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RESUMEN 
 

Los claros son espacios en el dosel creados a partir de la caída de árboles y ramas. 

Los claros forman parte del ciclo de regeneración natural de los bosques tropicales 

en el que la estructura y la composición de la comunidad se recuperan a través del 

tiempo. La regeneración natural es definida como un proceso de recambio de 

especies en un tiempo y espacio definidos. Este proceso permite mantener la gran 

diversidad de especies encontradas en estos ecosistemas.  

Un claro en el dosel desencadena una serie de cambios microambientales, 

sobre y bajo el suelo y en la cobertura de la vegetación. Los cambios más 

estudiados son aquellos que ocurren en la comunidad de la vegetación leñosa. Los 

cambios microambientales y sus relaciones con los cambios de la vegetación tanto 

herbácea como leñosa, y las comunidades de microorganismos del suelo aún se 

conocen muy poco. El objetivo de este trabajo fue realizar una evaluación integral 

del proceso de regeneración natural de claros en comunidades por encima y debajo 

del suelo a lo largo de un gradiente de regeneración natural, establecido en etapas, 

en claros en el bosque tropical perennifolio en la región de Los Tuxtlas, Veracruz, 

México. Esta información permitirá conocer los tiempos y los mecanismos que 

impulsan la regeneración natural de los bosques tropicales perennifolios de una 

manera integral.  

Se seleccionaron 15 claros, los cuales fueron clasificados en 15 etapas de 

regeneración natural y un sitio en la periferia de cada uno de los claros para ser 

utilizado como su referencia. En cada claro se marcó un cuadro de 5  5 m en el 

centro y se determinó el tamaño de todo el claro, la altitud, la pendiente, la apertura 

del dosel y la incidencia lumínica. Se registró la identidad taxonómica y la cobertura 

de todas las especies de plantas en el área de 25 m2. Se tomaron tres muestras de 

los primeros 20 cm de suelo en las que se determinó la humedad del suelo, pH, 

concentración de materia orgánica, nutrientes disponibles (PO4
-, NO3

-, NH4
+) y 

biomasa y abundancia de los grupos de microbiota. 
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Se encontraron pocos cambios en el microambiente, la vegetación y el suelo 

a lo largo de las 15 etapas de regeneración. En general, los claros difirieron de sus 

sitios de referencia principalmente por las comunidades de especies herbáceas y 

arbustivas, la humedad en el suelo y la concentración de amonio. Las comunidades 

microbianas variaron muy poco entre sitios de referencia y claros.  

Con el objetivo de analizar el proceso de regeneración natural de una manera 

integral se realizaron una serie de modelos de ecuaciones estructurales, los cuales 

sugirieron que los factores reguladores propuestos en la literatura (disponibilidad de 

luz y composición de la comunidad de especies de plantas) operan de manera 

distinta a la esperada. La humedad en el suelo resultó ser un recurso de mayor 

relevancia en la regeneración natural de claros que la incidencia de luz, incluso en 

un bosque tropical perennifolio. Además, el mejor modelo sugirió que la humedad 

en el suelo tiene un efecto directo en las propiedades del suelo, que a su vez afecta 

la comunidad vegetal, pero no la composición de la comunidad microbiana.  

La presente tesis está organizada con base en tres grandes preguntas de 

investigación: 1) ¿Cómo cambia la riqueza, diversidad y composición de la 

comunidad de plantas a lo largo del gradiente de regeneración? 2) ¿Cuáles son las 

características físicas químicas y la composición de las comunidades microbianas 

a lo largo del gradiente de regeneración? Y 3) ¿Cuál es la relación entre la cobertura 

vegetal, las propiedades del suelo, la comunidad microbiana del suelo y las etapas 

de regeneración natural? 
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I. INTRODUCCIÓN 
 

I.1. Interacción entre el sistema epigeo e hipogeo  
 

Los ecosistemas terrestres funcionan a través de la interacción de los subsistemas 

epigeo (el sistema por arriba del suelo) e hipogeo (el que se encuentra por debajo). 

Ambos tienen sus propias características y procesos, sin embargo, su interrelación 

es la que mantiene al ecosistema a lo largo del tiempo. Dicha interacción puede ser 

tan precisa que, un cambio en cualquiera de los dos subsistemas, puede repercutir 

en la resistencia o resiliencia de todo el ecosistema (Wardle et al. 2004).  

El subsistema epigeo ha sido el más estudiado y manejado, en contraste, el 

subsistema hipogeo ha cobrado gran relevancia en los estudios solo en las últimas 

décadas. Las relaciones entre la comunidad biológica del subsistema hipogeo, los 

procesos que ahí se generan y las contribuciones de la naturaleza a la sociedad 

pueden entenderse y explicarse desde la perspectiva de los ensamblajes 

funcionales de los organismos clave del suelo (Barrios et al. 2012).  

La comunidad de plantas que caracteriza el subsistema epigeo es altamente 

dinámica ya que se encuentra bajo diversas fuentes de presión, como la 

depredación por herbivoría, los cambios en la disponibilidad de nutrientes y la 

incidencia de precipitación en un sitio, además puede ser afectada por fenómenos 

naturales como lo son los disturbios. Es decir, eventos de cambio que suelen 

promover un proceso de sucesión (Shimatani y Kubota, 2011). Un ejemplo de 

disturbio natural altamente recurrente es la caída de árboles y ramas que da como 

resultado la apertura de claros en el bosque tropical perennifolio.  

 

I.2. Bosque tropical perennifolio 
 

El bosque tropical perennifolio (BTP) también conocido como selva húmeda o selva 

alta perennifolia (Rzedowski, 1994) es considerado uno de los biomas terrestres 

más diversos (Dirzo, 2001). Es responsable de más de un tercio de la fotosíntesis 
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global de los ecosistemas terrestres en el planeta (Mellillo et al., 1993) y es 

considerado el sumidero de carbono más grande del mundo debido a que almacena 

casi el 40% de este elemento en su biomasa vegetal (Lewis et al., 2004).  

El BTP se encuentra en regiones climáticas con temperaturas y 

precipitaciones que favorecen el desarrollo vegetal y la existencia de una gran 

diversidad de especies (Aide et al., 2013). Son sistemas estructuralmente 

complejos, en donde las especies vegetales más dominantes pertenecen a las 

familias Orchidaceae, Polypodiaceae s.l., Asteraceae, Fabaceae y Caesalpiniaceae 

(Ibarra-Manríquez y Sinaca, 1995).  

En México, tienen una cobertura aproximada de 91 565.6 km2 (Figura 1), lo 

que representa el 4.6% del territorio nacional (INEGI, 2016). Se encuentran bajo 

amenaza constante debido a la explotación de sus recursos y al cambio de uso de 

suelo (O’Brian y Leichenko, 2005). El factor de impacto más alto lo representa la 

deforestación, ya que en la actualidad a escala planetaria los BTP abarcan el 50% 

de la que era su cobertura histórica y a escala nacional menos del 25% (CIFOR, 

2005). 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 
 
Figura 1. Distribución potencial de los bosques tropicales en el territorio mexicano. 

Modificado de INEGI, 2019.  
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Los BTP se encuentran inmersos en una dinámica altamente cambiante, 

debido a fenómenos naturales o disturbios como incendios, inundaciones, 

deslizamientos de tierra y huracanes (Geist y Lambin, 2001, 2002), así como por la 

caída de árboles y ramas que pueden conducir a la formación de claros cuya área 

puede oscilar entre algunos o cientos de metros cuadrados (Brokaw, 1985; Clarck 

y Clarck, 1991).  

Los cambios causados por la caída de árboles representan fuertes 

impulsores o drivers de cambios en la estructura y composición de la comunidad 

vegetal de los BTP (Denslow, 1985; Bongers et al., 2009; Uriarte et al., 2009). Los 

cambios ambientales que se generan al abrirse los claros dan inicio a un proceso 

de recambio de especies que a su vez responde a la disponibilidad de recursos. 

Los claros son considerados áreas perturbadas originadas por la caída de 

ramas o árboles que representan un disturbio natural. El régimen en el que estos 

ocurren se encuentra parametrizado por su frecuencia (por unidad de tiempo) y área 

(escala espacial), así como por su intensidad (fuerza con la que impacta al 

ecosistema); estos parámetros están directamente asociados con los atributos 

estructurales de las comunidades (Kubota, 2000; Fisher et al., 2008; Kellner y Asner, 

2009; Kellner et al., 2009; Shimatani y Kubota, 2011). 

A pesar de que la apertura de claros es un proceso natural, en estudios 

recientes se ha identificado que la deforestación y el cambio de uso de suelo han 

conducido a un aumento en la frecuencia de la formación de claros (Martínez-

Ramos et al., 2016), lo que podría representar grandes efectos funcionales para la 

biota y por lo tanto en las contribuciones de la naturaleza que los BTP ofrecen a la 

sociedad (Díaz, 2018).  

En la Reserva de Los Tuxtlas, en Veracruz, por ejemplo, la tasa de apertura 

de claros ha aumentado de 1.3% en 1975 a 3.6% en el 2013. Esto es debido a que 

los bordes de la reserva se encuentran rodeados principalmente por zonas de 

pastizales (Martínez-Ramos et al., 2016), lo que aumenta la exposición al viento y 
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la desecación de las raíces y en consecuencia el riesgo a la caída de árboles y 

ramas también se ha incrementado (Laurance et al., 1998; 2001).  

 

I.3. Regeneración natural 
 
Los claros forman parte del ciclo de regeneración natural en el que la estructura y 

la composición de la comunidad vegetal se recuperan (Whitmore, 1984; Brokaw, 

1985; Martínez-Ramos y Álvarez-Buylla, 1986; Martínez-Ramos et al., 1988). La 

regeneración natural es definida como un proceso de recambio de especies en un 

tiempo y espacio definidos (Martínez-Ramos, 1994). Este proceso permite mantener 

la gran diversidad de especies vegetales registradas en ecosistemas como los BTP, 

además de que influye en el ciclo de nutrientes al generar un aporte de materia 

orgánica (Brokaw y Busing, 2000). Los claros suponen la apertura de un nuevo 

microhábitat y con ello la germinación de semillas y el crecimiento de plántulas de 

diversas especies de plantas (Hubbell y Foster, 1990), promueven la resistencia a 

los patógenos y herbívoros a través de las altas tasas de crecimiento de las plantas 

(Coley, 1983; Augspurger, 1984) y reducen la dominancia de las especies altamente 

competitivas (Connell, 1978; Huston, 1979).  

La alta heterogeneidad ambiental provocada por la apertura de claros y la 

regeneración natural que esto conlleva; es decir las modificaciones en los procesos 

físicos, químicos y biológicos del sitio es considerada como una de las principales 

explicaciones para la coexistencia de especies en los BTP debido a que promueve 

el recambio de especies (Brandani et al., 1988; Chazdon et al., 1999).  

Diversos estudios se han enfocado en entender la dinámica de regeneración 

natural en las comunidades vegetales (Álvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1990; 

Martínez-Ramos, 1994, 1998, 2012; Osuri et al., 2017), en particular sobre cómo las 

nuevas condiciones de disponibilidad de luz favorecen la germinación y colonización 

de algunas especies pioneras (Connell, 1989; Schupp et al., 1989). 

Además, existen estudios con otras comunidades bióticas, como las 

comunidades de animales, que se han enfocado principalmente en las diferencias 
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en la riqueza y composición de especies al comparar claros y el bosque maduro 

(Schemske y Brokaw 1981; Shelly 1988; Greenberg, 2001; Greenberg y Lanham, 

2001; Hill et al., 2001; Gorham et al. 2002; Strojny y Hunter, 2010). Una 

característica importante de estos estudios es que se han realizado principalmente 

en periodos de tiempo cortos (entre seis y 36 meses) con especies juveniles, por lo 

que solo se conocen las interacciones iniciales que permiten inferir las dinámicas 

en las etapas más avanzadas (Blake y Hoppes, 1986; Popma y Bongers, 1988; 

Feener y Schupp, 1998; Peñaloza y Farji-Brener, 2003; Champlin et al., 2009; Fukui 

et al., 2011).  

 

I.4. Estructura de la comunidad vegetal 
 

En el bosque tropical perennifolio (BTP) tanto la estructura vertical como la 

horizontal son altamente complejas. Las formas de vida de árboles, arbustos y 

herbáceas representan el 63% de las especies, mientras que las lianas y epífitas el 

27%. Se puede encontrar la mayor riqueza de especies en el estrato de 2-15 m del 

dosel (Spicer et al., 2020). La complejidad se encuentra relacionada tanto al arreglo 

tridimensional de los elementos del dosel como a la trayectoria del proceso de 

regeneración (recambio de especies), que en este tipo de bosques está 

determinado principalmente por la apertura de claros.  

 

I.4.1. Fases del proceso de regeneración 

El proceso de regeneración natural puede dividirse en tres fases: 1) la fase de 

madurez, caracterizada por árboles y otras plantas que conforman el dosel cerrado 

(esta fase se da antes de la apertura del claro), 2) la fase de claro se compone de 

árboles y/o ramas caídos, semillas, plántulas, árboles jóvenes y retoños de árboles 

dañados en los sitios donde recientemente se abrió un claro y, 3) la fase de 

construcción, que se caracteriza por el recambio y establecimiento de árboles 

jóvenes que se irán desarrollando en los años siguientes hasta llegar de nuevo a la 

fase de madurez ((Whitmore, 1984; Martínez-Ramos, 1994) (Figura 2). Para las 
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especies vegetales las fases pueden ser definidas con base en tres grandes 

criterios: la biomasa, la edad o la estructura de tamaños de las poblaciones de 

árboles y la composición de especies (Chazdon, 2013).  

Es posible visualizar a un bosque tropical perennifolio como un mosaico de 

fases regenerativas que suceden de manera cíclica (Martínez-Ramos, 1994; 

Manabe et al., 2008) en donde las relaciones causa-efecto entre el disturbio y la 

estructura de la comunidad juegan un papel central para la regeneración (Frelich, 

2002). La fase de claros ha sido definida como crucial para el restablecimiento ya 

que de ella depende la composición de especies de todo el ciclo.  

 

Figura 2. Fases del ciclo de regeneración natural del bosque tropical perennifolio. 

Modificado de Withmore, 1978. 

 

La idea del mosaico o parche es un factor clave para entender la alta 

variabilidad que existe en términos estructurales dentro de un BTP (Kneeshaw y 

Bergeron 1998; MaCarthy, 2001; Manabe et al., 2008; Kellner y Asner, 2009; Kellner 

et al., 2009).  

 

Fase de 
madurez

Fase de 
claro

Fase de 
construcción
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I.4.2. Grupos ecológicos 

En el proceso de regeneración natural se ven involucrados diversos componentes 

de la comunidad. Cada componente es un subconjunto definido por individuos que 

comparten el mismo estadio de vida. El ciclo se desarrolla como producto de las 

transiciones de los individuos entre los distintos componentes de la comunidad 

(Figura 3) (Martínez-Ramos, 1994).  

Con base en los rasgos de su historia de vida se reconocen dos grupos 

ecológicos con estrategias regenerativas contrastantes para las especies vegetales 

del BTP: las especies pioneras y las tolerantes a la sombra.  

