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RESUMEN 
La región de Los Tuxtlas, Veracruz ha sufrido la conversión de grandes áreas de selva 

húmeda en campos agropecuarios. El abandono de estas áreas permite que se dé el proceso de 
sucesión ecológica. Son pocos los trabajos que describen los cambios que sufre la comunidad de 
hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) a lo largo de este proceso. Por lo que el objetivo de 
este estudio fue estimar la riqueza de especies y la abundancia de esporas de HMA, y así, 
caracterizar la estructura de la comunidad en sitios con diferentes edades de regeneración 
(acahuales de 5, 18, 24, 27 y 50 años) y sitios conservados de selva (S). Se colectaron muestras 
de suelo en cinco sitios de acahual y cinco sitios de selva cercanos a La Reserva de la Biosfera 
Los Tuxtlas (RBLT); en cada sitio se tomaron cinco muestras al azar, en dos temporadas 
contrastantes (lluvias y secas). Las esporas de HMA fueron separadas a través de la técnica de 
tamizado húmedo, decantación y centrifugación en agua y sacarosa para su posterior identificación 
y cuantificación. Para identificar las especies asociadas a las diferentes edades de regeneración. 

Se identificaron 44 especies de HMA, distribuidas en 13 géneros. Acaulospora y Glomus 
estuvieron representados por un mayor número de especies. Claroideoglomus etunicatum, 
Diversispora ebúrnea y Acaulospora kentinensis fueron las especies más abundantes con 1595, 
735 y 734 esporas, respectivamente. Los acahuales presentaron los valores más altos de riqueza 
de especies (31, 21, 24, 25 y 17 especies, respectivamente), mientras que los valores más bajos 
(de 11 a 17 especies) correspondieron a los sitios de selva. Se encontraron diferencias 
significativas para la abundancia de esporas y la riqueza de especies únicamente entre el acahual 
de 18 años con los sitios de selva. De acuerdo al índice de Shannon-Wiener, el acahual mostró 
mayor diversidad promedio (1.06 ± 0.13), mientras que la selva madura tuvo la menor diversidad 
(0.76 ± 0.09). La estacionalidad tuvo un efecto directo sobre la riqueza y abundancia de esporas 
de HMA, presentándose los valores más altos durante la época seca. Además, la composición de 
la comunidad de HMA fue diferente entre épocas del año. Esto indica que durante el proceso de 
regeneración natural se induce en general un aumento en la riqueza de especies de HMA durante 
las primeras etapas, al parecer por una mayor dependencia a los HMA de las plantas presentes en 
los acahuales. Asimismo se sabe que la comunidad de HMA está influida por la biogeoquímica del 
suelo, el tipo de vegetación y las condiciones ambientales. Por lo que se concluye que el 
desarrollo de la vegetación secundaria como producto del abandono de tierras agropecuarias 
permite la recuperación de la comunidad de HMA y representan un reservorio importante de 
especies de HMA, con uso potencial para la restauración ecológica.  
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1 INTRODUCCIÓN 
 

La selva húmeda (bosque tropical perennifolio sensu Rzedowski, 2006; o selva alta 
perennifolia, alta o mediana subperennifolia sensu Miranda y Hernández, 1963) cubre cerca del 7% 
de la superficie terrestre del planeta y alberga más de la mitad de las especies conocidas a nivel 
mundial (Wilson, 1988). En México se caracteriza por presentar la más exuberante, rica y compleja 
de las comunidades vegetales (Rzedowski, 2006); dominada por árboles de más de 25 m de alto 
por lo general con grandes contrafuertes y abundantes especies trepadoras y epífitas (predominan 
las familias: Bromeliaceae y Orchidaceae; Rzedowski, 2006). Las especies arbóreas presentan 
hojas todo el año, salvo algunas pocas especies que pierden sus hojas durante una corta 
temporada (durante la época seca) y durante la floración (Pennington y Sarukhán, 2005; Rzedowski, 
2006). Suelen presentarse tres estratos arbóreos más o menos bien definidos, además de otros dos 
o tres arbustivos y herbáceos (Rzedowski, 2006). 

Estos ecosistemas además de una gran biodiversidad, ofrecen un gran potencial para el 
aprovechamiento de sus recursos naturales y una variada gama de servicios ecosistémicos 
(Balvanera, 2012) que son fundamentales para el bienestar de todos los seres vivos; a pesar de ello 
es uno de los ecosistemas más frágiles (Wilson, 1988), debido principalmente a la intensa 
deforestación y degradación que han sufrido por las actividades antropogénicas (Martínez-Ramos y 
García-Orth, 2007). Las causas principales de la deforestación se deben principalmente al 
crecimiento poblacional, la expansión agrícola, la creación de potreros, la extracción de madera y la 
ampliación de la infraestructura urbana (Geist y Lambin, 2002). Durante la década de 1990 la 
pérdida anual de las selvas húmedas en los trópicos se estimó en 15.2 millones de ha, de las 
cuales 14.2 millones de ha fueron convertidas a otros usos de suelo, mientras que para el año 2000 
la superficie total de bosques degradados y secundarios se estimaba en alrededor del 60% de la 
superficie total clasificada como selvas (ITTO, 2002). 

México no ha sido la excepción en este proceso de degradación y pérdida de ecosistemas 
terrestres, ya que la alteración seguida por la deforestación es la ruta de cambio de uso del suelo 
más frecuente en el país, especialmente cuando se trata de selvas  (SEMARNAT, 2013). En los 
últimos 25 años, la tasas de deforestación se han visto incrementadas, principalmente en las zonas 
tropicales (Pennington y Sarukhán, 2005). Las selvas húmedas abarcaban cerca del 9.1% del 
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territorio nacional (17.82 millones de hectáreas), que se ha reducido a 4.82% de las cuales 3.16 
millones de hectáreas se encuentran en condición primaria y 6.31 millones en condición secundaria 
(Challenger y Soberón, 2008). 

Dentro de las regiones fuertemente amenazadas se encuentra el estado de Veracruz, el cual 
presenta una gran heterogeneidad medioambiental y una extraordinaria riqueza biológica, la cual se 
encuentra amenazada debido a la ampliación de la frontera agrícola y ganadera, que en los últimos 
años ha ocasionado la desaparición de la vegetación original a un ritmo importante (Castillo-
Campos et al., 2005). Particularmente la región de Los Tuxtlas ha sido severamente dañada (Ver 
Dirzo y García, 1992; Guevara et al., 2004a). Para el año 1996, Estrada y Coates-Estrada 
estimaron que el 75% de la selva original había desaparecido, mientras que un 20% se encontraba 
en fragmentos aislados y solo el 5% consistía en selva continua. 

El cambio de uso de suelo representa una de las principales causas de la pérdida de los 
ecosistemas; la remoción de la cubierta vegetal trae consecuencias ambientales a escala local, 
regional y global, tales como el deterioro de los servicios ambientales y el aislamiento de 
fragmentos de selva (Guevara et al., 2004b). Además, ocasiona cambios en la estructura y 
funcionamiento de los ecosistemas (dados por cambios en la composición específica y densidad de 
las especies que habitan estos ecosistemas), la reducción de la disponibilidad y la calidad de las 
aguas superficiales y subterráneas, la escasez y baja producción de muchos productos que se 
derivan directa o indirectamente de los recursos naturales que proveen (SEMARNAT, 2013) y la 
pérdida de la biodiversidad por la destrucción, modificación y fragmentación del hábitat (Foley et al., 
2005). 

Por otra parte, las propiedades físicas y químicas del suelo se ven modificadas puesto que, se 
afecta la calidad y cantidad de materia orgánica que se deposita en el suelo; como consecuencia, 
éste queda desnudo expuesto a la intensa radiación, a la lluvia y a la erosión, lo que modificada su 
temperatura y humedad, así como el ciclo de nutrientes; todos estos cambios se ven reflejados en 
los microorganismos del suelo (Mendonça-Santos et al., 2006). 

Diversos estudios han evaluado el efecto que el cambio de uso de suelo tiene sobre la biota 
edáfica y como este modifica considerablemente las condiciones del suelo que a su vez provocan la 
pérdida de biodiversidad; en particular se ha encontrado que la abundancia y riqueza de nematodos 
es mayor en sistemas naturales y en regeneración natural que en sistemas manejados (cultivo y 
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pastizales) (Franco-Navarro, 2009), mientras que la riqueza de algunos organismos que conforman 
la macrofauna edáfica (escarabajos, miriápodos, blátidos y hormigas) no solo disminuye en aquellos 
sitios vinculados con la pérdida de la cubierta vegetal, sino también se ha observado un alto 
recambio de especies como consecuencia del cambio de uso de suelo (García et al., 2009; Rojas et 
al., 2009). En el caso de organismos como las lombrices la presencia de especies nativas se ve 
afectada por la pérdida de la cobertura vegetal y la perturbación (Fragoso et al., 2009). 

El abandono de sistemas agropecuarios permite que se presente un proceso de recuperación 
o regeneración y con esto el crecimiento de vegetación secundaria (Guevara, 2010). Dado que los 
HMA establecen una asociación mutualista con una enorme variedad de especies vegetales, a las 
que proveen de múltiples beneficios a nivel individual como ecosistémico; pueden ser consideradas 
especies clave para el restablecimiento de las comunidades vegetales después de presentarse un 
disturbio. Por tanto, el alcance de este trabajo es analizar los cambios que la comunidad de HMA 
presente en el suelo sufre a lo largo del proceso sucesional. Y determinar si existe un patrón en el 
comportamiento (reflejado en esporulación y riqueza de especies) de los HMA conforme madura el 
ecosistema. 

 
2 MARCO TEÓRICO 
2.1 La micorriza arbuscular 
 

Los microrganismos del suelo constituyen el mayor reservorio de biodiversidad en el mundo y 
son cruciales para el funcionamiento de los ecosistemas terrestres (Kapoor y Mukerji, 2006); gran 
parte de ellos se encuentran presentes en la región inmediata alrededor de las raíces de las 
plantas, la rizósfera (Das y Varma, 2009). Estas poblaciones microbianas están conformadas 
principalmente por bacterias, actinomicetos, hongos, nemátodos del suelo y protozoos: la mayoría 
de estos microorganismos juegan un papel importante como saprobios, parásitos o simbiontes 
(Manoharachary y Mukerji, 2006).  

Cerca del 90% de todas las familias de plantas vasculares tienen relaciones simbióticas con 
microorganismos del suelo, donde las relaciones mutualistas entre plantas y hongos son muy 
comunes (Das y Varma, 2009). Tal es el caso de la micorriza, asociación mutualista altamente 
evolucionada, que se establece entre hongos del suelo y las raíces de las plantas (Brundrett, 1991), 
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en la que la planta le provee al hongo carbohidratos y el hongo le da a cambio beneficios en la 
absorción de nutrientes o cierta protección contra patógenos (Cuenca, 2015).  

La micorriza arbuscular (MA), es el tipo de asociación micorrízica más antiguo (con fósiles de 
Aglaeophyton del Devónico) y el más común debido a que se forma en una enorme variedad de 
plantas huésped (briofitas, pteridofitas y angiospermas), asimismo posee una amplia distribución en 
el mundo, especialmente en los trópicos (Smith y Read, 2008). Se estima que más del 80% de 
todas las plantas terrestres forman este tipo de asociación (Goltapeh et al., 2008). Los hongos que 
la forman se denominan hongos micorrizógenos arbusculares (HMA) los cuales pertenecen al 
phylum Glomeromycota (Schüßler et al., 2001; Tedersoo et al., 2018), grupo del cual se han 
descrito alrededor de 230 especies a nivel mundial (Cuenca, 2015), agrupadas en una clase 
(Glomeromycetes), cuatro órdenes (Diversisporales, Glomerales, Archaeosporales y 
Paraglomerales), once familias y 25 géneros (Redecker et al., 2013), basados en una clasificación 
natural de filogenia molecular combinada con evidencia morfológica (Schüßler y Walker, 2010).  

Los HMA son organismos asexuales y simbiontes obligados (Schüßler et al., 2001), que 
dependen de su capacidad para colonizar una planta hospedera para poder finalizar su ciclo de vida 
(Goltapeh et al., 2008), no así la planta puede ser obligada, facultativa o no micorrízica (Ramos et 
al., 2010).  

La simbiosis es biotrófica y, normalmente, mutualista (Smith y Read, 2008), ya que los hidratos 
de carbono producidos por las plantas se translocan (por lo general desde las hojas) a los tejidos 
de la raíz y luego al hongo, a cambio, la planta adquiere una gran superficie de micelio que le 
permite absorber agua y nutrientes minerales del suelo, mejorando así la capacidad de absorción 
de minerales de las raíces de la planta (Das y Varma, 2009). Las interacciones a largo plazo se 
basan en gran medida en la transferencia de nutrientes de forma bidireccional entre los simbiontes, 
a veces complementadas con otros beneficios, como tolerancia a la sequía y/o a enfermedades 
(Smith y Read, 2008). 

Estos hongos se caracterizan por la formación de estructuras ramificadas llamadas arbúsculos 
(de ahí su nombre), los cuales se forman dentro de las células corticales de la raíz (Bever et al., 
2001). Los arbúsculos constituyen el área de intercambio de nutrientes entre el hongo y la planta 
hospedera (Entry et al., 2002), éstos aumentan el área de contacto entre ellos y se cree que son los 
principales sitios de intercambio de carbono de la planta por fósforo del hongo (Bever et al., 2001). 
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Tipo Paris Tipo Arum 

(s) 

(m) 

Existen otro tipo de estructuras que también son importantes dentro de esta asociación (Fig. 1), las 
cuales pueden formarse dentro de las raíces de la planta huésped (intrarradicales), como vesículas, 
células auxiliares, hifas y esporas o como es el caso de estas últimas que también se pueden 
formar fuera de ellas (estructuras extrarradicales) (Souza, 2015). 

 
Figura 1. Esquema de las estructuras intrarradicales y extrarradicales de los HMA. (a) apresorios; (ar) arbúsculos; 
(c) ovillos; (s) esporas; (v) vesículas y (m) micelio extrarradical. Existen dos vías a través de las cuales las hifas 
de los HMA, pueden penetrar dentro de la raíz (i) tipo Paris donde el desarrollo de las hifas es exclusivamente 
intracelular, formando ovillos en las células corticales de la raíz de la planta hospedera, que posteriormente se 
diferencian en arbúsculos (ar-c) y (ii) tipo Arum, donde el desarrollo de las hifas es principalmente intercelular y 
forma arbúsculos en las células corticales de la raíz. Modificado de Willis (2013). 

 
Los HMA son un constituyente relevante de la comunidad microbiana del suelo y representan 

cerca del 10% o más de la biomasa microbiana, son ecológicamente importantes puesto que 
participan en los principales ciclos biogeoquímicos (González, 2011) y constituyen el vínculo entre 
los componentes bióticos y abióticos de los ecosistemas (O’Neill et al., 1991), siendo la interfaz 
entre la planta y el suelo (Dickie, et al., 2013). Su abundancia y presencia en todos los 
ecosistemas sugiere que esta comunidad microbiana debe desarrollar un papel ecológico relevante 
en el suelo y en beneficio de su planta hospedera (González, 2011). 
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2.2 La sucesión ecológica 
 
Actualmente el paisaje del trópico húmedo se caracteriza por ser un mosaico heterogéneo 

compuesto por fragmentos de selva, grandes áreas transformadas en campos agropecuarios, 
campos degradados en estado de abandono y vegetación secundaria (Guevara et al., 2005; 
Martínez-Ramos y García-Orth, 2007). 

Gran parte de esta vegetación secundaria se desarrolla como producto de la regeneración 
natural de campos abandonados, que originalmente estaban cubiertos por selvas húmedas (Brown y 
Lugo 1990; ITTO, 2002; Martínez-Ramos y García-Orth, 2007), vegetación que ha sido comúnmente 
conocida como “acahual” (Guevara, 2010; Guevara et al., 2005). 

La regeneración natural es el proceso mediante el cual ocurre un recambio de un conjunto de 
árboles, que han llegado a la etapa madura, por otros, en un espacio y tiempo definido (Martínez-
Ramos, 1994); cada tipo de vegetación presenta cierta capacidad de regeneración natural, que 
ocurre cuando finaliza la perturbación y el sitio queda abandonado. Esta capacidad de regeneración 
puede estar favorecida o limitada por las condiciones del suelo (fertilidad y estructura) (Guevara, 
2010), la disponibilidad de recursos, la dispersión de semillas del paisaje circundante (Chazdon, 
2014), la disponibilidad de propágulos de especies nativas y el grado de alteración ambiental 
(Martínez-Ramos y García-Orth, 2007). 

La perturbación causa cambios abruptos o pérdidas de biomasa, generalmente asociados con 
cambios similares en la función del ecosistema (del Moral et al., 2007), la regeneración natural 
puede ocurrir desde una pequeña parte o en un ecosistema, y consiste en el rebrote o 
restablecimiento de estas unidades (Chazdon, 2014). 

La sucesión es un proceso vinculado al conjunto de especies que componen un ecosistema 
particular (Chazdon, 2014), por medio del cual la composición de especies y el sustrato asociado 
sufren cambios a través del tiempo; esto acompañado del desarrollo del ecosistema (Prach y 
Walker, 2011; Walker et al., 2007) y que tiende a la madurez del mismo. Este proceso ocurre 
después de presentarse un disturbio (Prach y Walker, 2011), ya sea de origen natural (huracán, 
erupción volcánica, incendio) o antropogénico (cambio de uso de suelo, deforestación) (Chazdon, 
2003; Waide y Lugo, 1992) para regresar al estado original previo a la perturbación.  
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La respuesta de un ecosistema frente al disturbio, es decir los cambios ecológicos que sufre, 
así como la velocidad con la que ocurren, dependen del tipo, extensión, intensidad y frecuencia del 
mismo (Waide y Lugo, 1992).  

La sucesión primaria se produce después de un disturbio severo tras el cual se forma un 
nuevo sustrato. Involucra un cambio de especies, en un sustrato generalmente sin un legado 
biológico sobreviviente, como plantas, animales o microorganismos del suelo, por lo que la 
regeneración es impulsada desde fuera del sitio por dispersión y colonización de especies; la falta 
de sobrevivientes provoca que la trayectoria del desarrollo sea impredecible y surjan muchas 
alternativas (del Moral et al., 2007; Walker y del Moral 2003).  

Por otro lado, la sucesión secundaria ocurre después de un disturbio severo, tras el cual 
puede persistir parte de la comunidad preexistente (del Moral et al., 2007) del cual se desarrolla una 
nueva comunidad. Si bien la sucesión secundaria es un proceso que se presenta en ecosistemas 
de bosques tropicales después de un disturbio natural (huracanes y caídas de árboles debido a la 
senescencia), actualmente áreas de vegetación secundaria han ido en aumento como resultado 
principalmente de disturbios antropogénicos como la explotación forestal y la conversión de selvas 
en pastizales y tierras agrícolas (Brown y Lugo 1990). 

La recuperación después de los impactos humanos puede seguir cualquiera de los dos 
procesos; factores como la extensión de la degradación del suelo, la vegetación remanente, la 
intensidad del uso de la tierra, la fertilidad del suelo y la matriz del paisaje circundante influyen 
fuertemente en la naturaleza y tasa de los procesos sucesionales (Chazdon, 2003, 2008; Fig. 2). 

 

 
Figura 2. Factores que afectan (recuadros) de diferente manera la regeneración (elipses) de los campos tropicales 
abandonados. Modificado de Holl (2007). 
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Todos los ecosistemas se componen por elementos subterráneos y superficiales que 
interactúan entre sí para impulsar las propiedades de la comunidad y del ecosistema. El recambio 
de especies vegetales que se produce a lo largo de todas las etapas de la sucesión es un 
componente importante del desarrollo del ecosistemas que produce cambios en la vegetación 
dominante y en las especies presentes; esto influye de modo importante en la entrada de recursos 
al suelo y en la composición y abundancia de la biota edáfica (Wardle y Peltzer, 2007). Es así que 
las plantas pueden influir en las propiedades del suelo a través del aporte de compuestos químicos 
(exudados de la raíz) y materia orgánica, afectando la temperatura superficial del suelo, su pH, la 
humedad, la presión de oxígeno y disponibilidad de nutrientes como carbono y nitrógeno (Philippot 
et al., 2013; van der Putten et al., 2013), de modo que esta serie de cambios que se presentan 
durante la sucesión modifican el medio, permitiendo el posterior establecimiento de otras especies. 

