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“En general, los argumentos más convincentes a 
favor de la conservación de la biodiversidad hasta 
ahora se basan en la ética, la estética, la economía y 
los servicios del ecosistema. La curiosidad humana 
con respecto al mundo debiera ser, por sí sola, otro 
argumento convincente. Pero, como apunta May, los 
astrónomos han tenido más suerte al recurrir a este 
argumento para estudiar la diversidad de las 
estrellas, que los biólogos para estudiar la diversidad, 
mucho mayor, de los organismos. Mientras que dentro 
de cien años las estrellas todavía estarán ahí, éste no 
será el caso de muchas especies de organismos. Y 
algo que está desapareciendo aún más rápidamente 
que las especies, son las interacciones 
extremadamente especializadas y los contextos de la 
comunidad en que se han formado”  
 
John N. Thompson. El proceso coevolutivo (1994).  
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Resumen 
 
La fragmentación 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 alteración de los factores bióticos y abióticos. La magnitud de estas alteraciones está 
relacionada, entre otros aspectos, con el tamaño del fragmento y el grado de aislamiento (i.e. la 
distancia media entre fragmentos). Sin embargo, las consecuencias de la fragmentación en las 
selvas sobre las comunidades de plántulas y de organismos del suelo son muy poco conocidas. 
Los hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) son un grupo de organismos edáficos muy 
importantes para el desarrollo vegetal ya que establecen una relación 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 composición 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 regeneración de una selva muy fragmentada dependerá, hasta cierto grado, 
de la interacción hongo-plántula. En particular, la regeneración de la selva húmeda en la Reserva 
de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz, está supeditada a las condiciones en las que se 
encuentren los fragmentos más abundantes, que son aquéllos con un área menor a 10 ha, los 
cuales de acuerdo a lo sustentado para otros sistemas semejantes, por su tamaño, son los más 
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 plántulas y su interrelación, en el contexto de un paisaje fragmentado de selva húmeda de la 
región de Los Tuxtlas, Veracruz.  

Seleccioné siete fragmentos de tamaños contrastantes (3, 5, 7, 17, 23, 211 y 640 ha) en la 
zona norte de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Ver. El fragmento de 640 ha corresponde 
a la Estación de Biología Tropical, UNAM y lo utilicé como referencia. En cada uno muestreé los 
individuos vegetales con alturas entre 0.5 m y 1.5 m (plántulas) y mayores a 1.5 m (dosel), los 
HMA y tomé en cuenta diversas variables abióticas (apertura del dosel, índice de área foliar 
(ÍÁF), pH, contenido de materia orgánica (MO), carbono órganico y nitrógeno total (Ntotal), 
concentración de fósforo lábil (Plábil), capacidad de intercambio catiónico (CIC) y textura del 
suelo). 

Del total de especies leñosas del dosel, las tolerantes a la sombra representaron más del 
50% en todos los fragmentos y los fragmentos de mayor tamaño compartieron más especies entre 
sí que con el resto. Además la riqueza y diversidad de estas especies se relacionó significativa y 
negativamente con el tamaño del fragmento, mientras que éste no tuvo un efecto sobre las 
variables edáficas, de éstas el Plábil y la CIC discriminaron mejor los grupos de fragmentos 
formados a priori por semejanzas en composición o tamaño. Por su parte, al igual que las 
especies del dosel, la riqueza y diversidad de plántulas se relacionó de manera significativa y 
negativa con el tamaño del fragmento, pero en este caso los fragmentos 5 y 640 fueron los más 
semejantes. En el caso de los HMA, los géneros registrados con más especies fueron Glomus y 
Acaulospora. Las curvas de acumulación de especies indicaron un número mucho mayor de 
especies esperadas en los fragmentos 3, 5 y 640. Y al igual que en plantas del dosel y plántulas, la 
relación riqueza observada y diversidad fue significativa y negativa en función del tamaño del 
fragmento. La similitud entre fragmentos fue alta, pero aún así los fragmentos 211 y 640 son los 
menos semejantes al resto. La distribución de las especies menos frecuentes estuvo explicada por 
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el pH, Ntotal, MO y el ÍÁF, mientras que aquélla de las especies más frecuentes se vio afectada 
más por la textura del suelo, apertura del dosel, ÍÁF y el Plábil. 

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

El sistema de fragmentos de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas muestra que, a pesar 
de la reducción en tamaño, la estructura de la comunidad epigea e hipogea no se ha visto negativa 
ni fuertemente afectada. Esto puede ser explicado por la interrelación de diversos factores tales 
como las variaciones intra- e interfragmentos de las variables abióticas, que derivan en una alta 
heterogeneidad ambiental, en conjunción 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 
conservación de todo el sistema ya que desde un enfoque global, hay una alta riqueza de especies 
nativas, tanto vegetales como fúngicas, pero la composición varía dependiendo del fragmento, 
por lo que la conservación exclusivamente de los fragmentos grandes, no comprendería más que 
un subconjunto de las especies registradas, este hecho es fundamental para entender y promover 
la regeneración natural y restauración de esta selva húmeda.  

La presente tesis está organizada en seis capítulos. El primer capítulo comprende una 
introducción general donde se hace un planteamiento global de la fragmentación como un 
proceso ecológico, las implicaciones y repercusiones que tiene en la recuperación de la selva 
húmeda; asimismo incluye información general sobre sus efectos a nivel de las comunidades 
epigea e hipogea. Los siguientes tres capítulos recopilan la información abiótica y biótica por 
fragmento estudiado en la Reserva de la Biosfera de de Los Tuxtlas. El quinto capítulo hace una 
síntesis general de las relaciones observadas entre la riqueza de la comunidad de plántulas y 
HMA, representando una primera aproximación al entendimiento de dicha relación. El capítulo 
final consiste en una discusión general, enfocada principalmente al valor que tienen los 
fragmentos para la conservación de las comunidades de plantas y HMA y cómo es que la relación 
entre especies vegetales y HMA puede contribuir a incrementar dicho valor. 
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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. 

I 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 Estación de Biología Tropical, UNAM, and I considered it as the reference fragment. In each 
fragment, I 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 (Ntotal), available phosphorus (Pavailable), 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 I found no relationship among soil variables and fragment size. Pavailable  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, Ntotal, OM and LAI; while more frequent 
species distribution mainly depended on soil texture, canopy openness, LAI and Pavailable. 

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 
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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 I present fragmentation global arguments as an ecological process, and its 
implications and repercussions on TRF recovery; also, I 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. 
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INTRODUCCIÓN     GENERAL 
 
 
I.1. Generalidades de la fragmentación 
 
La fragmentación es un proceso resultado de la deforestación de los sistemas naturales que, a 

causa de diversas actividades humanas, son eliminados y sustituidos por otros usos del suelo tales 

como ganadería, cultivos mono y poliespecíficos, etc. Una consecuencia final de esta 

deforestación es un paisaje de fragmentos o parches de vegetación forestal original, de diferentes 

tamaños y formas, inmersos en una matriz poco favorable para el mantenimiento de las especies 

nativas de los hábitats destruidos (Gómez-Pompa y Burley 1991, Laurance 2004).  

 

Este paisaje fragmentado, a lo largo del tiempo, presenta una degradación biológica que 

se mide a través de la disminución de la riqueza de especies y de la diversidad nativa, así como 

del incremento de especies exóticas, la pérdida de las interacciones ecológicas y la alteración de 

los ciclos biogeoquímicos 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 más pequeña, que abarca la 

zona de contacto o borde entre fragmentos y matriz. En particular, en esta última 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 abióticos, 

como la radiación solar, temperatura, humedad relativa, concentración de materia orgánica, 

potencial hídrico, compactación y estructura del suelo, etc. (Kapos 1989, Collinge 1996, 

McIntyre y Hobbs 1999). 

 

De esta forma, el cambio en las condiciones ambientales favorece el establecimiento 

diferencial de especies vegetales, dependiendo de sus respuestas ecofisiológicas. 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 vegetación original, hacia el exterior se observa la 

dominancia de especies más demandantes de luz, ya sean componentes de la vegetación original 

o exóticas, lo cual repercute, a nivel de todo el sistema, en cambios en la estructura, riqueza, 
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diversidad y composición de la vegetación 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 tamaños, pueden ser también fundamentales para amortiguar los 

mencionados cambios abióticos y bióticos, por ejemplo, los fragmentos pequeños muy cercanos 

entre sí pueden presentar más resistencia y resilencia debido a que están cercanos entre sí, que los 

fragmentos de mayor tamaño pero muy alejados entre sí (Laborde et al. 2008).  

 

De hecho, la situación aún se puede complicar más si consideramos otros elementos del 

paisaje tales como los árboles que quedan en pie en los potreros (o cualquier otro tipo de matriz 

con condiciones adversas para la vegetación nativa) y la vegetación 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 

propágulos de especies vegetales que provienen de los fragmentos aledaños y que, bajo la copa 

de los mencionados árboles, pueden crecer porque ahí encuentran las condiciones ambientales 

para hacerlo (Laborde et al. 2008). 

 

I.2. Fragmentación en los trópicos húmedos 

Las selvas húmedas a nivel mundial contienen el 50% de todas las especies conocidas; es decir, 

su valor ecológico, económico y social es incalculable y, a pesar de ello, presentan altas tasas 

promedio de desaparición de especies, ya que aunque en algunas regiones han descendido, en 

otras se mantienen o han aumentado. Actualmente, sólo ocupan aproximadamente el 50% del 

área que abarcaban hacia 1830, antes de la era industrial, con un deterioro impactante (Myers 

1984, Whitmore 1998) y, en gran medida, todas están divididas en fragmentos, a menudo muy 

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

 

El paso de un ambiente continuo a uno fragmentado implica una reducción del área 

original lo que conlleva una implícita pérdida de número y tipos diferentes de hábitat que 

contenía (Fahrig 2003), por lo que varias de las especies especialistas de estos ambientes 
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tropicales húmedos, dependientes de características ambientales muy particulares, ya no pueden 

seguir existiendo en los fragmentos remanentes. Aunado a ello, el área del fragmento es muy 

importante ya que mientras el área es menor, hay una mayor tendencia a tener menor 

heterogeneidad espacial dentro del fragmento y menor cantidad de recursos, de tal forma que 

tendrán menos especies y las perderán más rápidamente a lo largo del tiempo, que los fragmentos 

grandes (Ferraz et al. 2003). Además, el aislamiento entre parches puede traer como 

consecuencia que el arribo de otros individuos de las especies ahí establecidas sea muy pobre, lo 

que repercutirá, a largo plazo, en una mayor reducción de la densidad poblacional por factores 

estocásticos con un mayor riesgo de extinción (Kattan 2002, Fahrig 2003).  

 

I.3. Fragmentación y hongos micorrizógenos arbusculares 

Sin embargo, la mayoría de estos resultados proceden de estudios sobre animales vertebrados y 

plantas. Aún falta explorar las respuestas de otros conjuntos de organismos, entre los que se 

encuentran los hongos del suelo y, en especial, los hongos micorrizógenos arbusculares (HMA), 

cuya importancia ecológica ha sido ampliamente reconocida (Smith y Read 2008) debido a las 

implicaciones que tiene su relación simbiótica con especies vegetales, denominada micorriza 

arbuscular (del griego mikos - hongo, rhiza - raíz); 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 fragmentación, dada su estrecha relación 

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

 

La micorriza arbuscular se ha descrito como una relación ecológica 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 absorción por el crecimiento del 

micelio en el suelo, lo que trae como consecuencia una mayor posibilidad de encontrar y obtener 

nutrientes y agua, además de proporcionar protección contra depredadores (patógenos, 

herbívoros), producción de hormonas y resistencia al estrés hídrico (Smith y Read 2008).  
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A su vez, los HMA obtienen de las plantas los carbohidratos que no pueden sintetizar y un 

lugar protegido donde permanecer. Además son simbiontes obligados; es decir, dependen 

enteramente de la asociación con una planta para su supervivencia, mantenimiento y desarrollo, 

porque es su única fuente de carbono ya que no tienen capacidades quimioheterotróficas para 

desdoblar y asimilar compuestos de carbono del suelo como los hongos saprótrofos. Las plantas 

que se asocian con ellos, en cambio, pueden ser micótrofas facultativas u obligadas (Allen 1991). 

Esta asociación está relacionada con las características de historia de vida de los simbiontes 

vegetales, e.g. demandantes de luz o tolerantes a la sombra en el caso de las selvas húmedas 

(Martínez-Ramos 1994, Siqueira et al. 1998); y con las condiciones edáficas y ambientales 

predominantes, ya que si existe una gran cantidad de nutrientes y agua, la relación mutualista 

puede ser superflua o incluso tornarse en parasitismo debido a que el hongo representa un mayor 

gasto para la planta, en comparación 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 

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

 

El efecto de la fragmentación 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 pequeños, respectivamente), sin importar su tamaño y distancia; aunque, sí se 

detectaron variaciones en su composición relacionadas con el área (Mangan et al. 2004) o al 

estudiarlos a lo largo de un gradiente de borde selva-potrero se demostró que la composición, la 

diversidad y riqueza varían a lo largo de dicho gradiente (Núñez-Castillo et al. en prep.). Aunado 

a esto y, de acuerdo a algunos estudios que abordan la fragmentación y su influencia sobre las 

interacciones, se ha señalado que las interacciones mutualistas pueden verse negativamente 

afectadas (Kolb 2008), debido a que su tamaño poblacional se reduce en fragmentos de menor 

área, y hay un mayor aislamiento espacial entre fragmentos y pérdida de hábitat, esto puede 

afectar gravemente la estructura de las comunidades. 

 

Actualmente, los HMA están representados por alrededor de 17 géneros y 233 especies 

descritas (Schüßler y Walker 2010), y muchos estudios habían señalado su baja especificidad 

para asociarse con diferentes plantas (Allen et al. 1995). Sin embargo, en fechas recientes varios 

trabajos han aportado información muy relevante con respecto a sus características ecológicas, en 
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particular, se ha resaltado una fuerte complementariedad fisiológica planta-hongo, tal que la 

permanencia de la relación mutualista dependerá de los factores anteriormente señalados y de la 

identidad de las especies tanto fúngicas como vegetales interactuantes (Kiers et al. 2000, Hart y 

Klironomos 2002, van der Heijden y Sanders 2002). Se ha planteado que esto está 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 sí se puede establecer la relación micorrízica, ésta no 

necesariamente será 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 sí puede ocurrir un incremento en la diversidad.  

 

A la escala individuo-individuo, el tipo de inóculo puede ser un factor determinante para 

observar respuestas favorables de las especies vegetales. Si es un inóculo exótico que contiene 

especies fúngicas menos afines a las especies vegetales nativas, éste sería menos efectivo y con 

menor potencial (Johnson et al. 2010). De acuerdo a este planteamiento, si un inóculo procede de 

fragmentos pequeños, donde se han suscitado cambios microambientales particulares tales que 

las especies demandantes de luz han sido las más favorecidas, entonces se esperaría que los HMA 

que han establecido la relación más exitosa fueran los más afines a éstas. Si se utilizara este 

consorcio de hongos para inocular especies más tolerantes a la sombra, sería muy probable que 

esos hongos sí las colonizaran pero no fueran los simbiontes más 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 vegetación original de la selva húmeda.  

 

A una escala mucho mayor, a nivel de comunidad, es posible explicar la diversidad 

vegetal existente en un ambiente en función 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 explicó anteriormente, pueden encontrarse y, así promover una mayor diversidad vegetal 

(van der Heijden et al. 1998a, 1998b, Allen et al. 2003, Hart et al. 2003), esto ocurre siempre y 
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cuando las especies que son débiles competidoras son las que tienen una mayor respuesta ante la 

micorrización, de tal forma que superen competitivamente a las especies dominantes (Urcelay y 

Díaz 2003). De hecho, yendo aún más lejos, los HMA pueden ser un factor fundamental para 

explicar la coexistencia de las plantas y la distribución diferencial de los recursos entre ellas ya 

que efectivamente, dependiendo de las especies de HMA presentes, se modifica la composición 

vegetal y la distribución 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 composición de las comunidades de 

HMA (Landis et al. 2004). Por lo tanto, hay mecanismos de retroalimentación positiva y negativa 

entre las comunidades de plantas y de HMA que continuamente están modificando las relaciones 

entre las plantas y los HMA y viceversa (Bever 2002).  

 

I.4. La interrelación entre las comunidades de plántulas y de hongos micorrizógenos 

arbusculares. Su repercusión en la conservación de los trópicos húmedos 

 

Ante el deterioro ambiental que ha padecido el trópico húmedo mexicano, en el ámbito de la 

conservación biológica hay una necesidad inmediata y práctica de entender los efectos de la 

fragmentación originada sobre las poblaciones y comunidades naturales.  

 

 Dentro de este contexto, una pregunta imprescindible es qué tanto la fragmentación ha 

modificado a las comunidades epígea e hipógea y su interrelación, de tal forma que la 

regeneración natural o la restauración de la selva húmeda se vean afectadas. El generar 

información al respecto nos permitirá apoyar o refutar una de las hipótesis más novedosas que 

sostiene que la interacción 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 húmeda de Los Tuxtlas se han explorado, con anterioridad, en invernadero, las 

relaciones mutualistas entre HMA y plántulas de especies de árboles 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 determinó diferencias en biomasa, 

área foliar o tasa de crecimiento pero sí de recambio foliar (Sánchez-Gallen 1999); mientras que 
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para dos especies arbóreas pioneras, el incremento de biomasa fue mayor para la pionera tardía 

(Stemmadenia donnellsmithii, Apocynaceae) con inoculación, siempre y cuando estuviera en 

competencia con la pionera temprana (Heliocarpus appendiculatus, Tiliaceae), de lo contrario la 

mayor tasa de crecimiento se observó en el tratamiento libre de micorrizas (Guadarrama et al. 

2004). Asimismo, datos de especies trasplantadas a campo señalan que la presencia de HMA no 

siempre generó diferencias significativas positivas en las variables de crecimiento vegetal 

consideradas pero, en especial, Álvarez-Sánchez et al. (2007, 2009) reportaron que, en repetidas 

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

 

Otros estudios probaron que la procedencia del inóculo de HMA, de fragmento pequeño o 

fragmento grande, ya sea en campo (Patterson 2008) o en invernadero (Zamarripa et al., en 

prep.), puede ser un factor relevante para el desempeño de las plántulas demandantes de luz y 

tolerantes a la sombra, ya que reportaron que los hongos sí colonizan a todas las especies 

vegetales pero afectan, de manera diferencial, las variables de crecimiento o supervivencia; así, 

los HMA provenientes de fragmentos grandes favorecen, generalmente en invernadero, la 

supervivencia de las especies tolerantes a la sombra y aquéllos procedentes de fragmentos 

pequeños, mantienen más alta la supervivencia de especies demandantes de luz. 

 

 En este sentido, indagar sobre el estado de la comunidad de plántulas o de la regeneración 

de avanzada más que de la comunidad vegetal ya establecida es de particular importancia. Por lo 

mismo, en este trabajo el centro de atención es la fase de plántula de las especies arbóreas ya que 

esta fase es la que está más relacionada con el potencial de regeneración de la selva húmeda 

(Martínez-Ramos 1994) y puede ser el componente más sensible a cambios en la comunidad de 

HMA debidos a la fragmentación. En este estudio, la fase de plántula abarca todos aquellos 

individuos de especies leñosas con alturas entre 0.5 y 1.5 m de altura. 
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I.5. Objetivo general  

 

El objetivo general de este trabajo consistió en analizar la estructura de las comunidades de 

hongos micorrizógenos arbusculares y plántulas, y las relaciones ecológicas entre ambas, en 

fragmentos de vegetación remanente de selva húmeda de la región de Los Tuxtlas, Veracruz.  

 

A raíz de este objetivo surgen varias preguntas que se abordarán en este proyecto:  

 

1. ¿Cuáles son las características abióticas y bióticas de los diferentes fragmentos que 

pueden estar determinando la relación ecológica plántulas-HMA? (Capítulo I). 

2. ¿Cuál es la riqueza, diversidad y composición de la comunidad de plántulas (individuos 

arbóreos con alturas entre 0.50 y 1.5 m) en fragmentos de selva de diferente tamaño? 

(Capítulo II). 

3. ¿Cuál es la riqueza, diversidad y composición de la comunidad de hongos micorrizógenos 

arbusculares en fragmentos de selva de diferente tamaño? (Capítulo III). 

4. ¿Existe una relación ecológica entre la estructura y la composición de las comunidades de 

plántulas con la de los hongos micorrizógenos arbusculares? ¿Qué factores la determinan? 

(Capítulo IV). 

 

I.6. Hipótesis 

 

Por todo lo anterior, las comunidades de hongos micorrizógenos arbusculares y de 

plántulas de los fragmentos de selva de menor tamaño, tenderán a ser menos diversas dada la 

íntima interrelación entre ellas y, en caso contrario, tanto las comunidades de plántulas como de 

HMA de los fragmentos de selva de mayor tamaño tendrán una mayor diversidad. 

 

Asimismo, el tamaño del fragmento estará relacionado con la composición de especies de 

plántulas y de HMA, teniendo una mayor abundancia relativa de especies pioneras en los 

fragmentos de selva de menor tamaño y una mayor abundancia relativa de especies tolerantes a la 

sombra en los fragmentos de selva de mayor tamaño.  
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I.7. Zona de estudio.  

 

Este trabajo se llevó 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 región está 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 precipitación 

total anual en esta zona fluctúa entre 3 000 y 4 000 mm (Soto y Gama 1997). La vegetación 

original donde se desarrolló el presente estudio corresponde a un bosque tropical perennifolio 

(Rzedowski 1978) o selva alta perennifolia (selva húmeda) (Miranda y Hernández-X. 1963) que 

se encuentra distribuida en parches de tamaños muy variados (Ibarra-Manríquez et al. 1997), que 

van de 1 hasta 211 ha, sin considerar la Estación de Biología Tropical “Los Tuxtlas” (UNAM), 

Veracruz, que representa el parche de selva más grande con 640 ha y que es el sistema de 

referencia para este estudio. 