Las especies pioneras tienen una tasa de crecimiento alta, son capaces de 

producir un gran número de semillas, y se dice que su ciclo de vida suele ser menor 

a 50 años, algunos ejemplos de estas especies son: Heliocarpus appendiculatus, 

Heliocarpus donell-smithii, Lonchocarpus cruentus, Pleuranthodendron lindenii, 

Trema micrantha, entre otras. En contraste, las especies tolerantes a la sombra 

tienen una tasa de crecimiento más lenta, producen pocas semillas y su ciclo de 

vida puede ser mayor a 100 años, dentro de ellas figuran Coccoloba hondurensis, 

Ficus insipida, Nectandra ambigens, Pimenta dioica y Poulsenia armata, entre otras 

(Núñez-Farfán y Dirzo, 1988; Álvarez-Buylla y Martínez-Ramos, 1992). 

El establecimiento y crecimiento de los individuos en el BTP depende en su 

mayoría de sus rasgos fisiológicos (Rüger et al., 2009, 2012). A menudo incluso las 

especies tolerantes a la sombra no pueden establecerse en condiciones de dosel 

cerrado por lo que dependen de la apertura de claros para crecer e iniciar su 

regeneración (White, 1979; Canham et al., 1990; Chazdon y Fetcher, 1984; 

Chazdon et al., 1996; Schnitzer y Carson, 2001; Kellner et al., 2009).  

Por lo anterior, la disponibilidad de luz es reconocida como un factor limitante 

en el éxito de la regeneración natural para las especies de plantas (Nicotra et al., 

1999; Montgomery y Chazdon, 2002; Rüger et al., 2011), debido a que es 

considerada un recurso limitante para la germinación, crecimiento y supervivencia 

en los BTP (Poorter y Arets, 2003; Pearcy, 2007).  
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Figura 3. Modelo conceptual de la regeneración natural para la comunidad vegetal 

de un BTP. Las celdas encasillan a cada componente de la comunidad y las flechas 

indican las rutas de transición más probables. Modificado de Martínez-Ramos, 1994.  

 

I.4.3. Desarrollo del proceso de regeneración natural 

El ciclo comienza con la caída de árboles o ramas grandes, es decir, con la apertura 

de espacios en el dosel que provocan el cambio en las condiciones ambientales y 

estimulan la germinación de semillas que se encuentran en el banco de semillas. 

Las plántulas al germinar conforman lo que se conoce como regeneración de 

avanzada, lo que con el tiempo conduce a la clausura o cerrado del claro, de manera 

que el ciclo se completa con el reemplazo de un árbol del dosel (Withmore, 1978, 

1984; Martínez-Ramos, 1994).  

La competencia por recursos entre plantas vecinas es considerada un factor 

determinante de la composición y estructura de las especies durante las etapas más 
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tempranas de la sucesión secundaria (Peet y Christensen, 1980; Bazzaz, 1990; 

Chazdon, 2008) y tiende a intensificarse a medida que las plantas crecen y cambia 

la disponibilidad de recursos (Bazzaz, 1996; Keddy, 2001; Grime, 2002).  

Se ha determinado que, en las primeras etapas de un proceso de sucesión, 

las plantas tienden a competir de manera simétrica debido a que tanto las formas 

de vida arbórea como las herbáceas son pequeñas y ocupan posiciones similares 

en el dosel bajo (Schwinning y Weiner, 1998). Sin embargo, la alta heterogeneidad 

en el ambiente inicial de este proceso, provocada por el recambio de especies, las 

modificaciones microambientales y las condiciones pre-disturbio del sitio, puede 

resultar en tasas de crecimiento y tamaño diferentes, lo que da lugar a un proceso 

asimétrico de competencia en donde los árboles más grandes tienden a generar 

una ventaja en tamaño y biomasa dentro de la comunidad; como resultado, los 

árboles mejoran su capacidad competitiva y se establecen y desarrollan 

exitosamente (Huston, 1994; Schwinning y Weiner, 1998).  

Por otro lado, los individuos desplazados a causa de esta diferenciación se 

someten a limitación de recursos (luz principalmente), decae su tasa de crecimiento 

y aumenta su mortalidad (van Breugel et al., 2006). Además, la heterogeneidad en 

las propiedades del suelo también promueve diferencias en la estructura vertical de 

las especies arbóreas (Dalling et al., 2004) debido al aprovechamiento diferencial 

de los recursos entre especies, es decir, algunas especies de árboles se pueden 

favorecer por las nuevas propiedades físicas y químicas del suelo, lo que les permite 

desarrollarse y ocupar un espacio en el dosel sobre aquellas que no presentan esta 

ventaja adaptativa.  

Finalmente, los claros se cierran desde las orillas hacia el centro, 

principalmente por el crecimiento de lianas o de árboles que bordean el claro, en 

contraste, en el centro se desarrolla de manera más lenta la comunidad de plántulas 

(Yavitt et al., 1995).  

Algunas propiedades como el tamaño del claro, su distribución y tiempo de 

recuperación pueden determinar el potencial de regeneración diferencialmente para 

distintos taxa (Cañadas et al., 2017), por ejemplo, las especies de árboles tienden 
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a verse favorecidas en los claros de mayor tamaño mientas que los arbustos y las 

formas de vida herbáceas lo hacen en los claros pequeños.  

 

I.4.4. Atributos de la comunidad vegetal 

Existen diversos atributos o propiedades emergentes de la comunidad vegetal que 

pueden ser utilizados para evaluar el desempeño de las especies dentro de una 

comunidad. Las medidas basadas en la cobertura de la copa, como la densidad del 

follaje o el índice de área foliar son propiedades altamente informativas en 

secuencias del bosque tropical (Brown y Parker, 1994). 

Una de las medidas más utilizadas es la biomasa. Se ha reportado que existe 

un incremento en la biomasa por encima del suelo conforme avanza el tiempo de 

regeneración en los claros (Phillips et al., 1998; Baker et al., 2004) además de una 

alta acumulación de biomasa durante los primeros años (Swaine y Hall, 1983; Uhl, 

1987; van Breugel et al., 2006; Fonseca et al., 2011). Este efecto se explica 

principalmente por la alta disponibilidad de nutrientes; es decir, por la fertilidad del 

suelo y no por la cobertura de los alrededores (Laurance et al., 2004; Poorter et al., 

2016).  

Otro atributo de gran relevancia es el área basal. El área basal es un 

descriptor de los cambios durante la sucesión, así como la historia ecológica de los 

sitios y la alta heterogeneidad espacial. En algunos estudios se ha propuesto a este 

como un mejor indicador que la edad, ya que es capaz de modificar el ambiente a 

una escala local al crear nuevos nichos y cambiar las condiciones microambientales, 

además funciona como un filtro para los rasgos funcionales de las especies (van 

Breugel et al., 2006; Chazdon et al., 2007; Lebrija-Trejos et al., 2010, 2011). 

Por otro lado, la riqueza de especies suele presentar un incremento del tipo 

asintótico durante los procesos sucesionales; es decir, un crecimiento matemático 

acelerado durante las primeras etapas seguido de una fase de estabilización (van 

Breugel et al., 2006; Norden et al., 2009; Lebrija-Trejos et al., 2010). Para los 

bosques tropicales, en particular, Connell (1978) planteó la Hipótesis del Disturbio 

Intermedio (Figura 4) en la que propone que la riqueza de especies durante la 
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primera fase de la sucesión alcanza un punto máximo y después tiende a declinar, 

debido a la competencia, es decir, presenta un comportamiento parecido al de una 

campana gaussiana.  

 

Figura 4. Hipótesis del disturbio intermedio para el bosque tropical perennifolio. Las 

especies en el diagrama inferior representan los patrones de remplazamiento a lo 

largo de las fases de regeneración. Las letras representan diferentes especies de 

plantas durante el proceso (Modificado de Connell, 1978).  

 

En términos de composición, la comunidad de las especies de árboles se 

recupera a una tasa relativamente lenta y puede variar considerablemente entre 

sitios de la misma edad, ya que depende de las condiciones del suelo, la historia 

del sitio y la dispersión de semillas (Brown y Lugo, 1990; Chazdon, 2003; Chazdon 

et al., 2007; Martin et al., 2013; Norden et al., 2015). Estas condiciones que son 

consideradas específicas de cada sitio presentan efectos a largo plazo en la 

estructura y composición de las comunidades en los bosques en regeneración 

(Norden et al., 2011; Mesquita et al., 2015).  

A pesar de que los cambios en la comunidad de plantas durante el proceso 

de regeneración natural han sido ampliamente estudiados y reportados con 
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anterioridad, diversos autores han señalado recientemente trayectorias de 

recuperación distintas a las antes reportadas, por lo que en este estudio se 

consideró necesario caracterizar el proceso para esta comunidad a lo largo del 

gradiente.  

 

I.5. Propiedades físicas, químicas y biológicas del suelo  
 

La apertura de un claro en el BTP conlleva una serie de cambios en las condiciones 

del ecosistema (Tymen et al., 2017). En un inicio las principales variaciones están 

relacionadas con la disponibilidad de luz, la temperatura y la humedad. Además de 

este primer cambio se han identificado otras variaciones microambientales a lo largo 

del gradiente de regeneración, ya que existen factores cuya incidencia o 

disponibilidad disminuyen con la edad o etapa de regeneración, tal es el caso de la 

disponibilidad de luz por el cierre de la apertura del dosel, la temperatura relativa 

del aire y del suelo, así como el fósforo disponible; en contraste, el potencial hídrico 

y la humedad relativa del aire, así como la cobertura vegetal aumentan (Lebrija-

Trejos et al., 2011). Existe también un aumento en el aporte de materia orgánica, 

por la caída del árbol o ramas, y por lo tanto podría suponerse lo mismo sobre la 

disponibilidad de nutrientes. Este cambio en las condiciones del sitio permite que el 

proceso de regeneración se desarrolle, es decir que las especies de plantas se 

desarrollen hasta llegar al cierre del dosel.  

El cambio en las condiciones microambientales depende y puede variar 

según el tamaño del claro, la forma, la orientación y el tiempo de recuperación 

(Schulz, 1960; Chazdon y Fetcher, 1984; Fetcher et al., 1985). Las características 

físicas, químicas y biológicas del suelo se modificarn durante el proceso de 

regeneración natural y determinan la disponibilidad de nutrientes, la penetración por 

parte de las raíces, la cantidad de oxígeno y otros gases, lo que repercute en el 

crecimiento y distribución de las especies de plantas (Osman, 2013). 
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I.5.1. Factores abióticos 

En los BTP existe un gradiente lumínico de niveles de irradiación de 1 a 2% en el 

sotobosque, que puede aumentar y llegar a ser de 25 a 30% en los claros (Chazdon 

y Fetcher, 1984; Endler, 1993). Sin embargo, el gradiente de luz puede variar 

dependiendo de factores geográficos y topográficos, en donde el ángulo y la 

intensidad de incidencia pueden presentar una gran variación espacial (Chazdon y 

Pearcy, 1991). El nivel más alto de irradiación solar se encuentra en los centros de 

los claros (Denslow et al., 1990).  

La apertura del dosel y su estructura, así como la distribución del follaje 

contribuyen a los patrones de disponibilidad lumínica en los bosques tropicales 

(Brown y Parker, 1994; Canham et al., 1994; Kabakoff y Chazdon, 1996; Oliver y 

Larson, 1996). En diversos estudios se ha determinado que el índice de área foliar 

(LAI) y los niveles de luz que atraviesan el dosel se aproximan a los del bosque 

cerrado en tan sólo unos años de regeneración (Uhl, 1987; Saldarriaga y Luxmoore, 

1991; Selaya et al., 2007; Kuijk et al., 2008).  

Las condiciones microclimáticas tras la apertura de un claro están 

caracterizadas por menor humedad y mayor temperatura en comparación con los 

bosques maduros adyacentes (Schulz, 1960; Fetcher et al., 1985). Tymen et al. 

(2017) reportaron rangos de temperatura 15% más altos y humedad relativa 25% 

más bajos. Sin embargo, estos valores regresan a los niveles de la condición previa 

al claro en pocos años de regeneración (Fetcher et al., 1985).  

La materia orgánica del suelo es indispensable para mantener funciones 

ecosistémicas como la retención de nutrientes y de agua y la agregación de 

partículas para la formación de suelo. Además, es considerada un elemento clave 

de la calidad del suelo (McCauley et al., 2017). La caída de un árbol o ramas 

grandes supone un mayor aporte de materia orgánica al sistema. En los claros, 

existe una mayor acumulación de nutrientes como consecuencia del aumento en la 

depositación, descomposición y mineralización de la materia orgánica (Denslow et 

al., 1998). Se ha propuesto que la competencia por nutrientes es mayor durante las 

primeras fases de regeneración, mientras que la competencia por la luz se vuelve 
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más importante conforme la biomasa en pie se incrementa (Huston y Smith, 1987; 

Belcher et al., 1995).  

La caída de hojarasca representa una de las entradas de materia orgánica 

más importante, además actúa como una barrera física y también como un 

microambiente apropiado para la germinación de semillas. El efecto físico de la 

materia orgánica sobre las especies vegetales depende, en el caso de la 

germinación, del tamaño de las semillas. Para las especies que producen semillas 

pequeñas la acumulación de hojarasca representa un efecto negativo ya que puede 

actuar como una barrera que impide que las semillas alcancen el suelo y sean 

capaces de germinar; de manera contraria para las semillas de mayor tamaño los 

efectos son positivos, ya que la acumulación de hojarasca incrementa la humedad 

del sitio y reduce la probabilidad de que las semillas sean detectadas por 

depredadores (Guzmán-Grajales y Walker, 1991; Molofsky y Augspurger, 1992; 

Vázquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1992; Cintra, 1997; Metcalfe y Turner, 1998; 

Dalling y Hubbell, 2002; Laskurain et al., 2004). 

La microbiota del suelo se ve afectada no sólo por la cantidad sino por la 

calidad de la materia orgánica. En los claros se encuentra materia orgánica diversa 

que proviene tanto de hojas de distintas especies como de material maderable 

proveniente de las ramas y los árboles caídos, por lo que se forma un sustrato 

heterogéneo de alta calidad (Álvarez-Sánchez et al., 2002). Esta acumulación de 

materia orgánica es una de las principales fuentes del aporte de nitrógeno en los 

bosques (Cole, 1995).  

Los procesos de regeneración en bosques permiten una rápida acumulación 

de nutrientes en la vegetación y el suelo principalmente durante los primeros 20 

años (Brown y Lugo, 1990). Los bosques tropicales en regeneración fueron 

considerados los mayores sumideros de carbono (1.70.5 PgC en el periodo de 

2000 a 2007) al compararlos con los valores reportados para los bosques maduros 

de la misma región (Pan et al., 2001). 

Diversos estudios sugieren que existe una zonificación en cuanto a la 

disponibilidad de nutrientes dentro de un mismo claro (Orians, 1982; Anderson y 
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Swift, 1983; Bazzaz, 1983). Así, se reconocen tres zonas en un calro resultado de 

la caída de un árbol: 1) La zona alrededor de la raíz con el suelo expuesto y en 

donde se espera encontrar la menor cantidad de recursos disponibles (Bazzaz, 

1983); 2) la zona a lo largo y por debajo del árbol caído en donde se espera una 

inmovilización de recursos (Anderson y Swift, 1983) y, 3) la zona debajo de la copa 

del árbol caído en donde se espera la mayor disponibilidad de nutrientes ya que las 

hojas tienen una mayor velocidad de descomposición que los troncos y las raíces 

(Bazzaz, 1983). Asimismo, se ha señalado que el incremento en la disponibilidad 

de nutrientes, que se da a lo largo del tiempo, tiene como resultado directo el 

aumento en la densidad de plantas, así como en la diversidad de especies (Brokaw, 

1985).  