A su vez los organismos del suelo afectan a las comunidades vegetales a través de dos vías: 
la vía directa la cual implica a organismos que afectan a las plantas a través de estar íntimamente 
asociados con sus raíces, es el caso de los hongos micorrízicos y de organismos que se alimentan 
o son patógenos de las raíces, mientras que la vía indirecta involucra a los desintegradores que 
indirectamente afectan el crecimiento de la planta a través de la mineralización o inmovilización de 
los nutrientes disponibles (Wardle y Peltzer, 2007). 

Varios estudios han demostrado estas interacciones, en un trabajo realizado en la Estación 
Biológica La Selva en Costa Rica por Carney y Matson (2005), encontraron que la diversidad de 
plantas tuvo un efecto significativo en la composición y abundancia de la comunidad microbiana, a 
su vez, estos cambios mostraron efectos en procesos ecológicos que estos organismos controlan 
como la descomposición. En el caso de los HMA, Husband et al. (2002) trabajaron en un bosque 
tropical en la República de Panamá, con plántulas de Tetragastris panamensis, donde observaron 
que a medida que las plántulas maduraron, la diversidad de hongos disminuyó. Por otro lado, Van 
der Heijden et al. (1998) observaron en un estudio en microcosmos que la diversidad de HMA es un 
factor importante que contribuye al mantenimiento de la productividad y biodiversidad de plantas y 
al funcionamiento del ecosistema. 

Existen otros factores que afectan la composición y abundancia de las comunidades 
microbianas, Stürmer y Siqueira (2011) encontraron que el cambio de uso de suelo influye en la 
frecuencia, abundancia y diversidad de esporas de HMA. Por otro lado, Álvarez-Sánchez et al. 
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(2012) examinaron las relaciones entre la diversidad de HMA, la diversidad de plantas y la latitud a 
través de una variedad de tipos de vegetación y niveles de perturbación y demostraron que el 
disturbio influye fuertemente en la diversidad y riqueza de esporas de estos hongos.  

Esto indica que las comunidades microbianas del suelo se ven afectadas en cuanto a 
composición y abundancia por los cambios que ocurren en el entorno durante el proceso de 
sucesión, así como por alteraciones en el medio como consecuencia de las actividades humanas.  
 
2.3 Importancia ecológica de los HMA 
 

Los HMA proveen a las plantas de múltiples beneficios a nivel individual como ecosistémico. 
Facilitan a la planta la absorción de nutrientes como P, N y K y promueven el crecimiento vegetal 
(Porras-Soriano et al., 2009), el hongo a través del micelio extrarradical permite a la planta 
aumentar el volumen de suelo que puede explorar, de tal forma que la absorción de nutrientes y 
agua sea más eficiente cuando estos recursos se encuentran limitados (Smith y Read, 2008) o son 
de poca movilidad como el P, lo que representa una ventaja con respecto a las plantas no 
micorrizadas (Barrer, 2009). También contribuye a la absorción de micronutrientes como Ca, Na, Zn, 
Mg y K (Willis et al., 2013). 

Por otro lado, una serie de interacciones tienen lugar entre los HMA y otros microrganismos 
del suelo, las cuales pueden tener un efecto benéfico sobre la salud de la planta hospedera, 
aumentando su resistencia y/o tolerancia a patógenos y herbívoros (Asmelash et al., 2016) o 
inhibiéndolos mediante la producción de antibióticos (Tahat et al., 2010). Incluso el hongo puede 
competir con los patógenos de la planta por nutrientes y espacio, o bien, inducir resistencia en la 
planta o provocar cambios químicos en los exudados de la raíz (Tahat et al., 2010). Promueven la 
síntesis de metabolitos secundarios por parte de la planta (Gianinazzi et al., 2010) lo cual puede 
inhibir la herbivoría o seleccionar grupos microbianos benéficos para esta. Un ejemplo es la 
interacción entre rizobios y los HMA en leguminosas, ambas simbiosis actúan sinérgicamente 
cuando se encuentran en la misma planta proporcionándole mayores tasas de absorción de 
nutrientes, principalmente de fósforo y nitrógeno (Das y Varma, 2009) o incrementando la 
nodulación en las raíces (Andrade et al., 2004). 



10 
 

Estos hongos permiten a las plantas tolerar condiciones de estrés como alta salinidad (Porras-
Soriano et al., 2009), presencia de metales pesados (Miransari, 2016; Tahat et al., 2010), sequía y 
compactación del suelo (Miransari, 2016). 

Además, contribuyen a la estabilidad y agregación del suelo por la acción combinada del 
micelio y de una sustancia proteica insoluble e hidrofóbica producida por las hifas, denominada 
glomalina, los cuales ayudan a la formación de macroagregados (Bedini et al., 2009; Miller y 
Jastrow, 2000). El micelio crece entre la matriz del suelo y mantiene las partículas del suelo unidas 
entre sí, las hifas junto con las raíces de las plantas ayudan a crear y estabilizar los 
macroagregados y la glomalina actúa como un pegamento que reduce la disrupción de estos 
durante eventos de sequía y humedad, retardando el movimiento del agua entre los poros (Miller y 
Jastrow, 2000), lo que favorece la retención de agua, contrarresta la erosión e influye en el almacén 
de carbono en el suelo (Bedini et al., 2009; Miller y Jastrow, 2000). 

A través de estas redes de micelio los HMA pueden colonizar e interconectar plantas de la 
misma o de diferentes especies, lo que permite redistribuir los recursos (carbono, nitrógeno y 
fósforo) dentro de las comunidades vegetales (van der Heijden y Horton, 2009; Giovannetti, 2008) y 
contribuir al reciclaje de nutrientes. También pueden alterar las relaciones planta-planta mediante la 
transferencia de señales de advertencia o aleloquímicos cuando estas son atacadas y se 
encuentran dentro de una misma red micorrízica (Bücking et al., 2016). 

Por otra parte los HMA impulsan la sucesión (Zobel y Öpik, 2014), ya que influyen de manera 
diferencial en el establecimiento, supervivencia, crecimiento y reproducción de especies herbáceas y 
arbóreas de las primeras fases de la sucesión tropical (Zangaro y Rondina, 2016), facilitan el 
establecimiento de plántulas (van der Heijden y Horton, 2009), previenen la invasión de especies 
exóticas a través del incremento de la supervivencia, establecimiento y diversidad de plantas nativas 
(Asmelash et al., 2016) e influyen en el mantenimiento de la productividad y el aumento de 
biodiversidad de las comunidades vegetales, así como en el funcionamiento de los ecosistemas 
(van der Heijden et al., 1998) mediante el mejoramiento de la adecuación y de la equitatividad de 
las especies (Asmelash et al., 2016). 

Los beneficios que ofrece esta relación permite concebir a los HMA como un mecanismo 
potencial para mejorar significativamente el éxito de la restauración ecológica (Asmelash et al., 
2016).  
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2.4 Esporas de HMA 
 

Los hongos MA pueden colonizar a las plantas a través de tres tipos de propágulos: esporas, 
fragmentos de hifas o raíces colonizadas (Bever et al., 2001; Smith y Read, 2008). 

Las esporas son estructuras asexuales de propagación y supervivencia, que tienen paredes 
resistentes (Cuenca, 2015); en su interior contienen lípidos, citoplasma, y numerosos núcleos 
(Souza, 2015), que van de 800 a alrededor de 35 000 dependiendo de la especie (Smith y Read, 
2008) son generalmente esféricas y pueden medir entre 22 y 1050 μm de diámetro (Souza, 2015); 
son el principal agente de dispersión (Cuenca, 2015) y se pueden encontrar en el interior de las 
raíces de su planta huésped, individualmente en el suelo, formando masas densas no estructuradas 
o formando esporocarpos en o cerca de la superficie del suelo (Schüßler y Walker, 2010; Fig. 3). 

Figura 3. Esporas de HMA. A. Rhizophagus fasciculatus nótese la hifa de sostén (flecha). B. Esporas vistas sobre 
portaobjetos 10x. p = pared de la espora. 

El desarrollo de la simbiosis comienza con la germinación de las esporas la cual depende de 
que se produzcan condiciones bióticas y abióticas favorables como niveles adecuados de humedad, 
temperatura, pH, nutrientes, materia orgánica, la presencia de ciertos microorganismos del suelo y 
la acción de contaminantes (Souza, 2015). 

Cuando la espora germina su tubo germinal va en busca de una raíz hospedera para 
establecer la asociación simbiótica, si no tiene éxito, o las condiciones ambientales son 
desfavorables, esta se divide en septos recuperando parte de su contenido citoplásmico y degenera 
(Reyes, 2002), esta estrategia permite a la espora conservar su recurso energético. Posteriormente 
la espora puede producir otro tubo germinal o permanecer en reposo hasta que se produzca la 

50 µm 

p 
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germinación provocada por la proximidad de una raíz (Willis et al., 2013). Las esporas pueden 
mantener la capacidad de germinar a lo largo de varios años y pueden presentar latencia; por lo 
tanto pueden ser una fuente de inóculo viable en el suelo (Öpik et al., 2008), gracias a esto y a sus 
paredes rígidas y resistentes pueden permanecer en el suelo por largos periodos y en condiciones 
climáticas variables (Reyes, 2002). 

La germinación de las esporas puede tener lugar de maneras diferentes: mediante la 
emergencia del tubo de germinación a partir de la hifa de sostén o el rebrote de la hifa de sostén 
común en muchas especies de Glomus, a través de los escudos de germinación, como en 
Scutellospora, o de una estructura especializada llamada orbe como en Acaulospora o directamente 
a través de la pared de la espora como en Gigaspora y algunos Glomus (Giovannetti et al., 2010; 
Siqueira et al., 1985). 

Históricamente, la mayoría de las especies de HMA se han descrito y nombrado a partir de la 
morfología de sus esporas (Schüßler y Walker, 2010), con base en características como color, 
textura, tamaño y forma de la espora, número, grosor, estructura, ornamentación y tinción a 
reactivos (reactivo Melzer) de las paredes; así como también características de la hifa de sostén, 
procesos de germinación, producción de esporas y asociación micorrízica dentro de las raíces 
(Reyes, 2002, 2011).  

Las esporas de los HMA se pueden obtener del suelo y luego ser clasificadas en diferentes 
tipos morfológicos, a fin de obtener su abundancia y reconstruir la estructura de la comunidad o 
simplemente para obtener una medida de la riqueza de especies (Sanders, 2004). Muchos trabajos 
han utilizado la cuantificación de esporas como indicador de la diversidad de HMA, sin embargo, es 
reconocido que no existe necesariamente una relación entre el número de esporas y la colonización 
(Clapp et al., 1995), debido a que algunas especies de HMA podrían estar presentes en baja 
frecuencia, pero producir muchas esporas, mientras que otras podrían ser muy abundantes, pero 
apenas producir esporas (Sanders, 2004); por otro lado, la composición de especies dentro de las 
raíces puede no estar reflejada en las esporas del suelo (Clapp et al., 1995). Por tanto, la presencia 
de una especie en la "comunidad de esporas” no siempre refleja su abundancia como micelio o su 
importancia fisiológica como simbionte de las plantas (Landis et al., 2004). Por ello se han 
desarrollado métodos moleculares para identificar especies de HMA a partir de otras estructuras 
como las raíces de la planta hospedera (Rosendahl y Stukenbrock, 2004). 
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A pesar de estas limitantes las esporas constituyen información importante con respecto a las 
especies potencialmente capaces de colonizar las raíces de las plantas en un lugar determinado, 
también revelan algunas propiedades biológicas y funcionales de las especies (Öpik et al., 2008) 
sirven como indicadores de su distribución ecológica y reflejan un registro actualizado de la 
reproducción reciente de los HMA (Landis et al., 2004). 

 
2.5 Riqueza y abundancia de HMA en ecosistemas tropicales 
 

Existen diversos estudios enfocados a medir la riqueza y abundancia de esporas de hongos 
micorrizógenos arbusculares en ecosistemas tropicales. La riqueza de especies de HMA que se ha 
reportado en estos sistemas es variable, desde 13 (Lovelock et al., 2003) hasta 61 especies 
(Stürmer y Siqueira, 2011) de estos hongos, donde se observa un patrón general en el cual las 
especies del género Glomus tienden a ser dominantes y en segundo lugar especies de 
Acaulospora; en contraste, los géneros Entrophospora, Gigaspora y Scutellospora son los menos 
abundantes (Cuadro 1). 

Stürmer y Siqueira (2011) trabajaron en seis usos de suelo en la Amazonia brasileña 
occidental, donde reportaron una riqueza total de 61 especies de HMA, repartidos en seis géneros; 
especies de Acaulospora produjeron el mayor número de esporas. La vegetación secundaria joven 
presentó el mayor número de especies (50) y el pastizal presentó el valor más bajo con 23. 

Zhao et al. (2003) encontraron una riqueza de 27 especies de HMA en sitios de selva húmeda 
en Xishuangbanna, China, pertenecientes a cinco géneros. Nuevamente los géneros con mayor 
frecuencia fueron Glomus y Acaulospora. 

Picone (2000) comparó la abundancia de esporas y diversidad de HMA en suelos de selva 
húmeda y pastizales en Nicaragua y Costa Rica, donde reportó una riqueza total de 28 especies de 
HMA. Las esporas más comunes fueron Glomus y Acaulospora fue el género con más especies 
registradas; la composición de las comunidades fúngicas fue similar en ambos ecosistemas. 
Además, comparó la diversidad de HMA entre sitios (localmente) y entre ecosistemas 
(regionalmente). La diversidad local de HMA no se redujo como resultado de la conversión de selva 
a pastizales, sin embrago, la diversidad β fue significativamente mayor en selva. 
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Cuadro 1. Presencia de hongos micorrizógenos arbusculares en algunos ecosistemas tropicales. 

AUTOR Picone (2000) 
Zhao et al. 

(2003) 
Lovelock et al. 

(2003) 
Zhang et al. 

(2004) 
Stürmer y 

Siqueira (2011) 

PAÍS 
Nicaragua y 
Costa Rica 

China Costa Rica China Brasil 

TIPO DE 
VEGETACIÓN 

Selva húmeda y 
pastizales 

Selva húmeda Selva húmeda 
Selva húmeda y 

áreas deforestadas 

Selva húmeda, bosque 
secundario joven, bosque 
secundario viejo, sistema 

agroforestal, cultivo y 
pastizal 

RIQUEZA DE 
ESPECIES 

28 27 13 44 61 

GÉNEROS CON 
MAYOR NÚMERO 

DE ESPECIES 

Acaulospora (11) y 
Glomus (10) 

Glomus (13) y 
Acaulospora (9) 

Acaulospora (7) y 
Glomus (3) 

Glomus (32) y 
Acaulospora (6) 

Glomus (35) y 
Acaulospora (16) 

GÉNEROS CON 
MENOR NÚMERO 

DE ESPECIES 

Gigaspora (2), 
Entrophospora (1) y 

Sclerocystis (1) 

Sclerocystis (3), 
Gigaspora (1) y 
Scutellospora (1) 

Scutellospora (2) y 
Gigaspora (1) 

Archaeospora, 
Entrophospora y 

Gigaspora (2) 

Entrophospora (2) y 
Gigaspora (1) 
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En México se han descrito 104 especies de HMA (Chimal-Sánchez et al., 2016) no obstante, 
el elevado número de ecosistemas y la gran diversidad de plantas que existen en el país sugieren 
que podría ser un hotspot en cuanto a HMA se refiere (Montaño-Arias et al., 2012). Por ser 
especies que se encuentran más ampliamente distribuidas en los trópicos y ser de gran importancia 
en suelos de selvas húmedas pobres en fósforo disponible, Varela y Trejo (2001) consideran a los 
ecosistemas tropicales como reservorios potenciales de especies no descritas. 

Álvarez-Sánchez et al. (2017) identificaron 49 especies de HMA, en la selva Lacandona, 
Chiapas. Concluyeron que es el segundo sitio más rico en especies de HMA en México reportado 
hasta la fecha, después de las 60 especies reportadas por Violi et al (2008). Acaulospora y Glomus 
fueron los géneros más abundantes y con la mayor riqueza de especies (Cuadro 2). 

De forma particular para la región de Los Tuxtlas, existen algunos trabajos en selva húmeda 
(Cuadro 2) como son el de Sánchez-Gallen (2011) quien analizó la estructura de la comunidad de 
HMA en fragmentos de vegetación remanente de selva de diferentes tamaños, reportó una riqueza 
de 43 especies de HMA de las cuales los géneros con más especies fueron Glomus y Acaulospora. 
Además encontró que el tamaño del fragmento estaba relacionado de forma inversa con la 
estructura de la comunidad de HMA (riqueza observada, diversidad y equitabilidad). 

Por otra parte, Varela et al. (2009) estudiaron como el cambio de uso de suelo afectaba la 
diversidad de esporas de HMA a lo largo de un gradiente de perturbación. Sus resultados 
demostraron que la diversidad disminuye como consecuencia del cambio de uso de suelo; la mayor 
riqueza de especies se registró en selva (31), mientras la más baja (25 especies) se encontró en 
pastizales. El grado de perturbación determinó cambios en la diversidad de HMA a nivel regional, 
mientras que el cambio de uso de suelo repercutió en la abundancia de esporas a nivel local. 

En otro trabajo realizado por Guadarrama y Álvarez-Sánchez (1999) encontraron que el 
disturbio no afectó la riqueza ni la abundancia de esporas en esta selva húmeda, es decir no hubo 
diferencias entre sitios de dosel cerrado y claros de selva. 
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Cuadro 2. Presencia de hongos micorrizógenos arbusculares en algunos ecosistemas tropicales de México.  

AUTOR 
Guadarrama y 

Álvarez-Sánchez, 
(1999) 

Luna (2009) Varela et al. (2009) 
Sánchez-Gallen 

(2011) 
Álvarez-Sánchez et 

al. (2017) 

REGIÓN 
Los Tuxtlas, 

Veracruz 
Los Tuxtlas, 

Veracruz 
Los Tuxtlas, Veracruz 

Los Tuxtlas, 
Veracruz 

Selva Lacandona, 
Chiapas 

TIPO DE 
VEGETACIÓN 

Selva húmeda Selva húmeda 
Selva húmeda, cultivo, 
sistema agroforestal y 

pastizal  
Selva húmeda 

Selva húmeda y 
potreros 

RIQUEZA DE 
ESPECIES 

16 19 44 43 49 

GÉNEROS CON 
MAYOR NÚMERO 

DE ESPECIES 
Glomus (8) 

Glomus (10) y 
Acaulospora (6) 

Glomus (21) y 
Acaulospora (19) 

Glomus (13) y 
Acaulospora (11) 

Acaulospora (15) y 
Glomus (10) 

GÉNEROS CON 
MENOR NÚMERO 

DE ESPECIES 

Acaulospora (3), 
Sclerocystis (3) y 

Gigaspora (2) 

Archaeospora, 
Gigaspora y 

Scutellospora (1) 

Scutellospora (2) 
Entrophospora (1) y  

Gigaspora (1) 

Ambispora, 
Claroideoglomus, 
Entrophospora y  

Redeckera (1) 

Septoglomus, 
Dominikia, 
Gigaspora, 

Entrophospora, 
Archaeospora y 
Racocetra (1) 
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2.6 Factores que afectan la diversidad y abundancia de esporas de HMA 
 
La esporulación es un aspecto importante del ciclo de vida de los HMA, ya que refleja la 

existencia de ciertas especies en el ecosistema y su capacidad para colonizar a otras plantas; 
puede verse afectada de forma directa o indirecta por factores bióticos y abióticos. 

Dentro de los factores bióticos se ha encontrado que el número de esporas producidas por las 
especies de HMA se ve alterada significativamente dependiendo del huésped con el que se forme 
la asociación y que esta dependencia junto con las diferencias en la composición de la comunidad 
vegetal puede explicar la variación en la composición y distribución de la especies fúngicas (Bever 
et al., 1996; Chaudhary et al., 2008). Por otro lado, la distribución de los HMA se puede ver 
afectada debido a las propiedades intrínsecas de cada especie como su capacidad de dispersión, 
historia de vida (Chaudhary et al., 2008) y patrones de esporulación. 

