2003, Lovelock et al. 2003). Sin embargo, este
planteamiento ha sido muy poco explorado en comunidades naturales y, mucho menos
en comunidades con una alta diversidad vegetal, como es la selva himeda de Los
Tuxtlas, Veracruz.

Nuestro objetivo principal fue analizar la relacion entre la riqueza vegetal y la
riqueza de HMA, incluyendo la influencia de algunos factores edaficos. Asimismo, nos
plantemos una hipotesis: i) Dado el funcionamiento conjunto de las comunidades
vegetales y de HMA, se espera encontrar una relacion directamente proporcional entre

la riqueza de HMA y la riqueza de especies vegetales.
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1VV.2. Zona de estudio

El presente estudio se llevd a cabo en los terrenos de la zona norte de la Reserva de la
Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz. La Reserva se ubica entre las coordenadas 18°12” y
18°43’ latitud norte y los 94°40’ y 95°20° longitud oeste (CONANP 2006) y fue
decretada como reserva de la biosfera en 1998 (Diario Oficial de la Federacion 1998).
El principal tipo de vegetacidn que se encuentra en las altitudes bajas (< 300 m s.n.m.)
corresponde a una selva alta perennifolia (Miranda y Hernandez-X. 1963), que esta
dentro del grupo de las selvas hiumedas. A la fecha este sistema ha perdido mas del
17.2% de su cobertura original en la sierra de Los Tuxtlas (Castillo-Campos y Laborde-
Dovali 2004). En particular, en la zona norte de la Reserva los remanentes de
vegetacion forestal original se encuentran concentrados en fragmentos de diferentes
tamanos, pero la mayoria (90%) se concentra por debajo de las 5 hectareas (Mendoza et
al. 2005). El fragmento de mayor tamafio en toda la reserva es de 640 ha y corresponde
a la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (EBT), que esta bajo la administracion
del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autbnoma de México; es un
fragmento que no ha sido talado ni manejado y es el mas conservado, por lo que en este
trabajo lo utilizamos como el fragmento de referencia para toda comparacion (Figura
IV.1).

IVV.3. Materiales y métodos

IV.3.1. Muestreo de vegetacion y HMA. En cada uno de los fragmentos se hizo un
muestreo extensivo, ubicamos aleatoriamente cuadros de 5m x 5m en el area mas
conservada al interior de cada fragmento, evitando cualquier contacto con el area de
borde. Tratamos de muestrear un numero de cuadros en funcion del tamafio del
fragmento, de esta forma, en principio establecimos un total de 150 cuadros repartidos
19, 17, 14, 14, 18, 28 y 40 en los fragmentos 3, 5, 7, 17, 23, 211 y 640 ha,
respectivamente. Sin embargo, al recopilar toda la informacién requerida para nuestros
analisis, tuvimos que eliminar algunos cuadros porque no tuvieron todos los datos
requeridos como son especies de HMA y analisis fisicoquimicos, por lo que para todos
los andlisis aqui considerados, sélo utilizamos las muestras de 115 cuadros (19, 17, 12,
12,10, 17 y 28 para los fragmentos 3, 5, 7, 17, 23, 211 y 640 ha, respectivamente).
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Figura 1V.1. Localizacion de los siete fragmentos muestreados al norte de la Reserva de
la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz, se sefiala su area. El fragmento de 640
corresponde a la Estacion de Biologia Tropical, Los Tuxtlas.

En cada cuadro registramos el nimero de especies e individuos por cada una de
ellas, de todas las plantas entre 0.5 y 1.5 m de alto (a partir de aqui denominadas
plantulas). Ademas, al punto 2.5 m de cada uno de los lados del cuadro, colectamos 0.5
kg de suelo para formar una muestra compuesta de aproximadamente 2 kg por cada
cuadro de 5m x 5m, que posteriormente en el laboratorio pusimos a secar a temperatura
ambiente. Del suelo seco, tomamos una submuestra de 100 g por cuadro para la
extraccion de las esporas de hongos micorrizdgenos arbusculares (HMA), con el fin de
contabilizar el nimero de especies (Sanchez-Gallen et al. en prep.).
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El remanente de suelo fue enviado al Colegio de Postgraduados, Montecillo,
para los andlisis de pH, fésforo labil (por el método de Olsen) (Pyspir), nitrogeno total
(por el método de Kjeldhal) (Nioar), materia organica (MO) y % de arcilla (Sanchez-

Gallen et al. en prep.).

IV.3.2. Andlisis de datos. Obtuvimos los coeficientes de variacion de la riqueza de
HMA y plantulas por fragmento y analizamos su relacion con el area del fragmento, a

través de un andlisis de regresion usando el programa Statistica ver. 6 (Statsoft 2001).

Calculamos el indice de diversidad de Shannon (Magurran 2004) por cada
cuadro, tanto para las plantulas como para los HMA, mediante el programa Species

Diversity and Richness IV (Seaby y Henderson 2006)

Ademas, graficamos los valores de riqueza observada fungica y de plantulas por
cuadro, los cuales fueron ordenados de manera descendiente de acuerdo a la riqueza
observada de HMA.