Existen pocas evidencias de cambios en la disponibilidad de nutrientes en los 

claros. Las más estudiadas son aquellas relacionadas con la disponibilidad de 

nitrógeno, en donde se observa un incremento en la mineralización y nitrificación de 

este elemento y por lo tanto en su disponibilidad (Matson y Vitousex, 1981; Matson 

y Boone, 1984; Vitousek y Matson, 1985). Para la región de Los Tuxtlas, Veracruz 

Hughes et al. (1999) registraron un aumento en el almacén por encima del suelo de 

nitrógeno, fósforo y azufre que se incrementa con la edad durante la regeneración. 

El potencial de hidrógeno en el suelo puede catalizar las reacciones 

químicas, el intercambio de iones, así como la movilización y disponibilidad de 

nutrientes, lo que se puede ver reflejado en la productividad de las plantas (Harris 

et al., 1996; Schoenholtz et al., 2000; Osman, 2013; McCauley et al., 2017). Ha sido 

propuesto como un indicador de la calidad del suelo (Doran y Parkin, 1994). En 

gradientes sucesionales el pH presenta valores más básicos en las primeras etapas 

y tiende a acidificarse conforme avanza el tiempo de regeneración (van der Kamp, 

2009; Offiong et al., 2015). Rousk et al. (2009) identificaron que a valores de pH 

ácidos (0-6) domina la comunidad de hongos, mientras que a valores de pH básicos 

(8-14), dominan las comunidades bacterianas. Por lo anterior, es uno de los factores 

que modula la dinámica de las comunidades microbianas incluso a distancias 

menores a 1m2 (Baker et al., 2009). 
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I.5.2. Factores bióticos 

Los suelos son altamente diversos, se ha estimado que en un gramo de suelo se 

pueden encontrar hasta un billón de células bacterianas, lo equivalente a diez mil 

taxa diferentes, y hasta 200 m de hifas fúngicas, además de un amplio rango de 

organismos como ácaros, nemátodos, lombrices y artrópodos (Bardgett, 2005; 

Roesch et al., 2007). Los microorganismos del suelo pueden producir compuestos 

que incrementan la permeabilidad de las células de las raíces y la tasa de 

producción de exudados estimulando y facilitando la penetración por parte de otros 

microorganismos. Esta alta diversidad poco explorada contribuye en gran parte a 

los procesos indispensables para el funcionamiento del ecosistema, incluyendo el 

ciclaje y suministro de nutrientes, el almacenamiento de agua y el secuestro de 

carbono (Wardle et al., 2004; Fierer et al., 2009). En particular, en el suelo se 

desarrollan diversas interacciones planta-suelo-microorganismos fundamentales 

para el ciclaje de materia orgánica y flujo de energía, como los ciclos 

biogeoquímicos.  

La entrada de carbono (C) a los suelos se realiza a través de la incorporación 

de materia orgánica, por las plantas y algunos microorganismos; una vez en el suelo 

el C orgánico puede ser utilizado por los organismos heterótrofos o ser utilizado 

para producir energía mediante la respiración (Schlesinger, 1997).  

La disponibilidad de fósforo (P), por otro lado, depende de la mineralización 

biogeoquímica regulada por microorganismos capaces de generar exoenzimas para 

transformar compuestos orgánicos en inorgánicos (Alexander, 1981) dentro de los 

que destacan las bacterias, los actinomicetes, los hongos filamentosos y las 

levaduras (Sharma et al., 2013). Este elemento puede ser inmovilizado en el suelo 

por estos u otros microorganismos y de esta forma no ser accesible para las plantas 

(Larsen et al., 2015).  

El nitrógeno (N) es integrado a los ecosistemas mediante la fijación biológica 

realizada por bacterias de vida libre o en unión simbiótica (Franche et al., 2009; Xu 

et al., 2012), y una vez ahí, puede ser absorbido o mineralizado por los 

microorganismos del suelo (Chapin et al., 2011).  
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A continuación se describen brevemente algunos de los grupos funcionales 

de la comunidad edáfica, así como los taxa más representativos y algunas funciones 

asociadas.  

I.5.2.1. Bacterias 

Las bacterias constituyen el grupo más abundante de microorganismos del suelo, 

así como como el de mayor riqueza de especies (Dennis et al., 2013; Kuske et al., 

2002; Delgado-Baquerizo et al., 2016). Son consideradas las primeras 

colonizadoras tras un disturbio ya que poseen la capacidad metabólica enzimática 

para aprovechar los recursos que se derivan de los cambios originados (Schmidt et 

al., 2007).  

Un grupo importante de bacterias en el suelo son aquellas que cuentan con 

la capacidad para colonizar raíces y promover el crecimiento de las plantas 

conocidas como Rhizobacteria (Kloepper, 1994, 1996), las cuales se encuentran 

involucradas en el control biológico de patógenos, en el ciclo de nutrientes y en el 

establecimiento de las semillas y calidad del suelo (Haas et al., 1991; Barea, 2000; 

Jeffries y Barea 2001).  

Otro grupo de gran relevancia corresponde al de las bacterias simbióticas 

encargadas de la fijación biológica de N las cuales tienen el potencial de incorporar 

hasta 100 kg N ha-1 año-1 (Binkley y Giardina, 1997). En contraste, la fijación 

asimbiótica tiene valores máximos menores, pero es menos variable (Cleveland et 

al., 2010; Reed et al., 2011). 

En el caso de las bacterias, uno de los sistemas de clasificación más 

importantes es el asociado a la pared celular. Las bacterias Gram+ tienen una pared 

celular de peptidoglicano con un grosor de 20 a 80 nm. En contraste, las bacterias 

Gram- poseen una pared celular más delgada, menor a los 10 nm y una membrana 

externa con múltiples poros y apéndices. Estas diferencias en la envoltura celular 

cambia las propiedades de la célula en general, así como su respuesta a factores 

externos, por ejemplo, la disponibilidad de nutrientes y el pH del medio (Mai-

Prochnow et al., 2016). Algunos de los géneros de bacterias del tipo Gram+ que se 

pueden encontrar en el suelo, son Arthrobacter, Bacillus, Cellulomonas, Kocuria, 
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Microbacterium, Paenibacillus y Rhodococcus. Mientras que los géneros de 

bacterias Gram- más representativos son Agrobacterium, Alcaligenes, 

Burkholdelaria, Flavobacterium, Phyllobacterium, Pseudomonas, Ralstonia y 

Sphingomonas (Mansfeld-Giese et al., 2002).  

 

I.5.2.2. Hongos 

Los hongos son los organismos asociados principalmente a procesos de 

descomposición y degradación de la materia orgánica a través de la producción de 

una gran variedad de enzimas extracelulares (Bardgett, 2005). Los hongos de vida 

libre están más involucrados en el ciclaje de nutrientes y la estructuración del suelo 

y los hongos que forman simbiosis con las raíces de las plantas contribuyen al 

transporte de agua y nutrientes. La comunidad de hongos del suelo es capaz de 

soportar condiciones adversas como la disminución de agua y la baja disponibilidad 

de nutrientes, debido a la formación de redes de micelio que les permiten explorar 

el ambiente y obtener recursos a través de los poros del suelo (Jansson y 

Hofmockel, 2018).  

 Además de degradar la materia orgánica, las redes de micelio pueden 

explorar zonas con recursos inmovilizados que se vuelven disponibles con el 

tiempo, así como provocar su reasignación a través de la red en el suelo (Boddy, 

1999).  

 Los hongos también realizan otras funciones importantes en el suelo, actúan 

como agentes patógenos para las plantas, promueven la estabilidad de la estructura 

del suelo y son una fuente de alimento para la fauna (Bardgett, 2005).  

 

I.5.2.3. Hongos micorrizógenos arbusculares 

Los hongos micorrizógenos arbusculares (HMA), Glomeromycotina y algunos de 

Mucoromycotina, y los hongos ectomicorrizógenos, principalmente Basidiomycota y 

Ascomycota, establecen una relación estrecha con las raíces de las plantas basada 

en el intercambio de nutrientes, son capaces de protegerlas contra organismos 

patógenos, así como mejorar su nutrición y la absorción de agua (Klironomos y Hart, 
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2002; van der Heijden y Sanders, 2002; Whipps, 2004; Smith y Read, 2008; Simard 

et al., 2012).  

Dentro de las funciones en el ecosistema, estos organismos han sido 

relacionados con la aceleración de la tasa de descomposición de la materia orgánica 

(Hodge et al., 2001) lo que a su vez puede reflejarse un aumento del CO2 liberado 

del suelo mediante el proceso de respiración (Cheng et al., 2012). Sin embargo, la 

capacidad enzimática de los HMA es muy baja comparada con la de la mayoría de 

los otros hongos, por lo que su contribución al transporte de nutrientes y agua es 

mayor que su contribución al ciclaje. Los HMA son capaces de transportar nitrógeno 

(N) en forma del ion amonio (NH4
+) a su planta hospedera lo que reduce la pérdida 

de N del suelo por procesos de lixiviación o desnitrificación (Cavagnaro et al., 2012), 

también pueden aumentar la actividad de las enzimas fosfatasas en la rizósfera 

(Bagyaraj et al., 2015); y a cambio de todo ello, la planta hospedera cede carbono 

(C) a los HMA (Johnson, 2010).  

Los HMA son conocidos por su capacidad para influenciar a otras 

comunidades microbianas del suelo (Linderman, 1988; Barea et al., 2002; 

Johansson et al., 2004; Artursson et al., 2006; Bending et al., 2006). Interactúan con 

dos grandes grupos de microorganismos; saprofitos y simbiontes, a través de los 

exudados liberados por las hifas (Toljander et al., 2007) y se ven involucrados en el 

desarrollo de diversos procesos ecosistémicos clave (Barea et al., 2002).  

Además, son capaces de realizar el transporte de nutrientes como el fósforo 

(P) (Larsen et al., 2015), también son considerados menos palatables para los 

organismos de la fauna edáfica que los hongos saprotrófos por lo que son menos 

depredados (Larsen et al., 2008).  

Los hongos de vida libre y los hongos micorrizógenos arbusculares, son 

organismos altamente sensibles a un disturbio, los últimos se encuentran asociados 

directamente con las raíces de las plantas, por lo que al afectarse la comunidad 

vegetal la abundancia de este grupo también disminuye dramáticamente (Larsen et 

al., 2008).  
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I.5.3. Cuantificación de las comunidades microbianas del suelo 

Al igual que la comunidad vegetal, las comunidades de microorganismos son 

afectadas por los cambios ambientales derivados de la apertura de claros y capaces 

de modificar las características físicas y químicas del suelo. De esta manera, los 

cambios en las propiedades físicas y químicas derivadas de los cambios en la 

composición de la cobertura vegetal provocados por disturbios pueden provocar 

alteraciones en las comunidades microbianas que, a su vez pueden afectar sus 

roles funcionales en el ecosistema, como su importancia en el ciclaje de nutrientes 

(Flores-Rentería, 2015).  

Pietikäinen y Fritze (1995) sugirieron que la capacidad de los 

microorganismos para colonizar el suelo (factor determinado por las características 

biológicas de cada grupo), puede ser considerada como un elemento determinante 

en la estructura de la comunidad durante la regeneración. Sin embargo, el estudio 

de estos organismos resulta en un reto importante debido a la dificultad técnica para 

estudiar estás comunidades, ya que pocas veces son cultivables en condiciones de 

laboratorio..  

Una de las técnicas más utilizadas es la determinación de ácidos grasos. Los 

ácidos grasos son importantes constituyentes de las células y se dividen en dos 

grandes grupos; los ácidos grasos neutros (NLFA’s) y los ácidos grasos 

fosfolipídicos (PLFA’s).  

Los ácidos grasos fosfolipídicos, son constituyentes de la membrana celular 

y han sido utilizados para describir la estructura de las comunidades microbianas 

en el suelo y como un indicador de la biomasa. Además, son considerados una 

herramienta para evaluar el efecto de los cambios en las condiciones del suelo 

causados por contaminación y prácticas de manejo. Por otro lado, los ácidos grasos 

neutros, son indicadores del almacenamiento de energía y del estado nutricional de 

los organismos en el suelo (Olsson, 1999). 

Se han determinado biomarcadores específicos por grupo funcional de 

microbiota, por ejemplo, el ácido 16:1ω5 se puede utilizar como un bioindicador de 

los HMA debido a su alta especificidad (Olsson, 1999), es considerado el ácido 
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graso dominante en el almacén de lípidos para estos hongos (Gavito y Olsson, 

2003), encontrándose en una proporción de hasta el 43% (Olsson et al., 1995).  

En el caso de las bacterias se han utilizado más de 300 ácidos grasos para 

cuantificar la presencia de diferentes grupos funcionales en el suelo (Sasser, 1990). 

Se han caracterizado ácidos grasos correspondientes a cada grupo, siendo los 

ácidos i15:0, i16:0, i16:0, a16:0, i17:00, a17:0 para las bacterias Gram+, 16:02OH, 

c17:0, 19:0ω8c para las bacterias Gram-, y los ácidos 17:010 methyl, 18:1ω7c11 

methyl, 18:010 methyl-TBSA para actinobacterias, los más representativos (Baath, 

2003).  

En el caso de los hongos saprótrofos se han utilizado los ácidos 18:1ω9c y 

18:2ω6,9 como característicos de este grupo. 

Kulmatiski y Bear (2011) reportaron a los ácidos 20:0, 22:0, 22:0 2OH, 23:0, 

23:0 2OH, 24:0, 25:0, 28:0 y 30:0 como representativos de grupos de organismos 

microeucariontes. Sin embargo, la información que se ha recopilado es poca y muy 

diversa, estos marcadores han sido asociados a grupos de microorganismos como 

hongos del Phylum Chytridiomycota, protistas y algunos invertebrados 

microscópicos.  
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I.6. Enfoque integral de la regeneración natural 
 

El estudio de los ecosistemas terrestres se ha abordado tradicionalmente desde una 

perspectiva en la que se aísla a los subsistemas epigeo e hipogeo. Un enfoque 

integral resulta fundamental para la generación de estrategias de recuperación 

después de un disturbio con base en las dinámicas intrínsecas entre sus 

subsistemas. Las comunidades epigeas e hipogeas pueden funcionar como fuertes 

impulsores mutuos, con relaciones tanto positivas como negativas (Wardle et al., 

2004).  

 La comunidad de plantas es capaz de proveer el carbono orgánico que 

requiere el subsistema hipogeo, así como los recursos para los organismos 

asociados a las raíces dentro de los que destacan los herbívoros, patógenos y 

organismos simbiontes. Por su parte, el subsistema hipogeo o sistema 

desintegrador puede degradar la materia orgánica y regular indirectamente el 

crecimiento y la composición de la comunidad de plantas al determinar el suministro 

disponible de nutrientes en el suelo. Además, son los organismos asociados a las 

raíces los que tienen una influencia mayor sobre las plantas, al modificar la calidad, 

dirección y el flujo de energía y nutrientes entre ellos (Wardle et al., 2004).  