A su vez los hongos micorrizógenos interactúan con una amplia variedad de organismos en la 
rizosfera, observándose como resultado interacciones positivas, neutras o negativas, que 
promueven o inhiben su crecimiento (Das y Varma, 2009). Además, pueden influir de manera 
directa en su distribución a través de una variedad de mecanismos como dispersión, micofagia, 
competencia y facilitación (Chaudhary et al., 2008). Muchos organismos del suelo como colémbolos 
y otros microartrópodos se alimentan de las esporas de estos hongos reduciendo su distribución 
(Klironomos y Moutoglis, 1999) o aumentándola al actuar como agentes de dispersión tal es el caso 
de las lombrices y las hormigas (Harinikumar y Bagyaraj, 1994). Por otro lado, se ha demostrado la 
importancia de otros organismos que habitan en la superficie como pequeños mamíferos en la 
dispersión de esporas (Mangan y Adler, 1999) y particularmente de roedores en regiones tropicales 
(Mangan y Adler, 2002; Janos et al., 1995). 

La relación entre los HMA de la misma o diferente especie influye a su vez en la composición 
de la comunidad de HMA (Chaudhary et al., 2008), la presencia de una especie puede reducir la 
producción de esporas de otra especie o puede ocurrir que especies pertenecientes al mismo 
género se vean igualmente favorecidas (Leckberg et al., 2007). 

Factores abióticos, como la precipitación o las propiedades físico-químicas del suelo, pueden 
influir directamente en el hábitat disponible de una especie, lo que afecta la capacidad de un 
organismo para colonizar y existir en un lugar determinado (Chaudhary et al., 2008). 
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Factores climáticos, como la precipitación y la temperatura, pueden influir de manera directa 
en la distribución de las especies de HMA. Beena et al. (2000) estudiaron los efectos de la 
estacionalidad en dunas costeras y encontraron que la riqueza y abundancia de esporas fue mayor 
durante el verano, además, se ha demostrado que la comunidad de HMA responde a la 
temporalidad y a eventos de disturbio esporulando y reduciendo su actividad durante la época de 
sequía (Guadarrama et al., 2014). Por otro lado, Cuevas (2016) al trabajar en una selva estacional 
no encontró diferencias en la riqueza y abundancia de esporas entre temporadas, sin embargo, la 
estacionalidad influyó fuertemente en el recambio de especies en cada temporada. Además, puede 
influir de forma diferencial en el comportamiento de las especies, por ejemplo, Acaulospora 
colossica esporula con más frecuencia en la temporada cálida, mientras que Gigaspora gigantea lo 
hace en la temporada fría (Pringle y Bever, 2002). 

La precipitación puede alterar el contenido de humedad del suelo, las tasas de 
evapotranspiración y la productividad de las plantas, lo cual puede repercutir en la comunidad de 
hongos (Chaudhary et al., 2008), el contenido de agua en el suelo tiene efectos variables sobre la 
germinación de esporas dependiendo de la especie, no obstante, es probable que los ciclos de 
humedad y sequía del suelo sean los factores más importantes que afectan la supervivencia, la 
germinación y, por tanto, la infectividad de los HMA en la naturaleza (Giovannetti et al., 2010). 

La germinación de las esporas de HMA está fuertemente afectada por la temperatura, la 
temperatura óptima de germinación difiere en cada especie. En general, la MA se forma en 
temperaturas que oscilan entre los 18 y 40 °C con un óptimo para la mayoría de las especies 
cercano a los 30 °C (Entry et al., 2002), las diferencias en los rangos de temperatura que afectan la 
germinación de las esporas refleja las diferencias en los ambientes de los cuales fueron aislados los 
hongos (Giovannetti et al., 2010). 

Existen varios trabajos que han demostrado cómo el tipo de suelo y las propiedades edáficas, 
como la textura, la estructura, el contenido de materia orgánica, el pH y la dinámica de 
macronutrientes y micronutrientes pueden influir en la estructura de la comunidad de HMA 
(Giovannetti, 2000; Oehl et al., 2010). En suelos con mayor cantidad de arcillas tiende a ser más 
común la presencia de especies del género Glomus, mientras que en suelos con mayor contenido 
de arena especies de Gigaspora y Scutellospora (Leckberg et al., 2007; Landis et al., 2004). 
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Otro factor como el pH del suelo afecta la disponibilidad de nutrientes y el funcionamiento de 
las plantas, la evidencia sugiere que diferentes especies de HMA varían en sus rangos de pH 
(Chaudhary et al., 2008), algunas especies de hongos forman fácilmente micorrizas arbusculares en 
suelos de pH bajo, mientras que otras especies forman micorrizas en suelos de pH más alto (Entry 
et al., 2002). 

Se ha encontrado que especies de la familia Gigasporaceae se encuentran principalmente en 
suelos ácidos, con bajos niveles de humedad y carbono orgánico, mientras que especies de la 
familia Glomeraceae son más frecuentes en suelos con pH de neutro a alcalino con alto contenido 
de humedad y carbono orgánico (Leckberg et al., 2007). 

En cuanto a la disponibilidad de nutrientes, el nitrógeno es un elemento muy importante que 
se encuentra en la solución del suelo (IFA/FAO, 2002) el cual es absorbido fácilmente por las raíces 
de las plantas, mientras que el fósforo es deficiente en la mayoría de los suelos naturales o 
agrícolas (IFA/FAO, 2002) y su disponibilidad en el suelo es baja a todos los valores de pH debido 
a que este elemento reacciona con los constituyentes del suelo y forma compuestos insolubles 
(Entry et al., 2002) difíciles de absorber por parte de las plantas. En general, se puede decir que los 
HMA facilitan la absorción de estos nutrientes en forma inorgánica (Johnson, 2010). 

Se sabe que los beneficios de la MA son mayores cuando las plantas se encuentran limitadas 
en P pero no en N ya que la limitación de N reduce la capacidad fotosintética de la planta y por lo 
tanto el suministro de C para la asociación mutualista (Hoeksema et al., 2010). En suelos ricos en 
nutrientes las plantas tienen menos que ganar de esta asociación, cuando el P y el N no son 
limitantes para el crecimiento de la planta los beneficios de la relación disminuyen ya que la planta 
reduce el aporte de C al desarrollo de las raíces y del hongo (Hoeksema et al., 2010; Johnson, 
2010). 

Beena et al. (2000), en un estudio realizado en dunas costeras al sur de la India, encontraron 
que la riqueza y abundancia de esporas tenía una correlación positiva con el contenido de carbono 
orgánico y Ca mientras que se presentó una correlación negativa con el contenido de P. En un 
bosque tropical en Panamá, la riqueza de HMA tuvo una correlación positiva con el NH4, nitrógeno 
total y Ca, pero una correlación negativa con la cantidad de aluminio en el suelo (Mangan et al., 
2004). 
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Otros factores como el grado de disturbio y el cambio de uso de suelo tienen efectos sobre la 
diversidad y abundancia de esporas de HMA (Álvarez-Sánchez et al., 2012; Oehl et al., 2010). Se 
ha encontrado que la riqueza de HMA es mayor en sistemas naturales que en aquellos bajo 
influencia antrópica como campos de cultivo y sitios contaminados (Opik et al., 2006) y que tras una 
alteración severa la diversidad inicial de HMA es baja, la cual aumenta gradualmente con los 
niveles de inóculo micorrízico y la cubierta vegetal (Brundrett y Ashwath, 2013). 

Con respeto a la sucesión secundaria, existen pocos trabajos enfocados a evaluar los cambios 
que ocurren en la abundancia y composición de la comunidad de HMA a lo largo de este proceso. 
Johnson et al. (1991) en sitios de bosque templado y en campos abandonados encontraron que la 
abundancia de esporas y la infectividad incrementó con el tiempo de abandono y posteriormente 
disminuyó en los estados más avanzados de la sucesión en sitios de bosque. Sin embargo, el 
número total de especies de HMA no incrementó a través del tiempo. 

En la región de Nizanda, Oaxaca, Guadarrama et al. (2008) trabajaron en sitios de vegetación 
secundaria de selva baja caducifolia con diferentes edades de abandono después de ser utilizados 
como campos agrícolas, no encontraron una relación entre la abundancia de esporas y el tiempo de 
abandono, sin embargo, la colonización intrarradical fue mayor en sitios recientemente 
abandonados. Por otro lado, el número de propágulos fue bajo en sitios con reciente abandono el 
cual aumentó con la edad y luego disminuyó en los sitios con mayor tiempo de abandono. 

Particularmente en ecosistemas tropicales se ha visto que la colonización intrarradical y la 
abundancia de esporas de HMA decrecen conforme este proceso avanza (Zangaro y Rondina, 
2016). En un trabajo en la selva Lacandona, Chiapas, Álvarez-Sánchez et al. (2017) determinaron la 
diversidad de especies y abundancia de esporas de hongos micorrizógenos arbusculares en sitios 
en distintas etapas de regeneración provenientes de sistemas modificados (potreros) y encontraron 
que en sitios tempranos de regeneración la abundancia de esporas fue mayor, mientras que la 
riqueza de especies fue menor, además, la diversidad y la equitabilidad de especies fueron mayores 
en sitios de etapas más tardías en la sucesión y encontraron que la variación en la comunidad de 
HMA dependió del estadio de regeneración del sitio.  

Zangaro et al. (2012) realizaron un estudio en tres ecosistemas tropicales brasileños a lo largo 
de un gradiente sucesional, reportaron que la infectividad disminuyó conforme avanzó la sucesión 
en todos los ecosistemas y el número de esporas mostró el mismo comportamiento, ya que se 
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presentaron los valores más altos en estados tempranos, valores intermedios en vegetación 
secundaria y los más bajos en selvas maduras. 

Stürmer et al. (2006) evaluaron el potencial de inóculo y la diversidad de HMA en suelos de 
etapas tempranas de sucesión secundaria en la Selva Atlántica Brasileña con diferentes edades de 
abandono (siete, 12 y 40 años). El segundo sitio presentó el mayor número de esporas totales, sin 
embargo no hubo diferencias significativas en el número de esporas viables entre sitios. El sitio más 
joven tuvo la mayor riqueza, seguido del sitio más viejo.  No encontraron diferencias significativas 
en la diversidad y equitatividad de HMA entre las diferentes etapas; el número de especies de HMA 
tuvo una correlación negativa con el número de especies vegetales a lo largo del gradiente 
sucesional. El potencial de inoculo fue mayor en el sitio de 12 años y menor en el sitio más viejo. 

Reconocer los cambios que sufre la comunidad de HMA a lo largo de las diferentes etapas de 
la sucesión y su función a lo largo de ellas, es de gran importancia para entender cómo se 
transforman los ecosistema durante este proceso, el cual ha sido poco estudiado en los 
ecosistemas tropicales húmedos. 

 
2.7 Problemática en la región de Los Tuxtlas, Veracruz 

 
La región de Los Tuxtlas es de gran importancia por ser uno de los últimos reductos de la 

selva húmeda que anteriormente crecía en la costa del Golfo de México en los estados de 
Veracruz y Tabasco (Guevara, 2010), representa la frontera norte de la selva tropical húmeda y 
alberga una combinación única de especies de Centroamérica y de Sudamérica (Castillo-Campos y 
Laborde, 2004). 

Muchos suelos de esta región, a pesar de ser muy fértiles, la gran mayoría han perdido la 
cobertura vegetal original para ser convertidos en potreros y campos agrícolas, ocasionando 
problemas de compactación y erosión (Campos, 2004). 

La forma de cultivar trashumante o itinerante; roza, tumba y quema, es una actividad agrícola 
de carácter extensivo que fue muy utilizada en el pasado, principalmente en el trópico húmedo de 
México. Esta técnica consistía en cortar o rozar la vegetación del sotobosque (hierbas y arbustos), 
tumbar los árboles del dosel y quemar los restos vegetales, para abrir un claro en la selva, el cual 
era utilizado para cultivar hasta que disminuyera el rendimiento de la tierra, entonces este claro se 
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abandonaba después de 2 a 4 años y se abría otro claro de igual forma, mientras que el primero 
se dejaba recuperar de forma natural en un lapso de 30 a 40 años o más y el ciclo se mantenía 
(Guevara et al., 1999; Guevara, 2010).  

Por otro parte, en la década de 1970, la creación de programas gubernamentales y créditos 
bancarios que fomentaban la creación y aumento de áreas para la producción agrícola y actividad 
pecuaria, trajeron como consecuencia un aumento en la explotación de grandes áreas de selvas y 
bosques para estas actividades, provocando la pérdida y degradación de grandes hectáreas de 
estos ecosistemas (Guevara et al., 2004b). Para el año de 1990 se estimó que cerca de 2.9 
millones de ha de selva húmeda, casi un 50% de la superficie de Veracruz eran áreas utilizadas 
como potreros (Barrera-Bassols y Rodríguez, 1993, citado en Guevara et al., 2004b). 

Estas actividades dieron como resultado la fragmentación de la selva húmeda y un paisaje 
muy heterogéneo, dentro del cual los usos de suelo más extendidos son los potreros (160 507 ha), 
los cultivos (81 571 ha) y los acahuales de selva (17 071 ha) (Guevara, 2010).  

La RBLT perdió entre 2007 y 2011, cerca de 928 ha de cobertura vegetal, hubo una 
reducción de 71,924 a 70,996 ha, durante el periodo de 1980-2011 se perdieron un total de 30,074 
ha, las cuales corresponden al 19.41% de la superficie total que ha sido deforestada o 
transformada para el uso agropecuario del actual territorio decretado como reserva (CONANP/ 
DRPCGM, 2011). 

La selva húmeda abarca alrededor de 30 972 ha repartidas en alrededor de 90 fragmentos, 
mientras que los acahuales de selva se encuentran repartidos en más de 400 fragmentos, con una 
composición florística muy variable en función del tiempo de abandono y de la influencia de la 
vegetación circundante (Guevara, 2010). 

Actualmente el uso de suelo más extendido son los potreros. Estos sistemas presentan una 
riqueza de especies muy variable, la cual depende de su extensión, de la influencia del paisaje 
circundante (cercanía a otro sistema selva, bosque, acahual o cultivo) y de la presencia de árboles 
que quedan en pie (muchos de los cuales son especies nativas de la selva) los cuales atraen a 
otros organismos como aves y murciélagos que ayudan a la dispersión de semillas (Guevara, 
2010; Guevara et al., 2005). 

La apertura de un potrero generalmente ocurre después de que un campo agrícola dejó de 
funcionar para este propósito debido a la degradación del suelo (reducción de la fertilidad), de esta 
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forma ocurre un cambio de rol de campesino a ganadero y por ende un cambio en la manera de 
manejar el suelo (Acevedo, 2017; Fig. 4). No así, los campos agrícolas se establecen 
generalmente en zonas donde fue eliminada la cobertura vegetal de una selva; el abandono de 
estos sistemas permite que ocurra un proceso de recuperación o regeneración y con esto el 
crecimiento de vegetación secundaria (Guevara, 2010), que puede estar constituida por especies 
de los campos agrícolas, especies nativas de selva o especies de diferentes etapas sucesionales.  
 

Figura 4. Modelo de la modificación del paisaje en la selva húmeda y posibles vías que puede seguir el cambio 
de uso de suelo. Modificado de Acevedo (2017).  
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3 JUSTIFICACIÓN  
 
La vegetación secundaria cumple un papel muy importante tanto biológica como socialmente. 

Son ecosistemas que se encuentran en crecimiento rápido, muchas de estas áreas se encuentran 
en zonas de fácil acceso y cerca de asentamientos humanos, por lo que representan actualmente 
una importante fuente de recursos; en varios países representa la principal fuente de productos 
forestales, son importantes proveedores de servicios ambientales y contribuyen a la conservación 
de la biodiversidad (Brown y Lugo 1990; Corlett, 1995; ITTO, 2002); aun así son ecosistemas poco 
aprovechados y valorados.  

Así, estructuras que persisten en el suelo como las esporas, micelio, fragmentos de hifas y 
las raíces colonizadas por los HMA pueden ser consideradas como un “banco de propágulos” que 
esta a la espera de condiciones adecuadas para germinar, crecer y colonizar nuevas raíces (Öpik 
et al., 2008). Su disponibilidad en el suelo durante el proceso de sucesión puede ser de gran 
importancia para el restablecimiento de las comunidades vegetales por todos los beneficios que 
esta relación supone.  

De ahí que entender la dinámica y el papel de los HMA en los procesos de regeneración 
(que dan lugar a estos ecosistemas) es de gran importancia para entender cómo funcionan estos 
ecosistemas, proponer programas adecuados de manejo que sirvan como base para la 
conservación y que este conocimiento contribuya para futuras actividades de restauración 
ecológica. 
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4 HIPÓTESIS  
 

Debido a que la estacionalidad juega un papel importante en esta región e influye en la 
disponibilidad de agua en el suelo, así como en la temperatura, se espera encontrar mayor 
abundancia de esporas durante la época de sequía debido a que la esporulación se ve favorecida 
en condiciones de estrés hídrico.  

 
Se espera que la edad tenga un efecto directo en la comunidad de HMA, de tal forma que los 

sitios de vegetación secundaria de mayor edad tengan valores de abundancia y riqueza similares a 
los sitios conservados de selva. 

 
Se espera encontrar mayor abundancia de esporas en vegetación secundaria (acahual) joven 

debido a condiciones de estrés como la disminución de humedad y aumento de la intensidad 
lumínica como resultado de la escasa cobertura vegetal. 

 
Considerando que la vegetación secundaria surgió como resultado del abandono de campos 

anteriormente utilizados para cultivo y ganadería, se espera encontrar menor riqueza de HMA en 
vegetación secundaria con menor edad de abandono y que aumente conforme avanza la sucesión 
debido al restablecimiento de la comunidad de HMA. 

 
Por otro lado, se espera encontrar una relación entre la abundancia de esporas y la riqueza de 

especies con las propiedades físico-químicas del suelo, que permita explicar su distribución en los 
diferentes sitios y que la abundancia de esporas y la producción de micelio tengan un 
comportamiento contrario ya que el hongo destina el carbono del que dispone a la producción de 
estructuras de resistencia o a la producción de estructuras de colonización dependiendo de las 
condiciones del medio. 
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5 OBJETIVOS 
5.1 Objetivo general 
 
Analizar la estructura y composición de la comunidad de hongos micorrizógenos arbusculares 
(HMA) en dos tipos de vegetación, sitios conservados de selva y vegetación secundaria (acahuales) 
con diferentes edades de regeneración, en dos épocas del año (sequía y lluvias) en la región de los 
Tuxtlas, Veracruz. 
 
5.2 Objetivos particulares 
 
 Determinar la riqueza de especies, abundancia de esporas y diversidad de HMA en sitios de 

vegetación secundaria con diferentes edades de regeneración y en selvas, durante las épocas 
seca y lluviosa del año. 

 Comparar la composición de HMA entre tipos de vegetación por época. 
 Determinar si existen diferencias en la abundancia de esporas y la riqueza en los sitios con 

base en su edad. 
 Evaluar la influencia de las propiedades físico-químicas del suelo sobre la abundancia de 

esporas y riqueza de especies de HMA por tipo de vegetación. 
 Analizar la relación que existe entre la riqueza y abundancia de esporas de HMA con la 

producción de micelio, colonización intrarradical y contenido de ácidos grasos en vegetación 
secundaria y selvas. 
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6 MÉTODO 
6.1 Zona de estudio 
 

La Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas (RBLT), se ubicada en la parte centro sur del estado 
de Veracruz, en la provincia morfotectónica de la planicie costera del Golfo de México 
(CONANP/SEMARNAT, 2006), entre los 18°34’ y los 18°36’ latitud Norte y los 95°04’ y 95°09’ 
longitud Oeste, enclavada en las estribaciones del volcán San Martín Tuxtla (Flores-Delgadillo et 
al., 1999) (Fig. 5). Tiene una superficie total de 155 122 ha que abarcan ocho municipios de la 
región (CONANP/SEMARNAT, 2006) 

Figura 5. Ubicación de la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. La línea verde representa los límites de la Reserva; 
la zona núcleo se observa en color verde y la zona de amortiguamiento en color amarillo (Modificado de 
CONANP/SEMARNAT, 2006). 
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6.1.1 Clima 
 
El clima de la región es cálido-húmedo de tipo Af(m) (García, 2004), la temperatura promedio 

anual es de 26 °C (Guevara, 2010), las temperaturas más altas van de los 27 a los 36 °C, y las 
más bajas de los 8 a los 18 °C (CONANP/SEMARNAT, 2006). 