 

 La extensión original de selva alta perennifolia en la región de Los Tuxtlas, Veracruz, fue 

de 97 015 ha en 1972 y que se vio reducida a 52 132 ha para 1993; en la actualidad, no se cuenta 

con datos precisos del área efectiva que abarca dicho tipo de vegetación pero es evidente que ha 

disminuido aún más y que se encuentra contenida en fragmentos de muy diversos tamaños, 

rodeados principalmente por una matriz de potreros (Guevara et al. 2004). 
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Resumen. En la mayoría de los trópicos húmedos del mundo, las selvas altas y medianas se 26 

encuentran fragmentadas. Se ha demostrado que a menor área del fragmento, menor riqueza y 27 

diversidad porque, se plantea, los fragmentos más pequeños tienen menor número de hábitats y 28 

de concentración de recursos, sin embargo, esto no se ha elucidado en función de las condiciones 29 

abióticas. Nuestro objetivo fue evaluar el estado de conservación de diferentes fragmentos de 30 

selva alta perennifolia mediante el análisis de algunas variables abióticas (pH, textura, 31 

concentración de N total y fósforo lábil, apertura del dosel, contenido de materia orgánica) y 32 

bióticas (estructura vertical, riqueza y diversidad de especies leñosas), respecto al área del 33 

fragmento. Seleccionamos siete fragmentos de diferente tamaño en la Reserva de la Biosfera de 34 

Los Tuxtlas, Veracruz. Analizamos la estructura y composición de la comunidad de individuos 35 

arbóreos con una altura >1.5 m, y de algunas propiedades físico-químicas del suelo, así como de 36 

la apertura del dosel y el índice de área foliar. Las variables bióticas se relacionaron con el 37 

tamaño del fragmento de manera inversa. La similitud entre fragmentos fue baja y las variables 38 

abióticas mostraron una alta heterogeneidad, independientemente del tamaño del fragmento. A 39 

pesar de la reducción del área, los fragmentos de esta zona no han sufrido alteraciones abióticas 40 

significativas que pudiesen implicar un deterioro de la vegetación presente y, por lo tanto, tienen 41 

aún un alto valor de conservación.  42 

 43 

Palabras clave: análisis multivariado, condiciones ambientales, diversidad, estructura vegetal, 44 

fragmentación  45 

 46 
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Abstract. In most of the humid tropics of the world, original tropical rain forest vegetation is 47 

gathered in fragments. It has been demonstrated that as the fragment size diminishes, species 48 

richness and diversity decrease since it has been hypothesized that the number of habitats and 49 

resource concentrations diminish as well; however, this has not been elucidated in terms of 50 

abiotic conditions. Our main goal was to evaluate the conservation status of different size 51 

fragments through the analysis of some abiotic (pH, texture, N and P concentration, organic 52 

matter content, canopy openness) and biotic (vertical structure, diversity and richness of woody 53 

species) variables as a function of fragment size. We chose seven different size fragments located 54 

at the Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz. We analyzed structure and composition 55 

of the >1.5 m-tall tree community, and some soil physical and chemical properties; as well as 56 

canopy openness and leaf area index. Fragment size was inversely related with biotic variables. 57 

Similarity among fragments was low, and abiotic variables showed a high heterogeneity, 58 

regardless fragment size. Despite the reduction in area, fragments analyzed within this study have 59 

not undergone significant abiotic alterations that could imply a degradation of the actual plant 60 

community; therefore, their conservation value is still high. 61 

 62 

Key words: multivariate analysis, environmental conditions, diversity, plant structure, 63 

fragmentation 64 

 65 

 66 

 67 
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Introducción 68 

La fragmentación, definida como un proceso que conlleva la ruptura de un hábitat continuo en 69 

secciones de diferentes formas y tamaños y que trae como consecuencia cambios ambientales al 70 

interior de cada uno de esos remanentes, ha ocurrido desde hace mucho tiempo en todos los 71 

ecosistemas naturales y de manera más impactante después de la era industrial (Pimm, 2001). En 72 

particular los trópicos húmedos han sido de los más afectados y, actualmente, la mayoría de ellos 73 

presenta un paisaje fragmentado observándose que la vegetación original está concentrada en 74 

fragmentos de diferentes tamaños, inmersos en una matriz de pastizales para el ganado y cultivos 75 

de diversa índole (Whitmore, 1997). 76 

Al comparar la riqueza, la diversidad y la composición de especies entre fragmentos y 77 

el continuo de la selva se ha detectado una relación directa positiva entre el tamaño del fragmento 78 

y la riqueza y la diversidad; así como un cambio en la composición, donde los fragmentos 79 

pequeños favorecen más la presencia de especies vegetales demandantes de luz debido al cambio 80 

en las condiciones microambientales (da Silva y Tabarelli, 2000; Benítez-Malvido y Martínez-81 

Ramos, 2003; Fahrig, 2003). Además, se ha demostrado que el eventual control del tamaño de los 82 

parches y su arreglo espacial pueden ser variables determinantes para mitigar la pérdida de la 83 

biodiversidad (Favila, 2005; Laborde-Dovalí et al., 2008; Herrera y García, 2009). 84 

Las variaciones en las condiciones ambientales de los fragmentos, en función de su 85 

tamaño y arreglo espacial, han sido escasamente analizadas; los pocos estudios realizados hasta el 86 

momento no muestran patrones claros o están enfocados a la descripción de las condiciones 87 

microambientales a lo largo de la zona de contacto del fragmento y la matriz circundante 88 

(Lovejoy et al., 1986; Kapos, 1989; Camargo y Kapos, 1995; Williams-Linera et al., 1998). Sin 89 

embargo, es fundamental conocer dichos patrones dado que las condiciones microambientales 90 
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son las que determinan la permanencia de las especies vegetales, de acuerdo a sus características 91 

ecofisiológicas en un sitio determinado. 92 

En particular, poco se conoce del efecto de la fragmentación sobre las características 93 

edáficas. El suelo representa una mezcla muy heterogénea de variables que, por sí solas o en 94 

conjunto, tienen una influencia radical en el desarrollo vegetal; sin embargo, su estudio es muy 95 

complicado dada la gran cantidad de variables entrelazadas que existen en él y, aún más, la 96 

interpretación de lo que ocurre dentro de él en términos de sus variaciones (Herrera-Peraza et al., 97 

2011). En este sentido, es importante reconocer que el suelo constituye una matriz que puede ser 98 

muy resistente a alteraciones que ocurren por arriba de él. 99 

Las especies tolerantes a la sombra dominan en los fragmentos más grandes y menos 100 

perturbados, por lo que éstos constituyen una fuente de especies nativas de selva que contribuyen 101 

a mantener las propiedades biológicas del sistema original (Williams-Linera, 1990; Williams-102 

Linera et al., 1998; Arroyo-Rodríguez y Mandujano, 2006; Delgadillo, 2006). Además, dicha 103 

composición vegetal repercute en algunas propiedades del suelo, por ejemplo, se ha reportado 104 

que la calidad de la hojarasca de especies tolerantes a la luz tiende a ser menor, ya que tiene una 105 

relación carbono:nitrógeno mayor que la de un sitio con una mayor abundancia de especies 106 

demandantes de luz; ello trae como consecuencia que el proceso de descomposición sea más 107 

lento, lo que promueve la acumulación de materia orgánica en el suelo, con el consecuente 108 

decremento de pH y una menor disponibilidad de nutrientes a corto plazo (Álvarez-Sánchez y 109 

Becerra-Enríquez, 1996); aunque, a largo plazo, este tipo de hojarasca es una fuente continua de 110 

nutrientes en bajas concentraciones que promueve la diversidad de la microbiota edáfica 111 

(Barajas-Guzmán y Álvarez-Sánchez, 2003) y con el buen funcionamiento del ecosistema. 112 

Dado lo anterior, se esperaría que conforme el tamaño del fragmento se reduce, las 113 

condiciones ambientales se modifiquen, alterando las relaciones entre el componente vegetal y 114 
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algunos factores abióticos relacionados con el aspecto nutricional del sistema, lo que repercutiría 115 

negativamente en su estado de conservación. 116 

Por lo que, el objetivo de este trabajo fue describir fragmentos de diferente tamaño, 117 

en función de la estructura de la vegetación y analizando algunas variables abióticas 118 

fundamentales para el desempeño vegetal en función del tamaño del fragmento, relacionándolas 119 

con el estado de conservación de cada fragmento. 120 

 121 

Materiales y métodos 122 

Sitio de estudio. El trabajo se llevó a cabo en la zona norte de la Reserva de la Biosfera de Los 123 

Tuxtlas que se encuentra ubicada al sureste del estado de Veracruz en la región de Los Tuxtlas 124 

(18°12’ y 18°43’ N, 94°40’ y 95°20’ W) (CONANP, 2006) (Figura 1). La selva alta y mediana 125 

perennifolia predominan en las altitudes bajas (< 1000 m s.n.m.) y ocupan menos del 19 % del 126 

total de la superficie de la Reserva (155 122 ha) (Castillo-Campos y Laborde-Dovalí, 2004). El 127 

promedio de la precipitación total, considerando un periodo de observación de 1996 a 2008, es de 128 

4084 mm (±172) y la temperatura media anual es de 24.98 ºC (±0.21), concentrándose la menor 129 

precipitación entre los meses de febrero y mayo (datos provenientes de la estación metereológica 130 

ubicada en la Estación de Biología, UNAM). 131 

Descripción general de los fragmentos. Seleccionamos siete fragmentos de 3, 5, 7, 17, 23, 211 y 132 

640 ha (Figura 1). Los principales criterios de selección fueron que tuvieran cubierta vegetal 133 

original hacia su interior, lo menos perturbada posible, y que tuvieran una determinada área, con 134 

el fin de reunir al menos dos fragmentos representantes de cada categoría de tamaño, pequeños (< 135 

10 ha), medianos (entre 10 y 50 ha) y grandes (> 100 ha), además de que fueran accesibles y la 136 

disponibilidad de los dueños para su muestreo.  137 
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Posterior a su elección, consultamos las cartas geológicas y edáficas del sitio (carta INEGI 138 

E15-1-4, escala 1:250 000) y otra información disponible (García-Aguirre et al. 2010) con el fin 139 

de caracterizar el origen del sustrato y el tipo de suelo. Encontramos que en términos de su 140 

geología, todos eran iguales ya que todos se ubicaban en una zona de rocas de origen ígneo 141 

extrusivas; pero en términos edafológicos, los fragmentos 5, 17, 211 y 640 están ubicados en una 142 

unidad de suelo denominada andosol y los fragmentos 3, 7 y 23 en la unidad luvisol (Figura 1). 143 

El mayor de todos los fragmentos correspondió a los terrenos de la Estación de 144 

Biología Tropical “Los Tuxtlas” (EBT) del Instituto de Biología, bajo la administración de la 145 

Universidad Nacional Autónoma de México y, dado su estado de alta conservación, lo 146 

consideramos el fragmento de referencia para este estudio. 147 

Con base en entrevistas orales a informantes clave (personas que presenciaron los eventos 148 

históricos y que pudieron dar testimonio fiel de lo ocurrido), obtuvimos información sobre la 149 

fecha de separación de los fragmentos del continuo y de los cambios de uso de suelo que han 150 

ocurrido a su alrededor o en su interior desde esa época. 151 

 152 
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 153 

Figura 1. Localización de los siete fragmentos de vegetación remanente de selva alta perennifolia 154 
considerados en este estudio. El fragmento más grande (640 ha) corresponde a la Estación de 155 
Biología Tropical Los Tuxtlas, del Instituto de Biología de la UNAM. 156 
 157 

Estructura y composición arbórea. Seguimos la técnica de Gentry (1988) modificada que 158 

consistió en trazar siete transectos de 100 m x 2 m, ubicados aleatoriamente y separados entre sí 159 

al menos por 20 m, dentro de la zona más conservada de cada fragmento, evitando las zonas con 160 

gran abundancia de especies identificadas claramente como pioneras, i.e. Myriocarpa longipes, 161 

Eupatorium galeottii, Croton schiedeanus, porque ello nos indicaba que estábamos en la zona de 162 

borde. 163 
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El método modificado de Gentry (1988) nos permitió recabar rápidamente diversos datos 164 

de las especies vegetales y es un método que ha sido utilizado en otros estudios, realizados en la 165 

zona, con el objetivo de describir la estructura vegetal de individuos con diámetros a la altura del 166 

pecho (DAP) ≥ 2.5 cm (Arroyo-Rodríguez y Mandujano, 2006; Arroyo-Rodríguez et al., 2009); 167 

también es importante mencionar que lo modificamos con el fin de cubrir un área total de 1400 168 

m2 por fragmento, un área un poco mayor que lo que Gentry recomienda como mínima. 169 

A lo largo de los transectos, en cada metro registramos la especie, altura y DAP de 170 

cualquier individuo arbóreo con una altura mayor de 1.5 m. Identificamos las especies vegetales 171 

directamente en campo y, en caso de que no se lograse esto, colectamos ejemplares para verificar 172 

su identidad, ya sea en el herbario de la Estación de Biología Tropical o en el Herbario Nacional 173 

de México (MEXU). Todos los nombres de las especies siguen las reglas de nomenclatura del 174 

International Plant Name Index (www.ipni.org; consultada 13 de agosto de 2010), el Smithsonian 175 

Institute (www.tropicos.org; consultada 13 de agosto de 2010) y de los listados de especies 176 

reportados para la Estación de Biología Tropical (Ibarra-Manríquez y Sinaca, 1995, 1996a, 177 

1996b). Por otra parte, asignamos las especies registradas a una de las tres categorías funcionales 178 

propuestas por Hill y Curran (2003) de acuerdo a los requerimientos lumínicos para su 179 

germinación: pionera (P), demandante de luz no secundaria (DLNS) y tolerante a la sombra (TS), 180 

para ello consultamos varios listados florísticos de la zona (Ibarra-Manríquez y Sinaca, 1995, 181 

1996a, 1996b; Delgadillo, 2006). Decidimos establecer un cuarto grupo funcional que 182 

correspondió al grupo de las lianas (L) dado que éstas presentan características particulares ya 183 

que su dominancia es un indicador de disturbio y pueden afectar de manera significativa la 184 

estructura de la comunidad (Laurance et al., 2001).  185 

Variables abióticas. En cada fragmento y dentro de su zona más conservada, ubicamos al azar 12 186 

cuadros de 5 x 5 m, que trazamos cuidando que coincidieran con los transectos previamente 187 

http://www.tropicos.org/�
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descritos, georreferenciamos cada uno y, posteriormente, los ubicamos en un mapa escala 188 

1:50000 de la zona (La Nueva Victoria E15A63, INEGI), con la ayuda del programa ArcView 189 

(Ver. 3.2), a través del cual obtuvimos las distancias geográficas lineales promedio de los 190 

fragmentos al fragmento de referencia.  191 

En cada cuadro, integramos muestras compuestas de suelo a partir de cuatro 192 

submuestras que se obtuvieron removiendo la capa de hojarasca y tomando suelo de los primeros 193 

20 cm de profundidad. Secamos las muestras a temperatura ambiente para después enviarlas al 194 

Laboratorio de Fertilidad de Suelos, Colegio de Postgraduados, Montecillo, para la determinación 195 

del pH, textura (% de arena, limo y arcilla), contenido de materia orgánica (MO) y carbono 196 

orgánico (Corg), capacidad de intercambio catiónico (CIC) y la concentración de fósforo lábil 197 

(Plábil) y de nitrógeno total (Ntotal). Con la información del Corg y el Ntotal, posteriormente 198 

calculamos la proporción C/N, que es una medida de la calidad nutricional de la materia orgánica, 199 

C/N ≤ 20 se descompone relativamente rápido, mientras que C/N > 20 representa una materia 200 

orgánica más difícil de descomponer y un aporte más a largo plazo de nutrientes (G. Barajas, 201 

com. pers.). 202 

Todos los análisis fueron realizados siguiendo protocolos básicos (Etchevers, 1992). 203 

La concentración de nitrógeno total (Ntotal) se obtuvo por digestión húmeda con la mezcla ácido 204 

sulfúrico-salicílico y una destilación semi-micro Kjeldahl por arrastre de vapor y titulación con 205 

ácido sulfúrico 0.05 N. La concentración de fósforo lábil (Plábil) se estimó mediante la extracción 206 

del fósforo con NaHCO3 0.5 M pH 8.5 y determinación colorimétrica (método Olsen) (Olsen et 207 

al., 1954). Mientras que la determinación del pH se realizó en agua (relación 1:2), el contenido de 208 

materia orgánica (MO) se obtuvo por medio de una digestión húmeda y el de carbono orgánico 209 

(Corg) con el método automatizado, la capacidad de intercambio catiónico (CIC) se estimó usando 210 
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NH4OAc 1N pH 7 y la textura se estimó mediante dispersión con hexametafosfato de sodio y 211 

carbonato de sodio (Etchevers, 1992). 212 

Además, por fragmento, marcamos dos líneas, la primera siempre siguiendo la parte 213 

más larga de la zona mejor conservada de cada fragmento y la segunda perpendicular a ella. Cada 214 

20 metros se tomaron fotografías hemisféricas del dosel, sumando en total 12 puntos. 215 

Posteriormente, procesamos dichas fotos con el programa Gap Light Analyzer (GLA v.2) (Frazer 216 

et al., 1999), a través del cual obtuvimos los datos del porcentaje de apertura del dosel y el índice 217 

de área foliar (ÍÁF) (mol m-2 día-1), por punto, por fragmento. 218 

Análisis de datos. Obtuvimos el índice del valor de importancia relativa (IVI), con la sumatoria 219 

de la frecuencia, la densidad y la dominancia relativas de cada especie vegetal por fragmento 220 

(Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974). Asimismo, calculamos el índice de diversidad de 221 

Shannon, global para cada fragmento, con el programa Species Diversity and Richness IV (Seaby 222 

y Henderson, 2006).  223 

Describimos la estructura de la comunidad vegetal por fragmento a través del número 224 

de las especies por grupo ecológico registradas y la frecuencia de individuos por clases de altura 225 

y área basal, que establecimos a priori para todos los fragmentos. En el caso de la altura, las 226 

clases se establecieron en intervalos de cinco unidades a partir de los 10 metros y los individuos 227 

que se ubicaban en el intervalo de 1.5 a 10, se distribuyeron en clases divididas cada dos metros. 228 

Para el área basal, los individuos de 0.1 m2 se dividieron en categorías de 0.1 cada una, y los 229 

individuos por debajo del 0.1, se repartieron en tres categorías que fueron: <0.025, 0.025-0.05 y 230 

0.05 a 0.1 con el fin de visualizar más claramente las frecuencias del número de individuos en 231 

cada una de ellas. 232 

Otra fase del análisis comprendió, por un lado, un análisis de ordenación de 233 

componentes principales (ACP), centrado, no estandarizado, que nos permitió ordenar los 234 



30 
 

fragmentos en función de la composición y abundancias vegetales (McCune y Grace, 2002), y, 235 

por el otro lado, aplicamos un análisis de clasificación numérica jerárquica a partir de la matriz de 236 

las abundancias de las especies, para ello calculamos el cuadrado de la distancia euclidiana y 237 

utilizamos el método de Ward (varianza mínima) (MacGarigal et al., 2000) para formar los 238 

grupos. Finalmente, aplicamos un análisis de discriminantes y utilizamos los grupos obtenidos en 239 

la previa clasificación o en función de su tamaño, es decir, tres grupos, los pequeños (3, 5 y 7 ha), 240 

medianos (17 y 23 ha) y grandes (211 y 640 ha), con el fin de determinar cuáles eran las variables 241 

abióticas que explicaban la separación entre grupos (Tatsuoka, 1970). Realizamos estos análisis 242 

con el programa estadístico multivariado MVSP 3.11 (Kovach, 1998). También analizamos la 243 

correlación entre las similitudes de la composición vegetal de los fragmentos y las distancias 244 

geográficas lineales promedio entre ellos, a través de la prueba de Mantel con 999 iteraciones 245 

utilizando el paquete PopTools ver. 3.0 (Hood, 2008). 246 

Analizamos la relación entre las variables bióticas y las abióticas y el tamaño del 247 

fragmento, a través del módulo de regresión múltiple, para ello todas las variables fueron 248 

transformadas con logaritmo natural con el fin de cumplir con los supuestos de normalidad y 249 

homocedasticidad de la regresión. Además, calculamos la correlación de las variables edáficas 250 

relacionadas más estrechamente con la fertilidad del suelo (pH, MO, Plábil, Ntotal, C/N y CIC) a 251 

través de correlaciones no paramétricas de Spearman, como indicadores del estado del suelo 252 

(Herrera-Peraza et al., 2011). Todos estos análisis se llevaron a cabo con el programa Statistica 253 

ver. 8.0 (StatSoft, 2001). 254 

 255 

Resultados 256 

Características generales de los fragmentos. La altitud fluctuó entre 50 y 304 m s.n.m y la 257 

distancia de los fragmentos con respecto al Fragmento 640 (referencia) estuvo entre 995 y 4831 258 
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m. Los datos recabados indican que los fragmentos en estudio fueron aislados entre 1965 y 1970; 259 

es decir, el tiempo que ha trascurrido desde que se constituyeron como fragmentos hasta que se 260 

registró la información para este trabajo, está entre 38 y 48 años, rodeados todos por una matriz 261 

de potrero. Hacia el interior, ninguno de ellos ha sido talado o manejado en alguna forma 262 

evidente (Cuadro 1). 263 

Estructura y composición arbórea. En total se encontraron 3023 individuos, pertenecientes a 210 264 

especies y 58 familias, destacándose las familias Rubiaceae (17 especies, 191 individuos), 265 

Euphorbiaceae (11, 182), Lauraceae (11, 140), Mimosaceae (10, 47), Fabaceae (9, 61) y 266 

Arecaceae (8, 754) como las más frecuentes. Las especies que se encuentran presentes en todos 267 

los fragmentos son Astrocaryum mexicanum Liebm., Brosimum alicastrum Sw., Croton 268 

schiedeanus Schltdl., Cymbopetalum baillonii R.E.Fr., Eugenia mexicana Steud., Myriocarpa 269 

longipes Liebm., Poulsenia armata (Miq.) Standl., Pouteria durlandii (Standl.) Baehni, 270 

Pseudolmedia oxyphyllaria Donn.Sm., Psychotria chiapensis Standl. y Trophis mexicana 271 

(Liebm.) Bureau (Apéndice 1). 272 

Tanto la diversidad como el número observado de especies disminuyen 273 

significativamente conforme se incrementa el tamaño del fragmento (F1, 5 = 36.71, p<0.01; F1, 5 = 274 

27.491, p<0.01, respectivamente), mientras que el número de familias no está relacionado 275 

significativamente con el tamaño. En cuanto al número de especies por grupo ecológico, en todos 276 

los fragmentos, las especies tolerantes a la sombra representan más del 50% del total del número 277 

de especies presentes; mientras que las lianas son la minoría y tienen una mayor presencia en los 278 

fragmentos pequeños, al igual que las especies pioneras (Figura 2, Cuadro 1). 279 

Dentro de las especies que contribuyen con alrededor del 50% del índice de valor de 280 

importancia de cada uno de los fragmentos, destacan A. mexicanum, M. longipes y P. armata 281 

como las especies que reiterativamente aparecen en todos o casi todos los fragmentos; aunque los 282 
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valores más altos de A. mexicanum corresponden a los fragmentos de mayor tamaño (Apéndice 283 

2). Asimismo, es importante destacar que en todos los fragmentos existen especies pertenecientes 284 

a la vegetación leñosa original, con áreas basales muy grandes por fragmento, como P. armata, 285 

Ficus yoponensis Desv., Pouteria sapota (Jacq.) H.E.Moore & Stearn, Coccoloba hondurensis 286 

Lundell, Piper sanctum Miq., Cedrela odorata L. y Pterocarpus rohrii Vahl (Apéndice 2).  287 

 288 
Cuadro 1. Valores mínimos y máximos de las características generales de los fragmentos 289 
estudiados dentro de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas, Ver. 290 
 291 

 292 

3 5 7 17 23 211 640

66 - 93 134 - 304 100 - 122 50 - 135 95 - 189 71 - 146 161 - 296

995 - 1096 1763 - 1944 1734 - 1891 4535 - 4831 1011 - 1469 1753 - 2634 0

43 38 43 48 43 38 43

15 12 11 17 10 5 8

4.117 3.921 3.803 3.831 3.846 2.829 2.953

61.7 50.52 69.83 56.81 49.64 50.88 71.03

99 89 95 87 90 87 81

41 39 39 36 37 43 36

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

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

5.5 - 6.3 5.5 - 6.1 5.8 - 6.4 5.8 - 6.6 5.4 - 6.3 5.3 - 6.5 5.6 - 6.2

7 - 17 10 - 32 5 - 16 7 - 14 7 - 12 12 - 50 6 - 40

5 - 12 7 - 23 3 - 11 5 - 10 5 - 9 8 - 35 5 - 28

14 - 25 12 - 27 12 - 15 13 - 21 12 - 15 11 - 33 12 - 33

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

2 - 18 0 - 18 4 - 27 6 - 15 0 - 8 0 - 35 0 - 39

29 - 46 31 - 59 36 - 50 37 - 55 29 - 45 22 - 76 32 - 64

32 - 64 54 - 76 15 - 41 34 - 66 21 - 57 41 - 84 41 - 71

17 - 52 11 - 31 31 - 46 21 - 42 18 - 49 11 - 38 18 - 36

10 - 37 8 - 19 25 - 39 12 - 32 18 - 45 5 - 30 8 - 30

N (% )

MO (% )

No. de familias

Corg (% )

C/N

Apertura del dosel (% )

ÍÁF (mol m-2 d-1)

P (ppm)

CIC (meq/100 g)

arena (% )

limo (% )

arcilla (% )

Área del fragmento 
(ha)

Altitud (m s.n.m.)