 Wardle et al. (2004) propusieron que la comunidad de plantas puede 

funcionar como un conector para entender los mecanismos de interacción que 

existen entre ambos subsistemas. Sin embargo, también resaltan que la 

direccionalidad de las interacciones depende tanto de la escala como del contexto 

en el que sean evaluadas, ya que estás pueden ser modificadas espacial y 

temporalmente. Las especies de plantas influyen diferencialmente en los procesos 

del suelo, por ejemplo, en su aporte de materia orgánica, en la disponibilidad de 

nutrientes y en la composición de la comunidad microbiana. Está influencia puede 

resultar tanto en efectos positivos como negativos que a su vez tienen una relación 

directa sobre las funciones del ecosistema (Bezemer et al., 2006).  

 La importancia de los diferentes factores que se pueden modificar en alguno 

de los subsistemas puede variar durante procesos como la regeneración natural. 
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Por ejemplo, el contenido de agua del suelo tiene un fuerte impacto en el banco de 

semillas durante las etapas más tempranas de la regeneración, mientras que en las 

etapas de regeneración más avanzadas la disponibilidad de luz es el factor más 

importante (Chazdon y Uriarte, 2016). En los últimos años se han utilizado modelos 

conceptuales para entender los cambios en las comunidades a lo largo del tiempo 

en procesos sucesionales, este tipo de acercamiento permite evaluar múltiples 

relaciones y describir procesos altamente complejos (Jackson et al., 2001; Redford 

y Fierer, 2009).  

 En particular, en el proceso de regeneración natural en claros se han 

identificado variaciones en ambos subsistemas. Trabajos previos han evaluado este 

proceso, pero no hay registros de estudios en los que se aborde desde un enfoque 

integral y en una escala temporal mayor y más aún para microorganismos como los 

que componen el subsistema hipogeo. Resulta necesaria la generación de 

estrategias que promuevan la regeneración natural en áreas con fuerte impacto 

antropogénico (Poorter et al., 2016). Los programas gubernamentales, las políticas 

públicas y las organizaciones civiles de conservación requieren de conocimiento 

científico sólido que ayude a fundamentar las estrategias para mantener lo que 

queda y recuperar lo que se ha perdido o degradado de los bosques tropicales. Este 

estudio busca entender la dinámica en los subsistemas epigeo e hipogeo en un 

gradiente de regeneración natural en el BTP con el objetivo de entender de manera 

integral el desarrollo de este proceso complejo.  
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II. OBJETIVOS 
 

II.1. Objetivo general 

Realizar una evaluación integral del proceso de regeneración natural de claros en 

comunidades por encima y debajo del suelo.  

 

II.2. Objetivos particulares 

Caracterizar la estructura y composición de la comunidad vegetal en un gradiente 

de regeneración natural del BTP construido a partir de una secuencia de claros de 

diferentes etapas. 

Describir las propiedades físicas y químicas del suelo en un gradiente de 

regeneración natural del BTP.  

Estimar la biomasa microbiana en el gradiente de regeneración natural del BTP.  

Relacionar los cambios en la composición de la microbiota del suelo con el las 

etapas del proceso de regeneración. 

Analizar la biomasa microbiana en función de las propiedades físicas y químicas del 

suelo.  

Identificar las relaciones entre la etapa de regeneración de claros y los cambios 

asociados al proceso de regeneración natural en la comunidad de plantas y las 

propiedades físicas, químicas y biológicas del suelo.   

Construir un modelo integrativo para entender los factores e impulsores del proceso 

de regeneración natural posterior a la apertura natural de claros en el BTP.  
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III. HIPÓTESIS 
 

III.1. Estructura de la comunidad vegetal 

III.1.1. El cambio en las condiciones ambientales y en la disponibilidad de 

nutrientes tras la apertura de un claro modifican la estructura y composición de la 

comunidad de plantas. En los claros recién formados dominarán las formas de vida 

herbáceas y arbustivas mientras que en los claros más antiguos y en los sitios de 

referencia lo harán las arbóreas.  

III.1.2. Al ser la disponibilidad de luz es un factor que afecta el desarrollo del 

proceso de regeneración natural, durante las primeras etapas de la regeneración 

habrá mayor disponibilidad lumínica y dominarán las especies más demandantes 

de este recurso.  

III.1.3. La riqueza de la comunidad vegetal presentará un aumento, es decir un 

comportamiento como el establecido por la Hipótesis del Disturbio Intermedio; en 

consecuencia, se espera que los valores de riqueza de especies aumenten con el 

tiempo hasta llegar a un punto máximo y tiendan a disminuir.   

III.1.4. El área basal es un descriptor de la etapa de regeneración, por lo que 

conforme avancen las etapas de regeneración ésta incrementará.  

III.1.5. Con base en los requerimientos de cada especie, se espera que aquellas 

especies dominantes en los claros durante las primeras etapas no lo serán en los 

sitios de referencia. 

 

III.2. Popiedades físicas, químicas y biológicas del suelo 

III.2.1. Las propiedades físicas y químicas del suelo serán modificadas desde la 

apertura del claro y a lo largo del gradiente de regeneración como se hipotetiza a 

continuación: 

 III.2.1.a. Humedad: La humedad relativa del suelo será mayor conforme la 

apertura del dosel disminuya con las etapas de regeneración. 
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III.2.1.b. Nutrientes: El proceso de regeneración natural tendrá un efecto 

directo sobre la acumulación y disponibilidad de nutrientes en el suelo. Por lo que la 

materia orgánica del suelo y la disponibilidad de nutrientes serán mayores en las 

etapas iniciales de la regeneración e irán disminuyendo conforme avanzan las 

etapas de regeneración, debido al aporte de nuevos recursos proveniente del árbol 

caído y hojarasca de los alrededores.  

III.2.1.c. pH: El pH cambia en los procesos sucesionales. Los valores de pH 

se irán acidificando conforme avanza la etapa de regeneración debido a la actividad 

enzimática de descomposición de los organismos del suelo. Además, el pH tendrá 

un efecto directo en la abundancia de la comunidad microbiana; a pH básicos y 

etapas tempranas de la regeneración dominará la comunidad de bacterias y a pH 

ácidos y etapas tardías de la regeneración la comunidad de hongos, por la 

capacidad de resistencia celular de cada grupo.  

II.2.2. Comunidad de microorganismos: Habrá una respuesta diferencial a lo largo 

de las etapas de regeneración en la dominancia de los grupos de microbiota. La 

composición de la comunidad será dominada por bacterias en las primeras etapas 

y después por hongos, ya que las bacterias tienen la capacidad enzimática de 

aprovechar los recursos derivados de un disturbio, y los hongos la capacidad de 

degradar compuestos químicos remanentes de mayor complejidad química 

estructural.  

 

III.3. Relaciones entre el subsistema hipógeo y el subsistema epigeo 

El proceso de regeneración implica cambios en las condiciones del microhábitat, la 

disponibilidad de recursos y en la estructura y composición de la comunidad vegetal 

a lo largo del tiempo que suponen cambios en la comunidad microbiana del suelo.  

En este trabajo se plantearon una serie de hipótesis (Tabla 1) las cuales se 

pusieron a prueba través en un modelo conceptual construido a priori con base en 

la información recabada en la literatura (Figura 5). En el modelo construido a priori 

se establecieron una serie de relaciones, que proponen patrones reportados en 

trabajos previos, en donde la etapa de regeneración tiene un efecto directo sobre la 
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incidencia de luz y la radiación solar. La incidencia de luz, al ser un recurso limitante 

en el BTP afecta directamente la composición de la comunidad de las especies de 

plantas, lo que finalmente tiene un efecto tanto en las propiedades físicas y químicas 

del suelo, como en la composición de la comunidad microbiana.  

 

 

 

Figura 5. Diagrama hipotético construido a priori del desarrollo del proceso de 

regeneración natural en claros del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, 

Veracruz. Los números corresponden a las hipótesis señaladas en la Tabla 1. 

 
  

Radiación solar

Composición de la comunidad 
microbiana

Propiedades del suelo

Etapa de regeneración

Composición de la comunidad vegetal

1

2

4

3



 
30 

Tabla 1. Hipótesis de los mecanismos relacionados con el proceso de regeneración natural en el modelo construido a priori.  

Patrón Hipótesis 

1 

La luz presenta un comportamiento negativo en relación con la etapa de regeneración, es decir a etapa más 

avanzada menor incidencia lumínica dentro del claro (Uhl, 1987; Saldarriaga y Luxmoore, 1991; Selaya et al., 

2007; Kuijk et al., 2008). 

2 

La comunidad vegetal estará influenciada directamente por la luz. La riqueza de especies llegará a un punto 

máximo y después disminuirá, como lo propuesto por la hipótesis del disturbio intermedio (Brown y Parker, 1994; 

Canham et al., 1994; Kabakoff y Chazdon, 1996; Oliver y Larson, 1996). 

3 

La comunidad vegetal tendrá un impacto directo sobre las propiedades físicas y químicas del suelo. En los sitios 

con mayor riqueza de especies se espera un mayor aporte de materia orgánica y un aumento en las formas 

disponibles de nutrientes. El pH se verá modificado a lo largo del gradiente, tendiendo a acidificarse conforme 

este avanza debido a la transformación de las formas disponibles de nutrientes por la actividad enzimática de los 

microorganismos (Brokaw, 1985; Denslow et al., 1998; van der Kamp, 2009; Offiong et al., 2015). 

4 

Las propiedades del suelo y la comunidad vegetal tendrán un efecto directo en la dominancia de los grupos de 

microbiota. Por ello se espera que la composición de la comunidad será dominada por bacterias en las primeras 

etapas y después por hongos, ya que se encuentran directamente influenciados por las condiciones de pH y por 

las especies de plantas con las que pueden asociarse (Rousk et al., 2009; van der Kamp, 2009; Offiong et al., 

2015).   
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IV. MÉTODO 
 

IV.1. Zona de estudio 

 

Los sitios de estudio se ubican dentro de la Estación de Biología Tropical de Los 

Tuxtlas del Instituto de Biología de la UNAM; estos sitios son representativos de la 

vegetación original que cubría toda la sierra (Estrada y Coates-Estrada, 1983). La 

Estación se ubica dentro de la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas al suroeste del 

estado de Veracruz (Figura 6). Sus coordenadas geográficas son: 18°10’ y 18°45’ 

N y 94°42’ y 95°27’ O. Su ubicación específica ocurre en los municipios de Ángel R. 

Cabada, Catemaco, Mecayapan, Pajapan, San Andrés Tuxtla, Santiago Tuxtla, 

Sontecomapan y Tatahuicapan de Juárez (IBUNAM, 2016). 

 

Figura 6. Estación de Biología Tropical de Los Tuxtlas, IBIUNAM. Tomada de Flores 

et al., 2014.  
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IV.1.1. Clima 

El clima de la región es cálido-húmedo (Aw), el promedio de temperatura máxima 

es de 24.3°C y temperatura mínima de 21.5°C, con una precipitación media anual 

mayor a 4500 mm. Aún cuando hay un régimen de precipitación constante durante 

todo el año (Figura 7), se presenta una estacionalidad; de los meses de junio a 

febrero es considerada la temporada de lluvias y de marzo a mayo la época de 

secas. El mes más seco es abril (IBUNAM, 2016).  

 

Figura 7. Diagrama ombrotérmico. Datos obtenidos de la Estación Climatológica de 

la Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas, 1996-2015. La línea roja representa la 

temperatura y la línea azul la precipitación.  

 

IV.1.2. Vegetación 

El tipo de vegetación de la Estación es bosque tropical perennifolio (Miranda y 

Hernández-X., 1963) con una estructura vertical definida; el dosel presenta alturas 

entre 20 y 45 m (Ibarra-Manríquez et al., 1997). La especie más común en el 

sotobosque es la palma Astrocaryum mexicanum, mientras que en el estrato medio 
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se encuentra a Pseudolmedia oxyphyllaria y como la dominante en el dosel a 

Nectandra ambigens (Bongers et al., 1988). El 50% de las plantas que se 

encuentran en esta zona son palmas (Ibarra-Manríquez et al., 1997).  

 

IV.1.3. Suelo 

El suelo que se encuentra dentro de la Reserva es de origen volcánico de 

composición basáltica y andesítico-basáltica, con un horizonte superficial oscuro 

formado principalmente por materia orgánica en descomposición (Buringh, 1979; 

Krasilnikov, 2013). La densidad aparente de estos suelos es baja (<0.85 cm3g-1) 

debido a que las cenizas volcánicas son material ligero (van Bremen y Buurman, 

1998). El tipo de suelo en las partes altas de la Estación es andosol, mientras que 

en la parte baja es alfisol (Flores-Delgadillo et al., 1999). 

 

IV.2. Diseño experimental 

 

Se seleccionaron 15 claros en un gradiente de regeneración natural dentro de la 

Estación de Biología Tropical Los Tuxtlas, Veracruz (Figura 9) los cuáles fueron 

clasificados en una escala de regeneración natural que va de la etapa 1 a la etapa 

15 (Figura 8, Tabla 2), en donde 1 es la etapa de regeneración menos avanzada 

desde la apertura del claro y 15 es la etapa de regeneración más avanzada. La 

clasificación en las diferentes etapas se realizo con base en cinco criterios 

evaluados al momento del muestreo en campo:  

1. Con base en la apertura del dosel, en donde la mayor apertura la presenta el 

claro de la etapa 1 y la menor el claro de la etapa 15.  

2. Con base en el grado de descomposición del árbol caído, en donde el grado 

de descomposición más bajo lo presenta el claro de la etapa 1 y el grado de 

descomposición más alto el claro de la etapa 15 (Cañadas et al., 2017).  

3. Con base en la acumulación de materia orgánica del suelo, en donde la 

mayor acumulación se presentó en las primeras etapas y la menor en etapas 

más avanzadas.  
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4. Con base en la composición de especies vegetales (Tabla 1), se 

seleccionaron algunas especies indicadoras de la etapa de regeneración. 

Las plántulas del árbol Heliocarpus appendiculatus se utilizaron como 

referencia de etapas iniciales al ser una especie que necesita de la apertura 

de un claro para germinar; por otro lado, la especie Nectandra ambigens se 

utilizó como indicadora de etapas avanzadas de regeneración al ser una 

especie asociada a dosel cerrado (Bongers et al., 1988).  

5. Con base en las observaciones en campo y en la amplia experiencia de 

nuestro guía Praxedis Sinanca quien identificó el estado del desarrollo de las 

especies de plantas registradas en cada claro y tenía un registro de años 

anteriores del área del estudio.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8. Criterios de clasificación en campo para asignar las etapas de 

regeneración de los claros seleccionados. El ancho de las áreas en color indica la 

mayor proporción en la variable señalada. 
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Figura 9. Mapa de los claros seleccionados en el gradiente de regeneración. Los números y la intensidad del color de los 

círculos corresponden a la etapa de regeneración aproximada. La línea verde representa el polígono de la Estación de 

Biología Tropical Los Tuxtlas (EBTLT) del Instituto de Biología, UNAM, Veracruz, México. Elaborado con QGIS, 2020.
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En cada claro se midió el área total y se determinó la pendiente y su orientación. 