Presenta lluvias todo el año y es considerada una de las cinco regiones más lluviosas de 
México (Guevara, 2010), presenta una precipitación media superior a los 4,000 mm anuales donde 
la precipitación del mes más seco es de 60 mm; presenta una época lluviosa entre los meses de 
junio a febrero y una época seca entre marzo y mayo (Soto, 2004) (Fig. 6). 

 
Figura 6. Climograma realizado con los datos de clima registrados en la la RBLT, Veracruz, desde julio del 2014 
a junio del 2015. 
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6.1.2 Suelo 
 
En la región de los Tuxtlas existe una gran variedad de tipos de suelo como producto de la 

erupción de los volcanes San Martín Tuxtla, Santa Marta y San Martín Pajapan (Campos, 2004), 
estos suelos se formaron como resultados de la alteración rápida de las cenizas volcánicas 
provenientes de basalto y andesita basáltica (Flores-Delgadillo, 1999). 

Se reconocen nueve grandes grupos principales dentro de la RBLT: Andosoles, Feozem, 
Luvisoles, Acrisoles, Vertisoles, Cambisoles, Nitosoles, Regosoles y Litosoles 
(CONANP/SEMARNAT 2006). Entre los grupos más importantes, por su extensión, están los 
luvisoles y acrisoles con 34.2%, andosoles con 21%, feozems en18% y vertisoles en 13% 
(Campos, 2004)  

Los suelos que competen a este estudio son los Andosoles/Andisoles, suelos jóvenes que 
poseen alto contenido de materia orgánica (Flores-Delgadillo, 1999), alta capacidad para retener 
agua, son muy friables y tienen una microporosidad muy alta (CONANP/SEMARNAT 2006). Los 
sitios de muestreo presentan diferencias en la concentración de nutrientes dependiendo de la 
época del año (Cuadros 3 y 4); de acuerdo con el trabajo de Acevedo (2017) los suelos de 
acahuales muestran tendencia hacia la recuperación de nutrientes. 
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Cuadro 3. Propiedades físico-químicas del suelo de los diferentes sitios de estudio en la época lluviosa. Se presenta el promedio (± 1 E.E.) de cada uno de 
los cinco sitios de acahual (A) y el promedio general de selva (S).  Modificados de Acevedo (2017). 

PROPIEDADES FISICO-QUÍMICAS ÉPOCA LLUVIOSA 

 
A1 A2 A3 A4 A5 S 

pH 5.85 ± 0.02 5.85 ± 0.02 6.15 ± 0.08 5.85 ± 0.02 6.25 ± 0.02 6.09 ± 0.14 

%Ct 4.26 ± 0.57 3.99 ± 0.03 4.98 ± 0.44 5.37 ± 0.68 9.81 ± 0.04 4.99 ± 0.97 

%MO 6.96 ± 0.93 6.29 ± 0.16 8.92 ± 0.25 8.92 ± 0.96 16.27 ± 0.19 8.41 ± 1.53 

%Nt 0.34 ± 0.05 0.34 ± 0.01 0.41 ± 0.04 0.46 ± 0.05 0.51 ± 0.11 0.38 ± 0.05 

P (mg kg-1) 1.34 ± 0 4.45 ± 1.02 8.65 ± 0 4.02 ± 0 5.97 ± 0.42 3.43 ± 0.8 

NO3
-(mg kg-1) 11.79 ± 2.04 13.36 ± 1.13 15.72 ± 0.22 13.75 ± 0.9 14.14 ± 1.13 15.79 ± 1.85 

NH4
+ (mg kg-1) 28.68 ± 1.58 22.40 ± 0.68 26.33 ± 0.22 31.04 ± 2.04 42.44 ± 5.44 32.30 ± 4.68 

% Arena 22.3 ± 4.61 20.3 ± 2.3 35.3 ± 0.57 31.3 ± 4.04 52.3 ± 4.61 23.9 ± 3.52 

% Limo 26.58 ± 1.15 27.58 ± 1.73 33.58 ± 0.57 24.58 ± 1.15 23.58 ± 1.73 30.78 ± 0.8 

% Arcilla 51.12 ± 3.46 52.12 ± 0.57 31.12 ± 0 44.12 ± 2.88 24.12 ± 2.88 45.32 ± 3.73 

Textura Arcillosa Arcillosa Franco arcillosa Franco arcillosa 
Franco arcillo  

arenosa 
Franco arcillosa 

  Ct: carbono total; MO: materia orgánica; Nt: nitrógeno total; P: Fósforo; NO3
-: nitratos; NH4

+: amonio. 
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Cuadro 4. Propiedades físico-químicas del suelo de los diferentes sitios de estudio en la época seca. Se presenta el promedio (± 1 E.E.) de cada uno de 
los cinco sitios de acahual (A) y el promedio general de selva (S).  Modificados de Acevedo (2017). 

PROPIEDADES FISICO-QUÍMICAS ÉPOCA SECA 

 
A1 A2 A3 A4 A5 S 

pH 5.95 ± 0.02 5.7 ± 0.05 5.75 ± 0.14 5.55 ± 0.08 5.85 ± 0.08 5.69 ± 0.12 

%Ct 3.58 ± 0.11 4.72 ± 0.14 4.89 ± 0.56 3.88 ± 0.31 8.08 ± 1.13 4.29 ± 0.26 

%MO 7.29 ± 1.17 7.34 ± 0.74 8.81 ± 0.68 8.47 ± 0.55 12.08 ± 3.74 7.34 ± 0.56 

%Nt 0.35 ± 0 0.42 ± 0.02  0.45 ± 0.03 0.32 ± 0 0.65 ± 0.08 0.39 ± 0.02 

P (mg kg-1) t  t 3.25 ± 0 t 9.24 ± 0.23 1.19 ± 0.37 

NO3
- (mg kg-1) 20.04 ± 2.26 25.54 ± 6.35 33.40 ± 7.26 25.15 ± 5.21 38.12 ± 8.16 20.2 ± 1.37 

NH4
+ (mg kg-1) 35.76 ± 2.94 27.11 ± 1.13 30.65 ± 1.36 41.26 ± 10.21 25.93 ± 0.45 29.16 ± 1.1 

% Arena 26.3 ± 2.3 31.3 ± 1.73 29.23 ± 1.69 22.16 ± 0 34.16 ± 3.46 38.9 ± 4 

% Limo 26.58 ± 0 19.58 ± 0.57 25.01 ± 0.24 27.44 ± 2.3 26.44 ± 0.57 26.98 ± 0.92 

% Arcilla 47.12 ± 2.30 49.12 ± 2.3 45.76 ± 1.93 50.4 ± 2.3 39.40 ± 4.04 34.12 ± 3.78 

Textura Arcillosa Arcillosa Arcillosa Arcillosa Franco arcillosa Franco arcillosa 

      Ct: carbono total; MO: materia orgánica; Nt: nitrógeno total; P: Fósforo; NO3
-: nitratos; NH4

+: amonio; t: traza. 
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6.1.3 Vegetación 
 
La heterogeneidad en los tipos de suelo junto con la heterogeneidad geomorfológica, el clima 

y otros factores (Campos, 2004) como la ubicación geográfica de la sierra y la historia geológica 
(Castillo-Campos y Laborde, 2004) han permitido el establecimiento de diversas comunidades 
vegetales. 

Se reconocen nueve tipos de vegetación: selva alta y mediana perennifolia, selva baja 
perennifolia inundada, bosque mesófilo de montaña, bosque de pino, bosque de encino, sabana, 
manglar y dunas costeras y algunas variantes como acahuales y pastizales (Castillo-Campos y 
Laborde, 2004; Guevara, 2010). 

La temperatura cálida y la abundante precipitación producen una vegetación tropical 
exuberante, que es dominante en la región; clasificada como selva alta y mediana perennifolia 
(Castillo-Campos y Laborde, 2004) a la que en este trabajo denominamos selva húmeda que 
representa el 35% de la RBLT. Se han descrito alrededor de 1 873 especies de plantas, de las 
cuales predominan especies arbóreas, herbáceas y epífitas (Arroyo-Rodríguez y Mandujano, 2006; 
Guevara, 2010; Ibarra-Manríquez y Sinaca, 1995).  

El dosel de la selva está compuesto principalmente por árboles con troncos rectos y gruesos, 
que miden frecuentemente más de un metro de diámetro y en algunos casos hasta 1.5 y 2 m 
(Castillo-Campos y Laborde, 2004) puede llegar a medir de 30 a 35 m de altura y es común la 
presencia de contrafuertes (Castillo-Campos y Laborde, 2004). Las especies más comunes son: 
Siparuna andina, Vochysia guatemalensis, Lonchocarpus cruentus, L. guatemalensis var. 
mexicanus, Dussia mexicana, Nectandra ambigens, N. lundellii, Ocotea uxpanapana, Pouteria 
sapota, Ceiba pentandra, Bernoullia flammea, Bursera simaruba, Cordia megalantha, Virola 
guatemalensis, Omphalea oleifera, Ampelocera hottlei, Terminalia amazonia y Calophyllum 
brasiliense, Ficus yoponensis y F. tecolutensis entre otras (Arroyo-Rodríguez y Mandujano, 2006; 
Bongers et al., 1988; Castillo-Campos y Laborde, 2004). 

El estrato medio está compuesto por individuos que miden entre 15 y 22 m de altura 
(CONANP/SEMARNAT, 2006), algunas de las especies que destacan son: Pseudolmedia 
oxyphyllaria, Dendropanax arboreus, Cymbopetalum baillonii, Cupania glabra, Pimenta dioica, 
Annona muricata, Calycophyllum candidissimum, Citharexylum affine, Croton schiedeanus, 
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Alchornea latifolia, Albizia purpusii, Lonchocarpus santarosanus, Cojoba arborea, Ocotea 
dendrodaphne, Nectandra salicifolia (Castillo-Campos y Laborde, 2004). 

Por último, en el sotobosque destaca la presencia de palmas como Astrocaryum mexicanum 
Chamaedorea tepejilote, Ch. ernesti-augustii, Bactris baculifera, Desmoncus ferox y Reinhardtia 
gracilis var. gracilior (Castillo-Campos y Laborde, 2004) y especies herbáceas como Dieffenbachia 
seguine, Spathiphyllum cochlearispathum, Aphelandra aurantiaca (Bongers et al., 1988). 

Otras plantas muy características de este tipo de vegetación son las lianas, los bejucos y las 
epífitas. 
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6.2 Muestreo 
 
Se tomaron muestras de suelo en dos tipos de vegetación, vegetación secundaria 

(Acahuales; Fig. 7 a y b) y sitios conservados de selva (Fig. 7 c). Se seleccionaron cinco sitios por 
tipo de vegetación cercanos a la Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas (EBTLT; Fig. 8). En el 
caso del acahual los cinco sitios seleccionados presentaban diferentes edades de regeneración (5, 
18, 24, 27 y 50 años), estos sitios fueron utilizados anteriormente como zonas de cultivo y potrero.  

Figura 7. Sitios de muestreo. (a) Acahual más joven (5 años) se observa la presencia de muchas herbáceas y 
árboles de poca altura con troncos delgados, existe gran entrada de luz. (b) Acahual más viejo (50 años) se 
observan más especies arbóreas y menor cantidad de herbáceas. (c) Selva presenta árboles de gran tamaño en 
algunos casos con contrafuertes, las grandes copas de los árboles impiden que penetre la luz. 

(a) (b) 

(c) 
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Debido a que la producción de esporas por parte de los HMA puede variar estacionalmente, 
se realizaron dos muestreos, el primero de ellos durante la época lluviosa (10 al 14 de agosto de 
2014) y el segundo durante la época seca (6 al 12 de abril de 2015). 

En cada sitio se delimitó un área de 0.1 ha (30 x 35 m) donde se tomaron cinco muestras al 
azar, se extrajo suelo de los primeros 20 cm de profundidad con ayuda de un nucleador manual 
(20 cm de largo x 15 cm de diámetro) y el suelo fue colocado en bolsas de plástico para su 
traslado. Se obtuvieron 50 muestras por tipo de vegetación. 
 

Figura 8. Ubicación de los sitios de muestreo. Los sitios de selva están representados por puntos negros, 
mientras que los sitios de acahual están representados por puntos blancos. La línea negra representa la 
carretera. Tomado de Becerril (2017). 
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6.3 Trabajo de laboratorio 
6.3.1 Extracción de esporas e identificación taxonómica de los HMA 

 
Las muestras de suelo fueron secadas a temperatura ambiente; de cada una se pesaron 100 

g de suelo y se extrajeron las esporas a través de la técnica de tamizado húmedo, decantación y 
centrifugación en agua y sacarosa (modificado de Brundrett et al., 1996.) (Ver Anexo 1). Las 
esporas encontradas fueron montadas en portaobjetos con alcohol polivinílico lactoglicerol (PVLG) 
y reactivo de Melzer (Ver Anexo 2). 

La identificación taxonómica de las esporas fue realizada por la M. en C. Laura Hernández 
Cuevas, en el Laboratorio de Micorrizas del Centro de Investigaciones Biológicas de la Universidad 
Autónoma de Tlaxcala.  

Para el conteo de las esporas se consideraron únicamente aquéllas intactas y saludables. 
Las características morfológicas que se consideraron fueron el color, tamaño, tipo de hifa, escudos 
de germinación y consistencia, arreglo, ornamentación y reacción al reactivo Meltzer.  

La cuantificación y revisión de las características morfológicas se realizó con un microscopio 
óptico con contraste de interferencia de Nomarski (Nikon Optiphot II Plus) con reglilla micrométrica 
acoplada al ocular. Las imágenes se obtuvieron con una cámara digital Toupcam 
UCMOS02000KPB y el software de digitalización de imágenes ToupTek ToupView versión 
x64.3.7.1460 (2003-2013). Para la identificación de las especies se compararon y contrastaron las 
características observadas contra las que están incluidas en descripciones especializadas de las 
especies de los diferentes géneros y la información del International Collection of Vesicular and 
Arbuscular Mycorrhizal Fungi (INVAM) (http://invam.wve.edu/), y de la página electrónica de Janusz 
Blaszkowski (http://www.zor.zut.edu.pl/Glomeromycota/). El arreglo taxonómico de las especies se 
hizo con base a la clasificación propuesta por Schüßler y Walker (2010). 
 
6.4 Trabajo de invernadero 

 
Paralelamente se montaron macetas de propagación para obtener esporas de mejor calidad y 

poder corroborar la información obtenida. Se colocaron 50 macetas las cuales se mantuvieron en 
el invernadero de la Facultad de Ciencias, UNAM. 
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Las macetas se montaron utilizando como fuente de inoculo suelo de las muestras obtenidas 
en campo, para lo cual se mezcló el suelo colectado en un punto en ambos muestreos y se 
utilizaron como plantas trampa, varias especies vegetales como mijo, sorgo y alpiste. Las semillas 
fueron desinfectadas empleando una solución de hipoclorito de sodio al 5% por cinco minutos. Una 
vez decantada esta solución, fueron lavadas con abundante agua destilada. Estas macetas se 
mantuvieron por seis meses en condiciones de invernadero y fueron regadas continuamente, 
transcurrido ese tiempo se suspendió el riego para inducir la formación de esporas. Se eligieron 
tres macetas al azar de cada sitio de las cuales se extrajeron, montaron y determinaron las 
esporas de la forma antes descrita.  
 
6.5 Análisis estadísticos 

 
Los datos no presentaron una distribución normal por lo que se recurrió a pruebas no 

paramétricas. 
Para el análisis de los datos de riqueza de especies, abundancia de esporas y diversidad de 

HMA se realizó una prueba de Kruskal-Wallis, para identificar si existían diferencias entre los sitios 
con base a la edad; en caso de presentase diferencias significativas, se realizó una prueba post 
hoc de suma de rangos de Wilcoxon. 

Con la finalidad de reconocer diferencias significativas en la abundancia de esporas, riqueza 
de especies y diversidad de HMA entre épocas del año se realizó una prueba de suma de rangos 
de Mann–Whitney. Además para evaluar la interacción sitio-época del año se realizó una prueba 
de Kruskal-Wallis, para identificar si existían diferencias significativas en la riqueza de especies y 
abundancia de esporas de HMA; en caso de presentase diferencias significativas, se realizó la 
prueba post hoc antes mencionada. 

Se calculó la diversidad para cada tipo de vegetación por época del año y por sitio mediante 
el índice de Shannon-Wiener a partir de la siguiente fórmula: 

 

𝑯′ =  − ∑ 𝒑𝒊  ∙ 𝐥𝐧 (𝒑𝒊) 

 
 

Dónde:  
pi = abundancia relativa de cada especie. 
ln(pi) = logaritmo natural de la abundancia relativa. 
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Para determinar si el esfuerzo de muestreo fue suficiente y estimar la riqueza de especies 
esperadas de HMA se elaboraron curvas de acumulación de especies por tipo de vegetación y por 
edad de abandono en el caso de los acahuales, el resultado se comparó con el estimador de 
riqueza Jacknife 1 y Jacknife 2, por ser estimadores que presentan menor sesgo y mayor exactitud 
(López-Gómez y Williams-Linera, 2006). Esto se realizó en el programa EstimateS versión 9.1.0. 
(Colwell, 2016). 

Se realizaron correlaciones de Spearman con una significancia de p<0.05 para la abundancia 
de esporas y la riqueza de especies de HMA, con las propiedades edáficas (pH, carbono total, 
nitrógeno total, fósforo, nitratos, amonio y textura del suelo).  

Finalmente, para analizar el comportamiento de la abundancia de esporas de HMA con las 
propiedades físico-químicas del suelo, así como con los componentes biológicos (contenido de 
ácidos grasos, producción de micelio extrarradical y colonización intrarradical), se realizó un 
Análisis de Componentes Principales (ACP) por época y considerando los componentes edáficos y 
biológicos por separado. Se seleccionaron las variables que tuvieran valores de correlación 
mayores a 0.70; aquellas que explicaron en mayor proporción la variación de los datos fueron 
representadas por vectores. Para este análisis se utilizó el programa STATISTICA versión 8.0. 

Los datos de contenido de ácidos grasos y producción de micelio extrarradical y colonización 
intrarradical fueron obtenidos de trabajos realizados previamente en los mismos sitios de muestreo 
(Baleón, 2017; Becerril, 2017). Sólo se consideraron aquellos datos obtenidos en el mismo punto y 
época del año. 

El resto de los análisis se realizaron con el programa estadístico R (R Core Team, 2017).  
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7 RESULTADOS 
7.1 Riqueza de HMA 
 

Se identificaron en total 44 especies de HMA para ambos tipos de vegetación en Los Tuxtlas, 
Veracruz, siete de las cuales no han sido antes descritas, correspondiendo cuatro morfoespecies al 
género Acaulospora, dos de Glomus y una de Scutellospora (Cuadro 5).  

Esta riqueza está distribuida en 13 géneros, de los cuales Acaulospora es el género mejor 
representado con 16 especies, seguido por Glomus con seis y Diversispora con cuatro especies, 
Claroideoglomus y Funneliformis ambos géneros con tres especies, Rhizophagus, Scutellospora, 
Sclerocystis y Septoglomus con dos especies y Ambispora, Entrophospora, Gigaspora y 
Paraglomus representados con una especie cada uno (Fig. 9).  
 

 

Figura 9. Porcentaje de especies de HMA representados por género para ambos tipos de vegetación y épocas. 
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Cuadro 5. Listado de familias y especies de HMA encontrados en los sitios de selva (S) y acahual (A) en Los Tuxtlas, Veracruz. Se indica presencia (1) o 
ausencia (0). Se resaltan en negritas las especies que se encontraron únicamente en un sitio. 