En un estudio previo (Sanchez-Gallen et al. en prep.) realizamos un muestreo de
todas las plantas con una altura por arriba de 1.5 m, para cada uno de los fragmentos,
por lo que para analizar la correlacion entre riqueza de HMA y plantas utilizamos dos
aproximaciones. La primera consistio en evaluar la correlacion entre el promedio de la
riqueza fungica y de plantulas (todas aquellas plantas entre 0.5y 1.5 m de alto) por
fragmento; mientras que la segunda radic en evaluar la correlacion entre la riqueza
total de HMA versus la riqueza total de especies de plantulas, de plantas por arriba de
1.5 m de altura y la riqueza total abarcando ambos grupos de plantas por fragmento. La
significancia estadistica de las diferentes correlaciones fue evaluada a través de la

prueba de correlacion de Spearman con el programa Statistica ver. 6 (Statsoft 2001).

Con el fin de evaluar de manera integral la influencia de diversos factores, tanto
abidticos como bidticos, sobre la riqueza de HMA, a través del programa AMOS ver.
16.0.0 (Arbuckle 2007), usamos el modelaje de ecuaciones estructurales (SEM, por sus
siglas en inglés) para probar si nuestro modelo hipotético, disefiado a priori y

sustentado con base en diversas referencias bibliograficas y nuestro conocimiento
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previo del sistema (Sanchez-Gallen et al., en prep.) (Figura 1V.2), se ajustaba

significativamente a los datos observados en cada uno de los fragmentos estudiados.

Debido a que el tamario de muestra de algunos de los fragmentos fue pequefio,
nos restringimos a hipotetizar en el modelo a priori sélo algunas de las posibles
relaciones causales entre el pH, las concentraciones de nitrégeno total (Nita) Y de
fosforo labil (Pyai), el contenido de materia organica (MO), el porcentaje de arcilla (%
arcilla) y la riqueza vegetal (en este caso, la que corresponde a las plantas entre 0.5 my
1.5 m de alto, denominadas plantulas) sobre la riqueza de HMA, ya que estas variables,
en un analisis previo, resultaron estar altamente correlacionadas con la distribucion de

las especies de HMA (Sanchez-Gallen et al., en prep.) (Figura 1V.2).

El SEM permite analizar los efectos netos de diversos factores sobre las
variables de respuesta y las interacciones entre ellos (McCune y Grace 2002). Una de
las virtudes mas interesantes de este tipo de modelos es que no hay necesidad de
transformacion de variables; aunque se recomienda su estandarizacion. Ademas, utiliza
coeficientes estructurales o coeficientes de vias (path coefficients, 1) que son
matematicamente equivalentes a los coeficientes de correlacion parcial que permiten
evaluar los efectos directos, indirectos y totales de cada factor sobre la variable de
respuesta analizada, lo que ofrece una gran ventaja sobre las regresiones multiples

(Schumacker y Lomax 2004).
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Figura IV.2. Modelo a priori de las relaciones entre diversas variables abioticas y
bidticas, donde Snma es la variable de respuesta a explicar. Nomenclatura: Sveg =
riqueza de especies de plantulas, Ppii = concentracion de fosforo disponible, Nyt =
concentracion de nitrogeno total, MO = contenido de materia organica.

Para confirmar que los datos observados respaldan el modelo tedrico bajo prueba
(modelo a priori), utilizamos indicadores de bondad de ajuste absoluto que comparan la
estructura de las covarianzas que estan implicadas en el modelo, con la estructura real
de covarianzas de los datos. Para ello usamos la maxima verosimilitud con bondad de
ajuste por %, que debe tener asociada una P > 0.05 para poder considerar un buen ajuste
significativo (que es muy util para estudios con menos de 200 datos), y la raiz cuadrada
del cuadrado medio del error de aproximacion (RMSEA, por sus siglas en ingles, root-
mean-square error of approximation) cuyo valor debe ser menor a 0.05 para poder

considerar el ajuste significativo.

Ademas, dado que la y* es muy sensible al tamafio de muestra, consideramos
indicadores de ajuste comparativo que controlan el efecto del nimero total de muestras
sobre la significancia de la ¥%, que también contrastan el modelo a priori con el modelo

de independencia (modelo nulo), el cual por definicion tiene el peor ajuste, como el
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indice de Bentler-Bonett de ajuste normado (NFI, por sus siglas en inglés) que se
interpreta como un porcentaje de incremento en la bondad de ajuste sobre el modelo
nulo. Lo anterior implica que un valor de 0.90 sefiala que el modelo hipotético se ajusta
90% mejor que el nulo; el indice comparativo de ajuste de incremento de Bollen (IFI,
por sus siglas en inglés), reintroduce un factor de escala para que los valores se
mantengan en el intervalo de 0 a 1, al igual que el indice comparativo de ajuste de
Bentler (CFI, por sus siglas en inglés), para ambos indices aquellos valores iguales a, 0
por arriba de, 0.90 son indicativos de un ajuste razonable. Los valores

comparativamente mas altos que otros indican mejor ajuste (Hu y Bentler 1995).