Dado que los claros eran de diferente área, se trazó un cuadro de 5  5 m en el 

centro de cada uno para uniformizar las mediciones que se hicieron en todos ellos. 

Se marcó una diagonal de esquina a esquina del cuadro en la que se tomaron 

muestras de suelo de los primeros 20 cm en las esquinas y en el centro. El mismo 

cuadro y método de muestreo se siguieron para los sitios de referencia de cada 

claro, los cuales se seleccionaron por su cercanía y similitud en pendiente de forma 

pareada en las zonas de dosel cerrado o bosque maduro (Vitousek y Denslow, 

1986). El muestreo se realizó durante el mes de mayo de 2019.
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Etapa de 

regeneración 

Altitud 

(msnm) 

Pendiente 

(°) 

Área 

(m2) 
Composición de especies de plantas 

1 246 35 78 
Poulsenia armata, Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea oblongata, Faramea occidentalis, Nectandra globosa, 

Omphalea oleifera, Psychotria chiapensis, Reinhardtia gracilis, Swartzia guatemalensis, Virola guatemalensis 

2 272 80 310 Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea oblongata, Arrabidaea florida, Chamaedorea ernesti-augusti 

3 297 70 86 

Omphalea oleifera, Astrocaryum mexicanum, Dieffenbachia seguine, Calatola laevigata, Chamaedorea concolor, 

Costus scaber, Eugenia acapulcensis, Jacaratia dolichaula, Licaria capitata, Myriocarpa longipes, Spathiphyllum 

cochlearispathum 

4 211 25 94 

Spondias radlkoferi, Heliocarpus appendiculatus, Astrocaryum mexicanum, Cecropia obtusifolia, Costus scaber, 

Dalechampia scandens, Koanophyllon pittieri, Passiflora ambigua, Paullinia pinnata, Siparuna thecaphora, Smilax 

domingensis, Solanum schlechtendalianum, Spathiphyllum cochlearispathum, Turpinia occidentalis 

5 323 70 236 

Astrocaryum mexicanum, Tradescantia zanonia, Acalypha skutchii, Anthurium schlechtendalii, Hampea nutricia, 

Licaria capitata, Monstera deliciosa, Piper hispidum, Calatola laevigata, Cecropia obtusifolia, Cupania glabra, 

Pouteria durlandii, Psychotria chiapensis, Trophis mexicana 

6 207 70 156 

Astrocaryum mexicanum, Dieffenbachia seguine, Anthurium schlechtendalii, Bactris trichophylla, Chamaedorea 

ernesti-augustii, Monstera deliciosa, Pseudolmedia glabrata, Quararibea funebris, Rhodospatha wendlandii, 

Syngonium podophyllum 

7 306 74 526 

Astrocaryum mexicanum, Cecropia obtusifolia, Licaria capitata, Trophis mexicana, Carica papaya, Cissus 

gossypiifolia, Heliocarpus appendiculatus, Piper aequale, Siparuna thecaphora, Acalypha skutchii, Aphananthe 

monoica, Cestrum nocturnum, Chamaedorea oblongata, Cymbopetalum baillonii, Dieffenbachia seguine, 

Dioscorea galeottiana, Faramea occidentalis, Inga jinicuil, Ipomea philomega, Koanophyllon pittieri, Lunania 

mexicana, Parathesis conzattii, Paullinia pinnata, Phytolacca rivinoides, Psychotria faxlucens, Renealmia 

mexicana, Rinorea guatemalensis , Rivina humilis, Salacia megistophylla, Solanum schlechtendalianum, 

Spondias radlkoferi, Tabernaemontana alba, Turpina occidentalis, Virola guatemalensis 

8 234 10 382 Astrocaryum mexicanum, Acalypha skutchii, Piper aequale, Chamaedorea oblongata, Psychotria simiarum, 

Rinorea guatemalensis, Trichilia breviflora, Trophis mexicana, Ampelocera hottlei, Bactris trichophylla, 

Tabla 2. Características generales de los claros seleccionados en la Estación de Biología Tropical de Los Tuxtlas, Veracruz, 

México.   
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Chamaedorea alternans, Croton shiedeanus, Cymbopetalum baillonii, Pleuranthodendron lindenii, Rhodospatha 

wendlandii, Spathiphyllum cochlearispathum, Garcinia intermedia 

9 273 50 96 

Astrocaryum mexicanum, Dendropanax arboreus, Chamaedorea oblongata, Chamaedorea ernesti-augustii, 

Stemmadenia donnell-smithii, Cecropia obtusifolia, Chamaedorea alternans, Costus scaber, Faramea 

occidentalis, Garcinia intermedia, Guarea bijuga, Omphalea oleifera, Poulsenia armata, Reinhardtia gracilis, 

Sideroxylon portoricense, Solanum schlechtendalianum, Trophis mexicana, Vochysia guatemalensis 

10 205 60 107 

Astrocaryum mexicanum, Chamaedorea oblongata, Poulsenia armata, Brosimum alicastrum, Licaria capitata, 

Lycianthes nitida, Monstera acuminata, Nectandra ambigens, Neurolaena lobata, Piper aequale, Piper hispidum, 

Psychotria limonensis, Rhodospatha wendlandii, Spathiphyllum cochlearispathum, Trichilia breviflora, Trophis 

mexicana 

11 186 30 220 

Astrocaryum mexicanum, Schaueria calycobractea, Acacia hayesii, Ampelocera hottlei, Cecropia obtusifolia, 

Cymbopetalum baillonii, Diospyros digyna, Koanophyllon pittieri, Myriocarpa longipes, Piper hispidum, Poulsenia 

armata, Spathiphyllum cochlearispathum, Stemmadenia donnell-smithii, Swartzia guatemalensis, Syngonium 

podophyllum 

12 194 40 290 

Astrocaryum mexicanum, Poulsenia armata, Trophis mexicana, Acalypha skutchii, Ardisia compressa, Bactris 

trichophylla, Chamaedorea alternans, Chamaedorea ernesti-augustii, Cymbopetalum baillonii, Cynometra retusa, 

Dendropanox arboreus, Guarea glabra, Ilex valeri, Neurolaena lobata, Paullinia pinnata, Pseudolmedia glabrata, 

Pterocarpus rahrii, Reinhardtia gracilis, Rinorea guatemalensis, Spathiphyllum cochlearispathum 

13 197 10 285 

Myriocarpa longipes, Rhodospatha wendlandii, Pseudolmedia glabrata, Spathiphyllum cochlearispathum, 

Spondias radlkoferi, Acalypha diversifolia, Alchornea latifolia, Astrocaryum mexicanum, Bactris trichophylla, 

Chamaedorea oblongata, Heliconia uxpanapensis, Poulsenia armata, Renealmia mexicana, Trophis mexicana 

14 202 30 115 

Brosimum alicastrum, Astrocaryum mexicanum, Psychotria chiapensis, Acalypha skutchii, Aphelandra aurantiaca, 

Citharexylum hexangulare, Omphalea oleifera, Poulsenia armata, Pterocarpus rohrii, Spathiphyllum 

cochlearispathum, Swartzia guatemalensis, Trophis mexicana 

15 199 60 423 

Koanophyllon pittieri, Rollinia mucosa, Brosimum alicastrum, Dendropanax arboreus, Heliocarpus appendiculatus, 

Piper hispidum, Siparuna thecaphora, Tetrorchidium rotundatum, Acalypha skutchii, Astrocaryum mexicanum, 

Lantana camara, Piper peltatum, Pseudolmedia glabrata, Psychotria chiapensis, Solanum schlechtendalianum, 

Trema micrantha, Vernonanthura patens, Zanthoxylum kellermanii 
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IV.3. Variables asociadas a la estructura de la comunidad vegetal  

 

IV.3.1. Determinación de la incidencia lumínica 

Con el objetivo de determinar la apertura del dosel y la incidencia de luz en los 

claros, se tomaron fotografías hemisféricas con un lente de ojo de pescado con una 

apertura de 180° en el centro de cada sitio. Las imágenes se tomaron por la mañana 

(antes de las 9 h) a una altura de 0 y 30 cm sobre el nivel del suelo, estas dos alturas 

permiten realizar la determinación evitando la influencia de la densidad de las 

especies de plantas del sitio (Montgomery y Chazdon, 2002).  

Las imágenes fueron analizadas con el software Gap Light Analyzer (GLA) v. 

2.0 (Frazer et al., 1999), que es capaz de transformar las imágenes a blanco y negro 

y generar el umbral óptimo para diferenciar entre el cielo y la vegetación a través de 

un análisis de pixeles. Para cada imagen optimizada, el programa calcula un set de 

variables relacionadas con la luz ambiental y la estructura del dosel. Para ello, 

requiere la latitud, longitud, altitud, temporada de crecimiento, pendiente y las 

coordenadas exactas de cada sitio. Con esta información el programa simula la 

cantidad potencial de luz que podría llegar a cierto punto en el suelo de cada sitio y 

así mismo requiere de una serie de variables de salida, como el índice de área foliar, 

la apertura del dosel y la luz total transmitida, entre otras (Quevedo et al., 2015).  

Debido a que la luz ha sido propuesta como el recurso limitante para la comunidad 

de plantas en el BTP, es la única variable que será analizada y abordada en este 

capítulo.  

 

IV.3.2. Identificación taxonómica  

Se registraron todos los individuos enraizados con un diámetro a la altura del pecho 

(DAP) ≥ 2.5 cm y una altura total mayor a 30 cm en el cuadro de 25 m2 en el centro 

de cada sitio. El registro incluyó identidad taxonómica, diámetro a la altura de pecho 

(cm) y cobertura de la copa (cm2). 
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La identificación de las especies vegetales se realizó directamente en campo, con 

la ayuda del parataxónomo Praxedis Sinaca Colín. Los nombres de las especies 

siguen las reglas de nomenclatura del catálogo ilustrado de especies del 

Departamento de Botánica del Instituto de Biología, UNAM 

(http://datosabiertos.unam.mx/IBUNAM:MEXU:102886, consultada en agosto del 

2019) y de los listados de especies reportados para la EBTLT (Ibarra-Manríquez y 

Sinaca, 1995, 1996a, 1996b; Delgadillo, 2006).  

Las especies registradas fueron asignadas a tres categorías de acuerdo con 

la clasificación en grupos ecológicos propuesta por la literatura: pionera (P), 

tolerante a la sombra (TS) y lianas (L) (Hill y Curran, 2003; Sánchez-Gallen, 2011).  

 

IV.3.3. Índice de Valor de Importancia 

Para jerarquizar la dominancia de cada especie por sitio se calculó el Índice de Valor 

de Importancia (IVI) considerando solamente la dominancia y densidad relativa 

(Zarco-Espinosa et al., 2010): 

 

𝐼𝑉𝐼 = 𝐷𝑜𝑚𝑖𝑛𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑟𝑒𝑙𝑎𝑡𝑖𝑣𝑎 + 𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑟𝑒𝑙𝑎𝑡𝑖𝑣𝑎 

 

La dominancia relativa se calculó de la siguiente manera: 

𝐷𝑜𝑚𝑖𝑛𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑟𝑒𝑙𝑎𝑡𝑖𝑣𝑎 =  
𝐷𝑜𝑚𝑖𝑛𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎𝑏𝑠𝑜𝑙𝑢𝑡𝑎 𝑝𝑜𝑟 𝑒𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒

𝐷𝑜𝑚𝑖𝑛𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎𝑏𝑠𝑜𝑙𝑢𝑡𝑎 𝑑𝑒 𝑡𝑜𝑑𝑎𝑠 𝑙𝑎𝑠 𝑒𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒𝑠
 𝑥 100 

En donde: 

𝐷𝑜𝑚𝑖𝑛𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎𝑏𝑠𝑜𝑙𝑢𝑡𝑎 =  
𝐶𝑜𝑏𝑒𝑟𝑡𝑢𝑟𝑎 𝑑𝑒 𝑢𝑛𝑎 𝑒𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒

Á𝑟𝑒𝑎 𝑚𝑢𝑒𝑠𝑡𝑟𝑒𝑎𝑑𝑎
 

 

La densidad relativa se estimó de la siguiente manera: 

𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑟𝑒𝑙𝑎𝑡𝑖𝑣𝑎 =  
𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑎𝑏𝑠𝑜𝑙𝑢𝑡𝑎 𝑝𝑜𝑟 𝑐𝑎𝑑𝑎 𝑒𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒

𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑎𝑏𝑠𝑜𝑙𝑢𝑡𝑎 𝑑𝑒 𝑡𝑜𝑑𝑎𝑠 𝑙𝑎𝑠 𝑒𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒𝑠
 𝑥 100 

http://datosabiertos.unam.mx/IBUNAM:MEXU:102886
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En donde: 

𝐷𝑒𝑛𝑠𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑎𝑏𝑠𝑜𝑙𝑢𝑡𝑎 =  
𝑁ú𝑚𝑒𝑟𝑜 𝑑𝑒 𝑖𝑛𝑑𝑖𝑣𝑖𝑑𝑢𝑜𝑠 𝑑𝑒 𝑢𝑛𝑎 𝑒𝑠𝑝𝑒𝑐𝑖𝑒

Á𝑟𝑒𝑎 𝑚𝑢𝑒𝑠𝑡𝑟𝑒𝑎𝑑𝑎
 

 

IV.3.4. Curvas de rango abundancia 

 

Se realizaron curvas de rango-abundancia para identificar las diferencias 

estructurales en la composición de la comunidad para cada uno de los sitios 

(Whitaker, 1986).  

 

IV.3.5. Índices de diversidad verdadera 

Se obtuvieron los índices de diversidad verdadera de orden 0, 1 y 2 (Jost, 2006), 

con el objetivo de cuantificar la diversidad de cada sitio mediante el número efectivo 

de especies, utilizando la siguiente fórmula: 

𝑞𝐷 ≡ [ ∑Pi𝑞  ] 
1

1−𝑞 

El orden q de una medida de diversidad indica su sensibilidad a la rareza de 

las especies. La diversidad de orden cero (q = 0: 0D) es insensible a las diferencias 

relativas de las especies, es una medida directa de la riqueza de especies. La 

diversidad de orden uno (q = 1: 1D) es poco sensible a las especies raras, por lo que 

se conoce también como un índice que representa a las especies comunes de un 

sitio. Finalmente, la diversidad de orden dos (q = 2: 2D) es altamente sensible a las 

especies raras (Jost y Gónzales-Oreja, 2012). Además, se utiliza Pi, es decir la 

abundancia relativa de las especies. 
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IV.4. Propiedades físicas, químicas y biológicas del suelo 

 

Para este estudio se usaron las muestras obtenidas en campo como se especificó 

(ver pág. 37). Los análisis de las propiedades físicas y químicas del suelo se llevaron 

a cabo en el laboratorio de Agua y Suelo Sustentables del Instituto de 

Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad, UNAM, Morelia.  