 A1 A2 A3 A4 A5 S1 S2 S3 S4 S5 
Archaeosporales 
    Ambisporaceae 

Ambispora callosa (Sieverd.) C. Walker, Vetsberg & A. Schüßler 
Diversisporales 
    Acaulosporaceae  

Acaulospora colombiana (Spain & N.C. Schenck) Kaonongbua, J.B. Morton & Bever 
Acaulospora delicata C. Walker, C.M. Pfeiff. & Bloss 
Acaulospora elegans Trappe & Gerd. 
Acaulospora foveata Trappe & Janos 
Acaulospora kentinensis (C.G. Wu & Y.S. Liu) Kaonongbua, J.B. Morton & Bever 
Acaulospora laevis Gerd. & Trappe 
Acaulospora mellea Spain & N.C. Schenck 
Acaulospora morrowiae  Spain & N.C. Schenck 
Acaulospora rehmii Sieverd. & S. Toro 
Acaulospora scrobiculata Trappe 
Acaulospora spinosa C. Walker & Trappe 
Acaulospora aff. cavernata Blaszk. 
Acaulospora sp. 1  
Acaulospora sp. 2 
Acaulospora sp. 3  
Acaulospora sp. 4  
Entrophospora infrequens (I.R. Hall) R.N. Ames & R.W. Schneid. 

    Diversisporaceae  
        Diversispora aurantium (Blaszk, Blanke, Renker & Buscot) C. Walker & A. Schüßler 

Diversispora eburnea (L.J. Kenn., J.C. Stutz & J.B. Morton) C. Walker & A. Schüßler 
Diversispora spurca (C.M. Pfeiff., C.Walker & Bloss) C. Walker & A. Schüßler 
Diversispora trimurales (Koske & Halvorson) C. Walker & A. Schüßler 
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Cuadro 5. Continuación. 
 A1 A2 A3 A4 A5 S1 S2 S3 S4 S5 
    Gigasporaceae  

 Gigaspora gigantea (T.H. Nicolson & Gerd.) Gerd. & Trappe 
 Scutellospora gilmorei (Trappe & Gerd.) C. Walker & F.E. Sanders 
 Scutellospora sp. 1 

Glomerales 
    Claroideoglomeraceae 

Claroideoglomus claroideum (N.C. Schenk & G. S. Sm.) C. Walker & A. Schüßler 
Claroideoglomus drummondii (Blaszk. & C. Renker) C. Walker & A. Schüßler 
Claroideoglomus etunicatum (W.N. Becker & Gerd.) C. Walker & A. Schüßler 

    Glomeraceae  
Funneliformis geosporum (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & A. Schüßler 
Funneliformis mosseae (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & A. Schüßler 
Funneliformis verruculosum (Blaszk.) C. Walker & A. Schüßler 
Glomus aureum Oehl & Sieverd. 
Glomus macrocarpum Tul. & C. Tul. 
Glomus spinuliferum Sieverd. & Oehl 
Glomus tortuosum N.C. Schenck & G.S. Sm. 
Glomus sp. 1  
Glomus sp. 2 
Rhizophagus clarus (T.H. Nicolson & N.C. Schenck) C. Walker & A. Schüßler 
Rhizophagus fasciculatus (Thaxt.) C. Walker & A. Schüßler 
Sclerocystis clavispora Trappe  
Sclerocystis sinuosa Gerd. & B.K. Bakshi 
Septoglomus constrictum (Trappe) Sieverd., G.A. Silva & Oehl 
Septoglomus aff. titan B.T. Goto & G.A. Silva 

Paraglomerales 
    Paraglomeraceae  

Paraglomus occultum C. Walker 
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En el caso de la selva Acaulospora fue el género más abundante con diez especies, seguido 
de Diversispora y Funneliformis, ambos con tres especies, mientras que en sitios de acahual los 
géneros más abundantes fueron Acaulospora con 15 especies, Glomus con seis y 
Claroideoglomus, Diversispora y Funneliformis con tres especies cada uno (Cuadro 5). 

La composición de HMA fue diferente entre tipos de vegetación, A. aff. cavernata y D. 
trimurales sólo se encontraron en sitios de selva, mientras que otras 18 especies sólo se 
encontraron en sitios de acahual (Cuadro 6), ambos tipos de vegetación comparten 24 especies. 

 
 Cuadro 6. Especies exclusivas de cada tipo de vegetación. 

ACAHUAL SELVA 
   A. colombiana  
   A. delicata 
   A. laevis 
   A. rehmii 
   A. sp. 2 
   A. sp. 4 
   Am. callosa 
   C. drummondii 
   D. aurantium 

Gl. aureum 
Gl. macrocarpum 
Gl. spinuliferum 
Gl. tortuosum 
Gl. sp. 2 
R. clarus 
S. gilmorei 
S. sp. 1 
Sp. aff. titan 

A. aff. cavernata 
D. trimurales 

 

Los sitios de vegetación secundaria (Acahuales) presentaron los valores más altos de riqueza 
de especies. El sitio con mayor riqueza registrada fue el acahual más joven (5 años) con 31 
especies seguido del acahual 5 y 3 con 25 y 24 especies, respectivamente, mientras que los sitios 
de selva presentaron los valores de riqueza más bajos con 11 y 15 especies (Cuadro 7). 
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Cuadro 7. Composición de HMA y abundancia de esporas por sitio para ambas épocas del año. 

SITIO GÉNEROS ESPECIES ABUNDANCIA DE 
ESPORAS 

 1 12 31 1024 
 2 9 21 1577 

ACAHUAL 3 12 24 998 
 5 10 25 707 
 4 8 17 296 
 1 6 11 97 
 2 8 16 185 

SELVA 3 8 17 391 
 4 8 15 284 
 5 7 17 160 

Los sitios de acahual se encuentran ordenados de acuerdo a la edad A1 (5 años), A2 (18 años), A3 (24 años), A5 (27 
años) y A4 (50 años). 
 

Las especies que estuvieron presentes en todos los sitios fueron Acaulospora kentinensis, A. 
mellea, A. scrobiculata, Claroideoglomus claroideum, C. etunicatum, Funneliformis geosporum y 
Septoglomus constrictum, mientras que Paraglomus occultum se presentó en nueve de los diez 
sitios y Diversispora eburnea en ocho (Fig. 10). Estas especies que son muy frecuentes son 
también las que presentan la mayor abundancia de esporas totales (>130 esporas).  

Se encontraron de forma exclusiva 10 especies en sitios de acahual: A. colombiana, D. 
aurantium, Scutellospora gilmorei y Glomus sp 2 sólo se encontraron en el acahual más joven (A1), 
A. delicata únicamente se presentó en el sitio A2, mientras Ambispora callosa en A3, las especies 
A. sp 2, A. sp 4 y S. sp 1 únicamente se hallaron en A5 y Rhizophagus clarus se presentó en el 
acahual más viejo (A4).  Además A. aff. cavernata y D. trimurales se hallaron únicamente en un 
sitio de selva (Cuadro 5).  
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Figura 10. Abundancia total de esporas de las especies más comunes (presentes al menos en ocho sitios) 
agrupadas por Orden. 
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Figura 10. Continuación  
 

7.1.1 Riqueza de especies de HMA por sitio 
 

La riqueza media de especies osciló entre 2.5 en selva y 7.1 en el acahual más joven. En 
promedio, la riqueza de especies fue dos veces mayor en la vegetación secundaria que en la 
selva.  

La prueba de Kruskal-Wallis mostró diferencias significativas entre sitios (H = 18.834, gl = 9, 
p = 0.026); siendo diferentes el acahual 2 (18 años) de los sitios de selva. S1 presentó los valores 
más bajos (Fig. 11).  

La abundancia total de esporas cambió entre sitios, la abundancia en sitios de selva fue baja 
en comparación con los sitios de acahual. La densidad de esporas en muestras de acahual fue 
casi cinco veces más alta que en muestras de selva madura; presentando los valores máximos los 
acahuales jóvenes (A2 y A1) con 1577 y 1024 esporas respectivamente (Cuadro 7). 
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Figura 11. Riqueza promedio de especies de HMA (± 1 E.E.) por sitio. Letras diferentes indican diferencias 
significativas (p<0.05). 
 

7.2 Abundancia de esporas 
 

Claroideoglomus fue el género con el mayor aporte de esporas (1963), seguido de 
Acaulospora con 1397 y Funneliformis con 858; por otro lado, Ambispora, Scutellospora, 
Entrophospora y Gigaspora fueron los géneros que aportaron la menor cantidad de esporas (< 17 
esporas; Fig. 12).  

La especie más abundante fue C. etunicatum con 1595 esporas que representa el 27.89% del 
total, le siguen D. eburnea y A. kentinensis con 735 y 734 esporas (12.85% y 12.83%), mientras 
que A. delicata, S. gilmorei y A. aff. cavernata sólo presentaron una espora que corresponde al 
0.02%.  
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Figura 12. Abundancia total de esporas por género presentes en todos los sitios durante ambas épocas. 
 

Las especies más abundantes para sitios de selva madura fueron A. kentinensis, D. eburnea y 
F. verruculosum las cuales comprenden el 58% de las esporas totales para ese tipo de vegetación. 
Por otro lado, en los sitios de vegetación secundaria más jóvenes (5 y 18 años) A. kentinensis, C. 
etunicatum y D. eburnea representan el 59 y 81%. F. verruculosum, C. etunicatum y C. claroideum 
fueron las tres especies más esporulantes en edades más avanzadas (24 y 50 años) que 
corresponden a los sitios A3 y A4, mientras que en A5 el 44% estuvo conformado por D. eburnea, 
Sp. constrictum y A. mellea (Fig. 13). 
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A1 A2 

A3 A4 

A5 S 

Figura 13. Abundancia relativa (% esporas totales) de especies de HMA presentes en los cinco sitios de 
acahual A1 (5 años), A2 (18 años), A3 (24 años), A5 (27 años) y A4 (50 años) y uno general de selva (S). 
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7.2.1 Abundancia de esporas de HMA por sitio 
 

La mayor abundancia de esporas se presentó en los sitios de vegetación secundaria joven 
(157.7±34.07 y 102.4±27.53) y la menor en un sitio de selva (9.7±2.91). Las diferencias fueron 
significativas (H = 32.764, gl = 9, p ≤ 0.05) sólo en la comparación del acahual 2 (18 años) y un 
sitio de selva (S1; Fig. 14).  
 

Figura 14. Abundancia promedio de esporas de HMA (±1 E.E.) por sitio. Letras diferentes indican diferencias 
significativas (p<0.05). 
 

7.3 Diversidad de HMA 
 

De acuerdo al índice de Shannon-Wiener, el ambiente que mostró mayor diversidad promedio 
fue el acahual (1.06 ± 0.13), mientras que la selva madura tuvo la menor diversidad (0.76 ± 0.09). 

Los sitios de selva tuvieron los índices más bajos (0.58, 0.61), el bosque secundario más 
joven (1.14) y los de edad intermedia (1.19 y 1.04) tuvieron los valores más altos. Sin embargo, la 
prueba de Kruskal-Wallis no mostró diferencias significativas en la diversidad como resultado de la 
edad de abandono entre sitios (H = 9.6349, gl = 9, p = 0.3808). 
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Los valores de diversidad fueron mayores en la época seca que en la lluviosa, excepto para 
el acahual 5 (Cuadro 8).  
 
Cuadro 8. Valores del índice de diversidad de Shannon-Wiener para cada uno de los sitios durante la época 
lluviosa y seca. 

SITIO A1 A2 A3 A5 A4 S1 S2 S3 S4 S5 

LLUVIAS 1.06 0.47 0.71 1.24 0.44 0.00E+00 0.32 0.43 0.82 0.46 

SECAS 1.23 1.47 1.38 1.15 1.47 1.16 1.34 0.80 1.05 1.22 

A: acahual (A1 = 5 años, A2 = 18 años, A3 = 24 años, A5 = 27 años y A4 =50 años); S: selva. 

 

7.4 Curvas de acumulación de especies 
 

Las curvas de acumulación de especies por tipo de vegetación ascienden hasta volverse 
asintóticas, lo que indica que el esfuerzo de muestreo fue suficiente para representar a la 
comunidad de HMA. Sin embargo, en ambas curvas la riqueza observada se mantiene por debajo 
de los valores estimados por Jacknife 1 y Jacknife 2 (Fig. 15), esto implica que aún es posible 
encontrar más especies que las registradas en este trabajo. 

El número de especies observadas acumuladas en todos los sitios de acahual, estuvo por 
debajo de los valores estimados (Jacknife 1 y Jacknife 2) y ninguna alcanzó la asíntota, lo que 
sugiere que hace falta un mayor esfuerzo de muestreo (Fig. 16). Los sitios A1, A3 y A4 presentan 
curvas similares y que ascienden bruscamente por lo que requieren un mayor esfuerzo de 
muestreo. 

Con base en el promedio de los estimadores evaluados, el número de especies esperadas 
para los sitios de vegetación secundaria joven fue de 47 y 27 especies (A1 y A2), de 38 y 34 para 
los sitios de etapas intermedias y de 24 para el sitio más viejo (A4). 
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Figura 15. Curvas de acumulación de especies de HMA observadas S (obs) y estimadas de Jacknife 1 y Jacknife 
2 para a) selva y b) acahual. 
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Figura 16. Curvas de acumulación de especies de HMA observadas S (obs) y estimadas de Jacknife 1 y Jacknife 2 para cada sitio de acahual. A1 (5 
años), A2 (18 años), A3 (24 años), A5 (27 años) y A4 (50 años).  
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7.5 Diferencias entre épocas del año 
 

Se registraron 36 especies para cada época, de las cuales se comparten 28. La composición 
de HMA fue diferente entre épocas ya que, ocho especies son exclusivas de cada una (Cuadro 9). 
Hubo diferencias significativas en el número de especies (W = 484.5, p ≤ 0.05; Fig. 17), 
presentándose los valores más altos en la época seca. 
 
Cuadro 9. Especies de HMA exclusivas de cada época. 

SECA LLUVIOSA 
A. aff. cavernata 

Am. callosa 
C. drummondii 

Gl. aureum 
Gl. spinuliferum 

R. clarus 
S. gilmorei 

Sc. clavispora 

A. colombiana 
A. delicata 

A. sp. 2 
A. sp. 4 

D. aurantium 
D. trimurales 

Gl. sp. 2 
S. sp. 1 

Figura 17. Riqueza promedio de especies (± 1E.E.) de HMA para ambas épocas. Letras diferentes indican 
diferencias significativas (p<0.05). 
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La riqueza de especies tiende a ser mayor en la época seca en comparación con la época 
lluviosa para la mayoría de los sitios, siendo menor únicamente en el acahual 1 y el acahual 5 
(Fig. 18). Al evaluar la interacción sitio-época del año se encontraron diferencias significativas (H = 
54.729, gl = 19, p ≤ 0.05); siendo diferentes de los demás A1, A2 y S1 en lluvias y A3, S3 y S5 en 
secas.  

Durante la época seca los valores más altos los presentaron A3 (21 especies) y A2 (18 
especies), mientras S1 tuvo el valor más bajo con 10 especies. Por otra parte, durante la época 
lluviosa A1 y A5 presentaron 25 y 23 especies de HMA, respectivamente, y nuevamente S1 
presentó el valor más bajo con dos especies. 
 
 

Figura 18. Riqueza promedio de especies (± 1E.E.) de HMA en los diez sitios durante la época seca y lluviosa. 
Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05). Los sitios de acahual se encuentran ordenados de 
acuerdo a la edad: A1 (5 años), A2 (18), A3 (24), A5 (27) y A4 (50). 
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Con relación al número de esporas totales, este fue mayor en la época seca (3355 esporas) 
con respecto a la época lluviosa (2364 esporas) (Cuadro 10), siendo las diferencias significativas 
(W = 689.5, p ≤ 0.05; Fig. 19). 

 
Cuadro 10. Riqueza de especies y abundancia total de esporas de HMA por tipo de vegetación y época de 
muestreo. 

VEGETACIÓN SELVA ACAHUAL 

 
LLUVIAS 

Riqueza específica 15 35 

Abundancia 243 2121 
 SECAS 

Riqueza específica 23 34 

Abundancia 874 2481 

Riqueza total 26 42 

Figura 19. Abundancia promedio de esporas (± 1 E.E.) para cada época. Letras diferentes indican diferencias 
significativas (p<0.05).  

a 

b 
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De forma general la mayor abundancia de esporas se presentó en la época seca para la 
mayoría de los sitios. Este patrón se observó en todos los sitios de selva y en dos sitios de 
acahual (A1 y A3), mientras que los acahuales A2, A4 y A5 presentaron la mayor abundancia de 
esporas durante las lluvias (Fig. 20).  

Se encontraron diferencias significativas en la interacción sitio-época del año (H = 61.083, gl 
= 19, p ≤ 0.05), A1, A2, A5 y A4 fueron diferentes al S1 para la época lluviosa. 
 

Figura 20. Abundancia promedio de esporas (± 1 E.E.) de HMA en los diez sitios durante la época seca y 
lluviosa. Letras diferentes indican diferencias significativas (p<0.05). Los sitios de acahual se encuentran 
ordenados de acuerdo a la edad: A1 (5 años), A2 (18), A3 (24), A5 (27) y A4 (50). 
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La diversidad mostró el mismo comportamiento con los valores más altos durante la época 
seca (W = 486, p ≤ 0.05; Cuadro 11 y Fig. 21). 
 
Cuadro 11. Índice de diversidad de Shannon-Wiener para los HMA en Los Tuxtlas, Veracruz, por tipo de 
vegetación, época y diversidad promedio (1± EE). 

SITIO ÉPOCA DIVERSIDAD PROMEDIO 

SELVA 
LLUVIOSA 0.45 

0.76 ± 0.09 
SECA 1.11 

ACAHUAL 
LLUVIOSA 0.88 

1.06 ± 0.13 
SECA 1.34 

 
 

Figura 21. Diversidad promedio de HMA (± 1 E.E.) para cada época. Letras diferentes indican diferencias 
significativas (p<0.05). 
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De acuerdo con los datos de abundancia relativa, las especies dominantes en la selva 
variaron notablemente en función de la estacionalidad (Fig. 22), ya que en la época seca las 
especies abundantes fueron A. kentinensis y D. eburnea las, cuales no estuvieron presentes en la 
época lluviosa.  

Figura 22. Abundancia relativa de esporas de HMA de las especies encontradas en sitios de selva en Los 
Tuxtlas, Veracruz, por época del año. Se resaltan en rojo las especies exclusivas de cada época.   

Época lluviosa 

 Época seca 
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En los acahuales la especie dominante fue C. etunicatum en ambas épocas, seguida de A. 
kentinensis, D. eburnea y F. verruculosum (en secas), que también estuvieron presentes en lluvias 
pero en menor abundancia (Fig. 23). 
 

 
Figura 23. Abundancia relativa de esporas de HMA de las especies encontradas en acahuales en Los Tuxtlas, 
Veracruz, por época del año. Se resaltan en rojo las especies exclusivas de cada época.   
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7.6 Análisis de correlación 
 

El análisis de correlación entre las variables físico-químicas del suelo con la riqueza de 
especies y abundancia de esporas de HMA mostró para ambas épocas, que la riqueza y la 
abundancia de HMA se correlacionaron positivamente entre sí; por otra parte, en la época seca, se 
encontró una correlación significativa y positiva entre la riqueza y el pH. No se encontraron 
correlaciones significativas con ninguna de las otras propiedades físico-químicas del suelo (Cuadro 
12). 
 
Cuadro 12. Correlación entre la abundancia de esporas y riqueza de especies de HMA, con las propiedades 
físico-químicas del suelo por época del año. Se resaltan en negritas las significativas (p < 0.05). 
 LLUVIOSA    SECA  

Variables 
Riqueza de 
especies 

Abundancia 
de esporas 

 
Variables 

Riqueza de 
especies 

Abundancia 
de esporas 

Abundancia 
de esporas 

0.82 1.00  Abundancia 
de esporas 

0.79 1.00 

pH -0.16 -0.11  pH 0.45 0.40 
Ct 0.01 0.17  Ct 0.22 0.01 
Nt 0.18 0.14  Nt 0.22 0.06 
P  0.07 0.17  P  -0.22 -0.07 
NO3

- -0.29 -0.39  NO3
- 0.04 -0.03 

NH4
+ -0.20 -0.07  NH4

+ -0.01 0.14 
Arena -0.17 0.01  Arena 0.33 0.39 
Limo 0.23 0.03  Limo -0.38 -0.22 
Arcilla 0.05 -0.11  Arcilla -0.09 -0.25 

 Ct: carbono total; MO: materia orgánica; Nt: nitrógeno total; P: Fósforo; NO3
-: nitratos; NH4

+: amonio.   
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7.7 Análisis multivariado 
7.7.1 Época lluviosa 
 

El Análisis de Componentes Principales (ACP) para la abundancia de esporas y las 
propiedades físico-químicas del suelo mostró que, los primeros tres componentes explicaron el 
72.45% de la variación (Cuadro 13). El primer componente representó el 44.01%; las variables que 
presentaron los valores positivos más altos fueron Ct (8.93%), NH4

+ (6.76%), Nt (5.95%) y 
contenido de arena (6.02%), mientras que el contenido de arcilla tuvo una contribución negativa 
(5.13%). El tercer componente representó el 13.16% de la variación total; la abundancia contribuyó 
con el 6.46% de la variación explicada por éste. 
 