Los indices de modificacion fueron una herramienta muy Gtil para discernir los
modelos finales ya que en ocasiones el modelo a priori no se ajusto a los datos
observados, por lo que fue necesario modificar las interacciones del modelo inicial para
reducir al maximo los indices de modificacién y los valores de ¥* y su P asociada,
siempre y cuando las relaciones estuvieran sustentadas en una explicacion biologica
probada. Es importante tener en cuenta que este tipo de modelos permiten hacer una
exploracién de los datos, mas que establecer verdades absolutas ya que, teniendo en
cuenta relaciones causales entre ellos, directas o indirectas, no tienen que ser

estrictamente verdaderos o falsos.
1V.4. Resultados

IV.4.1. Relacion riqueza-tamafio del fragmento. Las variaciones internas de la riqueza
fangica y de plantulas funcion del tamafio del fragmento, en cada uno de ellos, no
mostraron una relacion lineal significativa (P>0.05); aunque las respuestas mas amplias
las observamos en los fragmentos grandes con respecto a los pequefios, excepto para el
caso de la riqueza de plantulas, donde el fragmento de 23 ha es el que presenta el valor

mas alto del coeficiente de variacion (Figura 1V.3).

En general, la riqueza de plantulas esta muy por arriba de la riqueza fungica; sin
embargo, observamos una tendencia a que aquellos cuadros con una menor riqueza de
HMA presenten, a su vez, una menor riqueza vegetal y que ello no tiene que ver con el

tamafo del fragmento, ya que los cuadros de menor nimero corresponden a los
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fragmentos pequefios, mientras que los cuadros que tienen asignados nimeros mas

altos, corresponden a los fragmentos mas grandes (Figura IV.4).

IV.4.2. Correlacion entre variables fingicas y vegetales. Las correlaciones de la riqueza
de las pléntulas con la riqueza fangica y la diversidad fungica con la diversidad de
plantulas por cuadro no fueron significativas (P>0.05) (Figura 1VV.5). Lo mismo ocurrié
cuando correlacionamos la riqueza promedio observada con la riqueza promedio de

plantulas por fragmento.

Ademas, las correlaciones entre riqueza total fingica y riqueza total de plantulas
(individuos >0.5 my < 1.5 m de altura), riqueza total de plantas > 1.5 m y la riqueza
total de todos los individuos vegetales por fragmento resultaron no significativas.
Igualmente, en este ltimo caso, la relacion entre ambas variables no muestra un patron

con respecto al tamafio del fragmento (Figuras IV.6 a,b).

0.8 A [u]
0.7 1
0.6 -

0.5 1 *

0.3 A
0.2 P

0.1 1
OHMA @ Plantulas

1 10 100 1000

log Area del fragmento

Figura 1V.3. Coeficientes de variacion de la riqueza de especies fungicas (HMA) y de
plantulas en funcion del tamafio de los fragmentos.
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Figura IV.5. Correlacién entre los hongos micorrizégenos arbusculares (HMA) y las plantulas
usando dos variables estructurales de la comunidad, a) nimero de especies (S) y b) diversidad
(indice de Shannon), por cada punto de muestreo (N = 115).
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Figura IV.6. a) Riqueza observada promedio (= 1 EE) de plantulas en funcion de la riqueza
observada promedio (= 1 EE) de HMA, por fragmento. b) Riqueza total vegetal observada de
individuos entre 0.5y 1.5 m (plantulas), mayores de 1.5 my la suma de todos, en funcion de la

riqueza total fingica observada por fragmento. Notese que ninguno de los ejes comienza en 0 por

cuestiones de presentacion grafica. Los nameros indican el area del fragmento correspondiente.
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IV.4.3. Modelos de ecuaciones estructurales. Nuestro modelo inicial no represento
significativamente las relaciones esperadas entre las variables evaluadas al interior de cada uno
de los fragmentos, por lo que los modelos finales que si tuvieron un alto ajuste con respecto a los
datos observados, variaron en algunas caracteristicas que inicialmente habiamos planteado

(Figura 1V.2) excepto para los fragmentos 23 ha'y 211 ha. Una vez hechos los ajustes, los

. , . . g . 2
modelos finales si se ajustan significativamente a los datos observados de acuerdo al valor de y ,
pero los demas parametros son menos contundentes, excepto por el fragmento 17 ha que si tiene

valores acordes con los esperados para un modelo con buen ajuste (Cuadro 1V.1).

La varianza explicada de la riqueza de HMA (Suma) por los predictores, fluctud entre 0.26
y 0.956; sus valores més bajos correspondieron a los fragmentos de 3 ha, 5 ha, 211 ha 'y 640 ha

con un valor de 0.50 6 menos (Cuadro 1V.1, Figuras IV.7 y IV.8).