 

IV.4.1. Humedad del suelo 

Para cada muestra se calculó la humedad del suelo pesando 3 g y secándolo en un 

horno a 75°C durante 48 horas; el contenido hídrico fue calculado por el método 

gravimétrico:  

𝐻𝑢𝑚𝑒𝑑𝑎𝑑 𝑑𝑒𝑙 𝑠𝑢𝑒𝑙𝑜 =  
𝑃𝑒𝑠𝑜 ℎú𝑚𝑒𝑑𝑜 − 𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜

𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑠𝑒𝑐𝑜
 𝑥 100 

 

IV.4.2. pH 

El pH activo del suelo se determinó con un potenciómetro calibrado, en una solución 

1:10 p/v usando agua desionizada y 5 g de suelo, después de agitar por 30 min.  

 

IV.4.3. Porcentaje de materia orgánica 

Para la determinación del porcentaje de materia orgánica en el suelo, se utilizó el 

método de Walkley y Black (1946) en el cual el ácido crómico oxida las formas 

activas de carbono orgánico en el suelo, pero no las formas inertes. Se utilizaron las 

muestras de suelo refrigeradas y pulverizadas.  

 

IV.4.4. Nutrientes disponibles en el suelo 

La determinación de ortofosfatos (PO4
-) se realizó con la solución extractora de 

Mehlich III (Mehlich, 1984); posteriormente los extractos se pasaron a través de 

papel filtro Whatman 42 y se leyeron en un autoanalizador III-Bran+Luebbe 
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(Technicon Industrial System, 1977), después de desarrollar el color con molibdato 

de amonio. 

La determinación de las formas disponibles de nitrógeno, nitratos y amonio (NO3
- y 

NH4
+), se llevó a cabo mediante la técnica de Robertson et al. (1999), en donde se 

utiliza KCl como solución extractora. Posteriormente los extractos se pasan a través 

de papel filtro Whatman 1 y se leen en un autoanalizador III-Bran+Luebbe 

(Technicon Industrial System, 1977).  

 

IV.4.5. Extracción y cuantificación de ácidos grasos 

La extracción y cuantificación de ácidos grasos se desarrolló en el Laboratorio 

Nacional de Innovación Ecotecnológica para la Sustentabilidad (LANIES) del 

Instituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad, UNAM, con la técnica 

de fraccionamiento de lípidos modificada de Frostegård et al. (1993). Todas las 

muestras que se mantuvieron congeladas fueron posteriormente liofilizadas en la 

Unidad de Análisis Ambiental de la Facultad de Ciencias, UNAM. 

A partir de una submuestra de 3 g de suelo liofilizado se realizó la extracción 

de los lípidos y después el fraccionamiento en lípidos neutros, glicolípidos y 

fosfolípidos en una columna de sílica. La determinación y cuantificación de los 

diferentes ácidos grasos (Tabla 3) se realizó con ayuda de un cromatógrafo de 

gases usando N como gas acarreador. Los ácidos grasos se identificaron con base 

en el tiempo de retención con relación a un estándar interno (19:0 ácido 

nonadecanoico metil éster) con el software de identificación MIDI.  

La nomenclatura utilizada fue con base en el sistema “A:BωC” en donde “A” 

indica el número total de átomos de carbono, “B” el número de insaturaciones, y “ω” 

precede a “C”, el número de átomos de carbono entre las insaturaciones más 

cercanas y la porción alifática terminal de la molécula. Los sufijos “i” y “a” se refieren 

a los derivados de metilo iso y ante-iso. Los grupos con ciclopropilos se encuentran 

indicados con “cy”.  
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Tabla 3. Biomarcadores de ácidos grasos por grupo funcional de microorganismos 

analizados en este trabajo (Baath, 2003; Ruess & Chamberlain, 2010; Lozano et al., 

2014). 

Tipo Marcadores Organismos 

NLFA 16:1ω5 
Hongos micorrizógenos 

arbusculares 

PLFA 18:1ω9c, 18:2ω6,9 Hongos saprótrofos 

PLFA 20:4ω6,9,12,15c Microeucariontes 

PLFA 
i15:0, a15:0, i16:0, a16:0, i17:0, 

a17:0 
Bacterias Gram+ 

PLFA 16:02OH, 17:0 cyclo, 19:0 cycloω8c Bacterias Gram- 

PLFA 
17:010 methyl, 18:1ω7c11 methyl, 

18:010-methyl-TBSA 
Actinobacterias 

 

 

IV.5. Análisis estadísticos 

 

Se analizaron las diferencias en las variables ambientales, de vegetación y los 

índices calculados entre la comunidad de los claros y los sitios de referencia dentro 

del bosque, y su interacción con las etapas de regeneración, a través de un análisis 

de covarianza (ancova), en dónde las variables categóricas fueron la condición de 

claro o sitio de referencia. El ancova fue realizado con la función “lm” del paquete 

“basic”. 

Con el objetivo de comparar la composición de especies vegetales entre los 

claros y entre los sitios de referencia, esta variable fue reducida a una escala 

continua a través de un análisis de escalamiento multidimensional no métrico 

(NMDS) a partir de una matriz de abundancias utilizando el índice de distancia de 

Bray-Curtis. El NMDS fue realizado utilizando la función “metaMDS” del paquete 

“vegan” (Oksanen et al., 2013).  
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Para evaluar los cambios en las condiciones ambientales y los grupos de 

microbiota a lo largo del gradiente de regeneración, se realizó una serie de 

correlaciones lineales para la etapa de regeneración y las propiedades del suelo 

comparando siempre los valores medidos en los sitios de claro con sus sitios de 

referencia.  

Las variables del suelo se ordenaron con un análisis de componentes 

principales (PCA). Los valores del primer eje de ordenación fueron utilizados para 

representar la variación de las propiedades del suelo por sitio. El PCA fue realizado 

con la función “rda” del paquete “vegan” (Oksanen et al., 2013). 

La composición de los grupos de microbiota del suelo también se redujo a 

una escala continua a través de un análisis de escalamiento multidimensional no 

métrico (NMDS) a partir de una matriz de abundancias (biomasas) utilizando el 

índice de distancia de Bray-Curtis. Los valores del primer eje de ordenación fueron 

utilizados para representar la composición de especies para cada sitio. El NMDS se 

realizó con la función “metaMDS” del paquete “vegan” (Oksanen et al., 2013).  

Para evaluar la influencia de las propiedades físicas y químicas del suelo 

sobre la biomasa de microorganismos en el gradiente de regeneración y sus sitios 

de referencia se realizó un análisis de redundancia (ARD). El RDA fue realizado con 

la función “rda” del paquete “vegan” (Oksanen et al., 2013). La significancia del 

análisis fue evaluada con una prueba de permutación.  

Con el objetivo de analizar las relaciones causales entre variables 

ambientales, de vegetación y de suelo propuestas en el modelo hipotético, se realizó 

un análisis de ecuaciones estructurales (SEM) utilizando la función “psem” de la 

paquetería “piecewiseSEM” (Lefcheck, 2016) con el Software R versión 3.6.2. (R 

Development Core Team, 2019). Para las comunidades biológicas y las 

propiedades físicas y químicas del suelo se utilizaron los primeros ejes de 

ordenación del conjunto de las variables en el desarrollo de los modelos de 

ecuaciones estructurales.  
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Se pusieron a prueba diversos modelos. Para el modelo hipotético construido 

a priori (Figura 5) se utilizaron las variables señaladas en la Tabla 4. Este modelo 

representa las relaciones identificadas históricamente para el proceso de 

regeneración natural en claros del bosque tropical perennifolio.  

Dado que el modelo hipotético inicial explicó pobremente las relaciones del 

proceso de regeneración natural, se desarrolló un modelo alternativo (Figura 27) 
con las variables señaladas en la Tabla 5. Para este modelo se decidió eliminar el 

pH del suelo del análisis de ordenación ya que este presenta una correlación 

significativa con la etapa de regeneración, además se incluyó a la altitud como una 

variable de referencia geográfica de la ubicación espacial de los claros. En el caso 

de la ordenación para la comunidad de plantas se decidió trabajar únicamente con 

la abundancia de las especies herbáceas, ya que presentaron la mayor variación y 

son un reflejo de la dinámica de recambio de especies durante la regeneración 

natural.  

Todos los análisis fueron realizados con el Software R versión 3.6.2. (R 

Development Core Team, 2019). Las diferencias se consideraron significativas a 

p<0.05. 
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Tabla 4. Variables y análisis multivariados utilizados para el modelo de ecuaciones 

estructurales hipotético construido a priori para el proceso de regeneración natural 

de claros en el bosque tropical perennifolio.   

Variable Datos 

Etapa de regeneración Etapa estimada del claro 

Disponibilidad de luz Luz total transmitida en el centro del claro 

Composición de la comunidad de 
plantas 

NMDS eje 1: Abundancia de todas las especies 
vegetales 

Propiedades del suelo 
PCA eje 1: pH, MO, NH4

+
, NO3

-
, PO4

-
, humedad 

del suelo 

Composición de la comunidad 
microbiana 

NMDS eje 1: Biomasa por grupo microbiano 

NMDS: análisis de escalamiento multidimensional no métrico, PCA: análisis de componentes principales.  

 

 

Tabla 5. Variables y análisis multivariados utilizados para el modelo de ecuaciones 

estructurales alternativo para el proceso de regeneración natural de claros en el 

bosque tropical perennifolio.   

Variable Datos 

Etapa de regeneración Etapa estimada del claro 

Contenido de agua en el suelo Contenido de agua en el suelo 

Propiedades del suelo PCA eje 1: Altitud, MO, NH4

+
, NO3

-
, PO4

-
 

Cobertura de herbáceas NMDS eje 1: Cobertura de las especies herbáceas 

Composición de la comunidad 
microbiana 

NMDS eje 1: Biomasa por grupo microbiano 

NMDS: análisis de escalamiento multidimensional no métrico, PCA: análisis de componentes principales.  
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V. RESULTADOS 
 

V.1. Estructura de la comunidad vegetal 

La apertura del dosel (F(2,27) = 38.00, p=0.000) (Figura 9) y la luz total transmitida 

(F(2,27) = 46.712, p=0.000), fueron mayores en los sitios de claro en comparación con 

los sitios de referencia, sin embargo, la interacción con la etapa de regeneración no 

fue significativa por la gran variación registrada en los claros. El índice de área foliar 

por el contrario fue mayor en los sitios de referencia (F(2,27) = 59.47, p=0.000) (Figura 

9). 

 

Figura 9. Apertura del dosel e índice de área foliar (LAI) de los claros y sus sitos de 

referencia en el bosque tropical perennifolio de Los Tuxtlas, Veracruz. La línea 

amarilla representa a los claros y la línea verde a los sitios de referencia.  

´

Etapa de regeneración 

´
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La estructura de la comunidad vegetal fue diferente para los claros y sus sitios de 

referencia en el bosque maduro (Figura 10). Se encontraron un total de 103 y 53 

especies, respectivamente (Anexo I: Tablas 12 y 13). Los sitios de referencia 

presentaron una comunidad más estructurada, es decir, con especies claramente 

dominantes y pocas especies raras en comparación con los claros. Sin embargo, 

las especies más dominantes fueron las mismas, las palmas Astrocaryum 

mexicanum y Chamaedorea oblongata.  

 

Figura 10. Curvas de rango – abundancia para la comunidad vegetal de los claros 

y sus sitos de referencia en el bosque tropical perennifolio de Los Tuxtlas, Veracruz. 

 

Al analizar la comunidad vegetal de cada claro se pudo observar que fueron muy 

diferentes entre sí y que no era posible definir un patrón claro para el recambio de 

especies, además, en los claros se presentaron diversas especies con un solo 

individuo (Figura 11). En contraste en los sitios de referencia, hay menos variación 

y resalta la dominancia de la palma Astrocaryum mexicanum (Figura 12). 
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Figura 11. Curvas de rango-abundancia para los claros del gradiente de regeneración natural en el bosque tropical 

perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz.  

Etapa de regeneración 
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Figura 12. Curvas de rango-abundancia para los sitios de referencia del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, 

Veracruz, México. 
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Se observó una gran variación del área basal entre los claros y los sitios de 

referencia sin importar la etapa de regeneración y, contrario a lo esperado, este 

descriptor no aumentó con la etapa de regeración del claro (Figura 13).  

 

Figura 13. Área basal a lo largo del gradiente de regeneración para los claros y sus 

sitios de referencia en el bosque tropical perennifolio de Los Tuxtlas, Veracruz. La 

línea amarilla representa a los claros y la línea verde a los sitios de referencia.  

 

Por otro lado, los números de Hill de primer orden (qD=1) presentaron valores 

significativamente mayores en comparación con los sitios de referencia (Figura 14). 

(F(2,27) = 5.125, p=0.012). Además, se identificó a la comunidad del claro de siete 

años como la más diversa del gradiente de regeneración (1D=30.6) (Tabla 6).  
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Figura 14. Números de Hill de primer orden (qD=1) a lo largo del gradiente de 

regeneración para los claros y sus sitios de referencia en el bosque tropical 

perennifolio de Los Tuxtlas, Veracruz. La línea amarilla representa a los claros y la 

línea verde a los sitios de referencia.  

 

Tabla 6. Características de la comunidad vegetal de los claros del bosque tropical 

perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. Se muestra el valor absoluto de la abundancia 

(número de individuos), diversidad (0D número total de especies, 1D número efectivo 

de especies comunes, 2D número de especies dominantes) y equitatividad 

(EF=2D/0D). 

0

5

10

15

20

25

30

35

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

q
D

 =
 1

Gaps

Reference sites

q
D

 =
 1

F(2,27) = 5.125, p=0.012

 Etapa de regeneración 

Atributo de 
la 

comunidad 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 

Abundancia 11 22 18 38 32 14 47 35 30 35 25 31 30 31 39 

0D 10 4 11 14 14 10 34 17 18 16 15 20 15 12 18 

1D 9.7 1.9 8.5 8.5 11.1 8.7 30.6 13.4 14.3 9.4 9.4 14.7 9.7 7.1 11.2 

2D 9.3 1.5 6.2 5.9 9.0 7.5 27.3 10.7 11.3 6.0 5.3 9.7 5.9 4.5 6.3 

EF 0.9 0.4 0.6 0.4 0.6 0.7 0.8 0.6 0.6 0.4 0.3 0.5 0.4 0.4 0.3 

Etapa de regeneración 
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Los sitios de referencia presentaron valores de números de Hill menores en 

comparación con los sitios de claros (Tabla 7).  

 

Tabla 7. Características de la comunidad vegetal de los sitios de referencia del 

bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. Se muestra el valor absoluto 

de la abundancia (número de individuos), diversidad (0D número total de especies, 

1D número efectivo de especies comunes, 2D número de especies dominantes) y 

equitatividad (EF=2D/0D) 

 

Proporcionalmente, la forma de vida arbórea fue dominante en todos los claros y 

sus sitios de referencia, sin embargo en promedio los claros presentaron más del 

50% de cobertura de especies herbáceas y arbustivas, pero esta proporción no fue 

diferente con la etapa de regeneración (Figura 15).  