Distancia promedio al  
Fragmento 640 (m)

Tiempo transcurrido 
desde su aislamiento 
(años)

pH 

Número de especies 
que contribuyen a ca. 
50%   del IVI total

Diversidad global (H')

Área basal (m2ha-1)

No. total de especies 
observadas
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 293 

 294 

 295 

Figura 2. Distribución porcentual del número de especies de acuerdo a su grupo ecológico en 296 
siete fragmentos de la selva húmeda en Los Tuxtlas, Veracruz. Nomenclatura: L = lianas, DLNS 297 
= demandantes de luz no secundarias, P = pioneras y TS = tolerantes a la sombra. 298 
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El patrón de distribución de los individuos en las diferentes clases de altura y área 299 

basal, fue muy semejante para cada uno de los fragmentos, destacando básicamente la presencia 300 

de muchos individuos con área basal y altura pequeñas, sin importar el tamaño del fragmento. Por 301 

otro lado, es notoria la mayor presencia de individuos de la clase de área basal de 0.025 a 0.05 m2 302 

conforme disminuye el tamaño del fragmento y, lo mismo sucede, con la clase de altura de 10 a 303 

15 m (Figura 3a y b). 304 

En el ACP, los dos primeros ejes explican el 88.25% de la varianza de los datos. Se 305 

observa una clara segregación de los fragmentos grandes del resto (Figura 4a) dada, 306 

principalmente, por la mayor abundancia de A. mexicanum, de varias especies de Chamaedorea y 307 

de P. oxyphyllaria en los fragmentos 211 y 640 ha (Figura 4b). En el caso de los otros 308 

fragmentos, destacan E. galeottii y P. chiapensis como las especies que explican el alejamiento 309 

de los fragmentos 7 y 3, respectivamente (Figura 4a).  310 

En términos de la composición florística, los fragmentos de mayor tamaño conforman 311 

claramente un grupo separado del resto (Grupo 3); mientras que los otros dos grupos, unidos a 312 

menos de 5000 unidades de distancia euclidiana, están compuestos por los fragmentos 3 y 23 313 

(Grupo 1) por un lado, y por los fragmentos 5, 7 y 17 (Grupo 2) por el otro (Figura 5). Estos 314 

grupos coinciden con lo obtenido en el ACP y fueron considerados para el análisis de 315 

discriminantes con las variables ambientales; además de los grupos por tamaño.  316 

Por otra parte, la distancia geográfica lineal no explicó la composición florística de 317 

los fragmentos (r=0.08, p>0.05). 318 

 319 
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 320 

 321 
Figura 3. Distribución del número de individuos por: a) Clases de altura (m) y b) Clases de área 322 
basal (m2). 323 
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 324 

 325 

Figura 4. Ordenación de los fragmentos en función de las especies vegetales muestreadas. a) 326 
Arreglo de los fragmentos, b) Arreglo de las especies vegetales en el espacio de ordenación. 327 
Clave de los nombres de las especies de acuerdo al Apéndice 1. 328 

-15

-10

-5

0

5

10

15

20

25

-40 -30 -20 -10 0 10 20 30 40 50 60 70

Ej
e  

2 
  (

5.
2%

)

Eje  1    (83.05%)

640 ha

5 ha

17 ha

7 ha

211 ha

23 ha

3 ha

a

-0.3

-0.2

-0.1

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

0.7

-0.1 -0.05 0 0.05 0.1 0.15Ej
e  

2

Tro  mex

Eup gal

Lic  vel

Cro  sch

Myr  lon

Sp1

Rhe  edu

Bur  sim

Nec  lun

Omp ole Ing   acr
Tab  alb

Cha   obl Zan  kel
Rol  muc

Eug  aca

Sap  nit
Pip aeqPte   roh

Tae arb

Pip  san

Deh  smaSip  andNec  sal
Pou dur

All cam

Eug   mex

Nec sp.
Ham nut

Nec retAlc lat
Aca  div

Cap  bad
Tri breSte  don

Psy  chi
Ple  linCym  bai

Nec  amb

Tri  mos

Sal  meg
Den  arb

Psy  fax
Aeg   cos

Psy  sim

May  sch Tap  mex
Rin  hum

Cha   pin

Cha er n

Pse   oxy

Cha  alt

1

Ast mex

b



37 
 

 329 

 330 

 331 

Figura 5. Clasificación de fragmentos de diferente área con base en la similitud de especies 332 
vegetales (que tuvieron individuos con alturas mayor de 1.5 m) utilizando el índice del cuadrado 333 
de la  distancia euclidiana. 334 
 335 
 336 
Variables abióticas. Al tomar en cuenta todos los fragmentos, observamos que el porcentaje de 337 

apertura del dosel fue muy bajo y fluctuó entre 2.72% y 19.09%, mientras que el ÍÁF varió entre 338 

1.83 mol m-2d-1 y 4.72 mol m-2d-1. El pH se mantuvo entre 5.3 y 6.6, de ácido a casi neutro, el 339 

contenido de MO estuvo entre 5% y 50%, el Corg fluctuó entre 3% y 35%, el Ntotal se mantuvo 340 

entre 0.28% y 1.41% y el Plábil varió fuertemente de 0 hasta 39 ppm. Por su parte, la CIC tuvo 341 

valores entre 22 meq/100 g y 76 meq/100 g. En cuanto a la estructura del suelo, los porcentajes 342 

de arena, limo y arcilla variaron entre 15% y 84%, 11% y 52% y 5% y 45%, respectivamente 343 

(Cuadro 1). 344 

El análisis múltiple de discriminantes no mostró una correspondencia significativa 345 

entre los grupos obtenidos en la clasificación (primer caso) o aquéllos delimitados por los 346 

tamaños de los fragmentos (segundo caso) con el promedio de las variables abióticas por 347 

fragmento; aunque indica que el 100 % de los casos están correctamente agrupados en ambos 348 

casos. El Plábil fue la variable que más discrimina entre grupos para el primer caso y la CIC para 349 

el segundo caso. Las variables que no fueron importantes para discriminar los grupos del primer 350 
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caso fueron el porcentaje de arcilla y la CIC, y para el segundo caso fueron el Plábil y el pH 351 

(Figura 6).  352 

 353 

 354 

Figura 6. Análisis de discriminantes usando a) Grupos de la clasificación (primer caso) y b) 355 
Grupos por categorías de tamaño de los fragmentos (segundo caso).  356 
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De las variables abióticas y su relación con el tamaño del fragmento, sólo la apertura 357 

del dosel se relacionó significativa y directamente con el tamaño del fragmento; mientras que el 358 

ÍÁF lo hizo de manera significativa e inversa (Figura 7). 359 

Las correlaciones significativas entre las variables edáficas son pocas (entre 3 y 8) y 360 

no están relacionadas con el tamaño del fragmento. Por un lado, el fragmento 211 ha fue el que 361 

tuvo el mayor número de correlaciones positivas y significativas y, por el otro, el 362 

comportamiento del fragmento 640 ha fue semejante al de los fragmentos más pequeños, 363 

mientras que el fragmento 23 ha se diferenció de todos. Dentro de las correlaciones significativas 364 

y reiterativas de todos o casi todos los fragmentos, está la correlación entre la MO con el Ntotal y 365 

la CIC y estos dos últimos entre sí (Figura 8). 366 

 367 

Discusión 368 

En todos los fragmentos predominaron las especies vegetales tolerantes a la sombra, aunque los 369 

valores de importancia para los miembros de la familia Arecaceae fueron claramente mayores en 370 

los fragmentos grandes, siendo su presencia la que explicó la separación de los fragmentos 371 

grandes del resto, en términos florísticos. Tanto la concentración de fósforo lábil como la 372 

capacidad de intercambio catiónico fueron las variables ambientales importantes para explicar la 373 

separación de los fragmentos por semejanzas en composición florística o por tamaño. 374 

Diversos estudios han señalado que la cubierta vegetal arbórea, ante el proceso de 375 

fragmentación, tiende a modificarse por la desaparición de especies tolerantes a la sombra y 376 

demandantes de luz no secundarias previamente establecidas (Brown y Lugo, 1994; Masera, 377 

1996), ello favorece la entrada de luz y, por lo tanto, el establecimiento de especies de lianas y 378 

demandantes de luz (Laurance et al., 2001; Brooks et al., 2002). En el caso de los fragmentos 379 

estudiados, observamos que, a pesar de tener una menor apertura de dosel, la presencia de lianas  380 
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 381 

Figura 7. Valores promedio (± 1 E.E.) de las variables abióticas en función del logaritmo del área 382 
del fragmento; además, se muestra la línea de tendencia y los valores de F y P asociados cuando 383 
la regresión fue significativa. ÍÁF = índice de área foliar, MO = materia orgánica, Corg = carbono 384 
orgánico, C/N = proporción carbono orgánico y nitrógeno total, Ntotal = nitrógeno total, Plábil = 385 
fósforo disponible. 386 
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 387 

 388 

Figura 8. Coeficientes de correlación entre las variables edáficas en cada uno de los fragmentos. 389 
Nivel de significancia: * = p <0.05, ** = p<0.01.  390 
 391 
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y especies pioneras es mayor en los fragmentos de menor área; sin embargo, las diferencias entre 392 

aperturas no van más allá de las 11 unidades, por lo que las diferencias en composición florística 393 

pueden deberse más a factores intrínsecos de cada fragmento (Mejía, 2006) más que al tamaño de 394 

éstos.  395 

La estructura vertical de la vegetación, en conjunto con la distribución de individuos 396 

por área basal, indica que todos los fragmentos estudiados presentan un alto potencial de 397 

regeneración de la selva húmeda dada la abundancia de individuos jóvenes y no solamente los de 398 

mayor tamaño.  399 

En el mismo sentido, la mayor abundancia y riqueza de especies registrada en los 400 

fragmentos de menor tamaño, en especial la de las tolerantes a la sombra, indica que estos 401 

fragmentos tienen un estado de conservación semejante al de los fragmentos de mayor tamaño; 402 

aunque, es importante mencionar que hay algunas especies vegetales tolerantes a la sombra, que 403 

podrían ser consideradas como indicadoras del buen funcionamiento de un sitio de selva húmeda, 404 

tal es el caso de A. mexicanum y de Chamaedorea spp., que tienen un menor número de 405 

individuos conforme disminuye el área del fragmento, esta condición ya ha sido previamente 406 

reportada para la misma zona (Arroyo-Rodríguez et al., 2007) y su ausencia puede ser un 407 

indicador de que hay alteraciones en el funcionamiento del sistema. 408 

Otro punto que destaca este análisis, es el hecho de que la similitud entre fragmentos 409 

es baja por lo que el resguardo de solamente algunos de los fragmentos no favorece el 410 

mantenimiento de la diversidad regional de la zona. Lo anterior, es un argumento más que apoya 411 

la promoción de la conservación de todo el sistema a una escala espacial mucho más grande 412 

(regional) que la que, en muchas ocasiones, se tiene presente para los planes de conservación. 413 

La zona norte de la Reserva de la Biosfera ha sido la menos deforestada y mantiene un 24% de su 414 

cobertura original, lo que puede explicar los resultados obtenidos en términos del tamaño del 415 
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fragmento y de la estructura de la vegetación, ya que se ha planteado que a una escala de paisaje, 416 

si se mantiene un umbral mínimo de hábitat adecuado, el efecto de la reducción del tamaño se 417 

aminora y las especies vegetales nativas de la selva húmeda son capaces de mantenerse a lo largo 418 

del tiempo, tanto en fragmentos grandes como pequeños (Fahrig, 1998; Arroyo-Rodríguez et al., 419 

2009), hecho que no ocurre en la zona sur de la misma Reserva (Arroyo-Rodríguez y Mandujano, 420 

2006).  421 

Aunque también es posible considerar que el tiempo de relajación o de aislamiento 422 

transcurrido es corto para muchas de las especies leñosas tolerantes a la sombra, que son de larga 423 

vida, y que pueden estar interactuando dos situaciones. Por un lado, de acuerdo a la teoría de 424 

biogeografía de islas (Cody 2006), probablemente todavía las tasas de extinción y de 425 

colonización no han alcanzado el equilibrio y es por ello que siguen presentes con altos números 426 

en los fragmentos pequeños y, por el otro, la presencia de individuos pre-fragmentación que no 427 

han muerto está oscureciendo los efectos del área sobre este grupo ecológico. La conjunción de 428 

ambos argumentos promueve que actualmente a más de 30 años de la formación de los 429 

mencionados fragmentos, aún se observa una riqueza y diversidad vegetales muy altas para el 430 

área que tienen, contrario a lo esperado. Sin embargo, también es importante mencionar que en 431 

otro estudio realizado en los mismos fragmentos, la diversidad y la riqueza de especies arbóreas 432 

menores de 1.5 m de altura, en particular, las tolerantes a la sombra, presentan el mismo 433 

comportamiento, lo que indica que, después de más de tres décadas aún están ocurriendo 434 

reclutamientos de muchas especies vegetales tolerantes a la sombra sin importar el tamaño del 435 

fragmento (Sánchez-Gallen et al., 2010). 436 

Las variables edáficas no estuvieron relacionadas con el tamaño del fragmento, a 437 

pesar de que éste sí tuvo una influencia significativa sobre el número de especies y diversidad 438 

vegetales, esto puede ser consecuencia de que las características del suelo están, antes que nada, 439 
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más relacionadas a una escala de paisaje con factores tales como el origen de la roca y la 440 

geomorfología de la región. En particular, con respecto a esto último, los fragmentos 3, 7 y 23 441 

están ubicados en un luvisol, mientras que los otros cuatro fragmentos (5, 17, 211 y 640) en un 442 

andosol; ambos tipos tienen un origen geológico común, rocas ígneas extrusivas (carta INEGI 443 

E15-1-4, escala 1:250 000, Campos 2004, García-Aguirre 2010). Esto no implica que a una 444 

escala menor, hacia el interior de cada fragmento, la riqueza, diversidad y/o composición 445 

vegetales no sean factores importantes para explicar las características edáficas, como se ha 446 

resaltado en otros estudios (Gessner et al., 2010). 447 

Algo a destacar es que los factores edáficos pueden dar cuenta del estado nutricional 448 

de un ambiente y permiten evaluar de una manera gruesa el potencial de recuperación de un sitio 449 

ante un disturbio. Por ejemplo, el contenido de MO es un parámetro considerado como uno de los 450 

más sensibles en el suelo y se utiliza como indicador parcial de la fertilidad del mismo 451 

(Escamilla, 2010), ya que influye sobre las características químicas y físicas de los suelos, 452 

especialmente en los trópicos, y en aquéllos que son infértiles determina, en gran proporción, el 453 

nivel de nutrientes y la CIC (Kauffman et al., 1998). En nuestro caso, los contenidos de MO entre 454 

fragmentos se encuentran por arriba del 9 %, que describen un suelo relativamente fértil (Flores-455 

Delgadillo et al., 1999). Asimismo, es fundamental considerar que la proporción C/N está por 456 

debajo de 20 en cualquiera de los fragmentos, lo que indica una MO de alta calidad y, por lo 457 

tanto, de una más fácil descomposición propiciando una mayor liberación de nutrientes a corto 458 

plazo (Barajas-Guzmán, com. pers.), lo que se refleja en los altos valores de fósforo disponible y 459 

de nitrógeno total en todos los casos. 460 

El análisis conjunto de todas las variables abióticas no permitió diferenciar los 461 

fragmentos de acuerdo a los grupos que resultaron del análisis de su composición o por su 462 

tamaño; probablemente esto se deba a la alta variación abiótica que se presenta en el interior de 463 
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cada fragmento, lo que genera condiciones ambientales muy particulares que favorecen el 464 

establecimiento de una gran cantidad de especies vegetales, las que en ambientes más 465 

homogéneos, no podrían darse (Nicotra et al., 1999; Kumar et al., 2006); es posible que el incluir 466 

otras variables ambientales contribuya al entendimiento de las agrupaciones vegetales ahora 467 

observadas en cada uno de ellos, por ejemplo, algunas otras variables podrían ser la humedad 468 

ambiental y del suelo (Camargo y Kapos 1995), los tipos de agregados del suelo y su abundancia 469 

(Posada et al., en prep.), la cantidad de nitrógeno orgánico e inorgánico del suelo y la presencia 470 

de otros organismos (en particular, mutualistas) entre otros (Berg, 2010).  471 

En este estudio, las variables analizadas de la comunidad vegetal no se vincularon 472 

con las variables abióticas seleccionadas, excepto por el tamaño del fragmento, que claramente 473 

determinó de manera negativa la riqueza y diversidad de las especies vegetales.  474 

El conocimiento del estado de la riqueza, diversidad y composición vegetales es 475 

fundamental para evaluar el estado de conservación de un ambiente, mientras más cercanas al 476 

original, más conservado, pero en un ambiente fragmentado como es la selva húmeda de Los 477 

Tuxtlas, el hecho de que diversos fragmentos, sin importar su tamaño, alberguen una gran gama 478 

de especies vegetales leñosas nativas que son poco compartidas entre ellos, resalta la importancia 479 

de promover su conservación a una escala regional, donde se debe incluir la variación de los 480 

factores abióticos para asegurar la variación vegetal a largo plazo.  481 
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Apéndice 1. Listado de especies y el número de individuos (>1.5 m altura) registrados en cada 702 
uno de los fragmentos (3, 5, 7, 17, 23, 211 y 640 ha). Se incluye la densidad total por especie 703 
(DT) y el grupo ecológico al que corresponden (GE): pionera (P), tolerantes a la sombra (TS), 704 
demandantes de luz no secundarias (DLNS), lianas (L) y no determinado (ND). 705 
 706 

 707 

Familia Especie Clave GE 3 5 7 17 23 211 640 DT

Acanthaceae Schaueria parviflora  (Leonard) T.F.Daniel Sch par P 0 0 0 2 0 0 2 4

Actinidiaceae Saurauia yasicae  Loes. Sau yas L 0 0 0 1 0 1 0 2

Anacardiaceae Spondias radlkoferi  Donn.Sm. Spo rad TS 2 5 1 2 2 1 1 14
Tapirira mexicana  Marchand Tap mex TS 0 0 0 0 1 0 2 3

Annonaceae Cymbopetalum baillonii   R.E.Fr. Cym bai TS 14 1 2 5 11 2 2 37
Guamia  sp. Gua sp. TS 1 1 0 2 1 0 0 5
Malmea depressa R.E.Fr. Mal dep TS 0 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 0 1 2 1 0 0 0 4

Apocynaceae Aspidosperma megalocarpon  Müll.Arg. Asp meg DLNS 0 0 1 0 2 2 1 6
Forsteronia viridescens  S .F.Blake For vir L 2 0 0 0 0 0 0 2
Stemmadenia donnell-smithii  Woodson Ste don P 7 9 1 5 5 1 1 29
Tabernaemontana alba  Mill. Tab alb P 2 3 8 0 0 0 0 13
Tabernaemontana arborea  Rose Tab arb P 5 12 4 3 2 0 0 26
Thevetia ahouai  A.DC. The aho P 0 0 1 0 0 0 0 1

Aquifoliaceae Ilex quercetorum  I.M.Johnst. Ile que DLNS 0 0 1 0 0 0 0 1
Ilex valerioi  S tandl. Ile val TS 0 0 1 0 0 2 0 3

Araliaceae Dendropanax arboreus  (L.) Decne. & Planch. Den arb TS 20 1 6 1 5 1 8 42

Arecaceae Astrocaryum mexicanum  Liebm. Ast mex TS 20 18 31 70 51 169 187 546
Bactris mexicana  Mart. Bac mex TS 2 1 2 0 1 2 3 11
Chamaedorea alternans  H.Wendl. Cha alt TS 7 4 0 9 1 25 34 80
Chamaedorea ernesti-augusti  H.Wendl. Cha ern TS 0 0 4 0 0 14 5 23
Chamaedorea oblongata  Mart. Cha obl TS 0 0 0 26 0 1 1 28
Chamaedorea pinnatifrons  Oerst. Cha pin TS 0 2 0 7 0 15 20 44
Scheelea liebmannii  Becc. Sch lie TS 0 0 0 3 0 0 0 3

AristolochiaceaAristolochia ovalifolia  Duch. Ari ova L 0 0 1 0 0 0 0 1

Asclepiadaceae Marsdenia macrophylla  E.Fourn. Mar mac ND 0 1 0 0 0 0 0 1

Asteraceae Eupatorium galeottii  B.L.Rob. Eup gal 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 Amp tux TS 2 1 1 0 2 2 2 10
Arrabidaea verrucosa  (Standl.)A.H.Gentry Arr ver L 0 1 0 0 0 0 0 1
Callichlamys latifolia  K.Schum. Cal lat L 1 0 0 0 0 0 0 1

Bombacaceae Bernoullia flammea  Oliv. Ver fla TS 0 0 0 0 1 1 2 4
Quararibea funebris  (La Llave) Vischer Qua fun TS 0 1 0 1 3 0 2 7
Quararibea yunckeri  S tandl. Qua yun TS 3 0 0 1 1 3 2 10

Boraginaceae Cordia alliodora  (Ruiz & Pav.) Cham. Cor all P 0 0 0 1 0 0 0 1
Cordia megalantha  S .F.Blake Cor meg DLNS 2 3 1 0 0 0 0 6
Cordia stellifera  I.M.Johnst. Cor ste TS 0 0 0 1 0 0 0 1

Rochefortia lundellii Roc lun TS 0 0 2 0 0 0 0 2

Burseraceae Bursera simaruba  (L.) Sarg. Bur sim DLNS 4 2 6 4 0 0 0 16

CaesalpinaceaeCynometra retusa  Britton & Rose Cyn ret DLNS 2 0 0 0 0 2 0 4
Dialium guianense  (Aubl.) Sandwith in A.C.Sm. Dia gui DLNS 0 0 0 0 0 1 0 1
Senna multijuga  (Rich.) H.S .Irwin & Barneby Sen mul TS 3 0 0 0 0 0 0 3
Senna papillosa  (Britton & Rose) H.S .Irwin & Barneby Sen pap P 3 0 0 0 1 0 0 4

Capparaceae Capparis baducca  L. Cap bad TS 7 0 1 11 6 1 5 31
Capparis mollicella  S tandl. Cap mol TS 0 1 0 0 0 3 1 5
Crateva tapia  L. Cra tap TS 1 0 0 0 3 2 0 6

Caricaceae Carica papaya  L. Car pap TS 0 2 0 0 0 0 0 2
Jacaratia dolichaula  (Donn.Sm.) Woodson Jac dol TS 0 0 0 0 0 1 2 3

Cecropiaceae Cecropia obtusifolia  Bertol. Cec obt P 2 4 1 0 0 1 2 10
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Apéndice 1 (cont.) 708 
 709 

 710 
711 

Familia Especie Clave GE 3 5 7 17 23 ha 211 640 DT

Celastraceae Crossopetalum parviflorum  (Hemsl.) Lundell Cro par TS 0 0 0 0 1 0 0 1
Hippocratea celastroides  Kunth Hip cel L 0 1 0 0 0 0 0 1
Maytenus schippii Lundell May sch TS 0 0 0 0 1 1 4 6
Perrottetia longistylis  Rose Per lon TS 1 0 3 0 1 0 0 5
Salacia megistophylla  S tandl. Sal meg L 11 3 0 0 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 0 0 0 1 1 2

Clusiaceae Calophyllum brasiliense  Cambess. Cal bra DLNS 0 0 0 4 6 0 0 10
Rheedia edulis  Planch. & Triana Rhe edu TS 0 2 12 12 7 3 6 42

Connaraceae Connarus schultesii  S tandl. ex R.E.Schult. Con sch L 0 0 0 0 3 1 0 4