Cuadro IV.1. Valores de los indices de ajuste de los siete modelos de ecuaciones estructurales
generados fragmento. También se presenta el coeficiente cuadrado de correlacién mdaltiple de la
variable de respuesta (Suma) Y el tamafio de muestra para cada fragmento. Los valores resaltados
corresponden a los de un modelo bien ajustado. Nomenclatura: RMSEA= raiz cuadrada del
cuadrado medio del error de aproximacién, NFI= indice de Bentler-Bonett de ajuste normado,
IFI= indice comparativo de ajuste de incremento de Bollen, CFl= indice comparativo de ajuste de
Bentler.

indices de ajuste de modelo

Fragmento n R® de SHMA X2 P RMSEA  NFI IFI CFI
Valores de un
modelo con el >0.05 <005 >090 =>090 >0.90
mejor ajuste
3 19 0.367 7.801 0.168 0.176 0.85 0.941  0.925
5 17 026 9.178 0.328 0.096 0.75 0.959  0.925
7 12 0.956 1052 0.31 0.124 0.872 0.979 0.975
17 12 0.952 9.176 0.515 0 0.831 1.019 1
23 10 0.892 17.587 0.092 0.258 0.644 0.828 0.768
211 17 0.498 16.531 0.085 0.202 0.643 0.82 0.741
640 28 0.405 16.782 0.079 0.158 0.694 0.849 0.8
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Figura IV.7. Modelos de ecuaciones estructurales con el mayor ajuste, mostrando las relaciones
de las variables abidticas (rectdngulos abiertos) y la variable biotica (heptaedro blanco) sobre la
variable de respuesta (rectangulo gris) (Suma, riqueza de HMA) para los fragmentos de 3 ha, 5 ha
y 7 ha. En cada modelo se sefiala el valor de 2, los grados de libertad (g.l.) y el valor de P
asociado. El grosor de las flechas indica la magnitud de la correlacion entre variables. Los valores
sobre las flechas indican los coeficientes de via para los efectos totales estandarizados. Las
flechas grises representan relaciones planteadas en el modelo a priori que fueron eliminadas del
modelo final, las flechas punteadas indican relaciones inicialmente planteadas que no resultaron
significativas (A < 0.05) y las flechas en rayas representan relaciones significativas no planteadas
en el modelo a priori. Las flechas rojas indican relaciones indirectas no planteadas en el modelo
a priori. Los valores de R? representan la proporcién de varianza explicada de cada una de las
variables por sus predictores. Nomenclatura como en Figura IV.2.
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Figura IVV.8. Modelos de ecuaciones estructurales con el mayor ajuste, mostrando las relaciones
de las variables abioticas (rectangulos abiertos) y la variable biotica (heptaedro blanco) sobre la
variable de respuesta (rectangulo gris) (Suma, riqueza de HMA) para los fragmentos de 17 ha, 23
ha, 211 ha y 640 ha. En cada modelo se sefiala el valor de ¥?, los grados de libertad (g.l.) y el
valor de P asociado. El grosor de las flechas indica la magnitud de la correlacién entre variables.
Los valores sobre las flechas indican los coeficientes de via para los efectos totales
estandarizados. Las flechas grises representan relaciones planteadas en el modelo a priori que
fueron eliminadas del modelo final, las flechas punteadas indican relaciones inicialmente
planteadas que no resultaron significativas (P > 0.05) y las flechas en rayas representan
relaciones significativas no planteadas en el modelo a priori. Las flechas rojas indican relaciones
indirectas y no planteadas en el modelo a priori. Los valores de R? representan la proporcién de
varianza explicada de cada una de las variables por sus predictores. Nomenclatura como en

Figura IV.2.
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En particular, en los fragmentos 7 ha'y 17 ha, todos los predictores en conjunto explicaron
mas del 90% de la varianza de la riqueza fangica, mientras que en los fragmentos restantes la
varianza explicada de esta variable disminuyd y la mayoria de las variables evaluadas no fueron

buenos predictores.

De las variables analizadas, Sveg, la riqueza vegetal (i.e. el niumero de especies de plantas
entre 0.5 my 1.5 m de alto), y el porcentaje de arcilla fueron los predictores que en un mayor
namero de fragmentos tuvieron una relacion significativa con Sywma, seguidos de la concentracion
de fdsforo labil. Un aspecto que sobresale es que, cuando la relacion Sveq Y Stma fue

significativa, también fue inversa.

La fuerza e importancia de las relaciones multiples no mostré un patrén constante, al
contrario, variaron en cada uno de los fragmentos, a excepcion de la relacion contenido de
materia organica-concentracion de nitrogeno total, en seis de los siete fragmentos fue
significativa y con coeficientes de via (L), correspondientes a los efectos totales, positivos muy

altos ya que fluctuaron entre 0.583 y 0.951 (Figuras IV.7 y IV.8).

1VV.5. Discusién

Nosotros encontramos que hubo mayor variacién de la riqueza promedio de HMA en
comparacién con aquélla de las plantulas, y esta variacién estuvo ligada al tamafio del fragmento,
donde la variacién en los fragmentos pequefios fue menor que la encontrada en los fragmentos
grandes. Ademas, la riqueza de plantulas y la de HMA no se correlacionaron y los modelos de
ecuaciones estructurales indican que la riqueza fangica esta determinada basicamente por la
riqueza de plantulas, de forma inversa, y el porcentaje de arcilla, de forma directa, seguidas de la

concentracion de fésforo labil, sin importar el tamafio del fragmento.