Cuadro 13. Valores propios y porcentaje acumulado de variación para los primeros ejes para la abundancia de 
esporas de HMA y las propiedades físico-químicas del suelo, durante la época lluviosa. En negritas las variables 
con un valor de correlación > 0.70. 

 Eje 1 Eje 2 Eje 3 

Valores propios 4.4005 1.5297 1.3156 

Porcentaje de variación acumulado 44.0056 59.3032 72.4599 
 Vectores propios    

 Abundancia (A) 0.0783 -0.3031 0.8038 
 Ct 0.9447 -0.0778 0.0451 
 Nt 0.7713 0.0818 0.2672 
 NH4

+ 0.8220 0.0919 -0.3236 
 Arena 0.7758 -0.5171 -0.2290 
 Arcilla -0.7164 0.3813 0.3295 

 Ct: carbono total; Nt: nitrógeno total; NH4
+: amonio. 

 

En la Fig. 24 se observa del lado izquierdo del eje vertical aquellos sitios que presentaron 
alto contenido de arcillas, mientras que del lado derecho sitios con los valores más altos de Ct, 
NH4 y Nt; sobre el eje horizontal se ubican principalmente sitios de selva con valores bajos en la 
abundancia de esporas y por debajo sitios de acahual con valores que van de intermedios a altos 
en la abundancia. Los sitios S1 y A5 destacan por mostrar un comportamiento distinto del resto.   
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Figura 24. Análisis de Componentes Principales para la abundancia de esporas de HMA y las propiedades físico-químicas del suelo, durante la época 
lluviosa. Las flechas rojas representan las variables con valores en la correlación ≥ 0.90. A: abundancia de esporas; Ct: carbono total; NH4

+: amonio; Nt: 
nitrógeno total.  

 Selva 
 Acahual 
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En el caso del análisis multivariado con los componentes biológicos (riqueza, producción de 
micelio y colonización intrarradical) y la abundancia de esporas, los primeros dos componentes 
explicaron en 77.53% la variación (Cuadro 14). El primer componente representó el 47.34%; la 
riqueza de especies y la abundancia de esporas contribuyeron con el 43.22%, de la variación 
explicada por éste. El segundo componente representó el 30.19% de la variación; la colonización 
intrarradical y la longitud de micelio tienen una contribución negativa (16.99 y 12.40%, 
respectivamente). 
 
Cuadro 14. Valores propios y porcentaje acumulado de variación para los primeros ejes para la abundancia de 
esporas de HMA y los componentes biológicos, durante la época lluviosa. En negritas las variables con un valor 
de correlación > 0.70. 

 Eje 1 Eje 2 
Valores propios 1.89 1.20 

Porcentaje de variación acumulado 47.3363 77.5281 

 Vectores propios   

 Abundancia (A) 0.9308 -0.0489 
 Riqueza (S) 0.9287 0.1712 
 Longitud de micelio (TL) 0.3658 -0.7043 
 Colonización intrarradical (CI) -0.1748 -0.8245 

 
A diferencia de las propiedades físico-químicas del suelo el ACP de los componentes 

biológicos agrupó sitios de selva y acahual. Los sitios que se distribuyeron del lado derecho del eje 
vertical presentaron los valores más altos de abundancia de esporas y riqueza de especies (A2 y 
A5), mientras que aquellos aledaños al eje vertical en la parte inferior de la gráfica presentaron los 
valores más altos de TL y CI (S1, S3, A2, A4 y A5). Además, en la parte superior izquierda se 
ubican principalmente sitios de selva con los valores más bajos de abundancia de esporas y TL 
(Fig. 25).  
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Figura 25. Análisis de Componentes Principales para la abundancia de esporas de HMA y los componentes biológicos, durante la época lluviosa. Las 
flechas rojas representan las variables con valores en la correlación ≥ 0.90. A: abundancia de esporas; S: riqueza de especies; TL: longitud de micelio; Cl: 
colonización intrarradical. 

 Selva 
 Acahual 
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7.7.2 Época seca 
 

El ACP para la abundancia de esporas de HMA y las propiedades físico-químicas del suelo, 
mostró que los primeros tres componentes explicaron el 72.49% de la variación (Cuadro 15). El 
primer componente representó el 33.53%; las variables con los valores de contribución más altos 
fueron Ct (9.33%), Nt (9.31%), P (7.08%) y NO3

-
 (6.10%; todos tienen contribución negativa). El 

segundo y el tercer componente representaron el 23.03 y el 15.94%, respectivamente. Las 
variables que explicaron esta variación en mayor proporción fueron el contenido de arena (8.54%) 
y la abundancia de esporas (6.37%) con una contribución positiva y el contenido de arcilla (6.97%) 
y limo (5.39%) con contribución negativa. 
  
Cuadro 15. Valores propios y porcentaje acumulado de variación para los primeros ejes para la abundancia de 
esporas de HMA y las propiedades físico-químicas del suelo, durante la época seca. En negritas las variables 
con un valor de correlación > 0.70. 

 Eje 1 Eje 2 Eje 3 
Valores propios 3.3530 2.3025 1.5938 
Porcentaje de variación acumulado 33.5302 56.5557 72.4944 
 Vectores propios    

 Abundancia (A) 0.0329 0.0033 0.7984 
 Ct -0.9657 -0.1180 -0.0033 
 Nt -0.9648 -0.0602 0.0762 
 P -0.8412 -0.0173 -0.2521 
 NO3

- -0.7812 -0.4163 0.0614 
 Arena -0.1615 0.9240 -0.1247 
 Limo 0.0794 -0.3220 -0.7339 
 Arcilla 0.1374 -0.8351 0.4006 

 Ct: carbono total; Nt: nitrógeno total; P: Fósforo; NO3
-: nitratos. 

 

El análisis multivariado agrupó sitios de selva y sitios de vegetación secundaria. Los factores 
que más influyeron en el ordenamiento espacial de la comunidad de HMA fueron los nutrientes (Ct 
y Nt) y la textura del suelo. Nuevamente el A5 muestra un comportamiento distinto al resto de los 
sitios y presenta los valores más altos de P (Fig. 26). 
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Figura 26. Análisis de Componentes Principales para la abundancia de esporas de HMA y las propiedades físico-químicas del suelo, durante la época seca. 
Las flechas rojas representan las variables con valores en la correlación ≥ 0.90. . A: abundancia de esporas; Ct: carbono total; NO3

-: nitratos; Nt: nitrógeno 
total; P: fósforo.  

 Selva 
 Acahual 
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En el análisis multivariado con los componentes biológicos (riqueza, producción de micelio, 
colonización intrarradical y concentración de ácidos grasos) y la abundancia de esporas, los 
primeros dos componentes explicaron el 79.76% de la variación (Cuadro 16). El primer y el tercer 
componente representaron el 37.26 y el 17.25%, respectivamente. Las variables que explicaron en 
mayor proporción fueron la riqueza (17.58%) y la colonización intrarradical (11.44%) con 
contribución negativa. 
 
Cuadro 16. Valores propios y porcentaje acumulado de variación para los primeros ejes para la abundancia de 
esporas de HMA y los componentes biológicos, durante la época seca. En negritas las variables con un valor de 
correlación > 0.70. 

 Eje 1 Eje 2 Eje 3 

Valores propios 1.8632 1.2624 0.8623 

Porcentaje de variación acumulado 37.2644 62.5139 79.7609 

 Vectores propios    

 Abundancia (A) -0.9169 0.1281 0.1787 
 Colonización Intrarradical (CI) -0.2607 -0.5856 -0.7565 
 Riqueza (S) -0.9376 0.0899 0.0374 

 

En la Fig. 27 del lado izquierdo del eje vertical se encuentran los sitios que presentaron los 
valores más altos de riqueza de especies y abundancia de esporas que son en su mayoría sitios 
de acahual (A1, A2 y A3). Y por debajo del eje horizontal se ubican sitios que presentaron valores 
altos de CI y TL (S1, A2, A3, y A4). 
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Figura 27. Análisis de Componentes Principales para la abundancia de esporas de HMA y los componentes biológicos, durante la época seca. Las flechas 
rojas representan las variables con valores en la correlación ≥ 0.90. A: abundancia de esporas; S: riqueza de especies; Cl: colonización intrarradical. 
 

 Selva 
 Acahual 
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8 DISCUSIÓN 
8.1 Riqueza y composición de HMA 

 
Las 44 especies de HMA encontradas en este estudio representan el 18.88% del total de 

especies reportadas a nivel mundial y el 42.3% para México (Chimal-Sánchez et al., 2016). Esta 
riqueza es similar a los valores reportados anteriormente en la selva húmeda de la región de Los 
Tuxtlas, donde Sánchez-Gallen (2011) encontró 43 especies de HMA, mientras que Varela et al. 
(2009) reportaron un total de 44 especies en diversos ambientes, de las cuales 31 se reportaron 
en sitios de selva; anteriormente, otros trabajos reportaron un menor número de especies (16 y 19, 
respectivamente; Guadarrama y Álvarez-Sánchez, 1999; Luna, 2009). Si comparamos la riqueza de 
especies en este trabajo con otros estudios realizados en diferentes ecosistemas tropicales en el 
mundo, esta podría considerarse en algunos casos alta con respecto a la de Costa Rica (13 
especies; Lovelock et al., 2003), China (27 especies; Zhao et al., 2003) y Panamá (24 especies; 
Mangan et al., 2004); similar a las 44 especies encontradas por Zhang et al. (2004) en China y a 
las 49 especies registradas en la Selva Lacandona, México (Álvarez-Sánchez et al., 2017) e 
inferior a lo reportado para Brasil (61; Stürmer y Siqueira, 2011). 

Del total de especies encontradas siete no pudieron ser identificadas como alguna especie 
conocida, por lo que podrían ser nuevas especies para la ciencia. Ambispora callosa (Sieverd.) C. 
Walker, Vetsberg & A. Schüßler y Claroideoglomus drummondii (Blaszk. & C. Renker) C. Walker & 
A. Schüßler no se habían reportado con anterioridad en México. 

De forma similar a lo encontrado por Álvarez-Sánchez et al. (2017) y Lovelock et al. (2003) 
Acaulospora es el género con el mayor número de especies seguido por Glomus, sin embargo, 
esto no concuerda con lo reportado en otros ecosistemas tropicales (Stürmer y Siqueira, 2011; 
Zhang et al., 2004; Zhao et al., 2003) ni con trabajos previos para la región de Los Tuxtlas 
(Guadarrama y Álvarez-Sánchez, 1999; Luna, 2009; Sánchez-Gallen, 2011) donde Glomus es el 
género mejor representado. De hecho la riqueza de especies de Glomus es baja en comparación 
con estos trabajos donde reportan entre ocho y 13 especies (Guadarrama y Álvarez-Sánchez, 
1999; Varela et al., 2009); sin embargo, muchas de las especies de HMA reportadas son de sitios 
con algún tipo de disturbio. Se sabe que especies de Glomus dominan principalmente en este tipo 
de ambientes debido a que tienen tasas altas de crecimiento y de esporulación que les permiten 
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colonizarlos (Chagnon et al., 2013; Pereira, 2014); así, es necesario señalar que las especies que 
pertenecen a los géneros Glomus sensu lato predominaron en sitios de acahual donde las 
condiciones ambientales suelen ser más variables. 

Además, en los últimos años el Phylum Glomeromycota ha sufrido una serie de cambios en 
la nomenclatura y clasificación, pues muchas especies anteriormente ubicadas en Glomus ahora se 
encuentran en géneros descritos recientemente como Diversispora y Redeckera y algunas especies 
dentro de la familia Claroideoglomeraceae (Redecker y Schüßler, 2014); estos cambios podrían 
explicar el bajo número de especies de Glomus reportadas en este trabajo. 

La dominancia del género Acaulospora se ha detectado que puede estar relacionada con la 
distribución uniforme de la lluvia a lo largo del año (Lovelock et al., 2003), con suelos ácidos y de 
baja fertilidad (Chagnon et al., 2013; Stürmer y Siqueira, 2011) características que se presentan en 
selva y acahuales de Los Tuxtlas (Ver Acevedo, 2017). Además, este género ha sido reportado 
como dominante en sitios de vegetación secundaria (Stürmer et al., 2006). Especies pertenecientes 
a Acaulospora se encontraron tanto en sitios conservados de selva como en acahuales, 
registrándose en estos últimos 15 de las 16 especies reportadas, donde los valores de pH fueron 
ligeramente más bajos que en selva (Acevedo, 2017) lo cual podría explicar su preferencia por 
estos sitios. 

A su vez, géneros como Ambispora, Entrophospora, Gigaspora, Paraglomus, Rhizophagus, 
Sclerocystis, Scutellospora y Septoglomus estuvieron representados por una o dos especies al 
igual que lo reportado en otros trabajos en selvas húmedas (Álvarez-Sánchez et al., 2017; Picone, 
2000; Sánchez-Gallen, 2011). En particular, de Gigaspora y Scutellospora sólo se encontraron una 
y dos especies, respectivamente. Gigaspora gigantea se encontró en A1, A3, A4, S3 y S5, por otro 
lado Scutellospora gilmorei y Scutellospora sp 1 se encontraron en A1 y A2 lo cual podría indicar 
que se trata de sitios poco perturbados, ya que las especies gigasporoides prosperan en 
ambientes de bajo estrés y disturbio (Chagnon et al., 2013) y se sabe que estos géneros son 
susceptibles a las perturbaciones (Lovera y Cuenca, 2007). 

Ocho de las especies identificadas en este estudio se distribuyeron ampliamente y fueron 
encontradas en al menos nueve de los diez sitios de estudio. Estas especies han sido halladas en 
ambientes muy diversos, como en pastizales (Picone, 2000), cultivos de maíz y frijol (Guadarrama-
Chávez et al., 2007; de Pontes et al., 2017), sitios de vegetación secundaria (Guadarrama-Chávez 
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et al., 2007), en selva baja caducifolia (Guadarrama-Chávez et al., 2007), selva húmeda (Álvarez-
Sánchez et al., 2017; Picone, 2000), sabana (de Pontes et al., 2017) y regiones áridas (Chimal-
Sánchez et al., 2015; Dandan y Zhiwei, 2007); lo anterior indica que poseen una tolerancia muy 
amplia ante condiciones ambientales diversas, por tanto pueden ser consideradas especies 
generalistas, es decir, especies que pueden resistir a la perturbación y permanecer viables 
(Guadarrama et al., 2014). El predominio de estas especies en ambientes tan diferentes indica una 
alta plasticidad y una alta adaptación a diferentes impactos de origen biótico o abiótico (Pereira, 
2014). 

Muchas de estas especies han sido reportadas anteriormente como generalistas en campos 
abandonados de selva baja caducifolia, en agroecosistemas, pastizales y en diferentes usos de 
suelo en la Amazonia brasileña, como es el caso de Acaulospora mellea, A. scrobiculata, 
Claroideoglomus claroideum, C. etunicatum (≡Gl. etunicatum), Funneliformis geosporum (≡Gl. 
geosporum), Paraglomus occultum (≡Gl. occultum) y Septoglomus constrictum (≡Gl. constrictum) 
(Guadarrama et al., 2014; Oehl et al., 2010; Oehl et al., 2003; Stürmer y Siqueira, 2011). Por otro 
lado, en fragmentos de selva en Los Tuxtlas A. mellea, A. scrobiculata, C. claroideum, F. 
geosporum y S. constrictum han sido reportadas dentro de las especies más frecuentes (Luna, 
2009; Sánchez-Gallen, 2011). 

Por otra parte, 16 especies se encontraron en menos de tres sitios. Rosendahl (2008) 
menciona que las comunidades de HMA siguen el mismo patrón de distribución de muchos 
organismos en el cual pocas especies son las más comunes mientras muchas otras son raras, lo 
cual depende de su hábitat. La presencia restringida de estas especies podría indicar que están 
adaptadas a condiciones ambientales particulares de cada sitio, o que estas condiciones favorecen 
la presencia de ciertas especies vegetales que como hospederos se pudiesen encontrar en 
ambientes muy particulares de la selva.  

De éstas, 10 especies esporularon de forma exclusiva en alguno de los sitios de vegetación 
secundaria (Cuadro 5); y únicamente dos especies fueron exclusivas de selva (Acaulospora aff. 
cavernata y Diversispora trimurales) las cuales no han sido reportadas anteriormente en Los 
Tuxtlas en este tipo de vegetación (Luna, 2009; Núñez, 2006; Sánchez-Gallen, 2011). 
Scutellospora gilmorei al igual que en este trabajo ha sido reportada en la región con frecuencias 
bajas en diferentes fragmentos de selva (Luna, 2009; Sánchez-Gallen, 2011), mientras 



72 
 

Acaulospora delicata, Rhizophagus clarus y Sclerocystis clavispora son especies bastante 
frecuentes según reportes anteriores (Sánchez-Gallen, 2011), contrario a lo encontrado en nuestro 
estudio donde las dos primeras únicamente fueron reportadas en un sitio de acahual y la segunda 
fue encontrada en un sitio de selva y uno de acahual.  

En cuanto a la época del año, se presentaron diferencias significativas, siendo mayor en la 
época seca, lo cual corrobora lo observado anteriormente por Guadarrama y Álvarez-Sánchez 
(1999) en Los Tuxtlas, esto indica que la disminución en la precipitación en la región influye en la 
composición de la comunidad de estos hongos. Álvarez-Sánchez et al. (2017) en la selva 
Lacandona reportaron una mayor riqueza de especies durante la época seca lo cual atribuyen a la 
baja disponibilidad de agua que afecta el desarrollo fúngico y la germinación de las esporas, en 
este sentido, las esporas de HMA abundan en el suelo y es posible encontrar una mayor riqueza 
de especies. De acuerdo con Guadarrama et al. (2014) la temporalidad tiene fuerte influencia sobre 
la diversidad de HMA, sin embargo estos últimos autores reportan mayor riqueza de especies 
durante la época lluviosa en una selva baja caducifolia.  

Existen diferencias en la comunidad de HMA entre épocas, ya que ocho especies fueron 
exclusivas de cada una, lo cual refleja la importancia de la estacionalidad en el recambio de 
especies, ya que se ha encontrado que algunas especies de estos hongos presentan fenología 
estacional, reflejada en diferentes patrones de esporulación. Presentar nichos espaciales y 
estacionales contrastantes puede facilitar el mantenimiento de una comunidad diversa de HMA, lo 
cual resulta en el uso diferencial de los recursos, así un hongo que crece en primavera no compite 
con un hongo que crece en otoño (Pringle y Bever, 2002) y esto permite que especies de distintos 
linajes puedan coexistir debido a que tienen requerimientos diferentes (Maherali y Klironomos, 
2007). Además, la temporalidad influye en el comportamiento de las especies dominantes; en el 
caso de la selva las especies que fueron dominantes durante la época seca (Acaulospora 
kentinensis y Diversispora eburnea) no estuvieron presentes en lluvias, mientras que en acahuales 
la especie dominante (Claroideoglomus etunicatum) presentó mayor abundancia durante lluvias y 
las especies que le seguían en dominancia cambiaron en secas. Se ha reportado que el aumento 
de la temperatura y la precipitación altera significativamente la producción relativa de esporas de 
las especies más abundantes y puede, además, ocasionar cambios en la composición de las 
comunidades de HMA (Sun et al., 2013).  
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8.2 Abundancia de esporas 
 

Muchos estudios de comunidades de HMA se basan en la abundancia de esporas en el 
suelo, debido a que variaciones en ella pueden reflejar cambios en la comunidad de estos hongos. 