Ebenaceae Diospyros digyna  Jacq. Dio dig TS 0 0 0 5 1 0 0 6

ErythroxylaceaErythroxylum panamense  Turcz. Ery pan TS 0 2 0 0 0 0 0 2

Euphorbiaceae Acalypha diversifolia  Jacq. Aca div P 3 4 2 5 1 0 0 15
Acalypha macrostachya  Jacq. Aca mac P 0 0 0 2 0 0 0 2
Acalypha skutchii  I.M.Johnst. Aca sku TS 7 0 0 0 0 0 2 9
Adelia barbinervis  Cham. & Schltdl. Ade bar TS 0 0 0 2 0 0 0 2
Alchornea latifolia  Sw. Alc lat DLNS 5 5 1 1 0 1 0 13
Cnidoscolus multilobus  (Pax) I.M.Johnst. Cni mul P 0 0 1 0 0 0 0 1
Croton pyramidalis  Donn.Sm. Cro pyr P 1 0 2 0 0 0 0 3
Croton schiedeanus  Schltdl. Cro sch P 9 11 21 2 16 1 3 63
Omphalea oleifera  Hemsl. Omp ole DLNS 1 20 8 12 0 0 6 47
Sapium nitidum  Alain Sap nit TS 5 8 4 1 1 0 0 19
Tetrorchidium rotundatum  S tandl. Tet rot P 2 2 0 0 1 0 0 5

Fabaceae Dussia mexicana  Harms Dus mex DLNS 3 1 1 0 0 1 0 6
Erythrina folkersii  Krukoff & Moldenke Ery fol TS 2 2 1 2 1 1 0 9
Lonchocarpus cruentus  Lundell Lon cru DLNS 0 2 0 0 0 0 0 2
Lonchocarpus guatemalensis  Benth. Lon gua TS 0 0 2 3 0 1 0 6
Machaerium floribundum  Benth. Mac flo L 6 0 1 0 0 0 4 11
Platymiscium pinnatum  (Jacq.) Dugand Pla pin DLNS 0 2 0 1 0 0 0 3
Pterocarpus rohrii  Vahl Pte roh TS 1 1 3 3 1 0 0 9
Swartzia guatemalensis  Pittier Swa gua TS 3 0 0 4 2 2 0 11
Vatairea lundellii  (Standl.) Killip ex Record Vat lun DLNS 0 0 0 0 1 0 0 1

Flacourtiaceae Casearia sylvestris  Sw. Cas syl TS 0 3 1 0 1 0 0 5
Casearia tacanensis  Lundell Cas tac TS 0 0 1 0 0 0 0 1
Lunania mexicana  Brandegee Lun mex TS 0 0 0 0 0 0 2 2

LacistemataceaLacistema aggregatum  (P.J.Bergius) Rusby Lac agg TS 1 0 0 0 0 0 0 1

Lamiaceae Aegiphila costaricensis  Moldenke Aeg cos TS 1 1 0 0 0 6 1 9

Lauraceae Licaria velutina  van der Werff Lic vel TS 0 0 24 0 1 0 0 25
Nectandra ambigens  (S .F.Blake) C.K.Allen Nec amb DLNS 9 3 0 3 16 1 3 35
Nectandra hihua  Ruiz & Pav. Nec hih DLNS 0 0 0 0 0 1 0 1
Nectandra lundellii  C.K.Allen Nec lun TS 0 0 11 0 18 0 0 29
Nectandra reticulata Mez Nec ret TS 1 8 0 0 0 0 0 9
Nectandra salicifolia Kunth Nec sal TS 0 0 2 10 0 0 0 12
Nectandra  sp. Nec sp. ND 0 12 0 0 0 0 0 12
Ocotea dendrodaphne  Mez Oco den TS 1 0 0 2 1 0 2 6
Ocotea uxpanapana  T.Wendt & van der Werff Oco uxp TS 1 0 0 0 0 1 0 2
Ocotea verticillata  Rohwer Oco ver TS 0 1 0 1 5 0 0 7
Persea americana Mill. Per ame DLNS 1 0 0 0 0 0 0 1

Loganiaceae Strychnos tabascana  Sprague & Sandwith Str tab L 0 0 1 0 3 0 0 4
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Apéndice 1 (cont.) 712 

 713 

Familia Especie Clave GE 3 5 7 17 23 ha 211 640

Malpighiaceae Bunchosia lindeniana  A.Juss. Bun lin TS 0 0 0 1 5 3 0
Heteropterys laurifolia  (L.) A.Juss Het lau L 1 1 2 0 0 0 0
Hiraea fagifolia  (DC.) A.Juss. Hir fag L 1 0 0 0 0 0 1

Malvaceae Hampea nutricia  Fryxell Ham nut P 4 8 2 2 1 1 1
Robinsonella mirandae  Gómez Pompa Rob mir TS 1 0 0 3 0 0 0

Meliaceae Cedrela odorata  L. Ced odo DLNS 0 3 1 0 0 0 0
Guarea glabra  Vahl Gua gla TS 5 3 4 9 10 2 12
Guarea grandifolia  DC. Gua gra TS 3 3 1 0 1 0 2
Trichilia breviflora  S .F.Blake & Standl. Tri bre TS 6 2 3 4 9 1 3
Trichilia havanensis  Jacq. Tri hav TS 0 1 0 0 0 0 0
Trichilia martiana  C.DC. Tri mar TS 0 2 1 1 1 0 2
Trichilia moschata  Sw. Tri mos TS 0 0 1 2 1 2 4

Menispermace Abuta panamensis  (Standl.) Krukoff & Barneby Abu pan L 1 0 0 0 0 0 0
Hyperbaena mexicana  Miers Hyp mex L 0 0 0 0 0 0 1

Mimosaceae Acacia cornigera  (L.) Willd. Aca cor P 0 6 2 0 0 0 0
Acacia mayana  Lundell Aca may P 0 0 0 0 3 0 0
Albizia purpusii  Britton & Rose Alb pur DLNS 0 0 1 0 0 0 0
Cojoba arborea  (L.) Britton & Rose Coj arb TS 0 0 0 0 0 1 2
Inga acrocephala  S teud. Ing acr DLNS 3 0 7 2 0 0 1
Inga paterno  Harms Ing pat DLNS 2 0 0 0 2 0 1
Inga pavoniana  G.Don Ing pav DLNS 0 0 2 0 0 1 0
Inga quaternata  Poepp. Ing qua TS 4 0 2 0 1 0 0
Inga sinacae  M.Sousa Ing sin TS 0 0 0 0 0 1 0
Pithecellobium hymenaeifolium  (Humb. & Bonpl. ex Will  Pit hym TS 0 0 0 3 0 0 0

Monimiaceae Mollinedia viridiflora  Tolm. Mol vir TS 0 1 4 0 2 0 0
Siparuna andina  A.DC. Sip and P 4 10 8 3 11 1 2

Moraceae Brosimum alicastrum  Sw. Bro ali DLNS 3 1 2 6 3 0 4
Clarisia biflora  Ruiz & Pav. Cla bif TS 3 0 0 2 0 0 0
Ficus tecolutensis  Miq. Fic tec DLNS 2 2 0 0 0 0 0
Ficus yoponensis  Desv. Fic yop DLNS 0 0 2 2 0 1 0
Poulsenia armata  (Miq.) Standl. Pou arm TS 10 1 3 1 14 3 4
Pseudolmedia oxyphyllaria   Donn.Sm. Pse oxy TS 17 6 8 8 20 19 23
Trophis mexicana  (Liebm.) Bureau Tro mex TS 10 16 31 39 34 12 25

Myristicaceae Virola guatemalensis  Warb. Vir gua TS 0 0 0 0 0 2 1

Myrsinaceae Icacorea compressa  (Kunth) Standl. Ica com TS 2 0 1 0 0 2 0
Oerstedianthus brevipes  (Lundell) Lundell Oer bre TS 2 0 1 1 2 0 0
Parathesis lenticellata  Lundell Par len TS 0 0 0 0 0 1 0
Parathesis macronema  Bullock Par mac TS 0 0 0 1 0 0 0

Myrtaceae Calyptranthes chiapensis  Lundell Cal chi TS 0 0 0 1 0 0 0
Eugenia acapulcensis  S teud. Eug aca TS 10 0 2 2 0 0 0
Eugenia capuli  (Schltdl. & Cham.) Hook. & Arn. Eug cap P 1 2 0 0 1 0 0
Eugenia colipensis  O.Berg Eug col TS 0 0 1 0 2 0 0
Eugenia inirebensis  P.E.Sánchez Eug ini TS 2 0 2 0 0 4 0
Eugenia mexicana  S teud. Eug mex TS 3 4 2 5 3 1 0
Eugenia  sp1 Eug sp1 ND 0 0 3 0 0 0 0

ND Sp1 Sp1 ND 0 0 12 0 0 0 0

Nyctaginaceae Neea psychotrioides  Donn.Sm. Nee psy TS 0 0 1 0 0 1 0
Pisonia aculeata  L. Pis acu L 0 1 0 0 0 0 0

Ochnaceae Ouratea aff. tuerckheimii  Donn.Sm. Our tue TS 2 0 0 1 0 2 0

Piperaceae Piper aequale  Vahl Pip aeq TS 0 2 4 9 8 2 1
Piper amalago  L. Pip ama TS 2 5 3 3 11 3 5
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Apéndice 1 (cont.) 714 

 715 
716 

Familia Especie Clave GE 3 5 7 17 23 ha 211 640 DT

Piperaceae Piper auritum  Kunth Pip aur TS 0 1 0 0 0 0 0 1
Piper hispidum  Sw. Pip his P 0 6 0 1 0 2 0 9
Piper lapathifolium  S teud. Pip lap TS 2 1 0 0 0 0 1 4
Piper psilorhachis  C.DC. Pip psi TS 0 1 0 0 0 0 0 1
Piper sanctum  Miq. Pip san TS 1 32 2 2 0 1 2 40

Polygonaceae Coccoloba hondurensis  Lundell Coc hon TS 3 8 4 1 5 4 2 27
Coccoloba matudae  Lundell Coc mat TS 0 0 1 0 0 0 0 1

Rubiaceae Alibertia edulis  A.Rich. Ali edu TS 0 0 1 0 0 0 0 1
Faramea occidentalis  (L.) A.Rich. Far occ TS 1 0 14 10 2 5 8 40
Hamelia longipes  S tandl. Ham lon DLNS 0 2 3 1 0 2 2 10
Hamelia patens  Jacq. Ham pat P 0 3 0 0 0 0 0 3
Posoqueria latifolia  Roem. & Schult. Pos lat TS 0 0 0 0 0 1 1 2
Psychotria chiapensis  S tandl. Psy chi TS 20 2 15 13 14 1 1 66
Psychotria faxlucens  Lorence & Dwyer Psy fax TS 0 0 0 0 0 0 9 9
Psychotria flava  Oerst. Psy fla P 16 0 2 0 2 2 1 23
Psychotria limonensis  K.Krause Psy lim TS 1 2 0 1 3 0 0 7
Psychotria papantlensis  Hemsl. Psy pap TS 1 0 0 0 2 0 0 3
Psychotria sarapiquensis  S tandl. Psy sar TS 0 0 0 0 0 0 1 1
Psychotria simiarum  S tandl. Psy sim TS 1 0 0 1 1 4 3 10
Psychotria veracruzensis  Lorence & Dwyer Psy ver TS 0 0 0 0 2 0 0 2
Randia pterocarpa  Lorence & Dwyer Ran pte TS 1 1 1 0 2 0 4 9
Randia retroflexa  Lorence & M.Nee Ran ret L 2 0 0 0 0 1 0 3
Rondeletia galeottii  S tandl. Ron gal TS 0 0 0 0 3 0 0 3
Sommera arborescens  Schltdl. Som arb TS 0 0 0 0 0 0 1 1

Rutaceae Zanthoxylum kellermanii  P.Wilson Zan kel TS 0 11 2 1 0 0 0 14
Zanthoxylum procerum  Donn.Sm. Zan pro TS 1 0 0 0 0 0 0 1

Sapindaceae Allophyllus campstostachys  S .F.Blake All cam TS 4 1 1 1 8 0 0 15
Cupania glabra  Sw. Cup gla P 2 1 2 0 3 0 0 8
Paullinia clavigera  Schltdl. Pau cla L 1 0 0 0 0 0 0 1
Paullinia costata  Schltdl. & Cham. Pau cos L 1 1 0 0 0 0 0 2
Sapindus saponaria  L. Sap sap TS 0 0 0 0 1 0 0 1
Serjania goniocarpa  Radlk. Ser gon L 0 1 0 0 0 0 0 1

Sapotaceae Manilkara zapota (L.) Royen Man zap TS 0 0 0 0 0 2 0 2
Pouteria campechiana  (Kunth) Baehni Pou cam TS 0 0 1 0 0 0 0 1
Pouteria durlandii  (Standl.) Baehni Pou dur TS 5 2 5 11 4 3 2 32
Pouteria reticulata  (Engl.) Eyma Pou ret TS 0 0 0 0 2 3 0 5
Pouteria rhynchocarpa  T.D.Penn. Pou rhy TS 7 0 1 1 8 1 2 20
Pouteria sapota  (Jacq.) H.E.Moore & Stearn Pou sap TS 0 0 0 0 2 0 0 2
Sideroxylon persimile  (Hemsl.) T.D.Penn. Sid per DLNS 0 0 0 0 0 0 1 1
Sideroxylon portoricense  Urb. Sid por TS 5 1 0 0 4 1 3 14

Solanaceae Cestrum oblongifolium  Schltdl. Ces obl P 0 0 0 0 0 1 0 1
Cestrum racemosum  Ruiz & Pav. Ces rac P 0 6 0 0 0 0 0 6
Lycianthes heteroclita Bitter Lyc het L 1 0 0 0 0 1 0 2

Staphyleaceae Turpinia occidentalis  (Sw.) G.Don Tur occ DLNS 2 0 0 0 0 2 2 6

TheophrastaceaDeherainia smaragdina  (Linden) Decne. Deh sma TS 0 0 0 15 0 0 0 15

Tiliaceae Heliocarpus appendiculatus  Turcz. Hel app P 0 0 0 0 1 1 0 2
Mortoniodendron guatemalense Standl. & Steyerm. Mor gua DLNS 0 0 1 1 1 0 0 3
Pleuranthodendron lindenii  (Turcz.) S leumer Ple lin P 14 0 0 5 0 0 2 21
Trichospermum galeottii  (Turcz.) Kosterm. Tri gal P 0 0 0 1 0 1 0 2

Ulmaceae Ampelocera hottlei  S tandl. Amp hot DLNS 4 0 0 0 4 1 0 9
Celtis iguanaea  (Jacq.) Sarg. Cel igu L 0 1 0 0 0 0 0 1
Trema micrantha  (L.) Blume Tre mic TS 0 3 0 0 0 0 0 3

Urticaceae Myriocarpa longipes  Liebm. Myr lon P 17 28 28 32 5 18 15 143
Urera caracasana  (Jacq.) Gaudich. ex Griseb. Ure car P 1 3 0 0 0 0 0 4
Urera elata  (Sw.) Griseb. Ure ela P 0 0 1 1 0 0 4 6

Verbenaceae Citharexylum affine  D.Don Cit aff DLNS 1 0 0 0 0 0 0 1

Violaceae Orthion oblanceolatum  Lundell Ort obl TS 2 0 2 1 10 0 3 18
Rinorea guatemalensis  Bartlett Rin gua TS 0 0 0 3 0 0 1 4
Rinorea hummelii  Sprague Rin hum TS 0 0 0 9 4 6 8 27

Vochysiaceae Vochysia guatemalensis  Donn.Sm. Voc gua TS 0 2 0 0 1 1 2 6
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Apéndice 2. Índice de Valor de Importancia (IVI) de las especies que contribuyen con ca. 50% 717 
del IVI total de cada uno de los fragmentos. 718 

 719 

 720 
 721 

 722 

Especie
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 ---- ----
Trichilia breviflora ---- ---- ---- ---- 19.89 ---- ----

Área del fragmento (ha)
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1.1ntroduction 

Jncreas ing amhropogenic pressures on tropica l rain forest (TRf) 
have diminishcd rorest eover worldwide. le ... ving a landsCApe 
whcre $Cveral dilkrem size fr ... gme nts of origina l vegetat ion are 
SUffollllded by a 1ll;¡l rix of nOll-forest environmen15 (Whitmore, 
1997~ A:; a resull. planl comllluni ly sl nrclure and colllposilion 
" ",lerg"es dra.,t.ic ( h;:mge'; pi"neer a nd ex"!';,, planl .' IJedes :lre f:J 
v" red hy the ' '''w hi"li" ;l1xl ah i"l;'; ("nditi"ns. Jnd nJI'; ve b ilxl i
versily lend, 1" deerea'e sI ""'gly. 

This is more cvident in smaH ralher Ihan large fragme nts be
(ause they are more sensirive 10 edge cffccts (Lauram;e et aL, 
2001; Ilcnítez-Malvido and Manínez-Kamos. 2003; 'tannc and 
Chapman. 2OQS); bm even when these fragme nts are k ss d iver$C 
and their original composit ion is allered, they are important al a 
regional SC;¡!t: becau!ie lhey promole connectivily among l.:uge r 
isolaled fragmenls (Pilher a nd Ke llman. 2002), w hkh nowJUays 
is;¡ uudal fealure lo TRr conserv;¡l ion. rurlhermore. in abotmlom:d 
paslu res a nd crop fieJds. propJgule sources from lhese small foresl 
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fragmenrs, fac ili tare natural regeneration (Guariguara et al. . 1997; 
ArroyO-Kodrígucl and MAndujano. 2006). 

MOSt studies thar h ... ve considcroo plam spccies 100S in IropicaJ 
Iragmented forests have taken imo aeeoum native species Ihat 
cstab lished long before fragmemAtion ... Ixi how they wC're affected 
by lIIkro-environlllen la l chJJIgt:5 (Tabarell i el a l.. 1999). Adull 
lrees can per~ i sl ror over m;¡ny decades afln fragmenlJl ion 
(MJ rl.i",:?-Ran"" a l,,1 ÁlvareZ-lluyllJ. 19':'-~) JI,,1 1 he re fme lile d if
fne"':e' in slJedes ridme's Jnd "mTl IKISil i<ln "1lI<1ng fragmenl' ~J" 
In: dimeult. 1<1 pe" "" iv" l>er:~'''e Ihe IJe rsisle"c.e <l f Ihese I.rees 
masks the cffeet of fragmentation on other life stagcs as the ncwly 
<;stab li shed rcgenerat ion community (i.c., sC1?d Jingl' aJxi saplings). 

The ... ssessment of the pl ... m ConllTIlUlity thar estAblishcs arter 
fragmcmation. mainly rree sero lingl', iS hd pful for undcrSlanding 
rhe regeneratiOn pOlentiAI of (he fr ... gments and, thercfore rhe ir 
conservalion value. Previous sl udie5 have shown lhJl as frJgmenl 
si:te dec reases J IKI dislurbJnce regime incr~;¡ses lhe diversily, rk h
IJt:SS and abundance of new reuuits is reduceU (Ilen ilez-Malvido, 
1998; Benilez-Malvido alld Marlillez-Ramos. 2003). Me;¡n low 
St:eIJli ng densily ill ' l1I :l ll frJgmell C, i, exp];'i",:.:! hy dl""ge.' i" 
plant-po lJi nator or -predalor in teract i(ll1$ thal resu ll in reduclion 
of pla nt f~undity, and low survivorship ( IIeníte¡-Malvido, 1998; 
Laurance. 2005), al$O, $ma ll arcas can not mainta in viable popula
t ions of t ropical rr~s (Álvare¡-Iluylla ct al , 199G~ Furthe rmorc, 
spccies composition bccome$ dominatctl by light demanding 
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pioneer spec ies.ls trJgmem size diminishes (l.JurJnce el J I., 200 1; 
Bellílez-Malvido and MJrl íne¿- RJlIlos. 2003 ; Mu lhurJlIlkulllJr 
el J I.. 2(06)- In Jdd ilj"n. ,,~ nnpy spedes in f"resl frJglllenLs J re 
nol n t;Ct:S_sd rily rel~led lo t l' e observed umlers lmy sp~ies, illl l,ly
illg fmure _~hifrs in sped es compos itiOIl wi rhin fr~gmen rs w hen 
eompared ro eollt inuous fore-sls ( Henírez~Ma l vido and Martillez
Kamos, 2oo~; l'bapm.ln et .1 1. , 200~ ). 

The Los Tuxtl.ls region, soutbern Mexico, has experienee-ct S4'

ve re ddores!.dl i"" sill ce t l'e 1960.>, whell severa ll~nd " se " hangt'., 
rook plan>. Nowaday_~ most of rhe remailling foresr fragmellts are 
small (5 :>% are berwe-en 0.1 aOO 1 ba, and '11:1% between 1 and 
10 ha) (Mendoz,-¡ et a l. , 2005), however, tbey concentr.lre a great 
portion or the region.ll pl.lnt biodive.-sity (~2.5 cm d.b.h.) 
(Ar royo- Rodríguez el JI .• 2009). Although the lJtter study included 
unly ind ividuals >2.5 U11 d.b.h .. o lle imporlJnl w ndus ion is lhJt 
foresl rege lle r;¡ lion ;,1 b,_, TlIxlbs region re li es brge ly nn sl11;, 1I 
frdgl11ell Ls. TI,.,,,,,fme, I.he eVdlud l ioll of adv~llced regell erdl ioll 
commlJlliry (i.e., s!"t'dli ngs and .~ap li ng5 in rhe shadNl u nderst.ory) 
is funda mellta l ro have an (fIIeTall vision of rhe r~Jl(' ralion poten
ti.l l of l he fragments and of lhe ir conserv.ltion va llle in rhe long
term (Arroyo-Rodríguez et .11..2009). severa l srudies have shown 
th.1 t SJllJ II fr.lgments Jre poor eXJJIlp les of lrOpic.11 rJin forest p l.1m 
comlllwl i l~s. llowever. if high landscape connecl ivi ly ami micro
env irOIIll""1.J l h .. t .. roge 'lt'ily I'X isl, I, igh ml iv .. sp .. d .. s ri d m .. .>s 
a'Kl d ivers ily of plan Ls un ,ld he Illd inla i,...,d in sllla ll fraglllenl.,. 
as iS rhe (.l$e in orher Ofg<l nis ms (FI.l$pohler et al .• 2010). The m.l in 
g0.11 of th is study WJS tO .1Ssess the communi ty strueture of tree 
seedlings wilhin frJglllenl!; of d ilferenl siles ;md lo eV.l ll!Jle t he 
r .. g,," .. r~l i, )I] pO l .... '1 ial of 1 lit' fra gm ... 'l . .>_ 

2. Methods 

2. J. Srudy arro amI srudy sites 

The st lldy area is hX.lled in Los TlIxllas region, S(J lllhe.lstern Of 
Ve racruz State. Mexico. Jimiting eaSI to rhe Gulf of Mexico close lO 

SJn MJrt in Volca r,,) ( 18"32·- 18"37'N. 95"02' - 95"08'W). The mean 
allnllJI lempera lllre over 30 y~J r.; is 24 "C Jnd lola l J llnual precip
il.Jl inu is 41 [)() mm (<¡oto and Gama. 1 q<j7 )_ TlIt' main " rigi,,,, l vt'g
elaljon is da."ilied a, t ropi ca l rdin fure;l, bul luwards Ihe higl",st 
altit.udes tropica l clolld foresr is pr esenL This region conforms rhe 
nonhem most tropica l ra in foresr in Ihe Neot ropies (Oirzo aOO 
Mir.l lxla , 1!;1!;11 ) (Hg. 1 ). 11 was dl'Creed a Iliosphl'fe I{e~rve in 
1998, with an extension of .l round I 50,000 ha (Diario Olicial de 
la Federación, 1998). 

Ka.~ed on rheir a((l'ssillil ity, age sinCt' isolarion (Col. 4[J-

50 years). and I'xcluding a ll ri parian fragml'nts. we sell'CIl'd seven 
forest fra gmems of di fferent size (Le., '1, 5, "l. n. 2~. 211, .llxl 
640 ha ). Fragment are.l alxl d istance .lmong thffll were measured 
us ing l he ESRl AreView ve f5ion 3.2 GIS. 