Se ha reportado en experimentos de micro y mesocosmos que la variacion de la riqueza de
especies de los HMA depende de variables bidticas y abidticas. Por un lado, las variables bi6ticas
tales como la riqueza, diversidad y composicion vegetal influyen sobre la abundancia de esporas,

el nimero de especies, su identidad y su productividad, o viceversa (van der Heijden et al 1998a,
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Burrows y Pfleger 2002) ya que varios autores han demostrado que existe una relacion asimétrica
entre hongos y plantas, de tal forma que las especies vegetales y fingicas no intercambian con
igual magnitud los beneficios (Bever et al. 2002); esta asimetria permite que la competencia
interespecifica entre especies fungicas o vegetales se abata, se incremente la diversidad, la
productividad y el reciclaje de nutrientes. Johnson et al. (2006) plantearon que el resultado de la
interaccion HMA-planta es afectado por la variacion de las plantas entre su capacidad para
adquirir y su necesidad por los recursos del suelo. Asi, la identidad de las especies y su historia
de vida son muy importantes ya que existe una respuesta diferencial dependiendo de la especie
fangica o vegetal de que se trate (Lovelock y Ewel 2005, Johnson et al. 2010) y el que esta Gltima
sea pionera o tolerante a la sombra (Siqueira et al. 1998), podria explicar la respuesta de la planta
a la inoculacion. En este sentido, Hoeksema et al. (2010) demostraron que es el grupo funcional
(basado en el tipo de fotosintesis) y la fertilizacion con N, las variables que predijeron mas

apropiadamente la respuesta a la inoculacion con HMA.

Las variables abidticas son otro conjunto importante de variables determinantes de la
estructura de la comunidad de HMA y sus variaciones, en particular la concentracion de fosforo
disponible, nitrégeno total y de carbono y el porcentaje de arcilla (Landis et al. 2004, Antoninka
et al. 2009), junto con el pH, son las mas estudiadas y en reiteradas ocasiones se han encontrado
relaciones muy estrechas con los HMA; en nuestro sitio de estudio sus variaciones entre
fragmentos han sido constatadas previamente (Sanchez-Gallen et al., en prep.) lo que podria
explicar las fluctuaciones en la riqueza de HMA.

La relacion entre la riqueza vegetal y la riqueza fangica se ha sustentado fuertemente con
base en la complementariedad funcional que se refiere a que las especies de HMA y de plantas
reciben beneficios y costos de manera diferencial dependiendo de las especies de qué se trate
(Koide 2000, van der Heijden et al. 2002), de tal forma que se espera que a mayor riqueza vegetal
en respuesta haya una mayor riqueza de HMA o viceversa, esta hipotesis no fue sustentada por
nuestros datos. Probablemente porque coincidieron factores con una mayor relevancia, tal que
oscurecieron o predominaron sobre la mencionada relacion, en particular el tamafio del fragmento
no tuvo un efecto patente pero la concentracion de nutrientes o los componentes vegetales

analizados pueden ofrecer una explicacion alternativa.
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Es importante considerar que el analisis entre la riqueza vegetal y de HMA se llevé a
cabo, a nivel de cuadro, con la comunidad de plantulas y no de todo el conjunto de plantas
existentes. Sabemos que la similitud entre las comunidades de plantulas y la del resto de plantas
(juveniles y adultos) esta por debajo del 40% (Sanchez-Gallen et al., datos no publicados), por lo
que al hacer el analisis a nivel de plantulas solo tenemos una vision parcial de la correlacion entre
la riqueza de plantas y de HMA. Aungue debemos hacer notar que nosotros decidimos trabajar
con las plantulas porque son con seguridad el componente vegetal que mayores indicios sobre 10s
efectos de la fragmentacion puede dar, dado que suponemos que las especies de plantulas
registradas son las que lograron establecerse después de la fragmentacion y, a su vez, esto seria
reflejo de la existencia de especies de HMA complementarias con dichas especies de plantulas y
favorecer su establecimiento, debido a la complementariedad funcional que existe entre los dos
grupos de organismos (van der Heijden et al. 1998a, Johnson et al. 2010).

Asimismo, en todos los fragmentos, mas del 50% de las especies de plantulas
corresponden al grupo ecoldgico tolerantes a la sombra (Sanchez-Gallen et al. 2010), lo que
puede estar relacionado con la baja correlacion entre las riquezas de especies fungicas y de
plantulas, y su relacion causal negativa planteada por el SEM, porque estudios previos han
demostrado que las especies tolerantes a la sombra tienen menor respuesta a los HMA (Alvarez-
Sanchez et al. 2009), y se ha planteado que esto tiene que ver con que las especies vegetales
tolerantes a la sombra crecen en ambientes imbricos donde el carbono fijado por fotosintesis es
poco, por lo que su asignacién hacia los HMA es muy baja y costosa en términos energeticos
(Siqueira et al. 1998), favoreciendo solamente a unas cuantas especies de hongos, sin importar la

riqueza vegetal.