En este trabajo Claroideoglomus, Acaulospora y Funneliformis fueron los géneros con el 
mayor aporte de esporas. En otro estudio realizado por Guadarrama y Álvarez-Sánchez (1999) 
señalan al género Glomus como el que aporta la mayor cantidad de esporas seguido de 
Acaulospora; mientras que en el trabajo de Luna (2009) los géneros más abundantes fueron 
Acaulospora, Glomus y en tercer lugar Funneliformis (≡Gl. geosporum y Gl. verruculosum), al igual 
que en este trabajo. En otros sistemas tropicales Acaulospora ha sido el género con el mayor 
aporte de esporas seguido de Glomus (Álvarez-Sánchez et al., 2017; Lovelock et al., 2003; Stürmer 
y Siqueira, 2011). 

Hay que recordar que muchas especies antes descritas como Glomus han cambiado de 
género y que esto puede influir en las diferencias en el número de esporas, además, son pocas las 
especies de Glomus reportadas aquí en comparación con trabajos previos (Sánchez-Gallen, 2011; 
Varela et al., 2008). En particular el género Claroideoglomus no había sido reportado anteriormente 
con la mayor abundancia de esporas en esta región (Guadarrama y Álvarez-Sánchez, 1999; Luna, 
2009). 

Ambispora, Entrophospora, Gigaspora y Scutellospora fueron los géneros con el menor aporte 
de esporas. Klironomos y Hart (2002) mencionan que las especies de Glomus y Acaulospora 
colonizan a partir de todos los tipos de propágulos, mientras que especies de Gigaspora y 
Scutellospora principalmente por esporas y en un grado limitado por fragmentos de raíz, por lo que 
dependen casi enteramente de estas estructuras para colonizar, lo que podría explicar su baja 
frecuencia en el suelo. Por otro lado, Hempel y colaboradores (2007) en pastizales compararon las 
especies que estaban presentes en las raíces de las plantas, en el suelo y como esporas, y 
encontraron que la composición de HMA era diferente, encontrando que la proporción de especies 
de las familias Paraglomeraceae, Gigasporaceae y Archaeosporaceae era mayor en muestras de 
suelo (como micelio extrarradical); en este sentido, especies que se encuentran poco 
representadas como esporas muy posiblemente posean mayor biomasa fúngica en el suelo. Se 
sabe que especies de Gigasporaceae muestran mayor colonización extrarradical que intrarradical 
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en comparación con Glomeracea y Acaulosporaceae (Hart y Reader, 2002; Maherali y Klironomos, 
2007) y que asignan menos recursos a la producción de esporas (Chagnon et al., 2013). 

En cuanto a las especies, cuatro aportaron más del 63% de las esporas totales, de las cuales 
Claroideoglomus etunicatum aportó 1595, mientras que otras 24 especies aportaron poco más del 
3%; este patrón en el que pocas especies producen la mayoría de las esporas ha sido observado 
anteriormente en otros estudios en selvas húmedas (Stürmer y Siqueira, 2011; Picone, 2000; 
Lovelock, 2003). 

De las tres especies más abundantes en este trabajo (Acaulospora kentinensis, 
Claroideoglomus etunicatum y Diversispora eburnea), ninguna había sido reportada anteriormente 
con los valores más altos de esporas en Los Tuxtlas (Guadarrama y Álvarez-Sánchez, 1999; Luna, 
2009), particularmente D. eburnea no había sido reportada en la región (Guadarrama y Álvarez-
Sánchez, 1999; Núñez, 2006; Rodríguez-Morelos et al., 2014; Sánchez-Gallen, 2011; Varela et al., 
2008). En un trabajo realizado por Trejo-Aguilar y colaboradores (2013) en macetas de 
propagación con suelo rizosférico procedente de maíz (agroecosistemas en Los Tuxtlas, Veracruz) 
sometido a 15 ciclos de cultivo, C. etunicatum mostró ser una especie dominante, altamente 
competitiva y con alta capacidad de adaptarse a condiciones extremadamente diferentes en 
comparación con los sitios originales de muestreo. Además, esta especie ha sido reportada como 
la más abundante en pastizales (Sun et al., 2013) donde las condiciones ambientales suelen ser 
muy variables lo cual explicaría su presencia en todos los sitios y a lo largo de todas las etapas de 
la sucesión.  

Cabe señalar que Glomus tenebrosum reportada en otros estudios en Los Tuxtlas de manera 
abundante y frecuente en selva (Luna, 2009; Sánchez-Gallen, 2011) no se encontró en este 
trabajo. 

Por otro lado del total de especies al menos 20 presentaron menos de 20 esporas, de las 
cuales Acaulospora delicata, A. aff. cavernata, A. sp. 4, Diversispora trimurales y Scutellospora 
gilmorei presentaron una o dos esporas y pueden ser por ello consideradas especies raras. S. 
gilmorei ha sido reportada también como poco abundante en otros estudios (Luna, 2009; Márquez, 
2015). Las especies raras pueden presentarse en baja frecuencia debido a que pueden 
encontrarse en el medio de otras formas, como células auxiliares, colonizando las raíces de las 
plantas o puede que estén siendo inhibidas por otras especies de HMA (Chaudhary et al., 2008; de 



75 
 

Pontes et al., 2017). Estas especies son componentes importantes de los ecosistemas, y a pesar 
de su escasa abundancia, junto con la riqueza de especies, pueden ser determinantes en el 
funcionamiento de los mismos (Sun et al., 2013). En comparación con las especies dominantes, las 
especies raras enfrentan mayores riesgos de extinción ante condiciones desfavorables o 
estresantes (Sun et al., 2013) por lo que su presencia podría ser indicador de ambientes 
conservados.  

En cuanto a la época del año la abundancia de esporas fue mayor durante secas, debido a 
que la comunidad de HMA responde ante condiciones de estrés esporulando, de tal forma que 
durante esta época los HMA se encuentran en forma de estructuras de resistencia. Esto indica que 
la disminución en la precipitación influye en los patrones de esporulación de las especies de HMA. 
Lo anterior coincide con lo reportado por Guadarrama y Álvarez-Sánchez (1999) quienes 
encontraron los valores más altos de abundancia de esporas durante la época seca para la misma 
región y con Lovelock et al. (2003) en Costa Rica. Esto se corrobora ya que existen diferencias en 
el contenido hídrico en el suelo entre épocas del año, siendo mayor durante lluvias a pesar de 
existir una distribución continua de la lluvia en la región de Los Tuxtlas (Acevedo, 2017). 

Si se considera que las esporas son estructuras de resistencia (principalmente producidas 
ante condiciones ambientales desfavorables para garantizar la supervivencia del hongo), se 
esperaría que la abundancia fuera mayor cuando el ambiente es más seco y menor durante la 
temporada de lluvias cuando el aumento de humedad en el suelo favorece la germinación de estas 
estructuras. Se ha reportado que las comunidades de hongos del suelo muestran ser menos 
abundantes y diversas durante periodos de mayor humedad (Hawkes et al., 2011) y que la 
disponibilidad excesiva de agua reduce la cantidad de esporas de HMA en el suelo (García et al., 
2008). 

Ocho especies fueron exclusivas de cada época (Cuadro 9) y otras mostraron diferencias en 
la esporulación. Acaulospora kentinensis, A. spinosa, Diversispora eburnea, Funneliformis 
geosporum, F. verruculosum, Glomus macrocarpum y Paraglomus occultum esporularon más 
durante la época seca, mientras que A. scrobiculata, A. sp. 3, Claroideoglomus claroideum, C. 
etunicatum, Entrophospora infrequens, Gl. sp. 1, Rhizophagus fasciculatus, Sclerocystis sinuosa y 
Septoglomus aff. titan fueron más abundantes en lluvias. Pringle y Bever (2002) mencionan que las 
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diferencias estacionales en la abundancia de esporas probablemente reflejan diferencias 
estacionales en la formación de esporas por parte de las especies. 

Por otra parte, el pH tiene efectos sobre la germinación. Puede modificar la estructura de la 
comunidad de hongos MA nativos (Moreira y Siqueira, 2006), influye en su crecimiento y en el 
reconocimiento de la planta huésped (Ramos et al., 2008) y algunas especies como Glomus 
mosseae, Rhizophagus clarus (≡Glomus clarum), R. fasciculatus y Claroideoglomus etunicatum 
(≡Gl. etunicatum) predominan en suelos ligeramente ácidos a neutros y Paraglomus occultum lo 
hace en sitios con elevada acidez (Moreira y Siqueira, 2006). En la zona de estudio durante la 
época seca se presentaron los valores más bajos de pH (Acevedo, 2017); en este sentido, es 
posible que las condiciones ligeramente más ácidas del suelo promuevan la esporulación de 
algunas especies.  

Existen otros factores que pueden influir en la abundancia y composición de esporas de HMA 
en el suelo, tales como: diferencias en las tasas de esporulación, que ciertas especies estén 
presentes pero en el momento del muestreo no se encuentren esporulando, diferencias en el 
número de esporas que producen ya que algunas especies producen más esporas que otras 
(Rosendahl, 2008; Sanders, 2004), los patrones de esporulación pueden variar según la especie 
fúngica (Goltapeh et al., 2008; Pringle y Bever, 2002), la planta hospedera (Bever et al., 1996) y la 
edad de la misma (Husband et al., 2002; Rodríguez-Morelos, et al., 2014). Además, influyen 
factores edáficos (Bever et al., 2001; Landis et al., 2004), fisiológicos (duración de la latencia) y 
que se presenten las condiciones necesarias para la germinación y la esporulación (Bever et al., 
2001; Hart y Reader, 2002). 

Aunque la abundancia de esporas de los HMA a menudo no refleja completamente la 
biomasa fúngica en las raíces y el suelo, es un buen indicador del éxito reproductivo (Sun et al., 
2013), además, las fluctuaciones en el número de esporas saludables reflejan períodos previos de 
actividad fisiológica, y las mayores densidades de esporas probablemente sigan a los períodos 
pico de actividad (Pringle y Bever, 2002) permitiendo reconocer patrones de distribución, de 
esporulación y conocer la diversidad de estos hongos. 
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8.3 Diversidad 
 

De acuerdo con las curvas de acumulación de especies y con la estimación de riqueza de 
especies esperadas es necesario realizar un muestreo más extenso en ambos tipos de vegetación, 
lo cual está apoyado por otros estudios en selva húmeda en Los Tuxtlas; al comparar las especies 
encontradas en este estudio con las reportadas por Sánchez-Gallen (2011) únicamente 20 
especies se encuentran en ambos trabajos (corresponde al 45.45%), esto corrobora la necesidad 
de incrementar el número de muestras para encontrar un mayor número de especies. Las curvas 
de especies raras son también un buen indicador de la representatividad del muestreo (Villareal et 
al., 2004), para acahual esta curva tiende a descender mientras que para selva tiende a ir en 
aumento (datos no mostrados) lo cual corrobora lo anterior. 

 Por otra parte, de las 18 especies que se encontraron de forma exclusiva en sitios de 
acahual Acaulospora delicata, A. laevis, A. rehmii, Glomus macrocarpum, Rhizophagus clarus y 
Scutellospora gilmorei han sido reportadas anteriormente en selva (Montaño-Arias et al., 2012; 
Sánchez-Gallen, 2011) esto indica que son especies presentes en estos sitios. La usencia de 
esporas de una especie no indica, necesariamente, la ausencia de un hongo en el ecosistema, ya 
que se puede encontrar de forma no esporulante (Moreira y Siqueira, 2006). También, es posible 
que en el momento del muestreo no se encontraban esporulando, esto puede deberse a que la 
presencia y distribución de las especies de HMA pueden estar restringidas por la existencia o no 
de un hospedero y por factores edáficos que actúan sobre la comunidad vegetal o fúngica (Moreira 
y Siqueira, 2006). 

En índice de Shannon (H’) que considera la riqueza y la equitatividad, no mostró diferencias 
entre sitios de selva y acahual a pesar de presentar estos últimos los valores más altos de riqueza 
de especies, esto se debe a que la abundancia relativa de especies de HMA es menos uniforme 
en acahuales que en selva (Zhang et al., 2004) y que las diferencias en las abundancias de las 
especie dominantes y las menos dominantes son más amplias. Jansa et al. (2002) mencionan que 
este índice como el de Simpson puede no reflejar adecuadamente la estructura del ecosistema, 
especialmente si las diferencias en la abundancia entre las diferentes especies son demasiado 
grandes. A pesar de ello esto índice es uno de los más utilizados en estudios de comunidades de 
HMA por dar mayor peso a las especies raras (Pereira, 2014). 
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Al comparar los valores obtenidos en este estudio con otros en ecosistemas tropicales 
observamos que la diversidad es menor con respecto los estudios de Stürmer y Siqueira (2011) y 
Zhang et al. (2004), quienes reportan valores de 1.96 y 2.67, respetivamente. Lo mismo ocurre 
para el caso del bosque secundario joven y maduro, con valores de 2.94 y 2.41, respectivamente 
(Stürmer y Siqueira, 2011). Sin embargo, los valores de riqueza de especies son similares a los 
reportados en este último trabajo (Cuadro 17). En un estudio en la Selva Lacandona H’ fue de 0.80 
(Hernández, 2013) y en Los Tuxtlas este índice mostró valores mayores a 2 (Sánchez-Gallen, 
2011). La temporalidad no tuvo efecto sobre la diversidad como también lo fue en el caso de 
Lovelock et al. (2003). 
 
Cuadro 17. Riqueza de especies por tipo de vegetación en otros estudios en ecosistemas tropicales. Se muestra 
entre paréntesis la riqueza encontrada en este trabajo. 

 AUTOR 
Hernández 

(2013) 
Stürmer y 

Siqueira (2011) 
Zhang et 
al. (2004) 

Stürmer et 
al. (2006) 

Picone 
(2000) 

 TIPO DE VEGETACIÓN  RIQUEZA  

  Selva húmeda (26) 23 30 34 _ 26 

  Vegetación secundaria (42) 
 
 

50 
33 

_ 18 _ 

 

8.4 Riqueza de especies y abundancia de esporas de HMA durante el proceso de sucesión 
ecológica 

 
Al caracterizar los sitios por edades de regeneración en cuanto a la riqueza de especies no 

se presentaron diferencias significativas para la mayoría de ellos; únicamente un acahual joven (18 
años) fue significativamente distinto de los sitios de selva; sin embargo, se observa un patrón en el 
que la riqueza de especies disminuye conforme avanza la sucesión (Fig. 11). 

En este estudio los valores más altos de riqueza se presentaron en las primeras etapas de la 
sucesión; el acahual más joven (5 años) registró más del 70% de las especies totales, y los sitios 
de edades intermedias (24 y 27 años) registraron más del 54%, por el contrario, los sitios 
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conservados de selva presentaron los valores más bajos (<39%), esto corrobora lo reportado por 
Stürmer y Siqueira (2011) quienes encontraron la menor riqueza de HMA en selva, mientras que 
en sitios de vegetación secundaria joven (< 20 años) y vieja (> 20 años) encontraron más del 
doble de especies. Esto contrasta con lo mencionado por Janos (1980), quien señala que durante 
etapas tempranas de la sucesión la riqueza de especies será menor y esta aumentaría hasta 
alcanzar la mayor riqueza en etapas tardías.  

A su vez, Guadarrama et al. (2014) mencionan que durante estadios intermedios y tardíos de 
la sucesión la baja riqueza de especies de HMA, posiblemente se debe a que durante estas 
etapas las especies de HMA colonizan al nuevo huésped a través de hifas en lugar de esporas, ya 
que no son capaces de producir esporas de manera eficiente; esto coincide con lo reportado en la 
misma zona de estudio por Becerril (2017), quien encontró una menor cantidad de micelio 
extrarradical en vegetación secundaria joven y en acahuales viejos cantidades iguales o mayores a 
los sitios conservados de selva. 

Por otro lado, Álvarez-Sánchez et al. (2017) reportaron la mayor abundancia de esporas en 
los sitios con menor desarrollo sucesional (sitios con mayor biomasa vegetal de herbáceas), 
señalaron que la baja densidad aparente y el alto contenido de materia orgánica en estos sitios 
promueven un mayor crecimiento del sistema radical de las plantas, lo cual permite el desarrollo de 
los HMA. Además, en sitios con herbáceas y árboles, la densidad aparente alta, limita el 
crecimiento de las raíces y del micelio, reflejado en una menor abundancia de esporas. Buscot 
(2015) menciona que a lo largo de las etapas de la sucesión conforme aumenta la diversidad de 
plantas, la diversidad de hongos simbiontes también lo hace, ya que esto permite reunir un mayor 
número de especies fúngicas (por la distribución diferencial de las raíces, características de las 
mismas, interacciones planta-planta). No obstante, en etapas de sucesión tardías y en 
comunidades vegetales maduras los hongos que son compatibles con una amplia variedad de 
plantas (raíces) serán los que formen la asociación MA con mayor frecuencia y se podría esperar 
una disminución en la diversidad de micobiontes con el tiempo. Lo anterior se observó en este 
trabajo. 

Contrario a lo que se esperaba los valores más bajos de riqueza de especies no se 
presentaron en las primeras etapas de la sucesión. Al comparar con datos preliminares de 
abundancia y riqueza de esporas de HMA en áreas de cultivo y pastizales en la misma zona de 
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estudio (Franco, en preparación) 20 especies se comparten con las encontradas en sitios de 
acahual joven (A1 y A2), lo cual confirma que los propágulos de estas especies logran persistir 
ante condiciones de disturbio. De forma similar Guadarrama et al. (2014) señalan que el cambio de 
uso de suelo causado por las actividades agrícolas no eliminan necesariamente las fuentes de 
propágulos de HMA como raíces colonizadas, esporas y micelio viable y que la rápida aparición de 
malezas y especies pioneras contribuyen al mantenimiento de las comunidades de HMA tras el 
abandono de las tierras agrícolas. 

Con respecto a la abundancia de esporas se presenta un patrón similar al observado en la 
riqueza de especies. El análisis estadístico no reveló diferencias significativas para la mayoría de 
los sitios de acuerdo a la edad de regeneración, sin embargo, se observa que la abundancia de 
esporas en uno de los acahuales jóvenes (A2) fue mayor que en aquel de edad más avanzada 
(A4) y que los sitios conservados de selva presentaron los valores más bajos, siendo diferente 
estadísticamente de los anteriores S1 (Fig. 14). La abundancia de esporas en este estudio no está 
relacionada con la edad de abandono de los sitios lo cual coincide con otros trabajos donde no se 
encontraron diferencias significativas entre la abundancia de esporas viables y los diferentes 
estados sucesionales (Guadarrama et al., 2008, 2014; Stürmer et al., 2006). Sin embargo, se 
observa que el número de esporas disminuye conforme avanza la sucesión. De forma similar a 
Zangaro et al. (2013) reportaron una disminución en la colonización intrarradical y la abundancia 
de esporas conforme avanzó la sucesión, observándose los valores más altos los sitios de 
sucesión temprana con vegetación de pastizal y matorral, intermedios en la vegetación secundaria 
y los valores más bajos la selva madura. 

La abundancia de esporas en el acahual A2 fue 16 veces mayor que en el sitio de selva S1 
(la abundancia fue de 9.7±2.91 a 157.7±34.06 esporas en 100 g de suelo seco) como también 
ocurrió en el caso de Stürmer y Siqueira (2011) y Zangaro y colaboradores (2000) donde la 
abundancia fue 6.3 y 53 veces mayor, respectivamente, en vegetación secundaria joven en 
comparación con sitios de selva. 

Aunque la mayoría de los sitios presentan microclimas semejantes, A1 y A2 presentaron la 
temperatura promedio mensual más alta, el menor porcentaje de humedad relativa y el menor 
contenido hídrico en el suelo, lo cual hace suponer que la vegetación influye de manera importante 
en el microclima de estos sitios (Acevedo, 2017). La incidencia directa de la radicación solar en el 
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suelo, la disminución de la humedad del mismo y las fluctuaciones en la temperatura, son 
condiciones de estrés que promueven la producción de esporas en los acahuales más jóvenes lo 
cual se corrobora por ser estos los que presentaron los valores más bajos de micelio extrarradical 
(Becerril, 2017). Así pues, la escasa cobertura vegetal durante las primeras etapas de la sucesión 
causa cambios ambientales que influyen en las comunidades de HMA.  