PreviOllsly in 2004, S;¡ ILChe¿-GJ II~1l (unpu b. data ) t:J ITied oul a 
slnr Üll ra l JUJlysis of l h~ frJg m .. nt.s G1I101'Y. hy ra", lolllly ln<;Jljllg 
't:V'''' 100x 2 m l r~I1.,...-:ts plóK;ed in l he cen!.re ofedel, fr~glll" nt; 

all "« O.OH m giTrh individuals ([W25 m d.h. h.) were comidered. 
The struetu ral analysis showed tbat mosr of rhe eanopy tre-es w ith 
the higheSI importance v.l lue index (IVI) were shade-tolerant spe
eies (e.g., Trop/¡is mexicana (Uebm.) Bllreau, .lnd Pseudo/media oxy
p/¡y/laria [)()nn.sm. ) • .lnd non-pioneer-lighl demJmlers (e.g .• 
Poué;~n¡¡¡ cmml1¡¡ (Mili. ) Stand l. • .lnd DU55i¡¡ m~xicunu l IJ rlTls). w ilh 
[lu ly "n~ p i ""e~r (Myri'''-'(jrpa ¡ongiP"_' Ijel1 l11 _)_ BasJ I " r~a V;J! ll .. S 

nu ctual.~d hl'lween 7.03 ami 9.71 Ill l ; whereds I.he percenlage of 
~ 104 1 m ginh individuals v.lri ed between 3% and 10%. indicating 
t he presenee 01 I.:uge trees in Jll trJgmen ts. Numher of species 
ami tJmilies vJried frolTl 76 lo 97 Jnd 35 lo 44. respeclively. Tree 
sllt'cie; d iv .. r, ily d~<:r~~sed as fr ~gT11ell l size iuu .. ",,,,,1 ( T~hl~ .1)_ 
Meall d ista ll ct:S of ,, 11 frdg,m,nl.' 1.0 Lh" lA" TlIxllas Bi"I0!IY SIal ion 
(b4l.l ha) nllCUlated fr0ll11045:/l ro 4n4.5 m (Tah le 1, Fig. 1). Tlle 
largesr fragmenl (b4(l ha ) of lhe region correspOllds ro the Tropical 
Hiology Starion "Los TlIxtl.ls·· (TIlS). It re presents rhe le.lst d is
tll rbed vegel.ll ion in lhe reg ion , bec.luse il has neve.- been de for
eSled, .l lthough rhere are sorne repon s of wood ext r.lction. 
ITlJ inly in lhe border5 (Fig. 1 ~ We cOllsidered l he TDS as lIlt' refer
~nce (U111Irnl) fr;]gmenl._ 
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Fig_ 1_ In.-.,ion of ,h~ ,<'Wn .",d"d r,,¡¡ment<. $howing .uo. ,h.",· .nd l. od$("1'" (OfI~g<".,ion within ,he f.os r "x'\.¡, RiO$phe," R<'S<'rw. Wf""'J~. M""k" AH r"g ..... "l::< 

w<:'" $urrounded by (.ltl~ pa>lur ... 
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J,ble 1 
Cene .. 1 re.tul". ""d ,,,,,,,pydcsc!ÍI'!"'" ore.,h r,;¡gr"em >!L..:I icl.1 tlle lo<TuxtLo, ¡ro"c.ol ,.¡" ro",>!. sOlllhOln Mak". The ir.fulm.t",n i/lC lude. me." . 1t i¡ude. n ... ndisu/lCe 
lo lhe I'q:e<t fr'~menl. ~ors ,lte. iSQl.tlion.lhe hve ,"MPY l~ s~ctes wilh!he ~j",est Im¡>Qrt"""" Value lndex (M~ num~, oll~ s~des thal oonlributes tQ 5(),; Qllot.1l 
Iragmenl M. Sh,r.non diversity in<!ex (H ~ tOl,1 b=1 ore .. ginh in~/V,l s , r.d PI'""ntage 01 <1"'0., with ;. 1.4 '" ginh . Tot.1 <.>mplilij! ,re, PI" I'ag",ent 1400 m' 

Fugm...,t si.~ (h. ) " 
, 

" 
,-" ) 11 M" 

Alt,tlld~ (m .... 1.) 15 ' 6.5.~ 255 .43 · 3 1.?5 I11U .. . :1 .25 iHJ~ · H .:ll 1';;1 ' H ."~ .. 5.1K · 6.lIi 1"5 .6]. ' U.96 
Mp. n <h,tAn • • rn F"gmpnt HI45.11 · 490.5 lX5J.IM·?41.1 lHIJ .05 ' 534.4 4'U".5 ' :110.5 127?.6 ' 1i'I:I.1 2 11J.51 · ))6.K " 64l1(m) 
11>p,O"d tim. , inc. i,ol . ti<m <" :IX 4:1 ~ " '" " (yrs) 
!}(Imin,nl Qnopy spedes f'OO~n;" an-nota f'ip.r ",,,,/tim fupot(lf"iwn ,~ i'(>U!"";asapcM (<<,;-%Da ~";ol"..dia 

(wilhout <"nsid.,ir.g (Miq.) Sl, nd!. Mi Q gal.o!ti i }I>PO,w,$i$ UaeQ.) HE-Moo.e hondu",lISis ""YPIl)·lIa";" 
Are,"ce, e Spe.::ies) BLRob "'" &$te, m tunden Donn.5m. 

~d",,,,,,,,,, Omphalea FlI:US}l>ponenm Trophis P. an-nata Myn.xarpa r mexi<a"" 
arl>í>rl'Us (L) ~cne. .,/tiJera Hems!. ",W ".,."""na IQnzi~Uebm 

!lo P\;Inch. (ü~b",.) 

BUle.u 
J':¡jI<l!olfia M. km¡¡ip", T. m<!<kono M. ionKiPcs Tridillia brcvif!o," F. yopon""';, P. ",maro 
<hi" p""';' ~A~d!. S. f.8Lo k~ !I. StA~dl 

D!IS.>ia n",.uana Cedr.1a odolat~ Al " n¡¡;pe. &lrs.ra T. n",.u.It. T. n, • .u.no M.loooWs 
Harm, '" ,imo'a,d>a (t.) 

''-''o!-
1'. Dx}l'hylü"';a r. "",xir,,,,a l~"na ""údina o. ()lnf~nI 1'. Dx}l'hylúriJ l!Lx val.rii 11. ama",," 

v.n ÓO" Werrr StAndl 
N" m¡"', "r S¡""--Í<'S th. t " 1? " 'nnt"b<ltO"d l" ~ 14"f ~)t.ll 

N' 
Dive ~ity ( H') 4.135 3928 3818 
&o>.I.re. (m' b. ') 61. 21 50.21 69.36 
Cirttt Inte/V, ] (m) 0.08 3.14 0.08 2.04 0 .08 4.71 
.. 1.41 m Cinh ir.dilf:idu, 1s (%) , , , 
No. ofs]lC<;'" " "' " No. off.unm". " " " 

2.2. Sampli!!g merl!od5 

AII woody p l¡¡nt ~ he1Ween tl . ~ ro 1.~ m tall were (on~i dered a~ 

s~~ulings. f rolll MJrch lo Augusl 2OOS, w~ SJ 111 p l ~d l r~~ s~ed l ing ~ 
ill l ~n rJ lKi01l11y ~l rJl i li~u S x S 111 p lo!.!; p l J c~u in l h ~ l~ lllr~ of 
eaeh of the fragm enrs to min imize edge enects. r~ul t ing in a tota l 
a rea sampll'd of 2SU m~ per fragmento a nd a total overal l a rea of 
n :t(J m~. In e~ c h plot we counted ~nd identjfjed (to species level) 
¡¡ II tr~ seedlings. Nomenclature followed the lntemational l'lant 
Name tndex (h tt p://www.ipni.org) ~nd Ih¡¡ rra-M¡¡ nrique:r. ~oo 

Si,,:.::;] (1 HQS, '1 !l96J,h). AII " 01. idt'n lifi ... l individnJ ls wt' rt' r:J I.t'go
ri~ ed Js ND (no t ut1~r111 in~u) Jnu th~y w~r~ only induu~u in all 
groups category ana lyses. 

AII identilied p lant speeies Wl'rl' eJass ili l'd intO thrl'l' fun( rional 
grOl l p.~ (EG) according ro thE' ir germin¡¡ tion requ iremen t~ ¡¡.~ (Hilt 
¡¡nd Curran, 2IKlJ ): ~ hade to leran t (ST). non-pioneer- light deman
Ue!' (NaO). Jnu pioneer (P). Th~ firsl group is fonn~u by t hos~ ~p~ 

d~s lhal g~nn in Jl~ ullu~r l h ~ ~ h Jd~u ulld~ rslory allu l0111 p ris~~ of 
old-growth forl'sr t rl'e species. The secOlxl group (on~ti t lltes aJl 
plant specil's rha t a re eapable 10 germinare under the shadl' but 
rlley need ¡¡ c~nopy gap to completl" rheir life cycle. TIlese ~peci l"~ 

¡¡ re pre~l" n t in the m¡¡rure fore~t ~nd in the uprer c~nopy. Finally, 
l h~ lhiru group lOrre;ponus lo li¡:hl u~111 J nui n¡: ~ pt!Ci~s lha t neeu 
hi¡:h ~unJi¡:h l lo g~r111 in¡¡l~ Jlld grow; SUdl s~ü~s J r~ Js~oci J l~¡J 

to tret>fall gaps. foresr edgl's and I'arly success ional stagl'S. 

2.3. Dara analysi> 

TO compare spee ies richness according tO fragment s ile .lOO 
eeological group. we caleulated thl' ml'an estimated number Of 
.~pedes using the program f stim¡¡ tl"S (vf' r. X.tI) (Colwe ll . :Wl)(; ~ 
Speci e~ ri chn es.~ wa~ I"~timated w ith rhe following indice~ (b.a.~ed 

011 ~~d~~ indu~lll~ ): indu~ lll~- bJs~u lOV~rJg~ ~sl i11lJ tor ( ICE ). 
J ml Ch;¡u2 , whkh ar~ 1I~ be~l ~sli 111¡¡lors for lrop il¡¡1 rJ in for~~l 

unde rslOry plant (ommuniries (Ch.udon I't aL. 1998). TO eompare 

" " " " 
3.839 3.8; 3 2829 "" 55.29 48.86 47.71 68 .07 
0.08 4.71 .00 m 0.08 3.77 0.08 3.77 , , , 

" ., 
"' 

., 
" " " ~ " 

species riehness among Iragm enrs. we staOOardized rh !.' number 01 
ind ivi dua l~ .~ampled (¡¡nd nor the area sampled) to contro l for d if
ferencf's in ind ividu¡¡1 den ~ i ry ({;ellelli ¡¡oo Colwe ll . 2(KJl ~ UiVf' rsi ty 
per frag11l ~nt ¡¡ IJd aologk ¡¡ l group WJS ~sli 111¡¡led wilh tl~ 

ShJ 111 lOn ¡J i v~r~i ly i ll¡J~X (MJgurrJn. 1988). 
In order to evaluate the elleet of Iragml'nt size on the st ructurl' 

of (he rree seedJi ng community. we pl'J formed simple regression 
ana lys i.~ wit h gf'l1eral ilf'd linl"ar model.~ for mean individual den
sity pe r p10t, mean observed species richness per plor , lota l ob
s~rved ~ped~~ ridlll~ss J nd uive!'sily for ~adl frJg lll~ nl J llU 
... :ologk¡¡1 gmu p. using I ht' StJI.isl i<;" vt' r. 6.0 progr"", (SI.alsol'l., 
j¡x; .. 2000). Cl1 J ng~s in abUllUJnle and florislic U/111 posilion of 
seedling species a mong Iragments were evaluated w ith a h ierar
chical aggloml'Jat ive clustering method performed wirh rhe com
pmer pm gram !'''IME'' :¡ for Windows Uongm¡¡n N ¡¡ I., l!l%: 
CI¡¡ rke ¡¡nd Corley, 2(111 ), 1I .~ ing rhf' II r~y - Curti s ~ i milariry iOOl"x 
anu J group Jv~ rag~ J lgorilh111. Aho. w~ al ]¡) lyz~u wh~lh~r or no l 
ui ff~ r~lll~S in speci~s silllila ri ty w~r~ r~IJled lo ¡:~ogrJphk uis
rances amo ng fragmen tS by Ma ntl'l-rests a fter 999 randomizarions 
(SOkal and Rohl[ 1995 ; Hood. 2(08). 

3. Rt'sults 

]. J. Sredling Iprcir.~ richnr.~~ and diVl'rsiry 

W~ r~wrued ¡¡ tOlJ I of 80]8 indiviuuJh b~l oll ging lo 168 ~~

eies (including 40 morphospeCil'S wirh 266 individua IS). a nd 47 
fJ1l1 il i~s, w ilh l h~ RubiJl~J~ (1 6 sped~s J l1U 667 inuiviuuJ ls ) J ~ 

rhl' most common fo lJ owed by Piperaceal' (11 s p eei~ alxi 68 indi
viduals), Myrracl'al' (1 1 specil's and 199 iOOividuaIS). and Laura
({'ae (9 ~rede~ aOO 2:n x i n dividu~ l ~ ). Most plant fam ilies (28) 
were represented by one or IWO s p {'( i e~ (Tah le 2 ). 

Oll~ or lwo sp~d~~ J llU f¡¡ lll ili ~s per ecologkJ l ¡:rou p l1lJ U~ up 
around SO% ofth~ lolJ I nU1l1 b~ r ofin ¡Ji vi¡JuJb, in Jny I¡-Jg lll~n l (TJ
ble 2). Aecording to functional groups. shade- roll'ra m speeil'S (ST) 
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Jable 2 
Total observed species richness (500,), number offamilies, and density (TO), and the most abundant species and families per each ecological group per fragment at the Los Tuxtlas 
tropical rain forest landscape, southern Mexico, AH groups category indudes aH species per ecological group and non determined species, 

Fragment size 3 17 23 211 640 
(h,) 

5ob " num':¡er of P 10,8 20,14 10,8 11,9 12,9 3,3 13,9 
familiEs NPLD 15,12 15,9 11,8 12,10 12,10 6,6 13,9 

ST 39,25 34,23 37,22 38,22 26, 17 16,11 34,19 
AH 77,34 72,31 59,28 65,32 64,27 33,20 61,27 
groups 

TO (proportion of P 389 (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 (0.66) 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) 
AH 1630 525 1471 1078 1912 1166 256 
groups 

Most abundant P Pleuranthodendron Myriocarpa longipes M. longipes (33%), M. longipes (41%), M.longipes M, e schiedeanus 
species (each lindenii (Turcz.) Liebm. (28%), Croton Psychotria Eupatorium (37%), longipes (30%),M. 
species Sleumer (62%) schiedeanus Schltd!. chiapensis Stand!. galeottii B.LRob. Cupania (73%) longipes (20%) 
percentage of (10%) (31%) (13%) glabra Sw. 
individuals) (30%) 

NPLD Nectandra Brosimum alicastl11m Ampelocera hottlei Calophyllum N. ambigens N, N. ambigens 
ambigens Sw. (23%), N. ambigens Stand!. (36%), brasiliense (63%) ambigens (31%), B. 
(S.F.Blake) (19%) Nectandra lundellii Cambess. (25%), B. (85%) alicastnlm 
C.KAllen (54%) C.KAHen (26%) alicastrum (22%) (20%) 

ST Posoqueria laafolia Pseudolmedia P. oxyphyllaria Trichilia moschata Ocotea Rinorea T. mexicana 
Roem. & Schult. oxyphyUaria Oonn.Sm. (53%) Sw. (44%), Rheedia dendrodaphne hummelii (24%), P, 
(53%) (23%), Trophis mexicana edulis Plancho & Mez (68%) Sprague oxyphyUaria 

(Liebm.) Bureau (12%) Triana (9%) (48%) (12%) 
AH P. laafolia (19%), P. oxyphyUaria (10%), B. P. oxyphyllaria T. moschata (37%), N. ambigens N, T. mexicana 
groups N. ambigens (19%) alicastnlm (7%) (28%), A. hottlei R. eduiis (7%) (30%), O. ambigens (11%), N. 

(16%) dendrodaphne (54%) ambigens (10%) 
(25%) 

Most abundant P Tiliaceae Urticaceae, Rubiaceae, Urticaceae, Urticaceae, Urticaceae Euphorbiaceae, 
familiEs Euphorbiaceae Urticaceae Asteraceae Sapindaceae Urticaceae 

NPLD Lauraceae Moraceae, Lauraceae Ulmaceae, Clusiaceae, Lauraceae Lauraceae Lauraceae, 
Lauraceae Moraceae Moraceae 

ST Rubiaceae Rubiaceae, Moraceae Moraceae Meliaceae, Lauraceae Violaceae Moraceae, 
Moraceae Rubiaceae 

AH Rubiaceae, Moraceae, Lauraceae Moraceae, Meliaceae, Lauraceae Lauraceae Moraceae, 
groups Lauraceae Ulmaceae Moraceae Lauraceae 

were the most abundantwith a total of3701 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 oxyphyIlaria Donn.Sm. (7.23% of aH seedlings), 
Oca tea 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 Nectandra ambigens 
(S.F.Blake) C.K.Allen (19.75% of all seedlings) being the most com
mon family and species, respectively, followed by Brosimum 
alicastrum Sw. (6.46%), Ampelocera hottlei Standl. (2.94%), Nectandra 
lundellii CK.Allen (2,13%), and Omphalea aleiJera Hems!. (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 
Stand!. (0,68%), and Cratan sehiedeanus Sehltd!. (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 ofthe 
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 

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 pooled, 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 Jloristic camposition 

AH 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% ofall individuals) was higher than in other studies on the same 
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top ie. This represents the more accurate approach in the study of 
seedling cornmuni ties in a tropi(al fr agrnented rain forest (~ 
Martínez-Kamos, 1!;191 ; Ilenítez-Malvido and Martínez- lGImos , 
2003, Benítez-Malvido and Lemus-Albor, 2{)()5 , for (omparisons ). 
In lhe lropical fragmentl'd landscape of LOS Tuxtlas, the rree seedling 
community showed changes in density and specie~ riChness, diver
sity, alxl composit iOn according to I'ragment SiZI'. Howeve-r, for most 
cases the-re- was a negat ivl' rl'laliOn w ith fragml'llt size. A Similar 
trelJ(1 was rl'pon ed for ad lllt tree spE'C ie-s located in the nonbern pan 
oHhe s.:l me study re-gion (Arroyo-Rodríguez el al., 2009). 

5eedlings Imm all E'Cologic;¡1 groups were pre~n t in all frag
ments but pioneer species were sc;¡ rce even in the sm;¡ llest more 
d i~lurbed fra gmen t~ , w hich conTrast WiTh srudie.~ of ad ul t tret" ~pe. 
dt"~ (Murcia, 1995: TatJall"lli N a l. , 1999; Arroyo-Rodrigue7. ~nd 
Mand ujano, 2(Xlb). Shadt"-tole r~ nr speci t"~ domina tt"d rht" under· 
stoty planr community in fr~gments as ha~ tJeen Il"ported for other 
~Il"a~ (lIeníTe7.-Malvido ~nd (pmus-AltJor, Z()()5 )' Thi~ rt"~ulr is 
pmtJ~tJly a con~equence of tbe pr("_~en ce of large Il"productive 
old· growth fore~t lr~ s~·ci es tbat favor tbe r!"O"uitment of ~hade 
tolerant sel'd ling spE'Cies. Additionally, the closed vegetatiOn devel· 
ope'd at the edge (an a({ as a shie ld lhat buffers mi(ro-environ
mental changes produced by I'dge exposure (LJidham and 
L.awton, 1!J9!;f); or .:It least d im inishing tbe ir impact. (n most of 
our fragmems, the high abundance ot he-rbs, shmbs and some- j uvl'
nile trees .:It edges was norice-.1b le (Sáncbez-G.1l1en, ~f$. obs.); 
wbereas in fragment interiors lhere iS .1 dominance- 01' large uee-s 
(ilxl icatl'd by the-ir large ginh, Table- 1). We fOllnd no (Onsistent 
patll'l' n showing that dom inant species nl.1y limit resource aV.1 il
~tJili ly l.[) nl.ht'r s l't'cit's Js fr" ¡,::mt'l1 l" wilh J sl rong Sllt'cit', domi· 
nance did nOt necess.lry show Jower spE'Cies richness and 
divt'rsily (t'.g., rr~~n .. nls 211, 2.1 a ",I .~ ) (Tah l" 2)' 

Total ~eed J in g species richness ~ nd deusity found in rhE' largesr 
fr~gmenr (1)40 ha, TIIS) h~ve changed ~fter ZIl years (SI"(' Manín!'.?· 

J(~ Choo 2 M~n! EE 

19_5 195 19_5! O 
ro., "" 6.0.5 t O 

" 7J~ 9.1 ' 1.'1 
Xj_~ IK. ~ 2~!I_~ 

5_1 5.1 :;.1 !U ,., 
" 3.7 00.2 

S_7 S.7 S.7!O 

19.5 '" 1!J.5 t O 
lKI4 14_:0 1 ~.l · n .'1 

z:;_~ l~_~ l~_9 t U 
I~.n " Ü9! ' _1 
'A " 9.4. O 
L_g '" 2g ' 0 
IK1~ 17_13 IR ' n.M 

).I_~1 21.9 7.J.g . I 

58_6J 64.1J 61.4 ! 2.M 
4G.9~ 41.33 44.1 0 2.8 
95_~ 9';,~ 9~. ~ t O 

• " 7.25 tO.8 
4Ii_~ Jl.~ J'l~ ' 1 

101.94 99_13 100_~ t lA 

n9,45 H98J V.4.6~J4. H 

110_9 10n 107! 38 
9l.1)6 55.16 n.1! 18 

104_4J 6U;; ~1. R · lL6 

138.14 1:IK.14 lJK.1 · n 
77_5 5 4';,l~ G14!11j,2 

138.J l lJ 8.04 128.1 ! JO 

IGImos, l!;f!;ll). s pE'Cies rkhness of seedlings (~1{)() cm ta ll ) has dou
bled the previous va lue recorded for a total area of 31Z:i m2 (Le., 
OZI species m- 2 vs. 0.46 species m- 2 in this study); while seedling 
density showed a 10 times deuease in ca. 20 ye.1 rs ( i.e., 11.6 seed
lings m ~ vs. L02 seedlings m 2 in IhiS ~ludy). ( hi S implies tha l 
al tbough llOW.1d.1ys tot.11 d iversity and SpE'CieS richness are still 
high, se.2'd ling r!"O"ui tment has decreasl'd strongly al the lam1scape 
le-veL The IOW see-d ling density w ith in the- largesl fragme-nt 
(640 ha) is a re-lerl'llCe !O take into .1CCOllnt for evaluating seedling 
pertOrmance in other tragmems, because .:1 reduction in ~dl ing 

dens iry could be a co llseq lle-nce of an inte-rpl;¡y of lacrors of tWO 
kinds: (1) rhose that increase see<l ling mort;¡ li ry (Le .. drastic envi
mnmr_ntal changes, incll'a~t" li trerfall ; d i sea.~e ~nd predarion); and 
(2) t hose thar reduce seedling estatJlishlllt"nt (Lt"., redllced sl"t'd 
germinaTion, Iack of di s perst"r.~ and pollin~tors) (see IIl>n ítel.-Malv
ido, 1 ~li) which may have an important impad: in sprdes assem
blagt" of fmu r!' seecl ling commllniries. 

Wt" derected d ifferences in compm irion among fragments rhat 
are not explained by fragment ~ize or dis tance among lhem. Kecent 
evidence has shown that the spa ti.1l configuration of the landsca~ 
and fragment shape may be more imponant than fragment size in 
explaining vegetation d iversity and composition (Horges, 2000; da 
Silva and Tab.l relli , 2000: L.1l1 r.1 llCe et al., 2002; L.1borde et al., 
2008}. ln general, the fragments Ulxle-r study were nOt unitorm in 
lerms 01' edaphi( .1 nd stru(tur.11 va riables (SállChez-Gal len, unpll b. 
dal.1, Ta ble 1), thiS ilxl ic.1te-s a high sp.lt ial beterogene-ity re-Iated tO 
rough IOpogr.1 phy, thal is .1 consequencl' of the volcanic origin of 
lhe soils from this region. Topogr.1phy can modily ca llOpy st ructu re 
Jnd _,,, il chJr"Ut' ri 'l.i<:s prol1"'l il1g J hi ¡,::h lJ]1<It' rsl [)ry ' p...:it'" divt' r
sity alxl r ichness (Enoki and Abe, 2004; Réjou-MécbJill et al., 2008) 
n:slra il1il1g 11a hi l.~t 1"" which i, " 111: " f l he C"'~W,!'K'"Ce, " f rrag
mentation (Mr.Garig~1 and Cushm~n, 2002; Fahrig, 2(03 ). Furlher
more, rhe low species compo~i lion _~imila ri ty amOllg fragmenr.~ 
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found in t.his study can he a r.onsequence of t.hi.~ sparial hetemge
"eily pm nml ing" h igl1 u1Il1pl .. m""I,,rity "mo"g h"l1i IJts. 