Las concentraciones de fésforo labil y de nitrégeno total que encontramos estuvieron por
arriba de lo que se ha reportado como maximo para promover y mantener la relacion entre ambos
interactuantes (Manjunath y Habte 1991, Antoninka et al. 2009), lo que a largo plazo determina
que la relacion hongo-planta genere mas costos que beneficios a las plantas, es decir, que pase a
ser un parasitismo (Johnson et al. 1997). Esto ocurre porque el papel de los HMA como

suministradores de nutrientes pasa a segundo plano cuando las plantas pueden adquirir sus

119



nutrientes con mayor facilidad que a concentraciones mas bajas, 1o que trae como consecuencia
que la asignacion de carbohidratos a los HMA sea un gasto que las plantas tienden a eliminar
(Johnson et al. 1997), por lo que nosotros esperariamos que el nimero de especies fangicas
mantenidas por las plantas fuera menor que bajo condiciones limitantes de nutrientes, a pesar de
la alta diversidad vegetal, ya que no les conferiria ninguna ventaja competitiva establecer la
relacion con los HMA, con respecto a aquellas especies vegetales que no lo hicieran si estuvieran

bajo condiciones limitantes de nutrientes (Johnson 2010).

Los actuales avances en el estudio de la micorriza arbuscular y desarrollo vegetal hacen
imposible negar la importancia que los HMA tienen para las plantas, pero en fechas recientes se
ha hecho patente que su influencia no sélo es a nivel de individuos y poblaciones, sino que
también tienen repercusiones sobre niveles de organizacién mayores como comunidades y
ecosistemas (van der Heijden et al. 1998a, 2008, Johnson et al. 2006) que se visualizan a escalas
espaciales y temporales mayores que en el caso de individuos y poblaciones. Estudios de esta
indole son muy escasos, probablemente debido a la misma naturaleza multifactorial del sistema,
donde el tipo de relacion que se establezca y la direccion que tome, dependen de la maltiple
interaccion de factores bioticos y abidticos. En este estudio, al evaluar en conjunto el efecto de
algunas variables abidticas y la riqueza de plantulas sobre la riqueza de HMA, encontramos que
el porcentaje de arcilla junto con la riqueza vegetal fueron las variables que en un mayor nimero
de fragmentos (seis de siete) explicaron significativamente la riqueza fungica, seguidas de la
concentracion de fosforo 1abil y de nitrégeno total, este tltimo resultado coincide con otros
estudios multifactoriales que reconocen la concentracion de nitrégeno como un factor

determinante de la estructura fangica (Hoeksema et al. 2010, Antoninka et al. 2011).

El porcentaje de arcilla y el tipo de arcillas estan relacionados con la disponibilidad de
nutrientes y de agua (Baver et al. 1991), por lo que la presencia de arcillas puede ser un indicador
indirecto de estas condiciones, tal que a mayor porcentaje de arcillas, mayor disponibilidad de
nutrientes y, por lo tanto, menor riqueza fangica debido a que las plantas, en condiciones
elevadas de fertilidad, tienden a romper la relacién mutualista con los HMA (Johnson et al.
2006).
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Un caso interesante es la relacion, que los modelos de ecuaciones estructurales plantean,
entre el contenido de materia organica y el nitrégeno total que se mantuvo significativa y, en
general, con altos coeficientes de via, en seis de los siete fragmentos, aunque no se refleja en un
efecto directo o indirecto significativo sobre la riqueza fungica ni vegetal, pero la mencionada
relacion puede indicar un claro patron de suministro de este nutriente en la selva humeda de Los
Tuxtlas a través de la descomposicidn de la materia organica, proceso ligado al funcionamiento

del ecosistema (Coleman et al. 2004).

El tamafio del fragmento no explic6 ninguno de los patrones observados con respecto a las
caracteristicas del suelo, lo que puede estar relacionado con el hecho de que a pesar de la
reduccién del tamafio, el suelo no se ha visto claramente afectado debido a una alta resistencia
como sistema, hecho observado en otros bosques tropicales perennifolios (Picone 2000), 0 a que
el efecto de la fragmentacion solo tiene un impacto relevante a una escala mucho mayor de
paisaje en la comunidad vegetal. En especial en esta zona, es importante anotar que los
fragmentos de menor tamario presentan una mayor diversidad y riqueza vegetales (Sanchez-
Gallen et al. 2010), y esto puede estar ligado a que la reduccidon del area no impact6 fuertemente
en la comunidad de plantulas de especies lefiosas principalmente tolerantes a la sombra debido a

que en la zona existe una alta heterogeneidad espacial (Sanchez-Gallen et al., en prep.).

Por un lado, la baja varianza de la riqueza de HMA explicada por los modelos en algunos
de los fragmentos (3 ha, 5 ha y 640 ha), indica que existen otras variables no valoradas en este
estudio que probablemente estan determinando mas fuertemente la estructura de la comunidad de
HMA, tales como biomasa y composicion vegetal (Antoninka et al. 2009) y el disturbio
(Alvarez-Sanchez et al. 2011); y, por el otro, es probable que la relacion mutualista es tan
estrecha y determinante que la alta riqueza de especies vegetales en la zona (a la fecha se han
reportado 943 especies para el sitio de 640 ha (Ibarra-Manriquez et al. 1997)) obscurece los
efectos de las variables abidticas debido a que es mas importante para una especie fangica
obligada, la presencia de una especie vegetal complementaria que la presencia de nutrientes y
contenido de arcilla. Esto es probablemente debido a que las especies vegetales y la influencia de
los factores abidticos se encuentran en dos escalas espaciales diferentes. Por un lado, los factores

abidticos ejercen una mayor influencia a escalas espaciales mas regionales (Chaudhary et al.