Otra explicación probable, de las diferencias en el número de esporas entre los acahuales 
jóvenes y la selva madura, es la eliminación de estas estructuras a través de la descomposición o 
la depredación, la cual se sabe es mayor en ambientes más húmedos (Picone, 2000). En sitios de 
selva se han registrado valores altos de mantillo lo cual junto con la cobertura vegetal favorece la 
conservación de la humedad del suelo (Núñez, 2006). Esto coincide con Santiago (2018) quien 
reportó mayor contenido de agua en el suelo en selvas respecto a la vegetación secundaria. 
Además, se sabe que algunos microartrópodos del suelo se alimentan de hifas y esporas de HMA 
(Klironomos y Moutoglis, 1999); en estos sitios se ha reportado una mayor abundancia de ácaros en 
comparación con la vegetación secundaria (Barajas-Guzmán, 1996). 

Una vez que las selvas son deforestadas y convertidas a otros usos de suelo, la alteración y 
exposición del suelo, así como cambios en la composición vegetal ocasionan cambios ambientales 
y biológicos que desencadenan o estimulan la esporulación de los HMA (Stürmer y Siqueira, 2011). 
A pesar de no contar con datos de vegetación, se observaron diferencias en la composición y en la 
cobertura vegetal entre la vegetación secundaria más joven con la más vieja y la selva madura; la 
primera está compuesta principalmente por herbáceas con ciclos de vida cortos; en cambio, los dos 
últimos presentan múltiples estratos en la vegetación y un dosel cerrado conformado por especies 
leñosas de mayor tamaño y crecimiento lento. 

Después de ser abandonado un terreno la vegetación es dominada por pastos, arbustos y 
hierbas (<5 años) los cuales son reemplazados por especies de vida corta demandantes de luz 
“especies pioneras” (Guariguata y Ostertag, 2001). Generalmente, estas plantas con raíces finas y 
abundantes pelos radiculares muestran alta colonización y esporulación, por el contrario, especies 
vegetales pertenecientes a los estados más avanzados de la sucesión y que son especies 
dominantes en los bosques maduros muestran bajos niveles de colonización intrarradical además 
de menos esporulación en el suelo (Zangaro y Rondina, 2016).  
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Las especies vegetales pertenecientes a etapas tempranas de la sucesión presentan tasas de 
crecimiento rápido y por ende una alta demanda de nutrientes lo que favorece una alta afinidad con 
los HMA (Zangaro y Rondina, 2016). Esto como resultado de la alta disponibilidad de luz que 
favorece la fotosíntesis y así la asignación de carbono a la relación simbiótica traducida en mayor 
colonización intrarradical, una red más extensa de micelio o mayor producción de esporas. Por el 
contrario, aquellas presentes en etapas finales muestran crecimiento lento, están en ambientes con 
menor disponibilidad de luz y poseen tasas fotosintéticas más bajas (Zangaro et al., 2000, 2012), 
por lo cual destinan menos carbono a raíces y hojas lo que haría de éste un elemento limitado e 
inhibiría la relación, lo que se reflejaría en una menor cantidad de propágulos en el suelo.  

Por otra parte, se sabe que las esporas se forman durante las etapas finales de la asociación 
mutualista entre la planta y el hongo, e incluso se asocia con la senescencia vegetal en cultivos 
(Pringle y Bever, 2002). Entonces, pareciera ser que la alta mortalidad de especies herbáceas 
(Chazdon, 2008) junto con el constante recambio de especies vegetales durante etapas tempranas 
de la sucesión, favorecen no solo la producción de esporas sino también la relación mutualista con 
múltiples especies de HMA.  

Nuestros datos muestran que no necesariamente existe un recambio de especies a lo largo 
del proceso sucesional, pero si hay cambios en la importancia de las especies (proporción de la 
esporulación); es decir las especies dominantes cambian de posición jerárquica en las diferentes 
etapas. Buscot (2015) menciona que las especies de HMA dominantes son reemplazadas con 
frecuencia cuando las condiciones ambientales cambian (cambios en la vegetación y/o 
estacionalidad). Y que esta rotación contribuye a mantener un reservorio muy diverso de propágulos 
disponibles para asociarse con las raíces de las plantas.  

Conforme avanza la sucesión los géneros Claroideoglomus y Funneliformis adquieren mayor 
importancia y dominan en etapas intermedias de la sucesión, mientras que Acaulospora y Glomus 
muestran mayor abundancia en sitios de vegetación secundaria que en selva madura. Por otra 
parte, las especies como A. kentinensis y D. eburnea disminuyen en etapas intermedias y en sitios 
maduros vuelven a ser especies dominantes (Ver Fig. 28). Varias especies parecen ser más 
tolerantes a la perturbación y/o ser colonizadores más rápidos de nuevos hábitats (Brundrett y 
Ashwath, 2013); por ejemplo, Chagnon et al. (2013) propusieron una clasificación de estrategias de 
vida para los HMA y consideraron a la familia Glomeraceae como ruderal, que puede persistir ante 
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condiciones de disturbio como la ruptura física de la estructura del suelo y la muerte repentina del 
huésped, mientras que Acaulosporaceae la consideraron con estrategia de vida tolerante al estrés 
que persiste ante condiciones ambientales adversas como baja fertilidad y suelos ácidos. Especies 
de estos géneros son resistentes a alteraciones del ecosistema.  

En particular Claroideoglomus etunicatum es una especie abundante en etapas tempranas, la 
cual también lo fue en pastizales para la época lluviosa (Franco, en preparación), lo cual tiene 
sentido si consideramos que estos sitios fueron utilizados previamente como pastizales. Además, la 
mayor abundancia de esta especie se presentó en A2, lo cual coincide con lo reportado por Sun et 
al. (2013) quienes mencionan que a medida que la abundancia de C. etunicatum aumentaba en 
relación con la de Am. gerdemannii, el porcentaje de cobertura de pasto disminuyó 
significativamente, mientras que las hierbas aumentaron. Aunque no se tienen datos de vegetación 
se observó en este sitio mayor cobertura de especies herbáceas.  

Estos cambios en las especies dominantes pueden ser reflejo de cambios en la composición 
vegetal a lo largo del proceso sucesional. 
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Figura 28. Dinámica de la comunidad de HMA durante el proceso de sucesión en la selva húmeda de Los Tuxtlas, Veracruz. El ancho de las barras indica la 
abundancia relativa de esporas. 
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8.5 Relación entre las propiedades físico-químicas del suelo y los componentes biológicos de los 
HMA 

 
En este trabajo para la época seca la riqueza de especies mostró correlación significativa con 

el pH. Con el resto de las propiedades físico-químicas del suelo no se encontraron correlaciones 
significativas con la riqueza de especies ni la abundancia de esporas. Oehl et al. (2010) sugieren 
que el pH del suelo es el parámetro que más influye en la composición de especies de HMA, 
encontraron que tiene una relación negativa con la riqueza de especies a nivel de género en sitios 
de cultivo y pastizal, donde el pH tenía valores de 5.3 a 7.8, mientras que Johnson et al. (1991) en 
sitios de bosque templado en proceso de sucesión reportaron una relación positiva con la 
infectividad de HMA pero no así con la abundancia de esporas. El pH del suelo afecta la 
disponibilidad de nutrientes y el funcionamiento de las plantas, por lo que tiene un efecto indirecto 
sobre la estructura de la comunidad de HMA (Chaudhary et al., 2008). Sin embargo, la respuesta 
de la MA al pH del suelo parece depender principalmente de las especies de hongos que la 
formen (Entry et al., 2002), muchas de las cuales se desarrollan en rangos muy amplios de pH 
(Chaudhary et al., 2008). Lo anterior explicaría que este factor no influya de manera fuerte en la 
abundancia de esporas en este trabajo donde el pH tuvo valores de 5.2 a 6.5. 

Por otra parte, Oehl et al. (2010) no encontraron una relación entre el contenido de carbono 
orgánico y la disponibilidad de P con la abundancia de esporas ni la riqueza de HMA. Como 
tampoco Márquez (2015) en una selva estacional encontró una relación lineal entre la distribución 
de las especies de HMA con las propiedades físico-químicas del suelo.  

Los resultados del ACP muestran que, las variables que más contribuyeron a explicar el 
ordenamiento de los sitios en la producción de esporas fueron aquellas que afectan el desarrollo 
de la MA (Ct y Nt) y la textura del suelo. Dependiendo de la época del año se observa que la 
importancia de las propiedades físico-químicas del suelo cambia. En la época seca además de las 
variables antes mencionadas el P y los nitratos explicaron esta variación, mientras que en lluvias 
fue el amonio. Esto coincide con lo reportado en la misma región, donde la concentración de P, Nt, 
la textura del suelo, el pH y el contenido de MO fueron las variables edáficas que determinaron la 
distribución de las especies de HMA (Sánchez-Gallen, 2011), así como con Márquez (2015) quien 
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en la época lluviosa reporta al NH4
+ como la única variable que influyó en la distribución y en 

secas el P y los NO3
-, principalmente. 

En la época seca se encontró la mayor concentración de NO3
- en el suelo de ambos tipos de 

vegetación y de NH4
+ en el caso de los acahuales (Acevedo, 2017). Se sabe que el alto contenido 

de agua en el suelo incrementa la disponibilidad de nutrientes puesto que se encuentran en 
solución y permite que puedan ser aprovechados por los organismos. Es posible que ante 
condiciones de menor humedad las plantas inviertan en la asociación mutualista, ya que los HMA 
son capaces de absorber otras formas de nitrógeno orgánico como NO3

- y NH4
+ el cual pueden 

trasferir a la planta huésped. Se ha reportado que el número de especies de HMA incrementa 
significativamente en suelos con mayor contenido de N (Landis et al., 2004). La alta disponibilidad 
de N aumenta la capacidad fotosintética de la planta que a su vez permite cubrir la demanda de C 
por parte del hongo (Johnson, 2010) para la producción de estructuras de resistencia como de 
estructuras de colonización. 

Todos los sitios presentaron un contenido bajo de P y valores medios de Nt, no obstante, los 
acahuales presentaron los valores más altos de este último (Acevedo, 2017). Johnson (2010) 
propuso un modelo en el cual explica que la función de la micorriza arbuscular depende de la 
estequiometría del N y P y de la asimilación del C. Menciona que la alta disponibilidad de N 
cuando el P es limitado, favorece el intercambio de C por P y el suministro de C no se encuentra 
limitado por la deficiencia de N, permitiendo que se establezca una relación mutualista más fuerte. 
De ahí que en los sitios de estudio se vea favorecida la relación mutualista con los HMA y que en 
sitios de acahual se presente alta producción de esporas favorecida por la alta asignación de C por 
parte de las plantas hacia el hongo. Esto demuestra que la estequiometria es un factor 
determinante en el comportamiento de la comunidad de HMA (Johnson, 2010). 

En cuanto a la textura del suelo se ha reportado que el número de especies de HMA 
incrementa significativamente en suelos con alto contenido de arcilla y limo y disminuye en suelos 
con mayor contenido de arena (Landis et al., 2004). El análisis multivariado mostró que la textura 
del suelo explica de forma importante la distribución de los datos. En la época seca se observó 
que aquellos sitios con niveles altos de arcilla con respecto a limo y arena coinciden con los sitios 
con los valores más altos de abundancia de esporas y que corresponden también a los sitios con 
mayor riqueza de especies (A1, A2 y A3).  
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Al igual que lo reportado por Becerril (2017) para la longitud de micelio y la colonización 
intrarradical, en la época lluviosa se observa que A5 y S1 quedan separados del resto de los sitios 
en el ACP. En el caso de A5 es el sitio más alejado del resto; el paisaje circundante a diferencia 
de los demás acahuales está dominado por áreas de cultivo y pastizales lo cual repercute en las 
fuentes de propágulos. Ello puede ser reflejo de las diferencias que existen en el funcionamiento 
de la comunidad de HMA respecto a los otros sitios. Por otro lado, S1 fue el sitio que presentó los 
valores más bajos de riqueza de especies y abundancia de esporas. Cabe resaltar que este sitio 
es el más utilizado en trabajos de investigación por su cercanía a la Estación Biológica. Estos 
sitios presentaron los valores más altos de pH (6.5 y 6.25, respectivamente), Ct (8.9% y 9.8%), Nt 
(0.59 y 0.51) y NH4

+ (50.3 y 42.44) en comparación a los otros sitios; y de NO3
- (21.61) en el caso 

de S1 (Acevedo, 2017). A pesar de presentar características edáficas similares, S1 presentó 
valores bajos de abundancia de esporas, mientras que A5 presentó valores altos; esto puede 
indicar que la vegetación presente en cada sitio, así como las características del hábitat influyen en 
la esporulación de los HMA (Zangaro et al., 2013). En la época seca se observa un patrón similar, 
siendo nuevamente el A5 el sitio que se separa del resto por presentar los valores más altos de 
Ct, Nt, P y nitratos. 

En cuanto a las variables (estructuras) de los HMA no se forman agrupaciones de datos. Sin 
embargo, en secas se observa que existe una separación de algunos sitios de acahual de sitios de 
selva dados por diferencias en la riqueza, la abundancia de esporas y la colonización intrarradical. 
Esta separación podría estar influenciada por la temporalidad y la fenología vegetal. Zangaro et al. 
(2014) reportaron que durante la estación más fría la biomasa de raíces finas, así como la 
frecuencia y longitud de los pelos radicales, se redujeron notablemente; lo cual coincide con el 
periodo de menor demanda metabólica por parte de las plantas y las mayores concentraciones de 
algunos nutrientes en los tejidos de la raíz. Esto sugiere una menor demanda de nutrientes, los 
cuales están disponibles para usarse durante la temporada cálida, cuando las plantas invierten 
más en la formación de nuevos tejidos en raíces y brotes. En este sentido, durante la época seca 
se ve favorecido el desarrollo de los HMA, por otro lado, ya que el contenido de agua en el suelo 
influye en la disponibilidad de nutrientes existe mayor presión en términos de la disponibilidad de 
recursos; además de mayor restricción ambiental provocando también mayor producción de 
esporas. 
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Sin embargo, Zangaro et al. (2013) sugieren que los niveles más altos de colonización 
intrarradical y abundancia de esporas de HMA están más asociadas con las primeras fases de la 
sucesión, independientemente del nivel de fertilidad del suelo; esto como resultado del efecto 
diferencial que las especies vegetales pueden tener sobre estos hongos. Esta asociación podría 
estar más relacionada con los atributos de historia de vida de las plantas y su contenido de 
nutrientes en las raíces finas que con la fertilidad natural del suelo (Chagnon et al., 2013).  

No se observó un agrupamiento definido de los sitios de acuerdo a un gradiente sucesional, 
en función de la abundancia y riqueza de especies. Esto debido a que los sitios de selva y de 
vegetación secundaria presentan características edáficas (físicas y químicas) semejantes 
(Acevedo, 2017). Esto demuestra que las diferencias encontradas en la abundancia de esporas de 
HMA entre sitios no estuvieron determinadas únicamente por las propiedades del suelo ni por la 
temporalidad, sino que se involucran otros factores como la composición vegetal y propiedades 
intrínsecas a las especies de HMA. En este sentido, Sánchez-Gallen (2011) sugiere que cada 
especie fúngica es capaz de hacer uso de una combinación de variables bióticas y abióticas muy 
definida pero con intervalos amplios, que les permiten persistir ante cambios ambientales drásticos.  
 

9 CONCLUSIONES 
 

De acuerdo a lo planteado, la estacionalidad tuvo un efecto directo sobre la riqueza de 
especies, la abundancia de esporas y la diversidad de HMA, presentándose los valores más altos 
durante la época seca, además de influir en la composición de la comunidad de estos hongos. 

 
La abundancia de esporas y riqueza de especies de HMA en este estudio no está 

relacionada con la edad de abandono de los sitios. Sin embargo, estas variables disminuyen 
conforme avanza la sucesión, presentándose los valores más altos en los acahuales más jóvenes 
y los valores más bajos en los sitios de selva.  

 
Contrario a lo esperado, los sitios con menor edad de abandono presentaron los valores más 

altos de riqueza de especies de HMA y los sitios de selva presentaron los valores más bajos. Sin 
embargo, los valores del índice de Shannon-Wiener fueron similares.  
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Las propiedades físico-químicas del suelo no permiten explicar la distribución de los HMA. No 

obstante, las variables que más contribuyeron a explicar el ordenamiento de los sitios en la 
producción de esporas fueron aquellas que afectan el desarrollo de la MA (Ct y Nt) y la textura del 
suelo. Es posible que la variación en la abundancia de esporas de los HMA esté más relacionada 
con la composición florística a lo largo del proceso sucesional, la fenología de las plantas, las 
características ambientales de cada sitio y las características propias de cada especie de HMA que 
con la edad de abandono.  

 
El proceso de sucesión induce en general un aumento en la riqueza de especies de HMA 

durante las primeras etapas, al parecer por una mayor dependencia a los HMA de las plantas en 
los acahuales.  

 
Los sitios de selva como de vegetación secundaria representan un reservorio importante de 

especies de HMA, con uso potencial para la restauración ecológica. 
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ANEXOS 
 

Anexo 1 
Extracción de esporas.  

Método modificado de Brundrett et al. (1996). 

1. Colocar una muestra de 100 g de suelo seco en un recipiente de boca ancha y humedecer 
por completo el suelo adicionando agua corriente. Dejar reposar por unos cuantos minutos. 

2. Con ayuda de la mano amasar el suelo para deshacer cualquier grumo. 
3. Colocar dos tamices (0.71 mm y 44 micras de apertura) uno encima del otro. 
4. Verter el suelo en los tamices previamente ordenados y con ayuda de una piseta transferir el 

suelo que queda adherido al recipiente. 
5. El suelo del último tamiz, se distribuye de manera uniforme en tubos de centrífuga de 50 ml 

y se adiciona agua hasta los 40 ml para equilibrarlos. 
6. Centrifugar a 3500 r.p.m. por cuatro minutos y medio. 
7. Eliminar el sobrenadante de los tubos y conservar el pellet. 
8. Agregar sacarosa al 40% y agitar hasta que se mezcle bien el suelo y la sacarosa. 

Centrifugar nuevamente a 3500 r.p.m. por minuto y medio. 
9. Pasar el sobrenadante por un tamiz pequeño con apertura de malla de 44 micras y enjuagar 

con ayuda de una piseta  
10. Lavar varias veces y vaciar la muestra con ayuda de la piseta a una caja de Petri de 5 cm 

de diámetro. 

11. Revisar la muestra en el microscopio estereoscópico, separar las esporas con ayuda de 
agujas de disección y colectarlas con ayuda de una pipeta Pasteur.  
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Anexo 2 

Preparaciones fijas. 

Para ello es necesario: 

1. Colocar las esporas en un tamiz pequeño y lavar con Tween 80 añadiendo de una a dos 
gotas y dejar actuar durante 1 min, a continuación enjuagar con agua con ayuda de una 
piseta. 

2. Posteriormente añadir cloro al 5% hasta cubrir las esporas, dejar actuar por 5 min y enjuagar 
con agua. 

3. Separar las esporas en diferentes grupos de acuerdo con rasgos morfológicos, como color y 
tamaño.  

4. Montar las esporas en portaobjetos, con PVLG y reactivo de Melzer (el cual reacciona con 
los diferentes estratos de la pared de las esporas), colocar un cubreobjetos y aplicar ligera 
presión para abrir las esporas. 

5. Dejar secar las preparaciones a temperatura ambiente alrededor de cinco días antes de ser 
observadas al microscopio óptico. 
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Anexo 3 
Imágenes de las esporas recolectadas en campo en Los Tuxtlas, Veracruz. Fotografías 
tomadas por la M. en C. Laura Hernández del Laboratorio de Micorrizas de la Universidad 
Autónoma de Tlaxcala. 

Se muestran aquellas especies que no habían sido reportadas anteriormente. Y la especie más abundante (*). 

Acaulospora aff. cavernata  Ambispora callosa 

Claroideoglomus drummondii *Claroideoglomus etunicatum 

Diversispora eburnea Diversispora trimurales 

50 µm 

50 µm 

50 µm 
50 µm 

50 µm 

50 µm 
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