[n LosTlIJ(l las regioll several studies IlJve reported high WllIle,
livily Jrnollg IrJgll1enls due lo lile preselKe of living-reIKes, ripJr
ian corridors and remnam Irees in p.lStures (Mart ínez-Garza and 
González-Momagul, 1999; Bejarano, 2008; !..aborde et al. , 2008). 
Th .. s .. landscap.- f .. atur .. s may facili tat .. tile mov .. m .. m of SI" .. d Vl"<;
tor:s, as well as rhe per:sistence and recnli tment. of nat ive shadl"-rol
e ram .~peci !'5, mitigating the " egative effer.t.s of t.he fragment.ation 
[JHK:e's (lI .. rr .. ra amI Carda, 2(09). Frag111e" L u.mlt'<:livity tn
¡(elher wilh lhe f;K;ll llJ llhe norlhern p.:¡rl of lhelos Tuxllas Gio
.~phere lteSl"rve presents lower human activity (Arroyo-ltodrígue7. 
el J I.. 2009) imply an imporlanl ,onservalion value fo.- lhese fra¡:
menls, regardless of 111eir small size. These sm;¡lI fragmen ls are 
important propagule sour,es lor native vegetation Jnd m;¡y highly 

facili tare forest. regenerarioo and expansion t.hrOl lghout. canle pas
lure ar .. ", on c .. t.lw'" "re al1;'11<lo" .. d. Th .. 'M, ly way lo pr .. _ • ..,-v .. lhe 
grealesl divers ity and specie; ridllless uf the Los Tuxtlas lropical 
rJin rorest is promoting 01 lamlslJpe view uf lOnserval ion 
(Arroyo-Rodríguez el a l., 2009; da Si lva and Tab<lrelJi, 2000). 

Tbeold-growth seedJingspe(ie~ (i.e., w ith long li fe spalls) wilJ en
duN' s .. v .. ral otiler unfavorable condirions tha t will determin .. th .. ir 
rmur!" pre.<;encl" i" t.he uee communiry, hut persisrence oflarge rrl"es 
and seedlings are crucial for tro pical rain fOrl"st species rl"generat.ion 
al1!ll lll~ ",,,i,,I ... n;u,,, .. ofl1iodiv .. rs ity (Á lva rez-Buylla , 19!M). Our re
sultssuggest th;¡t sm;¡lI furest frJgmenlsJl Los TuxtlJS regioll h;¡ve a 
high rl"generat.ion potent ial hut. rha t. furtherstud il".~ at. rh!" landscape 
seale Jre fundamenta l to de;¡rly undersWnd fulure forest re¡:enera
tion J lrulOnservatioll of lhis fra¡(mellted, highly diverse. lropical 
rJin lo rest (s~ Arroy(»-Rodrígue¿ et al .. 2009). 
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Estructura de la comunidad de hongos micorrizógenos arbusculares en fragmentos 

de selva húmeda 
 
 
 
 

Community structure of arbuscular mycorrhizal fungi in fragments of a Mexican 
tropical rain forest 
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III.1. Introducción 

 

La fragmentación y la consecuente modificación de los patrones y procesos ecológicos 

en las selvas húmedas han quedado fundamentadas en términos del componente vegetal 

y animal (Laurance et al. 2002, Arroyo-Rodríguez et al. 2006, Melo et al. 2010); sin 

embargo, los efectos de la fragmentación en el comportamiento de las comunidades de 

organismos hipógeos 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 composición de las comunidades epígeas 

(Berg 2010).  

 

Dentro de los organismos edáficos más estudiados por su relevancia a diferentes 

escalas espaciales y temporales, y por su influencia en diferentes niveles de 

organización, desde individuo hasta ecosistema, se encuentran los hongos 

micorrizógenos (HM), que son capaces de establecer una relación mutualista con 

plantas de muy diferentes grupos denominada micorriza. En particular, los HM 

arbusculares (HMA) forman, junto con las raíces de las plantas, la micorriza arbuscular, 

que es uno de los tipos de micorriza más extendido en todos los grupos vegetales y 

ambientes conocidos; aunque, se destaca su importancia relativa en las selvas húmedas 

donde se reporta reiterativamente su influencia ecológica en la mayoría de las especies 

vegetales analizadas (Janos 1980, McGuire et al. 2008). 

 

Algunos factores inherentes a su naturaleza biológica hacen muy complicado 

abordar preguntas sobre su ecología, como son su desarrollo en una matriz edáfica que 

requiere procesos de extracción particulares y que muchas veces no aseguran la 

obtención total de lo que estaba presente en la muestra de suelo original, su 

identificación a través de la morfología de sus esporas, que son estructuras de 

resistencia y no de reproducción, su identificación molecular, las complicaciones que 

conlleva su propagación in vitro pero, a pesar de ello, en repetidas ocasiones se han 

resaltado como organismos fundamentales en la ecología de las plantas, como la 

estructuración 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 

fragmentación y los consecuentes cambios de uso de suelo sobre la estructura de la 

comunidad de los HMA son muy escasos, y los datos recabados son contradictorios. Por 

un lado, indican que al comparar entre el continente (fragmentos grandes) y las islas 

(fragmentos pequeños), tanto la diversidad como la riqueza de especies no presentan 

diferencias significativas; aunque, la composición entre islas, por más lejanas que estén, 

es más 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 

composición de especies entre ambientes (Picone 2000). En el caso, del efecto de borde, 

aunque determinante en la parte epígea, no parece tener un impacto en la diversidad y 

riqueza pero sí en la composición de la comunidad de HMA (Núñez 2006). 

 

Pero, por otro lado, otros estudios sí han reportado diferencias a nivel de riqueza, 

diversidad y equitabilidad entre la vegetación tropical original y algún otro tipo de 

vegetación como diferentes tipos de cultivos (Boddington et al. 2000, Oehl et al. 2003), 

bosque secundario reciente o tardío o pastizal (Cuenca et al. 1998, Stürmer y Siqueira 

2010), entre otros. 

 

El cambio en la composición florística puede ser un indicador de que la relación 

HMA-plantas se ve modificada (van der Heijden et al. 1998), ya que se ha demostrado 

en estudios recientes que la identidad específica de los HMA puede ser fundamental 

para determinar, a su vez, la composición vegetal (Scheublin et al. 2004, Mummey et 

al. 2005, Öpik et al. 2006, Johnson et al. 2010), esto ha sido explicado a través de la 

hipótesis 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 micótrofas y los HMA complementarios desaparecen como un efecto de estos 

cambios de uso de suelo, la diversidad vegetal tenderá a disminuir o, si las especies 

dominantes son altamente dependientes de dichos hongos y éstos desaparecen, entonces 

tenderán a ser menos dominantes y la diversidad se incrementará (Urcelay y Díaz 

2003); sin embargo, estas relaciones pueden verse alteradas de acuerdo a la 

disponibilidad de nutrientes, en particular de fósforo (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, además de la estructura de la 

comunidad vegetal, de factores abióticos como el tipo de suelo y el contenido de 

nutrientes, así 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 pequeña escala (van der Voorde et al. 2010). 

 

III. 2. Objetivo general 

 

Describir la comunidad de hongos micorrizógenos arbusculares en fragmentos de selva 

húmeda remanente de Los Tuxtlas, Veracruz. 

 

III.2.1. Objetivos particulares 

Caracterizar la estructura de la comunidad de hongos micorrizógenos arbusculares 

(HMA) en fragmentos de diferente tamaño. 

Analizar las diferencias de la estructura de la comunidad de los HMA en función de 

algunos factores abióticos, básicamente aquéllos relacionados con las propiedades del 

suelo y captura de carbono en fragmentos de selva húmeda de diferente tamaño. 

 

III.3. Zona de estudio 

 

Este estudio se llevó 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-Dovalí 2004) y fue decretada como reserva de 

la biosfera en 1998 (Diario Oficial de la Federación 1998). El principal tipo de 

vegetación que se encuentra en las altitudes bajas (< 300 m s.n.m.) corresponde a una 

selva alta perennifolia (Miranda y Hernández-X. 1963), que está dentro del grupo de las 

selvas húmedas. A la fecha, este sistema ha perdido más del 17.2% de su cobertura 

original en la sierra de Los Tuxtlas (Castillo-Campos y Laborde 2004) y los remanentes 

de vegetación forestal original se encuentran concentrados en fragmentos de diferentes 

tamaños, pero la mayoría (90%) se concentra por debajo de las 5 hectáreas (Mendoza et 

al. 2005). El fragmento de mayor tamaño, en toda la Reserva, es de 640 ha y 
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corresponde a la Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas (EBT), que está bajo la 

administración del Instituto de Biología de la Universidad Nacional Autónoma de 

México; este fragmento no ha sido talado ni manejado y es el más conservado, por lo 

que en este estudio lo utilizaremos como el fragmento de referencia para toda 

comparación (Figura III.1). 

 

 

 

 
 

Figura III.1. Localización de la zona de estudio al sureste del estado de Veracruz, 
México, y la ubicación de los siete fragmentos. EBT = Estación de Biología Tropical 
Los Tuxtlas. 
 

III.4. Materiales y método 

 

III.4.1. Caracterización de la estructura de la comunidad de HMA. 

Muestreo de suelo. Muestreamos siete fragmentos de vegetación remanente de selva 

húmeda, de diferente tamaño 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 

EBT 
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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 secó a 

temperatura ambiente y se empacó hasta su posterior procesamiento. 

 

Separación 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 raíces, rocas, troncos, cadáveres de 

animales, etc. Posteriormente, pesamos 100 g de suelo para extraer las esporas de 

hongos micorrizógenos arbusculares (HMA), de acuerdo al método modificado de 

tamizado húmedo, decantación y centrifugación en agua y sacarosa de Brundrett et al. 

(1996) (ver Anexo 1). Todas las esporas halladas fueron montadas en portaobjetos con 

alcohol polivinílico (PVLG) como medio fijador; después las contamos y determinamos 

hasta morfoespecie.  

 

La determinación taxonómica se efectuó siguiendo las claves de Schenck y 

Perez (1990) y las descripciones disponibles en las páginas 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 Agronomía de Szcezin 

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

2008). La nomenclatura sigue la propuesta más reciente de Schüßler y Walker (2010).  

 

Además, como un paso fundamental para cotejar los ejemplares obtenidos en 

campo, se procedió a establecer macetas de propagación con el suelo colectado en cada 

uno de los siete parches con el fin de obtener un mayor número de esporas y de mejor 

calidad (Brundrett et al. 1996). Posteriormente, al analizarlas logramos ratificar a las 

especies registradas en campo. 

 

Las preparaciones están depositadas en el Herbario de Hongos Micorrizógenos 

Arbusculares del Centro en Ciencias Biológicas, de la Universidad Autónoma de 

Tlaxcala. 

 

III.4.2. Análisis de suelo. Del suelo colectado al que se hace referencia en el apartado 

anterior, tomamos aproximadamente un kilogramo para su análisis físico-químico. 

http://www.invam.caf.wvu.edu/�
http://www.lrz.de/~schuessler/amphylo/�
http://www.agro.ar.szczecin.pl/~jblaszkowski/Introduction.html�
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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 determinación del 

pH, textura (% de arena, limo y arcilla), contenido de materia orgánica (MO) y carbono 

orgánico (Corg), capacidad de intercambio catiónico (CIC) y la concentración de fósforo 

lábil (Plábil) y de nitrógeno total (Ntotal). Con la información del Corg y el Ntotal, 

posteriormente calculamos la proporción C/N, que es una medida de la calidad 

nutricional de la materia orgánica, C/N ≤ 20 se descompone relativamente rápido, 

mientras que C/N > 20 representa una materia orgánica más difícil de descomponer y un 

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

 

Todos los análisis fueron realizados siguiendo protocolos básicos (Etchevers, 

1992). La concentración de Ntotal se obtuvo por digestión húmeda con la mezcla ácido 

sulfúrico-salicílico y una destilación semi-micro Kjeldahl por arrastre de vapor y 

titulación con ácido sulfúrico 0.05 N. La concentración de Plábil se estimó mediante la 

extracción del fósforo con NaHCO3 0.5 M pH 8.5 y determinación colorimétrica 

(método Olsen) (Olsen et al., 1954). Mientras que la determinación del pH se realizó en 

agua (relación 1:2), el contenido de MO se obtuvo por medio de una digestión húmeda 

y el de Corg con el método automatizado, la CIC se estimó usando NH4OAc 1N pH 7 y 

la textura se estimó mediante dispersión con hexametafosfato de sodio y carbonato de 

sodio (Etchevers, 1992). 

 

III.4.3. Análisis de datos  

Estructura de la comunidad de HMA. Estimamos el número de especies, por fragmento, 

de acuerdo a los índices de presencia-ausencia índice de estimación de cobertura (ICE), 

Chao2 y Jack2, que son los índices más 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 número de especies esperadas promedio, 

por fragmento, al obtener la media aritmética de los tres índices, estandarizados al 

menor número de esporas registradas en alguno de los fragmentos.  

 

Además, obtuvimos la diversidad con el Índice de Shannon y la equitabilidad 

por cuadro utilizando el programa Species Diversity and Richness IV (Seaby y 

Henderson 2006). Analizamos los patrones de variación de los promedios de cada 

variable en función del tamaño del fragmento para, posteriormente, evaluar la 
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significancia de la relación 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 número relativo de esporas y evaluamos el ajuste 

de las curvas obtenidas a los cuatro modelos posibles, logarítmico, 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 composición de especies de 

HMA con el Índice de disimilitud de SØrensen a partir del cual elaboramos un 

dendrograma aplicando el método de unión UPGMA (unweighted-pair group method 

with arithmetic mean), que considera la disimilitud promedio mínima 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). 

 

Relación con factores abióticos. Analizamos la correlación entre las similitudes de los 

HMA de los fragmentos y las distancias geográficas 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 análisis canónico de correspondencia (CCA, siglas por 

su significado en inglés) al conjunto de datos de todos los fragmentos, con el fin de 

explorar la relación entre la composición de la comunidad de HMA y las variables 

edáficas, utilizando el programa Multivariate Statistical Package (MVSP ver. 2.11) 

(Kovach 1998). 

 

III.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 

número de especies observadas (29) y el menor número correspondió 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 

sólo los registramos en uno o dos fragmentos (Cuadro III.1). 

 



79 
 

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. Schüßler, Funneliformis 

geosporum (T.H. Nicolson & Gerd. C. Walker & A. Schüßler, F. verruculosum (Blszk.) 

C. Walker & A. Schüßler, Glomus tenebrosum (Thaxt.) S.M. Berch y Redeckera fulvum 

(Berk. & Broome) C. Walker & A. Schüßler, son las registramos en los siete fragmentos 

(Cuadro III.1). 

 

Al clasificar los fragmentos en tres categorías (pequeños, medianos y grandes) 

observamos que Gigaspora rosea T.H. Nicolson & N.C. Schenck y Gl. viscosum T.H. 

Nicolson fueron especies asociadas exclusivamente a uno de los fragmentos pequeños 

(3, 5 y 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, Gl. microcarpum Tul & C. Tul., Scutellospora sp. 1, Entrophospora 

infrequens (I.R. Hall) R.N. Ames & R.W. Schneid., Glomus sp. 5 y Sclerocystis 

rubiformis Gerd. & Trappe a los más grandes (211 y 640 ha) (Cuadro III.1).  

 

En todos los casos, las curvas de jerarquía de especies se ajustaron 

significativamente a un modelo logarítmico, donde las especies con la mayor 

contribución proporcional de esporas en el fragmento más grande (640 ha) estuvieron 

presentes en la mayoría de los fragmentos, ocupando en varias ocasiones los valores con 

el mayor número de esporas (Figura III.2). Es importante destacar que el fragmento que 

presentó el menor número de estas especies fue el fragmento 211 ha (con seis de las 

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

 

El número 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 máximo número de esporas que tuvieron, se igualan ambos valores. Además, las 

curvas promedio de acumulación de especies, en todos los casos, presentaron una alta 

tasa de incorporación de nuevas especies en las primeras 100 esporas, para luego:  

1) alcanzar la asíntota, como en el caso de los fragmentos 7, 17, 23 y 211 ha, ó  

2) no, como en los fragmentos 3, 5 y 640 (Figura III.2).  
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Lo anterior, refleja la necesidad de extender el muestreo para estos últimos y que 

12 muestras de suelo no fueron suficientes para abarcar el número total de especies 

(Figura III.3). No obstante, al estandarizar, en todos los fragmentos, al menor número 

de esporas encontradas en un fragmento (115), establecimos una relación positiva y 

significativa entre el número de especies estimadas y el tamaño del fragmento (Figura 

III.4). 

 

La relación entre el tamaño 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 señaló, para el caso de la 

riqueza esperada fue significativamente positiva (Figura III.4). 

 

Al comparar los fragmentos en términos de su composición, se observa que los 

fragmentos de menor tamaño se unen al 80% de disimilitud de SØrensen (20% de 

similitud) y antes de alcanzar el 60% de disimilitud ya todos forman un solo grupo, lo 

que indica que todos comparten más del 50% de las especies. Es importante destacar 

que los fragmentos más 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 demás.  
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Cuadro III.1. Familias y especies de hongos micorrizógenos 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 están 
indicados de acuerdo a su área. Frec: es la frecuencia relativa de cada especie en relación 
al total de fragmentos, se resaltan, en negritas, los valores más altos. Clave: abreviatura 
de las especies.  

 

 

Área del fragmento (ha)
Clave 
especie

3 5 7 17 23 211 640 Frec

Glomerales
Glomeraceae

Glomus aggregatum N.C. Schenck & G.S. Sm. Glo agg 1 1 1 1 1 1 0 85.71
Glomus globiferum  Koske & C. Walker Glo glo 0 0 0 1 0 0 0 14.29
Glomus lacteum  S.L. Rose & Trappe Glo lac 0 1 0 1 1 0 0 42.86
Glomus magnicaule  I.R. Hall Glo mag 0 0 1 1 0 0 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 0 0 14.29
Glomus  sp. 1 Glo sp1 0 1 1 1 1 1 1 85.71
Glomus  sp. 2 Glo sp2 0 0 0 1 0 1 0 28.57
Glomus  sp. 3 Glo sp3 0 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 0 0 0 0 0 1 0 14.29
Funneliformis aff. coronatum (Giovann.) C. Walker & A. Schüßler Fun cor 0 0 1 0 1 0 0 28.57
Funneliformis constrictum (Trappe) C. Walker & A. Schüßler Fun con 1 1 1 1 1 0 1 85.71
Funneliformis geosporum (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & A. Schüßler Fun geo 1 1 1 1 1 1 1 100
Funneliformis mosseae  (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & A. Schüßler Fun mos 0 1 1 1 0 1 0 57.14
Funneliformis verruculosum  (Błaszk.) C. Walker & A. Schüßler Fun ver 1 1 1 1 1 1 1 100
Rhizophagus clarus (T.H. Nicolson & N.C. Schenck) C. Walker & A. Schüßler Rhi cla 1 1 1 0 1 0 0 57.14
Rhizophagus fasciculatus (Thaxt.) C. Walker & A. Schüßler Rhi fas 0 1 1 0 0 0 1 42.86
Sclerocystis clavispora Trappe Scl cla 1 1 1 1 0 0 0 57.14
Sclerocystis rubiformis Gerd. & Trappe Scl rub 0 0 0 0 0 1 0 14.29
Sclerocystis sinuosa Gerd. & B.K. Bakshi Scl sin 1 1 1 1 1 0 0 71.43

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

Diversisporales
Gigasporaceae

Gigaspora decipiens  I.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 0 0 14.29
Scutellospora gilmorei  (Trappe & Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders Scu gil 0 1 0 0 0 1 0 28.57
Scutellospora heterogama  (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders Scu het 0 0 0 0 1 0 0 14.29
Scutellospora  sp. 1 Scu sp1 0 0 0 0 0 1 0 14.29

Acaulosporaceae
Acaulospora delicata C. Walker, C.M. Pfeiff. & Bloss Aca del 1 1 1 1 0 0 0 57.14
Acaulospora excavata Ingleby & C. Walker Aca exc 1 0 1 0 1 1 1 71.43
Acaulospora foveata Trappe & Janos Aca fov 1 1 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 0 1 28.57
Acaulospora laevis  Gerd. & Trappe Aca lae 1 1 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 0 0 57.14
Acaulospora rhemii Sieverd. & S. Toro Aca rhe 1 1 1 0 0 1 1 71.43
Acaulospora scrobiculata Trappe Aca scr 1 1 1 1 1 1 1 100
Acaulospora spinosa C. Walker & Trappe Aca spi 1 1 1 1 1 1 1 100
Acaulospora  sp. 2 Aca sp2 0 0 1 1 0 0 1 42.86

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

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

Archaeosporales
Ambisporaceae

Ambispora leptoticha (N.C. Schenck & G.S. Sm.) C. Walker, Vestberg & A. Schüßler Amb lep 0 0 0 1 0 0 1 28.57
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Figura III.2. Curvas de abundancia de especies de hongos micorrizógenos arbusculares 
(HMA) jerarquizadas por fragmento. H’ = índice de diversidad de Shannon por fragmento. 
En todas las gráficas se muestra el resultado de la prueba de bondad de ajuste al modelo 
logarítmico (χ2 y su nivel de significancia asociado, P). Las especies señaladas 
corresponden a aquéllas que ocuparon los primeros diez lugares en el fragmento de 640 ha. 
Nomenclatura de las especies como en el Cuadro III.1. 
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Figura III.3. Curvas de acumulación de especies de hongos micorrizógenos arbusculares 
(HMA). Se grafican los datos observados (obser) y el promedio de los tres índices evaluados 
(ICE, Jacknife 2 y Chao2) (est) para cada uno de los fragmentos, en función del número de 
esporas. El valor máximo 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 gráficas es menor que la 
del segundo.  
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Figura III.4. Comportamiento de la diversidad (H’) y equitabilidad (a) y riquezas de 
especies de hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) observada (Sobs) y estimada 
(Sest) (b) en función del logaritmo del área del fragmento. Los resultados de los análisis 
de regresión se presentan en caso de que hubiesen sido significativos. 
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    Índice de disimilitud de SØrensen 

 

Figura III.5. Dendrograma de los fragmentos estudiados en función del Índice de 
Disimilitud de SØrensen. 
 

 

 De acuerdo al CCA, el porcentaje de varianza explicada por los dos primeros 

ejes fue alrededor de 10% y el de la relación especies-variables ambientales fue del 

54%. Siguiendo los coeficientes de correlación de Pearson, el eje 1 (X) del espacio de la 

ordenación de las especies de HMA, restringido por la correlación de sus ejes con los 

patrones de variación de las variables ambientales, está relacionado con el porcentaje de 

arcilla, la concentración de Plábil y en menor proporción con el porcentaje de apertura del 

dosel, el porcentaje de limo y arena, y el ÍÁF. El eje 2 (Y) está correlacionado 

fuertemente con la concentración de Ntotal y el pH, y en menor proporción con el 

contenido de MO e ÍÁF (Cuadro III.2). Esto a su vez se refleja en una distribución 

diferencial de especies.  
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Cuadro III.2. Eigenvalores y porcentaje de variación explicado por el CCA, con las 
correlaciones de Pearson (r) entre las variables ambientales y los tres ejes canónicos. 
Valores de significancia: * = p<0.05, ** = p<0.01, *** = p<0.001 (N=84). 
 