121



2008), mientras que la identidad de la especie vegetal es importante a una escala mucho mas

pequefia, de individuo a individuo (Wolfe et al. 2009).

Nuestros resultados hacen evidente la necesidad de llevar a cabo mas estudios que
provean mayor informacion acerca de los factores que determinan la coexistencia entre plantas y
el mantenimiento de la diversidad de las comunidades vegetales, sin perder de vista la interaccion
entre las comunidades por arriba y por debajo del suelo y la importancia de la escala del analisis
(Landis et al. 2004, Wolfe et al. 2009).
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La conservacion de un sistema fragmentado es un tema cada vez mas urgente de atender porque
el proceso de fragmentacion no sélo implica la subdivision de un continuo en partes o fragmentos
de diferentes tamafios, también conlleva cambios ambientales que pueden ser adversos para las
especies nativas (Fahrig 2003), originados principalmente por el cambio de uso del suelo que
deriva en la matriz que rodea a dichos fragmentos y que, en gran cantidad de ocasiones, son
cultivos o pastizales para ganado (Guevara et al. 2004). Todo esto trae como consecuencia una
degradacion paulatina de estos parches remanentes de la vegetacion original, siendo mas severa
en aquellos fragmentos de menor tamafio y mas aislados (Benitez-Malvido y Martinez-Ramos
2003). Por el contrario, los fragmentos mas grandes son capaces de mantener, hacia su interior,
las condiciones ambientales originales y, por lo tanto, un mayor nimero de especies nativas y

pocas asociadas a disturbios, i.e. demandantes de luz.

Sin embargo, la mayoria de estos planteamientos resultan de estudios con especies
desarrollandose en la parte aérea de un ecosistema; ahora sabemos que ésta no actia
independiente de todo lo que ocurre por debajo del suelo. En la misma region de Los Tuxtlas, se
han documentado cambios en la diversidad y riqueza de especies de hormigas, lombrices y
termitas como consecuencia de los cambios de uso del suelo, con los valores més altos en la selva
original (Barois et al. 2011), mientras que en el caso de los HMA se documentaron cambios
negativos relacionados con la disminucion de la cobertura vegetal, aunque la diversidad mas alta

se observo en cultivos (Varela et al. 2009).

En fechas recientes, se ha reconocido que existe una fuerte relacion entre los organismos
que se encuentran por arriba del suelo, con un mayor énfasis en las plantas, y los que se
encuentran por abajo del mismo, y esta union puede llegar a ser tan estrecha que muchas de las
propiedades de las comunidades de unos y otros, asi como algunas propiedades ecosistémicas
(Klironomos et al. 2000) podrian estar determinadas por la interaccion de ambas partes (Bever et
al. 2010).

El andlisis de los la comunidad vegetal y de HMA, de nuestro sistema de fragmentos
forestales remanentes de la selva humeda de Los Tuxtlas, indica que éstos presentan un alto

grado de conservacion. En lo general, tanto la riqueza de especies como la diversidad de ambas
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comunidades (la de plantulas y de HMA) fueron altas, sin importar el tamafio del fragmento, pero
ademas encontramos una relacién inversa entre ellas y el tamafio del fragmento, contrario a lo
esperado (ver capitulos 11y I11). Mucho de este comportamiento puede estar relacionado con la
variacion ambiental, entendida en funcidn de las variables abidticas que tienden a variar en
funcién del tamario del fragmento positiva o negativamente (Capitulo 1), pero lo importante es
que difieren entre fragmentos y ello es fundamental porque los factores abiéticos pueden modular

la distribucion de los HMA a una escala espacial mayor (Chaudhary et al. 2008).

Al disminuir el area de un fragmento, se ha planteado que el nimero de habitats también
lo hace, por lo que especies afines a las condiciones ambientales previas a la separacion, quedan
desplazadas por especies que puedan tolerar esas modificaciones, sin embargo, en fechas
recientes este planteamiento ha sido cuestionado (Fahrig 2003), y en ambientes tropicales,
espacialmente heterogéneos, esta disminucion no es necesariamente una constante ya que son
capaces de mantener una mayor variedad de habitats sin importar su area. Nosotros encontramos
que las condiciones ambientales estaban relacionadas con el tamafio del fragmento, por ejemplo,
los fragmentos de menor tamafio presentan menores concentraciones de fosforo disponible,
nitrégeno total y carbono organico, lo que puede estar favoreciendo la relacion mutualista
plantas-HMA, y en consecuencia, la alta riqueza y abundancia de HMA y de plantulas como lo
sefial6 Kernaghan (2005), sin embargo, también detectamos que a pesar de contener menores
concentraciones de los mencionados nutrientes, no son tan bajas como para suponer una relacion

planta-HMA mas estrecha en los fragmentos pequefios que los grandes.