 

 

 

 

 

 Sitio de referencia  

Atributo de 
la 

comunidad 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 

Abundancia 14 17 22 13 25 20 27 34 17 12 23 22 28 21 25 

0D 6 2 11 4 11 3 14 14 8 4 9 7 14 8 9 

1D 4.7 1.2 7.9 2.2 8.1 1.8 11.5 8.9 5.8 2.3 5.8 4.1 8.9 5.3 5.3 

2D 3.8 1.1 5.9 1.6 6.1 1.5 9.7 6.1 4.3 1.7 4.3 3.1 5.4 3.9 3.5 

EF 0.6 0.5 0.5 0.4 0.5 0.5 0.7 0.4 0.5 0.4 0.5 0.4 0.4 0.5 0.4 
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Figura 15. Proporción de las diferentes formas de vida para las especies vegetales 

por claro y sitio de referencia en el bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, 

Veracruz.  

 

Las formas de vida con mayor variación proporcional fueron las herbáceas y las 

arbustivas. La riqueza de especies para estas formas de vida fue significativamente 

mayor en los claros en comparación con los sitios de referencia (herbáceas F(2,27) = 

6.012, p=0.002; arbustivas F(2,27) = 6.614, p=0.001) (Figura 16) 

 

Figura 16. Número de especies con forma de vida herbácea y arbustiva a lo largo 

del gradiente de regeneración para los claros y sus sitios de referencia en el bosque 

tropical perennifolio de Los Tuxtlas, Veracruz. La línea amarilla representa a los 

claros y la línea verde a los sitios de referencia.  
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A pesar de que existe una alta heterogeneidad en la composición de los sitios, la 

palma Astrocaryum mexicanum presentó el IVI más alto para todos los claros y sus 

sitios de referencia. Trophis mexicana y Chamaedorea oblongata también 

presentaron valores altos de IVI en ambas condiciones. La herbácea Spathiphyllum 

cochlearispathum presentó un IVI alto en ocho de los quince claros, principalmente 

en los de etapa más avanzada, y la especie arbórea Poulsenia armata en seis de 

los claros (Tablas 8 y 9).  
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Especie 
SR1 SR2 SR3 SR4 SR5   SR6 SR7 SR8 SR9 SR10 SR11 SR12 SR13 SR14 SR15 

Astrocaryum mexicanum 94.14 193.84 99.38 116.21 63.23 164.98 26.891 110.20 81.51 153.36 73.06 77.55 118.34 118.25 38.68 

Pseudolmedia glabrata 14.48 --- 5.63 27.15 --- --- --- 6.40 --- 8.73 9.09 --- 10.61 --- 12.90 

Chamaedorea 

 Oblongata 
16.50 6.16 15.96 --- 19.68 --- --- 3.10 --- --- 4.44 --- 7.92 16.71 --- 

Trophis mexicana 40.06 --- --- --- 8.34 --- 18.41 --- --- --- --- 11.76 3.67 --- --- 

Trichilia breviflora --- --- 5.87 --- --- --- 14.09 4.58 14.68 --- --- 12.26 --- --- --- 

Especie C1 C2 C3 C4 C5 C6 C7 C8 C9 C10 C11 C12 C13 C14 C15 

Astrocaryum mexicanum 12.88 175.90 22.54 48.12 53.84 72.66 10.68 69.23 52.63 109.87 92.55 61.01 5.30 62.75 3.68 

Spathiphyllum 

cochlearispathum 
--- --- 13.04 6.97 --- --- --- 3.62 --- 3.77 8.17 3.73 10.53 5.21 --- 

Trophis mexicana --- --- --- --- 4.06 --- 9.89 7.01 3.67 2.94 --- 12.55 3.15 3.78 --- 

Poulsenia armata 46.36 --- --- --- --- --- --- --- 3.99 11.22 4.95 27.38 6.55 4.07 --- 

Chamaedorea 

oblongata 
9.44 10.02 --- --- --- --- 2.28 12.41 11.48 32.98 --- --- 4.89 --- --- 

Tabla 8. Listado de especies con el Índice de Valor de Importancia más alto para los claros del gradiente de regeneración natural en el bosque 

tropical perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz.  

Tabla 9. Listado de especies con el Índice de Valor de Importancia más alto para los sitios de referencia del bosque tropical perennifolio en Los 

Tuxtlas, Veracruz.  
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Finalmente en el análisis multivariado (NMDS) para los sitios de claro no fue posible 

identificar ningún patrón de ordenamiento de los sitios con base en la composición 

de especies. El valor de estrés obtenido con este análisis fue de 0.21 (Figura 17).  

 

Figura 17. Análisis de ordenación no métrica multidimensional (NMDS) para la 

comunidad vegetal de los claros del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, 

Veracruz. Los números representan la etapa de regeneración de cada claro.  
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En el caso de los sitios de referencia, el análisis de ordenación tampoco permitió 

identificar algún patrón de ordenamiento, sin embargo, es notable la menor riqueza 

de especies, y la clara dominancia de especies por sitio. El valor de estrés obtenido 

con este análisis fue de 0.17 (Figura 18).  

 

Figura 18. Análisis de ordenación no métrica multidimensional (NMDS) para la 

comunidad vegetal de los sitios de referencia del bosque tropical perennifolio de Los 

Tuxtlas, Veracruz.  
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V.2. Propiedades físicas, químicas y biólogicas del suelo 

 

Se detectaron pocas variaciones en las propiedades físicas y químicas del suelo, a 

lo largo del gradiente de regeneración. Únicamente la concentración de amonio y el 

contenido hídrico del suelo presentaron una relación positiva significativa con la 

etapa de regeneración.   

Los análisis de correlación mostraron que existen variables que se encuentran 

relacionadas positivamente con la etapa de regeneración en los claros; tal es el caso 

de la concentración de amonio en el suelo F(1,43) = 8.11, p=0.006 y del contenido 

hídrico del suelo F(1,43) = 12.04, p=0.001  (Figura 19).  

 

Figura 19. Correlaciones 

significativas para las 

propiedades físicas y 

químicas del suelo para los 

claros del gradiente de 

regeneración natural en el 

bosque tropical perennifolio 

en Los Tuxtlas, Veracruz. 

a) Correlación entre el 

contenido de amonio y la 

etapa de regeneración.  

b) Correlación entre la 

humedad del suelo y la etapa 

de regeneración. Los puntos 

en las gráficas representan 

los sitios. Se marca la línea 

de tendencia.  
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En el análisis de componentes principales de las variables medidas en los claros, 

los primeros dos ejes representaron el 60.2% de la variación. El primer eje explicó 

el 39.5% de la variación. Las variables más asociadas a este eje fueron de manera 

positiva el contenido de agua en el suelo y la concentración de amonio, mientras 

que se asociaron de manera la concentración de nitratos y ortofosfatos. Por otro 

lado, el segundo eje representó el 20.7% de la variación y las variables que 

ayudaron más a explicar la variación fueron el pH y la materia orgánica del suelo, 

ambas de manera negativa y el contenido de agua en sentido positivo (Tabla 10, 

Figura 20). A pesar de que no se detectaron agrupaciones bien definidas, la 

mayoría de los claros jóvenes se ubicaron del lado izquierdo y los claros más viejos 

del lado derecho, casi sin diferenciación en el segundo eje. Los claros jóvenes se 

asociaron con valores más altos de nitratos y ortofosfatos y los claros de etapas 

más avanzadas con más amonio y agua en el suelo.  

 

En el caso de los sitios de referencia, en el análisis de componentes principales los 

primeros dos ejes representaron el 58.74% de la variación. El primer eje explicó el 

39.5% de la variación y las variables que ayudaron más a explicar la variación fueron 

de manera positiva el contenido de agua en el suelo, mientras que la materia 

orgánica y los nitratos lo hicieron de manera negativa. En el caso del segundo eje, 

este representó el 23.7% de la variación y el contenido de amonio fue la variable 

más importante (Tabla 11, Figura 21). 
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Tabla 10. Valores propios y porcentaje acumulativo de variación para los dos 

primeros ejes para las propiedades físicas y químicas del suelo de los claros del 

gradiente de regeneración natural del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, 

Veracruz.  

 

 

 

 

 

 

 

Figura 20. Análisis de componentes principales (ACP) para las propiedades físicas 

y químicas del suelo en los claros del gradiente de regeneración natural del bosque 

tropical perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. Los números representan la etapa de 

regeneración de cada claro. 

 Eje 1 Eje 2 

Valores propios 2.37 1.24 

Porcentaje de varianza explicada 39.5 60.2 

pH -0.4727 -0.5318 

Humedad del suelo 0.8003 0.7171 

MOS 0.4525 -1.0232 

Amonio 1.1818 -0.1948 

Nitratos -0.9147 0.1055 

Ortofosfatos -0.5674 -0.0626 
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Tabla 11. Valores propios y porcentaje acumulativo de variación para los dos 

primeros ejes para las propiedades físicas y químicas del suelo de los sitios de 

referencia del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 21. Análisis de componentes principales (PCA) para las propiedades físicas 

y químicas del suelo en los sitios de referencia del bosque tropical perennifolio en 

Los Tuxtlas, Veracruz.  

 Eje 1 Eje 2 

Valores propios 2.10 1.42 

Porcentaje de varianza explicada 35.04 58.75 

pH -0.3132 -0.4410 

Contenido hídrico del suelo 0.8398 0.5706 

MOS -0.8480 -0.4900 

Amonio 0.4652 -1.0006 

Nitratos -1.0309 0.0186 

Ortofosfatos -0.6404 -0.6405 
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Se registró una composición muy parecida en todos los sitios, con mayor proporción 

de grupos bacterianos que fúngicos y sin que está relación se modificara a lo largo 

del gradiente de regeneración o en comparación con los sitios de referencia (Figura 
22). Las bacterias Gram+ y las actinobacterias fueron siempre las más abundantes 

dentro de las bacterias y en los hongos dominaron claramente los 

saprótrofos/ectomicorrizógenos.  

Figura 22. Proporción de grupos funcionales de microbiota a lo largo del gradiente 

de regeneración para los claros del gradiente de regeneración y los sitios de 

referencia en el bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. 

 

En el NMDS para la composición de grupos microbianos no fue posible identificar 

ningún patrón de ordenamiento de los claros. El valor de estrés obtenido con este 

análisis fue de 0.01 (Figura 23). Este mismo comportamiento se presentó en los 

sitios de referencia, con un valor de estrés de 0.02 (Figura 24).  
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Figura 23. Análisis de ordenación no métrica multidimensional (NMDS) para la 

comunidad microbiana del suelo de los claros del gradiente de regeneración natural 

del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. Los números representan 

la etapa de regeneración de cada claro. 

 

Figura 24. Análisis de ordenación no métrica multidimensional (NMDS) para la 

comunidad microbiana del suelo de los sitios de referencia del bosque tropical 

perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. 
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El análisis de redundancia demostró que las propiedades físicas y químicas del 

suelo explicaron el 38.8% de la variación en la abundancia de los grupos 

microbianos (Figura 25). La concentración de nitratos, el porcentaje de materia 

orgánica del suelo, la concentración de ortofosfatos y la humedad del suelo 

explicaron el 35.39% de la variación de la abundancia de los microorganismos 

(varianza constreñida). El resultado del análisis fue significativo (p=0.033). 
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Figura 25. Análisis de redundancia de la abundancia de los grupos microbianos en función de las propiedades físicas y 

químicas del suelo en el gradiente de regeneración de claros y sus sitios de referencia en el bosque tropical perennifolio. 

Los círculos amarillos representan a los claros y los círculos verdes a los sitios de referencia.
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V.3. Modelos de ecuaciones estructurales 

 

En el modelo construido a priori (Figura 26) se detectaron pocas relaciones 

significativas a partir de coeficientes estandarizados (Std.Estimate). Se registró 

únicamente una relación significativa negativa entre la composición de la comunidad 

de plantas y las propiedades del suelo (Std.Estimate = -0.6864). En general este 

modelo explicó pobremente las relaciones causales para el modelo de regeneración 

natural y fue rechazado por los datos (F(16)= 11.997, p=0.446).  

Por otro lado, en el caso del modelo alternativo (Figura 27), las relaciones 

significativas fueron de manera positiva la etapa de regeneración y el contenido de 

agua en el suelo (Std.Estimate = 0.5179), y de forma negativa la cobertura de las 

especies herbáceas y las propiedades del suelo (Std.Estimate = -0.6583). Sin 

embargo este modelo también fue rechazado por los datos (F(12)= 3.822, p=0.701), 

a pesar de ello se considera un modelo más robusto ya que el valor de Fisher fue 

menor y se encontraron relaciones marginalmente significativas.  
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Figura 26. Modelo construido a priori para el proceso de regeneración natural en 

claros del bosque tropical perennifolio. Las flechas denotan relaciones 

unidireccionales entre las variables. Las flechas azules denotan relaciones positivas 

y las flechas rojas relaciones negativas. Las flechas con líneas punteadas indican 

relaciones no significativas (p>0.05). Los valores sobre las flechas indican los 

coeficientes de vía para los efectos estandarizados. Los valores de R2 representan 

la proporción de varianza explicada de cada una de las variables por sus 

predictores.  
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Figura 27. Modelo alternativo para el proceso de regeneración natural de claros del 

bosque tropical perennifolio. Las flechas denotan relaciones unidireccionales entre 

las variables. Las flechas azules denotan relaciones positivas y las flechas rojas 

relaciones negativas. Las flechas con líneas punteadas indican relaciones no 

significativas (p>0.05). Los valores sobre las flechas indican los coeficientes de vía 

para los efectos estandarizados. Los valores de R2 representan la proporción de 

varianza explicada de cada una de las variables por sus predictores.  
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VI. DISCUSIÓN 
 

VI.1. Estructura de la comunidad vegetal 
 

En este trabajo se detectaron varias diferencias importantes en relación con trabajos 

previos sobre la dinámica de la comunidad vegetal en los primeros años de la 

regeneración tras la apertura natural de claros en el BTP. En primer lugar, cabe 

resaltar que el contar con 15 sitios de claro y sus respectivos sitios de referencia 

permitió observar la gran variación que se registró en la mayoría de los parámetros 

medidos en el grupo de claros estudiados. Esta variación sugiere que las respuestas 

a la apertura de los claros dependen en gran medida de las condiciones originales 

y del grado en el que la apertura generó cambios en cada sitio. 

La comunidad de plantas de los claros resultó ser más diversa en 

comparación con aquella de los sitios de referencia en el bosque. Sin embargo, 

contrario a lo que se esperaba, en los claros no dominaron las formas de vida 

herbáceas y arbustivas, pero si fueron las más diversas. Este comportamiento se 

puede atribuir al recambio de especies que tiene lugar durante el proceso de 

regeneración, las especies involucradas en este han sido descritas en otros estudios 

(Martínez-Ramos, 1994).   

El área basal fue un pobre descriptor de la etapa de regeneración. No se pudo 

identificar un patrón de aumento de este indicador a lo largo del gradiente, contrario 

a lo esperado y a lo reportado por otros autores (Baker et al., 2004; Boukili y 

Chazdon, 2017). A pesar de que dominaban principalmente especies arbóreas, el 

desarrollo del área basal depende de diversos factores fisiológicos y ambientales, 

tales como las condiciones climáticas (Nogueira et al., 2008; Lines et al., 2012), la 

altitud, factores locales asociados a las características del suelo (Lines et al., 2012; 

Marshall et al., 2012) y a la competencia por espacio (Henry y Aarssen, 1999).  