 
 

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

engloba aquellas especies que están más asociadas a sitios con valores bajos de pH, bajo 

porcentaje de arcilla y limo pero alto de arena, altos valores del índice de área foliar 

(ÍÁF) y bajas concentraciones de Plábil pero altas de Ntotal (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 Plábil y de 

Ntotal, además de altos porcentajes de limo y arcilla y con pH bajos a intermedios (Aca 

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

arena e índice de área foliar (ÍÁF), bajas concentraciones de Ntotal y de Plábil y bajo 

porcentaje de arcillas, en este grupo se encuentran Aca mel, Aca spi, Glo ten y Glo sp1 

(Figura III.6, Cuadro III.2). 

 

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

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

puede plantear que el pH, el Ntotal, la MO y el ÍÁF son las variables abióticas que 

pueden determinar más fuertemente su presencia. En particular, la mayoría de las 

especies se concentran en los valores intermedios de las mencionadas variables. 

 

 

Eje 1 (X) Eje 2 (Y) Eje 3
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 relación 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
Ntotal (%) -0.005  0.648 *** 0.114
Plábil (ppm)  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
Índice de área foliar (ÍÁF) (moles m-2 d-1)  -0.506***  0.401 *** 0.025
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Figura III.6. Diagrama de ordenación de las especies de hongos micorrizógenos 
arbusculares (HMA) a partir del análisis de correspondencia canónica (CCA); se usaron 
84 puntos, 43 especies y nueve variables ambientales. Se señalan las especies que 
estuvieron en 6 ó 7 fragmentos (Especies más frecuentes, Frec >80%) y aquéllas que se 
presentaron sólo en uno o dos fragmentos (Especies menos frecuentes, Frec < 30%). 
Los círculos azules enmarcan los subgrupos diferenciados para el caso de las especies 
más frecuentes (1, 2 y 3, ver texto para mayor información). El nombre de las especies 
se enuncia de acuerdo al Cuadro III.1. 
 

 

III.6. Discusión 

 

Encontramos que el tamaño del fragmento está relacionado con la estructura de la 

comunidad de hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) de manera inversa, donde 

los fragmentos pequeños presentan una mayor riqueza observada, diversidad y 

equitabilidad; sin embargo, en términos de la composición, las especies se agruparon en 

función de otras variables ambientales y no del tamaño 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 

índice de área foliar, el pH y la concentración de Ntotal.  
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 La riqueza encontrada de HMA (43 especies) es baja en comparación 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) (Schüßler y Walker 2010). 

De hecho, una comparación somera con un estudio en la misma Reserva, pero realizado 

en la zona sur, con diferentes usos de suelo (Varela et al. 2008), mostró que ambos 

estudios sólo 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 corroboración con 

plantas trampa en macetas en invernadero y la identificación de especies colonizando 

suelo y raíces a través de métodos moleculares, con el fin de tener un espectro más 

completo y fidedigno de las especies de HMA que hay y una caracterización más 

precisa a nivel comunidad. 

 

 Asimismo, del total de especies registradas, siete constituyen morfotipos que no 

pudimos identificar ya sea porque los especímenes de campo no lo permitieron o porque 

no encontramos una descripción que se les ajustara por lo que, al menos algunas de 

ellas, podrían ser nuevas especies para la ciencia. 

 

 Al igual que otros estudios en selvas húmedas, el género con mayor número de 

especies fue Glomus (13 especies) seguido de Acaulospora (11 especies) (Guadarrama y 

Álvarez 1999, Mangan et al. 2004, Varela et al. 2008, Stürmer y Siqueira 2010); ambos 

géneros son los que tienen mayor número de especies de HMA y, por lo tanto, la 

probabilidad de que sean los que predominen es mayor. Uno de los factores que está 

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 diversificación al interior de este género, mientras que el género Acaulospora 

no presenta una historia filogenética tan compleja y su riqueza está más relacionada con 

suelos ácidos y lluvias sostenidas a lo largo del año (Stürmer y Siqueira 2010), 

características comunes de la selva de Los Tuxtlas. 

 

 En particular predominaron, por su frecuencia en más 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 prístinas, que pueden 

comprender cultivos de maíz (Varela y Trejo 2001, Varela et al. 2008, Wang et al. 

2008), pastizales (Picone 2000, Varela et al. 2008), claros (Guadarrama y Álvarez 

1999), sitios de borde de selva-potrero (Núñez 2006), fragmentos pequeños y grandes 

de selva original (Luna-González 2009), áreas de pastizales nativos (Gai et al. 2006), 

selva húmeda (Guadarrama y Álvarez 1999, Stürmer y Siqueira 2010), lo que sugiere 

que estos hongos poseen tolerancias fisiológicas muy amplias, y que explica el por qué 

de su amplia presencia a pesar de los cambios ambientales que conlleva la 

fragmentación.  

 

 El género Sclerocystis predominó en los fragmentos pequeños, lo que puede 

estar relacionado con el tipo de esporas que produce ya que es el único 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 Álvarez 1999, Picone 2000, Gai et al. 2006, Stürmer y Siqueira 2010) lo 

que no sustenta la hipótesis previa; una propuesta alterna, en las zonas de selva húmeda, 

puede ser, por un lado, que las condiciones ambientales constantes en el tiempo no 

promueven la esporulación ya que las esporas son estructuras de resistencia y no de 

reproducción y sí 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 

que los HMA no pueden asignar grandes cantidades de carbono constantemente a la 

producción de esporas, pero aún menos a esporocarpos (que llegan a contener entre 7 y 

cientos de esporas (L. Hernández, com. pers.)) por lo que la probabilidad de muestrear 

estas estructuras en estas zonas sería muy baja, independientemente de que su micelio sí 

esté presente y por ello los reportes más constantes en las zonas abiertas donde las 

condiciones no son constantes y el carbono es más 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 Błaszk. y Scutellospora heterogama (T.H. Nicolson & 

Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders, son especies que no se habían reportado con 

anterioridad en México y, excepto por A. leptoticha, todas las demás no se habían 

reportado en zonas de selva. 
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 La distribución de las especies mantiene una curva logarítmica 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 más abundantes en el fragmento 640, también estuvieron 

presentes en el resto de los fragmentos, en particular, Ac. scrobiculata y Gl. tenebrosum 

mantuvieron una alta jerarquía sin importar el fragmento, aunque otras como Am. 

leptoticha, Acaulospora sp. 2 y Ac. mellea no estuvieron presentes en los demás u 

ocuparon bajas jerarquías. Esto implica que existe un reservorio de varias especies en 

los diferentes fragmentos y que las condiciones edáficas diferenciales no han afectado 

su desarrollo. 

 

 Las curvas de acumulación de especies claramente indican que varios 

fragmentos requieren de un mayor muestreo, este método de análisis ha sido muy poco 

utilizado en comunidades de HMA (Stürmer y Siqueira 2010) y, a diferencia de los 

otros estudios, nosotros decidimos utilizar los índices ICE, jacknife 2 y Chao2 porque 

son los que mejor se ajustan a ambientes muy diversos como es la selva húmeda 

(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 

tamaño del fragmento mostraron una tendencia en ese sentido, resultado contrario a lo 

esperado, ya que otros estudios de fragmentación de hábitat destacan que a menor 

tamaño, menor la riqueza y diversidad que pueden sostener esos hábitats, ya sea de 

plantas (Benítez-Malvido y Martínez-Ramos 2003; Laurance et al. 2006) o de otros 

organismos asociados al suelo como microartrópodos (Hoyle et al. 2005), nemátodos 

(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 fragmentación, como es el caso de la selva de Barro Colorado, 

Panamá (Mangan et al. 2004), o del efecto de borde en la selva de Los Tuxtlas, México 

(Núñez 2006), sobre la riqueza y la diversidad de los HMA; aunque sí señalan que en 

términos de la composición sí 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 (Núñez 2006).  

 

 Esto último está relacionado directamente con el cambio en la composición 

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 esporulación 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 difícil de erradicar, se ha 

encontrado que la maleza promueve la presencia de más ribotipos de HMA en las raíces 

del pasto que cuando el pasto está 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 árboles con diámetros a la altura 

del pecho mayores de 3 cm y de plántulas en los mismos fragmentos (Arroyo-Rodríguez 

et al. 2009, Sánchez-Gallen et al. 2010). Básicamente esto se puede explicar con base 

en la hipótesis de la complementariedad funcional, la cual se plantea como un 

mecanismo de selección de especies fúngicas y vegetales (van der Heijden 2002). Los 

datos obtenidos en este estudio indican que en esta zona, la disminución del área del 

fragmento no ha repercutido fuertemente en cambios en las condiciones ambientales 

(Sánchez-Gallen et al., en prep.), lo que, a su vez, no ha repercutido en una alteración 

del hábitat per se para las plantas y los HMA, tal que la riqueza y diversidad sean muy 

altas en los fragmentos pequeños. Este hecho también se ha reportado para 

macromicetos en diferentes usos de suelo de una selva húmeda en la India, i.e. 

arboledas de olivos (que tienen las áreas más pequeñas), cultivos de café y áreas 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 hábitats 

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

 

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

fragmentos de menor tamaño es que la matriz que rodea a los fragmentos no es 
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enteramente inhóspita para los HMA ya que mantiene una gran cantidad de especies de 

herbáceas que pueden estar jugando un papel muy importante en su preservación y 

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

 

 Este estudio destaca la alta similitud entre las comunidades pertenecientes a los 

fragmentos de categorías de tamaño diferentes, pequeños (< 10 ha), medianos (entre 10 

y 100 ha) y grandes (> 100 ha), por lo que no se observa que el tamaño esté relacionado 

con las diferencias en composición de los HMA. Sin embargo, cabe destacar que los 

fragmentos que comparten más especies entre sí son los fragmentos de menor tamaño 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 abióticas entre fragmentos, las 

especies de HMA no se ven afectadas fuertemente. Las respuestas de los HMA a la 

fragmentación no han sido previamente descritas o reportadas, sólo se han realizado 

comparaciones entre cambios de uso de suelo o islas y continente y los resultados 

indican que aún cambios tan drásticos, como es la conversión de selva a potrero o a 

cultivos, no necesariamente implican fuertes cambios en la composición de HMA 

(Picone 2000, Núñez 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 

conclusión es muy importante ya que conduciría a la idea de que la conservación del 

fragmento más grande aseguraría el máximo 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 conservación de los HMA, mantener únicamente el 

fragmento más grande, de hecho, la mejor recomendación es mantener el conjunto de 

fragmentos para así mantener la alta riqueza de HMA a nivel de paisaje, asegurando la 

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

 

 Además, en el caso de los HMA, no sólo es importante considerar la estructura 

de la comunidad y la composición si no también, evaluar su funcionalidad ya que el 

principal papel ecológico de los HMA radica principalmente en su función (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 pequeños comparten una gran proporción 

de especies, los potenciales de inóculo varían de acuerdo al fragmento de que se trate 
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(Luna-González et al., en prep.), además el efecto que el inóculo de fragmentos grandes 

y pequeños, 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 inóculo (fragmento 

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

 

 La concentración del Plábil y Ntotal, junto con la textura del suelo, el pH y el 

contenido de MO fueron las variables ambientales-edáficas que determinaron la 

distribución de las especies de HMA. En particular, la concentración de Plábil es una 

variable que ha explicado, de manera directa, el porcentaje de colonización por HMA y 

el desarrollo fúngico (Smith et al. 2009), pero no así los otros factores edáficos 

evaluados en este estudio. El análisis multivariado resalta la importancia de contemplar 

más de un factor a la vez, con el fin de tener un mayor acercamiento a lo que ocurre 

realmente. En nuestro caso, también la concentración de Ntotal fue un factor 

determinante en la distribución de las especies. De hecho, lo que se observa es que 

dentro de las especies más frecuentes, se encuentran las que están más asociadas a sitios 

menos ácidos y altos porcentajes de arena con bajas concentraciones de Ntotal y Plábil (A. 

mellea y A. spinosa). Tal vez, en este caso, estos HMA establecen una relación 

mutualista más 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 colonización 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 relación con las plantas pero ya no de índole mutualista, si no 

parasítica, porque los gastos que representan para las plantas el transferirles carbono, 

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

 

 Una hipótesis que se puede plantear ante la alta dispersión de las especies de 

HMA en el espacio de ordenación es que cada especie fúngica es capaz de hacer uso de 

una combinación de variables abióticas y bióticas muy definida pero con intervalos 

amplios, situación planteada por la teoría de diferenciación de nichos (Morin 2009), de 

tal forma que a pesar de ocurrir drásticos cambios ambientales, como aquellos asociados 

a la fragmentación, 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 desaparición de hábitats. Sin embargo, 
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estudios sobre la funcionalidad de cada una de las especies reforzaría, en gran medida, 

esta hipótesis.  
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Anexo 1.  
 

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

gran cantidad de materia orgánica. 

 

1. Secar el suelo a temperatura ambiente, desmenuzándolo para que no queden 

trozos de suelo muy grandes y eliminando la mayor parte de las rocas. 

2. Pesar 100 g del suelo ya seco. 

3. 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. 

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

suelo. 

5. 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. 

6. El suelo se reparte homogéneamente en tubos de centrífuga de 50 ml de 

capacidad. Y se le adiciona agua, llenando cada tubo hasta 45 ml. 

7. Los tubos con el suelo y el agua son colocados en una centrífuga, siempre 

teniendo la precaución de balancearlos correctamente y se centrifugan a 3500 

r.p.m. (revoluciones por minuto) durante 4 min.  

8. Cuando acaba el centrifugado, se retiran los tubos y se elimina el sobrenadante, 

quedándose con la pastilla de suelo. 

9. Se resuspende la pastilla de suelo en sacarosa (o azúcar refinada) al 40%, la cual 

se debe adicionar lentamente hasta llegar a la marca de 45 ml, revolviendo el 

suelo y mezclándolo bien con la sacarosa. Se vuelven a introducir en la 

centrífuga y se ponen a 3500 r.p.m. durante 30 segundos.  

10. Transcurrido el tiempo, los tubos son retirados y se colecta el sobrenadante de 

cada uno, colocándolo en un tamiz pequeño. El material colectado se debe lavar 

varias veces con agua de la llave, para posteriormente trasladarlo a una caja de 

Petri de 5 cm de diámetro, de donde se colectarán posteriormente las esporas con 

ayuda de agujas entomológicas y pipetas Pasteur. 

  



101 
 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

CAPÍTULO   IV 
 

 

  



102 
 

 

 

 

 

 

 

¿Es la comunidad de regeneración de avanzada determinante de la estructura de la 
comunidad de los hongos micorrizógenos arbusculares? 

 

Is the advanced regeneration community determinant for arbuscular mycorrhizal fungi 
community structure? 
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IV. 1. Introducción 
 
La estructura de una comunidad es reflejo de la interacción de una gran cantidad de 

factores tanto abióticos como bióticos (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 nitrógeno, organismos degradadores de 

materia orgánica, lombrices, hongos micorrizógenos (HM), debido a las interacciones 

que establecen con ellos y que pueden generar un vínculo 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 

asociación mutualista denominada micorriza arbuscular, cuya importancia relativa en 

las zonas tropicales es mayor dado que se ha reportado que colonizan una mayor 

proporción de especies vegetales en comparación 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 patógenos, ocurre un intercambio bidireccional de recursos con 

ellas, tal que la relación se mantiene a lo largo del tiempo con un balance neto de 

beneficios menos costos positivo, característica fundamental para considerarla un 

mutualismo (Stiling 1999), si no se da ese balance positivo, la relación deja de ser 

mutualista. 

 

 Los beneficios que los HMA proporcionan a las plantas a través de una mayor 

eficiencia en la absorción de agua, nutrientes y, en algunos casos, la producción de 

hormonas de crecimiento repercuten en un mejor estado nutricional e hídrico de las 

plantas, por lo que son capaces de resistir más a las sequías y a la depredación (Smith y 

Read 2008). Sin embargo, la persistencia de la relación a lo largo del tiempo depende de 

muchos otros factores que, en un momento dado, pueden modificarse y tornar la 

interacción 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 



104 
 

pérdida de carbohidratos no compensada por los aportes fúngicos (Johnson et al. 1997, 

van der Heijden y Horton 2009).  

 

 Cualquier estudio que pretenda entender la interacción plantas-HMA debe 

contemplar las características y los efectos del ambiente abiótico ya que, en pequeña o 

gran medida, éste determina la evolución de la interacción. El fósforo es el nutriente 

reiterativamente mencionado como el más importante que aporta el hongo a la relación, 

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 l-1 propician una mayor respuesta positiva tanto 

fúngica como vegetal (Manjunath y Habte 1991, Guadarrama et al. 2004), pero a 

concentraciones mayores, la relación mutualista tiende a ser más débil y las plantas 

tienden a presentar respuestas ecofisiológicas negativas (Hodge et al. 2010). Sin 

embargo, en fechas recientes se ha descubierto que el nitrógeno puede tener un papel 

relevante, aún más que el fósforo, en la relación micorrízica (Antoninka et al. 2009). 

Por otro lado, el pH, la textura, la materia orgánica, el tipo de suelo, los factores de 

disturbio y el tipo de vegetación, pueden explicar la estructura y composición de la 

comunidad de HMA en varios ecosistemas de Norteamérica (Álvarez-Sánchez et al. 

2011).  

 

 Dado lo anterior, la interrelación plantas-HMA se vislumbra como un factor 

fundamental para entender y explicar la riqueza, la diversidad, la composición y el 

funcionamiento de las comunidades vegetales y fúngicas (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 húmeda de Los 

Tuxtlas, Veracruz.  

 

 Nuestro objetivo principal fue analizar la relación entre la riqueza vegetal y la 

riqueza de HMA, incluyendo la influencia de algunos factores edáficos. Asimismo, nos 

plantemos una hipótesis: i) Dado el funcionamiento conjunto de las comunidades 

vegetales y de HMA, se espera encontrar una relación directamente proporcional entre 

la riqueza de HMA y la riqueza de especies vegetales.  
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IV.2. Zona de estudio 

 

El presente estudio se llevó 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 Federación 1998). 

El principal tipo de vegetación que se encuentra en las altitudes bajas (< 300 m s.n.m.) 

corresponde a una selva alta perennifolia (Miranda y Hernández-X. 1963), que está 

dentro del grupo de las selvas húmedas. A la fecha este sistema ha perdido más del 

17.2% de su cobertura original en la sierra de Los Tuxtlas (Castillo-Campos y Laborde-

Dovalí 2004). En particular, en la zona norte de la Reserva los remanentes de 

vegetación forestal original se encuentran concentrados en fragmentos de diferentes 

tamaños, pero la mayoría (90%) se concentra por debajo de las 5 hectáreas (Mendoza et 

al. 2005). El fragmento de mayor tamaño en toda la reserva es de 640 ha y corresponde 

a la Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas (EBT), que está bajo la administración 

del Instituto de Biología de la Universidad Nacional Autónoma de México; es un 

fragmento que no ha sido talado ni manejado y es el más conservado, por lo que en este 

trabajo lo utilizamos como el fragmento de referencia para toda comparación (Figura 

IV.1). 

 

IV.3. Materiales y métodos 

 

IV.3.1. Muestreo de vegetación y HMA. En cada uno de los fragmentos se hizo un 

muestreo extensivo, ubicamos aleatoriamente cuadros de 5m × 5m en el área más 

conservada al interior de cada fragmento, evitando cualquier contacto con el área de 

borde. Tratamos de muestrear un número de cuadros en función del tamaño 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 información requerida para nuestros 

análisis, tuvimos que eliminar algunos cuadros porque no tuvieron todos los datos 

requeridos como son especies de HMA y análisis fisicoquímicos, por lo que para todos 

los análisis aquí considerados, sólo 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 IV.1. Localización de los siete fragmentos muestreados al norte de la Reserva de 
la Biosfera de Los Tuxtlas, Veracruz, se señala su área. El fragmento de 640 
corresponde a la Estación de Biología Tropical, Los Tuxtlas. 
 
 
 

 En cada cuadro registramos el número 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 aquí denominadas 

plántulas). Además, 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 × 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 

extracción de las esporas de hongos micorrizógenos arbusculares (HMA), con el fin de 

contabilizar el número de especies (Sánchez-Gallen et al. en prep.).  
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 El remanente de suelo fue enviado al Colegio de Postgraduados, Montecillo, 

para los análisis de pH, fósforo lábil (por el método de Olsen) (Plábil), nitrógeno total 

(por el método de Kjeldhal) (Ntotal), materia orgánica (MO) y % de arcilla (Sánchez-

Gallen et al. en prep.). 

 

IV.3.2. Análisis de datos. Obtuvimos los coeficientes de variación de la riqueza de 

HMA y plántulas por fragmento y analizamos su relación con el área del fragmento, a 

través de un análisis de regresión usando el programa Statistica ver. 6 (Statsoft 2001).  

 

 Calculamos el índice de diversidad de Shannon (Magurran 2004) por cada 

cuadro, tanto para las plántulas como para los HMA, mediante el programa Species 

Diversity and Richness IV (Seaby y Henderson 2006)  

 

 Además, graficamos los valores de riqueza observada fúngica y de plántulas por 

cuadro, los cuales fueron ordenados de manera descendiente de acuerdo a la riqueza 

observada de HMA. 

 

 En un estudio previo (Sánchez-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 correlación entre riqueza de HMA y plantas utilizamos dos 

aproximaciones. La primera consistió en evaluar la correlación entre el promedio de la 

riqueza fúngica y de plántulas (todas aquellas plantas entre 0.5 y 1.5 m de alto) por 

fragmento; mientras que la segunda radicó en evaluar la correlación entre la riqueza 

total de HMA versus la riqueza total de especies de plántulas, de plantas por arriba de 

1.5 m de altura y la riqueza total abarcando ambos grupos de plantas por fragmento. La 

significancia estadística de las diferentes correlaciones fue evaluada a través de la 

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

 

 Con el fin de evaluar de manera integral la influencia de diversos factores, tanto 

abióticos como bióticos, 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, diseñado a priori y 

sustentado con base en diversas referencias bibliográficas y nuestro conocimiento 
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previo del sistema (Sánchez-Gallen et al., en prep.) (Figura IV.2), se ajustaba 

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

 

 Debido a que el tamaño de muestra de algunos de los fragmentos fue pequeño, 

nos restringimos a hipotetizar en el modelo a priori sólo algunas de las posibles 

relaciones causales entre el pH, las concentraciones de nitrógeno total (Ntotal) y de 

fósforo lábil (Plábil), el contenido de materia orgánica (MO), el porcentaje de arcilla (% 

arcilla) y la riqueza vegetal (en este caso, la que corresponde a las plantas entre 0.5 m y 

1.5 m de alto, denominadas plántulas) sobre la riqueza de HMA, ya que estas variables, 

en un análisis previo, resultaron estar altamente correlacionadas con la distribución de 

las especies de HMA (Sánchez-Gallen et al., en prep.) (Figura IV.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 más interesantes de este tipo de modelos es que no hay necesidad de 

transformación de variables; aunque se recomienda su estandarización. Además, utiliza 

coeficientes estructurales o coeficientes de vías (path coefficients, λ) que son 

matemáticamente equivalentes a los coeficientes de correlación 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 múltiples 

(Schumacker y Lomax 2004).  
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Figura IV.2. Modelo a priori de las relaciones entre diversas variables abióticas y 
bióticas, donde SHMA es la variable de respuesta a explicar. Nomenclatura: SVeg  = 
riqueza de especies de plántulas, Plábil = concentración de fósforo disponible, Ntotal = 
concentración de nitrógeno total, MO = contenido de materia orgánica. 
 
 Para confirmar que los datos observados respaldan el modelo teórico bajo prueba 

(modelo a priori), utilizamos indicadores de bondad de ajuste absoluto que comparan la 

estructura de las covarianzas que están implicadas en el modelo, con la estructura real 

de covarianzas de los datos. Para ello usamos la máxima verosimilitud con bondad de 

ajuste por χ2, que debe tener asociada una P ≥ 0.05 para poder considerar un buen ajuste 

significativo (que es muy útil para estudios con menos de 200 datos), y la raíz cuadrada 

del cuadrado medio del error de aproximación (RMSEA, por sus siglas en inglés, root-

mean-square error of approximation) cuyo valor debe ser menor a 0.05 para poder 

considerar el ajuste significativo.  