Otro aspecto es la composicion de las especies, ya que a una escala regional existe una
alta diversidad beta para plantulas, no asi para HMA, lo que indica que cada fragmento contiene
solo una parte de las especies de plantulas registradas pero, tomando en cuenta a todos, la
diversidad y riqueza a nivel regional son altas; aunque parece ser que esto esta fuertemente
sustentado solo para la zona norte de la Reserva de la Bidsfera porque este comportamiento en
otro estudio no se detectd en fragmentos ubicados en la zona central y sur de la mencionada
reserva (Arroyo-Rodriguez et al. 2009), al menos en lo que a la vegetacion arbérea adulta se
refiere, esto debido principalmente a que el porcentaje de cobertura forestal es mucho mayor en

la zona norte (donde se llevd a cabo este estudio) y ello repercute, ademas, en una alta
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conectividad entre fragmentos, sobre todo a traves de los arboles remanentes, de tal forma que
hay una constante migracién de propagulos que mantienen la alta diversidad (Martinez-Garza y
Gonzéalez-Montagut 1999, Laborde et al. 2008).

Con respecto a la diversidad de HMA, hay que sefialar que estudios de la diversidad
molecular de varios taxa de Glomeromycota han mostrado que existe una relacion positiva entre
la amplitud del rango de la distribucion geogréafica de dicho taxon y el rango de sus hospederos
(Opik et al. 2010). En este trabajo no realizamos una identificacion molecular de la comunidad de

HMA, y es una linea que se desprende habra que desarrollar en un futuro.

Una de las hipotesis planteadas al inicio de este estudio fue que la estructura de la
comunidad de HMA es resultado de una interrelacién entre factores abioticos y bidticos; con
respecto a ello, si bien dichos factores pueden operar a distintas escalas espacio-temporales
(Chaudhary et al. 2008), nuestros resultados en principio la sustentan, ya que encontramos que la
riqueza fangica puede estar significativamente correlacionada con la riqueza de plantulas, el
porcentaje de arcilla y/o la concentracion de fosforo labil o de nitrogeno total, dependiendo del
fragmento de estudio, sin embargo, también es importante considerar otras variables como son el
grupo funcional y la identidad de las plantas, la proporcion de nitrogeno (ya sea total o tipos
inorganicos), fosforo labil y de carbono (N:P:C), la capacidad de intercambio cationico, la
humedad del suelo, disponibilidad de luz (Hoeksema et al. 2010), entre otros, dado que en
algunos casos la variabilidad de la riqueza fangica no fue explicada ni en un 50% por las

variables utilizadas (Capitulo V).

En particular, la humedad del suelo es un factor ambiental muy importante cuando se
habla de la influencia de la fragmentacidon en los factores abidticos, ya que conforme se avanza
desde el interior del fragmento hacia la zona de borde (zona de contacto del fragmento con la
matriz de otro tipo de vegetacidn que puede ser potrero, cultivo, vegetacion secundaria), tiene una
disminucion (Nufiez-Castillo et al., datos no publicados) que puede afectar drasticamente la
composicion vegetal y, por ende, se espera que la comunidad de HMA también (Chaudhary et al.
2008). Aunqgue es importante indicar que no es claro el patron que sigue la humedad del suelo

con respecto a la distancia al interior del fragmento; por ejemplo puede ocurrir que los mayores
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valores se concentren en los primeros metros del borde o mas alla de los 100 m en un fragmento
de 100 ha (Camargo y Kapos 1995), o después de 22 afios de ocurrida la fragmentacién, la
humedad del suelo en promedio se ve afectada negativamente solo hasta los primeros 5 m del
borde al interior del fragmento (Laurance et al. 2002).

Sin embargo, la importancia relativa de la humedad del suelo ante otros factores, como
son los nutrientes del suelo y otras caracteristicas relacionadas con la fertilidad de los suelos
(capacidad de intercambio catidnico, pH, contenido de materia orgénica, textura), es menor para
el caso de los HMA (Hodge et al. 2010). En la zona de Los Tuxtlas, Veracruz se reportaron
diferencias significativas entre la humedad del suelo promedio en el borde (32% + 0.5) y el
interior de la selva (40% = 1) pero ya en el interior no hubo diferencias entre puntos (NUfiez
2006), si tomamos en consideracion que en nuestro estudio todos los cuadros fueron situados en
el interior de la parte més conservada de selva de todos los fragmentos, podemos suponer que la
humedad del suelo no fue un factor determinante en el desempefio de las plantulas ni de los HMA

estudiados.

Con todo lo anterior, podemos plantear que, a pesar del impacto que puede tener la
fragmentacion en la comunidad de regeneracion de avanzada de la selva himeda de Los Tuxtlas,
ésta ha podido mantener su estructura original, en un plazo promedio de 40 afios, yo planteo que
un factor clave en este sentido es que la relacion mutualista plantas-HMA se ha mantenido bajo
estas condiciones ambientales y por ello las especies vegetales han permanecido. Mas aln, hemos
encontrado que los fragmentos con area pequefia son reservorios importantes de especies
vegetales y fungicas nativas de la selva original, por lo que poseen un alto valor ecoldgico que no
debe perderse de vista en una propuesta de restauracion y conservacion de la mencionada selva

himeda, a una escala de paisaje.
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