 

 Además, dado que la χ2 es muy sensible al tamaño de muestra, consideramos 

indicadores de ajuste comparativo que controlan el efecto del número total de muestras 

sobre la significancia de la χ2, que también contrastan el modelo a priori con el modelo 

de independencia (modelo nulo), el cual por definición tiene el peor ajuste, como el 
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MO

pH
Ntotal

S Veg
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índice 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 señala que el modelo hipotético se ajusta 

90% mejor que el nulo; el índice 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 índice comparativo de ajuste de 

Bentler (CFI, por sus siglas en inglés), para ambos índices aquellos valores iguales a, o 

por arriba de, 0.90 son indicativos de un ajuste razonable. Los valores 

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

 

 Los índices de modificación fueron una herramienta muy útil para discernir los 

modelos finales ya que en ocasiones el modelo a priori no se ajustó a los datos 

observados, por lo que fue necesario modificar las interacciones del modelo inicial para 

reducir al máximo los índices de modificación y los valores de χ2 y su P asociada, 

siempre y cuando las relaciones estuvieran sustentadas en una explicación biológica 

probada. Es importante tener en cuenta que este tipo de modelos permiten hacer una 

exploración de los datos, más que establecer verdades absolutas ya que, teniendo en 

cuenta relaciones causales entre ellos, directas o indirectas, no tienen que ser 

estrictamente verdaderos o falsos. 

 

IV.4. Resultados 

 

IV.4.1. Relación riqueza-tamaño del fragmento. Las variaciones internas de la riqueza 

fúngica y de plántulas función del tamaño del fragmento, en cada uno de ellos, no 

mostraron una relación lineal significativa (P>0.05); aunque las respuestas más amplias 

las observamos en los fragmentos grandes con respecto a los pequeños, excepto para el 

caso de la riqueza de plántulas, donde el fragmento de 23 ha es el que presenta el valor 

más alto del coeficiente de variación (Figura IV.3). 

 

 En general, la riqueza de plántulas está muy por arriba de la riqueza fúngica; 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 

tamaño del fragmento, ya que los cuadros de menor número corresponden a los 
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fragmentos pequeños, mientras que los cuadros que tienen asignados números más 

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

 

IV.4.2. Correlación entre variables fúngicas y vegetales. Las correlaciones de la riqueza 

de las plántulas con la riqueza fúngica y la diversidad fúngica con la diversidad de 

plántulas por cuadro no fueron significativas (P>0.05) (Figura IV.5). Lo mismo ocurrió 

cuando correlacionamos la riqueza promedio observada con la riqueza promedio de 

plántulas por fragmento.  

 

 Además, las correlaciones entre riqueza total fúngica y riqueza total de plántulas 

(individuos >0.5 m y < 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 último caso, la relación entre ambas variables no muestra un patrón 

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

 

 
 
Figura IV.3. Coeficientes de variación de la riqueza de especies fúngicas (HMA) y de 
plántulas en función del tamaño de los fragmentos.  
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Figura IV.4. Número de especies de hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) y de plántulas por cuadro. Los cuadros están graficados en 
orden descendiente de acuerdo a los valores de la riqueza de HMA (N=115). A mayor número de cuadro, mayor el tamaño del fragmento. 
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Figura IV.5. Correlación entre los hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) y las plántulas 
usando dos variables estructurales de la comunidad, a) número de especies (S) y b) diversidad 
(índice de Shannon), por cada punto de muestreo (N = 115). 
 
 
 
 

 
 
Figura IV.6. a) Riqueza observada promedio (± 1 EE) de plántulas en función de la riqueza 
observada promedio (± 1 EE) de HMA, por fragmento. b) Riqueza total vegetal observada de 
individuos entre 0.5 y 1.5 m (plántulas), mayores de 1.5 m y la suma de todos, en función de la 
riqueza total fúngica observada por fragmento. Nótese que ninguno de los ejes comienza en 0 por 
cuestiones de presentación gráfica. Los números indican el área del fragmento correspondiente. 
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IV.4.3. Modelos de ecuaciones estructurales. Nuestro modelo inicial no representó 

significativamente las relaciones esperadas entre las variables evaluadas al interior de cada uno 

de los fragmentos, por lo que los modelos finales que sí tuvieron un alto ajuste con respecto a los 

datos observados, variaron en algunas características que inicialmente habíamos planteado 

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

modelos finales sí se ajustan significativamente a los datos observados de acuerdo al valor de χ
2
, 

pero los demás parámetros son menos contundentes, excepto por el fragmento 17 ha que sí tiene 

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

 

 La varianza explicada de la riqueza de HMA (SHMA) por los predictores, fluctuó entre 0.26 

y 0.956; sus valores más bajos correspondieron a los fragmentos de 3 ha, 5 ha, 211 ha y 640 ha 

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

 

Cuadro IV.1. Valores de los índices de ajuste de los siete modelos de ecuaciones estructurales 
generados fragmento. También se presenta el coeficiente cuadrado de correlación múltiple de la 
variable de respuesta (SHMA) y el tamaño de muestra para cada fragmento. Los valores resaltados 
corresponden a los de un modelo bien ajustado. Nomenclatura: RMSEA= raíz cuadrada del 
cuadrado medio del error de aproximación, NFI= índice de Bentler-Bonett de ajuste normado, 
IFI= índice comparativo de ajuste de incremento de Bollen, CFI= índice comparativo de ajuste de 
Bentler. 

 
 

 
 

 

Fragmento n R2 de SHMA χ2 P RMSEA NFI IFI CFI
Valores de un 
modelo con el 
mejor ajuste

> 0.05 < 0.05 > 0.90 > 0.90 > 0.90

3 19 0.367 7.801 0.168 0.176 0.85 0.941 0.925
5 17 0.26 9.178 0.328 0.096 0.75 0.959 0.925
7 12 0.956 10.52 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

Índices de ajuste de modelo
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Figura IV.7. Modelos de ecuaciones estructurales con el mayor ajuste, mostrando las relaciones 
de las variables abióticas (rectángulos abiertos) y la variable biótica (heptaedro blanco) sobre la 
variable de respuesta (rectángulo gris) (SHMA, riqueza de HMA) para los fragmentos de 3 ha, 5 ha 
y 7 ha. En cada modelo se señala el valor de χ2, los grados de libertad (g.l.) y el valor de P 
asociado. El grosor de las flechas indica la magnitud de la correlación entre variables. Los valores 
sobre las flechas indican los coeficientes de vía 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 (λ ≤ 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 R2 representan la proporción de varianza explicada de cada una de las 
variables por sus predictores. Nomenclatura como en Figura IV.2. 
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Figura IV.8. Modelos de ecuaciones estructurales con el mayor ajuste, mostrando las relaciones 
de las variables abióticas (rectángulos abiertos) y la variable biótica (heptaedro blanco) sobre la 
variable de respuesta (rectángulo gris) (SHMA, riqueza de HMA) para los fragmentos de 17 ha, 23 
ha, 211 ha y 640 ha. En cada modelo se señala el valor de χ2, los grados de libertad (g.l.) y el 
valor de P asociado. El grosor de las flechas indica la magnitud de la correlación entre variables. 
Los valores sobre las flechas indican los coeficientes de vía 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 R2 representan la proporción 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 

más del 90% de la varianza de la riqueza fúngica, mientras que en los fragmentos restantes la 

varianza explicada de esta variable disminuyó y la mayoría de las variables evaluadas no fueron 

buenos predictores. 

 

 De las variables analizadas, SVeg, la riqueza vegetal (i.e. el número de especies de plantas 

entre 0.5 m y 1.5 m de alto), y el porcentaje de arcilla fueron los predictores que en un mayor 

número de fragmentos tuvieron una relación significativa con SHMA, seguidos de la concentración 

de fósforo lábil. Un aspecto que sobresale es que, cuando la relación SVeg y SHMA fue 

significativa, también fue inversa.  

 

 La fuerza e importancia de las relaciones múltiples no mostró un patrón constante, al 

contrario, variaron en cada uno de los fragmentos, a excepción de la relación contenido de 

materia orgánica-concentración de nitrógeno total, en seis de los siete fragmentos fue 

significativa y con coeficientes de vía (λ), correspondientes a los efectos totales, positivos muy 

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

 

IV.5. Discusión 

 

Nosotros encontramos que hubo mayor variación de la riqueza promedio de HMA en 

comparación con aquélla de las plántulas, y esta variación estuvo ligada al tamaño del fragmento, 

donde la variación en los fragmentos pequeños fue menor que la encontrada en los fragmentos 

grandes. Además, la riqueza de plántulas y la de HMA no se correlacionaron y los modelos de 

ecuaciones estructurales indican que la riqueza fúngica está determinada básicamente por la 

riqueza de plántulas, de forma inversa, y el porcentaje de arcilla, de forma directa, seguidas de la 

concentración de fósforo lábil, sin importar el tamaño del fragmento.  

 

 Se ha reportado en experimentos de micro y mesocosmos que la variación de la riqueza de 

especies de los HMA depende de variables bióticas y abióticas. Por un lado, las variables bióticas 

tales como la riqueza, diversidad y composición vegetal influyen sobre la abundancia de esporas, 

el número 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 relación asimétrica 

entre hongos y plantas, de tal forma que las especies vegetales y fúngicas no intercambian con 

igual magnitud los beneficios (Bever et al. 2002); esta asimetría permite que la competencia 

interespecífica entre especies fúngicas 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 

interacción HMA-planta es afectado por la variación de las plantas entre su capacidad para 

adquirir y su necesidad por los recursos del suelo. Así, la identidad de las especies y su historia 

de vida son muy importantes ya que existe una respuesta diferencial dependiendo de la especie 

fúngica o vegetal de que se trate (Lovelock y Ewel 2005, Johnson et al. 2010) y el que esta última 

sea pionera o tolerante a la sombra (Siqueira et al. 1998), podría explicar la respuesta de la planta 

a la inoculación. En este sentido, Hoeksema et al. (2010) demostraron que es el grupo funcional 

(basado en el tipo de fotosíntesis) y la fertilización con N, las variables que predijeron más 

apropiadamente la respuesta a la inoculación con HMA. 

 

 Las variables abióticas son otro conjunto importante de variables determinantes de la 

estructura de la comunidad de HMA y sus variaciones, en particular la concentración de fósforo 

disponible, nitrógeno total y de carbono y el porcentaje de arcilla (Landis et al. 2004, Antoninka 

et al. 2009), junto con el pH, son las más 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 (Sánchez-Gallen et al., en prep.) lo que podría 

explicar las fluctuaciones en la riqueza de HMA.  

 

 La relación entre la riqueza vegetal y la riqueza fúngica 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 hipótesis no fue sustentada por 

nuestros datos. Probablemente porque coincidieron factores con una mayor relevancia, tal que 

oscurecieron o predominaron sobre la mencionada relación, en particular el tamaño del fragmento 

no tuvo un efecto patente pero la concentración de nutrientes o los componentes vegetales 

analizados pueden ofrecer una explicación alternativa. 
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 Es importante considerar que el análisis entre la riqueza vegetal y de HMA se llevó a 

cabo, a nivel de cuadro, con la comunidad de plántulas y no de todo el conjunto de plantas 

existentes. Sabemos que la similitud entre las comunidades de plántulas y la del resto de plantas 

(juveniles y adultos) está por debajo del 40% (Sánchez-Gallen et al., datos no publicados), por lo 

que al hacer el análisis a nivel de plántulas sólo tenemos una visión parcial de la correlación entre 

la riqueza de plantas y de HMA. Aunque debemos hacer notar que nosotros decidimos trabajar 

con las plántulas porque son con seguridad el componente vegetal que mayores indicios sobre los 

efectos de la fragmentación puede dar, dado que suponemos que las especies de plántulas 

registradas son las que lograron establecerse después de la fragmentación y, a su vez, esto sería 

reflejo de la existencia de especies de HMA complementarias con dichas especies de plántulas 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, más del 50% de las especies de plántulas 

corresponden al grupo ecológico tolerantes a la sombra (Sánchez-Gallen et al. 2010), lo que 

puede estar relacionado con la baja correlación entre las riquezas de especies fúngicas y de 

plántulas, y su relación causal negativa planteada por el SEM, porque estudios previos han 

demostrado que las especies tolerantes a la sombra tienen menor respuesta a los HMA (Álvarez-

Sánchez et al. 2009), y se ha planteado que esto tiene que ver con que las especies vegetales 

tolerantes a la sombra crecen en ambientes úmbricos donde el carbono fijado por fotosíntesis es 

poco, por lo que su asignación hacia los HMA es muy baja y costosa en términos energéticos 

(Siqueira et al. 1998), favoreciendo solamente a unas cuantas especies de hongos, sin importar la 

riqueza vegetal.  

 

 Las concentraciones de fósforo lábil y de nitrógeno total que encontramos estuvieron por 

arriba de lo que se ha reportado como máximo para promover y mantener la relación entre ambos 

interactuantes (Manjunath y Habte 1991, Antoninka et al. 2009), lo que a largo plazo determina 

que la relación hongo-planta genere más 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 
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nutrientes con mayor facilidad que a concentraciones más bajas, lo que trae como consecuencia 

que la asignación de carbohidratos a los HMA sea un gasto que las plantas tienden a eliminar 

(Johnson et al. 1997), por lo que nosotros esperaríamos que el número de especies fúngicas 

mantenidas por las plantas fuera menor que bajo condiciones limitantes de nutrientes, a pesar de 

la alta diversidad vegetal, ya que no les conferiría ninguna ventaja competitiva establecer la 

relación 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 sólo es a nivel de individuos y poblaciones, sino que 

también tienen repercusiones sobre niveles de organización 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 

índole son muy escasos, probablemente debido a la misma naturaleza multifactorial del sistema, 

donde el tipo de relación que se establezca y la dirección que tome, dependen de la múltiple 

interacción de factores bióticos y abióticos. En este estudio, al evaluar en conjunto el efecto de 

algunas variables abióticas y la riqueza de plántulas sobre la riqueza de HMA, encontramos que 

el porcentaje de arcilla junto con la riqueza vegetal fueron las variables que en un mayor número 

de fragmentos (seis de siete) explicaron significativamente la riqueza fúngica, seguidas de la 

concentración de fósforo lábil y de nitrógeno total, este último resultado coincide con otros 

estudios multifactoriales que reconocen la concentración de nitrógeno como un factor 

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

 

 El porcentaje de arcilla y el tipo de arcillas están 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 fúngica debido a que las plantas, en condiciones 

elevadas de fertilidad, tienden a romper la relación mutualista con los HMA (Johnson et al. 

2006). 
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Un caso interesante es la relación, que los modelos de ecuaciones estructurales plantean, 

entre el contenido de materia orgánica y el nitrógeno total que se mantuvo significativa y, en 

general, con altos coeficientes de vía, en seis de los siete fragmentos, aunque no se refleja en un 

efecto directo o indirecto significativo sobre la riqueza fúngica ni vegetal, pero la mencionada 

relación puede indicar un claro patrón de suministro de este nutriente en la selva húmeda de Los 

Tuxtlas a través de la descomposición de la materia orgánica, proceso ligado al funcionamiento 

del ecosistema (Coleman et al. 2004). 

 

El tamaño del fragmento no explicó ninguno de los patrones observados con respecto a las 

características del suelo, lo que puede estar relacionado con el hecho de que a pesar de la 

reducción del tamaño, el suelo no se ha visto claramente afectado debido a una alta resistencia 

como sistema, hecho observado en otros bosques tropicales perennifolios (Picone 2000), o a que 

el efecto de la fragmentación sólo 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 tamaño presentan una mayor diversidad y riqueza vegetales (Sánchez-

Gallen et al. 2010), y esto puede estar ligado a que la reducción del área no impactó fuertemente 

en la comunidad de plántulas de especies leñosas principalmente tolerantes a la sombra debido a 

que en la zona existe una alta heterogeneidad espacial (Sánchez-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 están determinando más fuertemente la estructura de la comunidad de 

HMA, tales como biomasa y composición vegetal (Antoninka et al. 2009) y el disturbio 

(Álvarez-Sánchez et al. 2011); y, por el otro, es probable que la relación 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-Manríquez et al. 1997)) obscurece los 

efectos de las variables abióticas debido a que es más importante para una especie fúngica 

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 abióticos se encuentran en dos escalas espaciales diferentes. Por un lado, los factores 

abióticos ejercen una mayor influencia a escalas espaciales más regionales (Chaudhary et al. 
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2008), mientras que la identidad de la especie vegetal es importante a una escala mucho más 

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

 

Nuestros resultados hacen evidente la necesidad de llevar a cabo más estudios que 

provean mayor información 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 interacción 

entre las comunidades por arriba y por debajo del suelo y la importancia de la escala del análisis 

(Landis et al. 2004, Wolfe et al. 2009). 
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La conservación de un sistema fragmentado es un tema cada vez más urgente de atender porque 

el proceso de fragmentación no sólo implica la subdivisión de un continuo en partes o fragmentos 

de diferentes tamaños, 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 

degradación paulatina de estos parches remanentes de la vegetación original, siendo más severa 

en aquellos fragmentos de menor tamaño y más aislados (Benítez-Malvido y Martínez-Ramos 

2003). Por el contrario, los fragmentos más grandes son capaces de mantener, hacia su interior, 

las condiciones ambientales originales y, por lo tanto, un mayor número de especies nativas y 

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

 

 Sin embargo, la mayoría de estos planteamientos resultan de estudios con especies 

desarrollándose en la parte aérea de un ecosistema; ahora sabemos que ésta no actúa 

independiente de todo lo que ocurre por debajo del suelo. En la misma región 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 más altos en la selva 

original (Barois et al. 2011), mientras que en el caso de los HMA se documentaron cambios 

negativos relacionados con la disminución de la cobertura vegetal, aunque la diversidad más alta 

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

 

 En fechas recientes, se ha reconocido que existe una fuerte relación 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 unión puede llegar a ser tan estrecha que muchas de las 

propiedades de las comunidades de unos y otros, así como algunas propiedades ecosistémicas 

(Klironomos et al. 2000) podrían estar determinadas por la interacción de ambas partes (Bever et 

al. 2010). 

 

 El análisis de los la comunidad vegetal y de HMA, de nuestro sistema de fragmentos 

forestales remanentes de la selva húmeda de Los Tuxtlas, indica que éstos presentan un alto 

grado de conservación. En lo general, tanto la riqueza de especies como la diversidad de ambas 
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comunidades (la de plántulas y de HMA) fueron altas, sin importar el tamaño del fragmento, pero 

además encontramos una relación inversa entre ellas y el tamaño del fragmento, contrario a lo 

esperado (ver capítulos II y III). Mucho de este comportamiento puede estar relacionado con la 

variación ambiental, entendida en función de las variables abióticas que tienden a variar en 

función del tamaño del fragmento positiva o negativamente (Capítulo I), pero lo importante es 

que difieren entre fragmentos y ello es fundamental porque los factores abióticos pueden modular 

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

 

 Al disminuir el área de un fragmento, se ha planteado que el número de hábitats también 

lo hace, por lo que especies afines a las condiciones ambientales previas a la separación, 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 disminución no es necesariamente una constante ya que son 

capaces de mantener una mayor variedad de hábitats sin importar su área. Nosotros encontramos 

que las condiciones ambientales estaban relacionadas con el tamaño del fragmento, por ejemplo, 

los fragmentos de menor tamaño presentan menores concentraciones de fósforo disponible, 

nitrógeno total y carbono orgánico, lo que puede estar favoreciendo la relación mutualista 

plantas-HMA, y en consecuencia, la alta riqueza y abundancia de HMA y de plántulas como lo 

señaló 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 relación 

planta-HMA más estrecha en los fragmentos pequeños que los grandes. 

 

 Otro aspecto es la composición de las especies, ya que a una escala regional existe una 

alta diversidad beta para plántulas, no así para HMA, lo que indica que cada fragmento contiene 

sólo una parte de las especies de plántulas registradas pero, tomando en cuenta a todos, la 

diversidad y riqueza a nivel regional son altas; aunque parece ser que esto está fuertemente 

sustentado sólo para la zona norte de la Reserva de la Biósfera porque este comportamiento en 

otro estudio no se detectó en fragmentos ubicados en la zona central y sur de la mencionada 

reserva (Arroyo-Rodríguez et al. 2009), al menos en lo que a la vegetación arbórea adulta se 

refiere, esto debido principalmente a que el porcentaje de cobertura forestal es mucho mayor en 

la zona norte (donde se llevó a cabo este estudio) y ello repercute, además, en una alta 
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conectividad entre fragmentos, sobre todo a través de los árboles remanentes, de tal forma que 

hay una constante migración de propágulos que mantienen la alta diversidad (Martínez-Garza y 

González-Montagut 1999, Laborde et al. 2008). 

 

 Con respecto a la diversidad de HMA, hay que señalar que estudios de la diversidad 

molecular de varios taxa de Glomeromycota han mostrado que existe una relación positiva entre 

la amplitud del rango de la distribución geográfica de dicho taxon y el rango de sus hospederos 

(Öpik et al. 2010). En este trabajo no realizamos una identificación molecular de la comunidad de 

HMA, y es una línea que se desprende habrá que desarrollar en un futuro. 

 

 Una de las hipótesis planteadas al inicio de este estudio fue que la estructura de la 

comunidad de HMA es resultado de una interrelación entre factores abióticos y bióticos; 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 fúngica puede estar significativamente correlacionada con la riqueza de plántulas, el 

porcentaje de arcilla y/o la concentración de fósforo lábil o de nitrógeno 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 proporción de nitrógeno (ya sea total o tipos 

inorgánicos), fósforo lábil y de carbono (N:P:C), la capacidad de intercambio catiónico, la 

humedad del suelo, disponibilidad de luz (Hoeksema et al. 2010), entre otros, dado que en 

algunos casos la variabilidad de la riqueza fúngica no fue explicada ni en un 50% por las 

variables utilizadas (Capítulo IV).  

 

 En particular, la humedad del suelo es un factor ambiental muy importante cuando se 

habla de la influencia de la fragmentación en los factores abióticos, 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 vegetación que puede ser potrero, cultivo, vegetación secundaria), tiene una 

disminución (Núñez-Castillo et al., datos no publicados) que puede afectar drásticamente la 

composición vegetal y, por ende, se espera que la comunidad de HMA también (Chaudhary et al. 

2008). Aunque es importante indicar que no es claro el patrón 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 más allá de los 100 m en un fragmento 

de 100 ha (Camargo y Kapos 1995), o después de 22 años de ocurrida la fragmentación, la 

humedad del suelo en promedio se ve afectada negativamente sólo 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 características relacionadas con la fertilidad de los suelos 

(capacidad de intercambio catiónico, pH, contenido de materia orgánica, 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 (Núñez 

2006), si tomamos en consideración que en nuestro estudio todos los cuadros fueron situados en 

el interior de la parte más conservada de selva de todos los fragmentos, podemos suponer que la 

humedad del suelo no fue un factor determinante en el desempeño de las plántulas ni de los HMA 

estudiados.  

 

 Con todo lo anterior, podemos plantear que, a pesar del impacto que puede tener la 

fragmentación en la comunidad de regeneración de avanzada de la selva húmeda de Los Tuxtlas, 

ésta ha podido mantener su estructura original, en un plazo promedio de 40 años, yo planteo que 

un factor clave en este sentido es que la relación mutualista plantas-HMA se ha mantenido bajo 

estas condiciones ambientales y por ello las especies vegetales han permanecido. Más aún, hemos 

encontrado que los fragmentos con área pequeña son reservorios importantes de especies 

vegetales y fúngicas nativas de la selva original, por lo que poseen un alto valor ecológico que no 

debe perderse de vista en una propuesta de restauración y conservación de la mencionada selva 

húmeda, a una escala de paisaje.  
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