A pesar de lo propuesto tradicionalmente, la clasificación de las especies de 

plantas en categorías con base en su requerimiento de luz no es adecuada debido 

a que son pocas las especies que pueden asignarse completamente a una u otra 
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categoría, la mayoría se desarrolla en un gradiente continuo entre estos dos 

extremos (Wright et al., 2010), lo que se debe a que han sido clasificadas 

principalmente con base en las observaciones en campo y pocas veces con análisis 

estadísticos que consideren las preferencias de hábitat (Swaine y Withmore, 1988; 

Poorter, 2007). Es probable que por ello en este trabajo no fue posible identificar 

tendencias en los grupos ecológicos a lo largo del gradiente de regeneración. 

En el caso de la riqueza de especies, fue posible identificar un comportamiento 

como el establecido por la Hipótesis del Disturbio Intermedio, de acuerdo con lo 

propuesto para los bosques tropicales en otros estudios (Bongers et al., 2009). Los 

valores de riqueza llegaron a un punto máximo y después disminuyeron. Los valores 

más altos de riqueza se presentaron en el claro de la etapa siete, la alta riqueza de 

este sitio es un reflejo del alto recambio de especies asociado a los procesos 

sucesionales. La diversidad de especies es una medida de la complejidad 

composicional de un ensamble (Chao y Jost, 2012), además, determina la 

estructura y funcionamiento de una comunidad y representa una expresión de su 

historia evolutiva en un espacio determinado (Whitaker, 1977). En los procesos 

sucesionales la diversidad de especies es modificada, esto fue observado en este 

estudio, en donde, aunque no se pudo observar un patrón claro, el recambio de 

especies fue constante entre las etapas de regeneración y sus sitios de referencia.  

El análisis de ordenación mostró que no hay una tendencia de agrupamiento con 

base en la etapa de regeneración para los claros. Sin embargo, existen especies 

que presentan un alto grado de dominancia dentro de cada sitio y que podrían 

funcionar como reguladores de la composición de la comunidad, tal es el caso de la 

palma Astrocaryum mexicanum una especie presente en todos los sitios y con el IVI 

más alto (Tabla I.3). La abundancia de A. mexicanum podría estar influenciando 

fuertemente los patrones de composición entre sitios (Guariguata et al., 1997; 

Norden et al., 2009), así como las funciones que realizan (Boukily y Chazdon, 2017). 

Las palmas son dominantes en las comunidades de los bosques tropicales (Marin-

Spiotta et al., 2007; ter Streege et al., 2013), pueden inhibir el crecimiento de las 

lianas y limitar la incidencia de luz que llega al suelo (Salm et al., 2015), además se 
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ha reportado que las actividades de herbivoría en su base columnar pueden alterar 

la composición de la comunidad de plantas (Queenborough et al., 2012).  

Los resultados de este trabajo apoyan la idea de que la trayectoria de 

recuperación de la estructura y composición de especies de un bosque puede 

presentar variaciones entre sitios dentro de la misma región (Chazdon et al., 2007; 

Chazdon, 2008; Norden et al., 2015). Esta variación podría ser explicada 

principalmente por la alta heterogeneidad ambiental y la modificación de los factores 

edáficos (Clark et al., 1995, 1998, 1999) por lo que resulta poco probable que la tasa 

de restablecimiento de las funciones ecosistémicas y la biodiversidad de un 

ecosistema sea la misma (Connolly et al., 2013; Isbell et al., 2018) y se tendrían que 

realizar estudios complementarios para evaluar ambos aspectos.  

 

VI.2. Propiedades físicas, químicas y biológicas del suelo 
 

Se registraron muy pocas y leves diferencias entre los claros y los sitios de 

referencia, así como entre los claros y la etapa de regeneración, sin embargo, este 

estudio permite resaltar este resultado y contrasta la idea general de los cambios 

esperados para la comunidad del suelo en el proceso de regeneración natural.  

En los claros del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas se encontraron 

valores más bajos de humedad en el suelo comparado con lo que se cuantificó en 

sitios de etapas avanzadas de regeneración, esta tendencia de aumento con el 

cierre del dosel correspondió con lo esperado y con lo reportado por Denslow et al., 

(1998) quienes reportan que conforme avanza el tiempo de regeneración y la 

apertura del dosel disminuye, el contenido hídrico del suelo y la humedad ambiental 

aumentan en el BTP.  

El análisis multivariado de componentes principales (PCA) mostró que no 

existe una agrupación clara en cuanto a los sitios de claro. Sin embargo, fue posible 

observar una tendencia de agrupación entre los claros de etapa más temprana y 

entre los de etapa más avanzada separándose principalmente por el segundo eje 

que corresponde a la humedad y la materia orgánica del suelo. El primer eje 
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contribuyó en mayor proporción a explicar la variación de los datos, las variables 

asociadas a este eje son aquellas relacionadas con la disponibilidad de nutrientes y 

se discuten a continuación.  

Los claros de etapas tempranas estaban asociados a niveles más altos de 

nitratos y los de etapas más avanzada a mayor concentración de amonio, lo que 

indica que, en las etapas más tempranas de la regeneración la mineralización del 

nitrógeno es más rápida, y conforme avanza la regeneración el almacén de este 

elemento en el suelo se encuentra en forma de amonio indicando una 

descomposición más lenta de la MO. Además, el nitrato es una forma más móvil 

que el amonio y puede perderse fácilmente por lixiviación (Scherer-Lorenzen et al., 

2008). Estos resultados apoyan lo propuesto por Towsend et al. (2008) quienes 

sugieren la idea de que la dinámica de N podría ser factor regulador de gran 

importancia en la regeneración de bosques, sin embargo, el mecanismo de esta 

dinámica no ha sido descrito.  

Denslow et al. (1998) reportaron diferencias significativas en las formas 

disponibles de N entre claros y sitios de dosel cerrado. En este estudio, el amonio 

presenta las mismas diferencias, además de un incremento significativo con las 

etapas de regeneración, lo que contrasta con lo reportado por Denslow y 

colaboradores, quienes identificaron solo una ligera modificación durante el proceso 

de regeneración, esta ligera variación podría ser explicada por un incremento de la 

actividad metabólica de los organismos del suelo.  

Los ortofosfatos presentaron un comportamiento similar en el análisis 

multivariado al de los nitratos y la variación no significativa a lo largo del gradiente 

de regeneración es similar a la reportada por Denslow et al. (1998). Sin embargo, 

los valores encontrados de fosfatos (0.52 ppm en promedio) fueron menores al 

rango de 1.39 a 4.56 ppm reportado para el BTP de Los Tuxtlas en otros estudios 

para el mismo sistema de estudio (Flores-Delgadillo et al., 1999; Barois et al., 2011). 

Se ha identificado que el P es un elemento limitante en los bosques tropicales, 

debido a que es rápidamente inmovilizado en el suelo y estos resultados sugieren 
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que puede considerarse aún menos disponible durante el proceso de regeneración 

natural.  

La disponibilidad de nutrientes está relacionada directamente con el aporte 

de materia orgánica en los ecosistemas, pero está tendencia no se identificó a lo 

largo del gradiente de regeneración en este estudio, y esto puede deberse al tiempo 

que tarda la materia orgánica en incorporarse al suelo.  

En este estudio se identificó la acidificación del suelo a lo largo del gradiente 

de regeneración, sin embargo, a pesar de que esta tendencia resultó significativa 

también se presentó en los sitios de referencia, por lo que no es posible asociarla al 

proceso de regeneración. La reducción del pH podría estar asociada a la conversión 

de las formas disponibles de N por efecto de la descomposición microbiana 

(McCauley et al., 2017).  

Contrario a lo esperado, no fue posible identificar un recambio en la 

dominancia de los grupos funcionales de microbiota a lo largo del gradiente de 

regeneración. Las bacterias fueron el grupo dominante en todos los claros y sitios 

de referencia, sin embargo, probablemente no fue posible observar el 

comportamiento esperado debido al intervalo de etapas que fue evaluado en este 

estudio.  

En el análisis de ordenación no fue posible observar una tendencia de 

agrupación de los sitios con base en los grupos funcionales del suelo. Sin embargo, 

si es posible definir una separación entre los organismos procariontes y los 

eucariontes.  

Finalmente, el análisis de redundancia mostró que la distribución de los 

grupos funcionales de microorganismos del suelo está explicada en su mayoría por 

variables asociadas a la disponibilidad de nutrientes (NO3
-, NH4

+ y MOS), sin 

embargo, no fue posible identificar alguna tendencia de agrupamiento para las 

etapas de regeneración. Se observó que existe una gran diferencia entre las etapas 

de claros y los sitios de referencia. En este análisis resultó evidente nuevamente la 

gran heterogeneidad que existe dentro del BTP.  
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VI.3. Modelos de ecuaciones estructurales 
 

El modelo teórico construido a priori en el que se sugiere que la etapa de 

regeneración afecta la disponibilidad de luz, después la comunidad de plantas y las 

propiedades y comunidades del suelo, no fue apoyado por los datos.  

La disponibilidad de luz no cambió con la etapa de regeneración del claro. 

Esto representa un efecto contrario a lo que ha sido reportado en la literatura y 

podría estar explicado por la alta heterogeneidad espacial dentro del BTP, así como 

por su tamaño y forma. Montgomery y Chazdon (2002) identificaron que la 

distribución espacial de la luz ocurre a través de interacciones complejas entre la 

vegetación del dosel y el sotobosque, y la influencia de estas interacciones afecta 

directamente la luz transmitida a nivel del suelo. La densidad de la vegetación 

incrementa y por lo tanto la disponibilidad de luz disminuye. Fue en este rango de 

altura (hasta 0.75 m) en el que se tomaron las fotografías hemisféricas.  

Tampoco se encontró el efecto esperado de la luz sobre la composición de 

la comunidad de plantas. Esto puede explicarse porque al no encontrarse una 

variación en la disponibilidad de luz a nivel del suelo, la respuesta de la comunidad 

de plantas probablemente fue regulada por la modificación de otros factores, como 

la disponibilidad de agua, efecto que se puso a prueba en el modelo alternativo.  

Por otro lado, en este modelo se encontró que la comunidad de plantas afecta 

las propiedades del suelo. Este efecto ha sido reportado en otros trabajos y resalta 

la importancia de las especies vegetales como reguladores de múltiples procesos 

dentro del ecosistema (Laughlin, 2011; Maestre et al., 2012). Sin embargo, es 

importante señalar que existen pocos datos reportados sobre cómo se desarrolla el 

recambio de especies en el proceso de regeneración natural. Conocer la identidad 

taxonómica de las especies nos permite generar una idea sobre el tipo de relaciones 

que estas establecen. En este trabajo se registraron un gran número de especies 

micorrízicas y fijadoras de N. La presencia de las especies anteriores es capaz de 

modificar las propiedades del suelo.  
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En contraste, ni la comunidad de plantas ni las propiedades del suelo 

afectaron a los grupos microbianos. Esto no coincide con lo reportado por otros 

autores, quienes identificaron una influencia directa de la comunidad de plantas 

sobre la composición de la comunidad microbiana (Kulmatiski y Bear, 2011; 

Yergeau et al., 2010). A pesar de ello, la interacción entre estas comunidades es 

determinante para el desarrollo del proceso de regeneración ya que la interacción 

plantas-microbiota incrementa la velocidad con la que se desarrollan los procesos 

sucesionales (Kulmatiski y Bear, 2011).  

La exploración de diversos modelos alternativos permitió observar que un 

modelo en donde la etapa de regeneración afecta directamente las propiedades del 

suelo empezando con el contenido de agua, lo cual a su vez modifica la cobertura 

de la comunidad de herbáceas y finalmente los grupos funcionales microbianos del 

suelo, es mejor que el modelo en donde el efecto va primero sobre la vegetación y 

después el suelo, como suponía en el modelo planteado originalmente.  

Se ha reportado que la disponibilidad de agua es un factor determinante en 

la composición de la comunidad microbiana, así como de la estructura de la 

comunidad de plantas (Kreft y Jetz, 2007; Drenovsky et al., 2010) es por ello que en 

futuros estudios debe considerarse como un factor limitante incluso en un bosque 

tropical perennifolio, en donde este recurso no ha sido considerado de gran 

relevancia, sin embargo adquiere significancia en condiciones de pendiente 

pronunciada, baja exposición a la luz solar y la temporalidad del muestreo.  

En este modelo alternativo se reflejan relaciones significativamente 

marginales entre el contenido de agua en el suelo y la comunidad de especies 

herbáceas y entre la cobertura de especies herbáceas y la composición de la 

comunidad microbiana. Estos resultados concuerdan con lo reportado por Yergeau 

et al. (2010) quienes reportaron que la vegetación y las características del suelo, 

asociadas a la variación espacial, son los principales factores que explican la 

variación en la estructura de la comunidad microbiana. Estos autores identificaron 

que los patrones de los biomarcadores (PLFAs) fueron influenciados ya sea por el 

suelo o por factores asociados a la vegetación, por lo que es probable que este 
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mismo comportamiento se pueda observar para la regeneración natural en claros 

con un set de datos más robusto, lo que resalta la limitación que puede surgir de 

analizar datos en un solo momento en el tiempo como fue en nuestro caso (Nicotra 

et al., 1999).   

Rivest et al. (2019) reportaron que algunas propiedades del suelo pueden ser 

más importantes para definir la estructura de la comunidad microbiana del suelo que 

la vegetación. Sin embargo, no fue posible identificar ese comportamiento en 

ninguno de los modelos puestos a prueba en este trabajo, pero resulta interesante 

destacar que en el modelo alternativo la relación entre la composición de la 

comunidad de las especies herbáceas y la composición de la comunidad microbiana 

fue marginalmente significativa.  

 

VI.4. Discusión general 
 

Se detectaron pocos cambios en el microambiente, la vegetación y el suelo a lo 

largo de las etapas de regeneración. En general los claros difieren de sus sitios de 

referencia principalmente por las comunidades de especies herbáceas y arbustivas, 

el contenido de agua en el suelo y la concentración de amonio. Estos resultados 

son similares con los reportados en otros estudios (Osman, 2013; Powers y Marín-

Spiotta, 2017; Hissa et al., 2019), lo que sugiere que tras un disturbio de origen 

natural como la apertura de un claro los efectos más grandes se ven amortiguados 

por la vegetación. Sin embargo, es necesario mencionar que existe una gran 

variación entre claros que puede ser explicada principalmente por el diverso origen 

de su creación (Martínez-Ramos, 1988), desde la identidad taxonómica del árbol 

caído hasta condiciones geográficas como la altitud, pendiente y orientación. Se ha 

determinado, por ejemplo, que procesos de regeneración natural tienen una 

probabilidad más alta de ocurrir en sitios con pendientes más pronunciadas (Molin 

et al., 2017).  

Por otro lado, los resultados de este trabajo resaltan la importancia de 

explorar nuevos patrones y variables asociadas al proceso de regeneración y de 
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reconsiderar aquellas establecidas en los primeros estudios (Chazdon y Fetcher, 

1984; Chazdon y Pearcy, 1986; Chazdon et al., 1999) asociados a la dinámica del 

bosque tropical perennifolio.  

Finalmente es necesario reconocer las limitaciones de este estudio, a pesar 

de que los cambios en la comunidad de las especies de plantas resultan evidentes, 

la evaluación en 15 etapas del proceso de regeneración natural no permitió observar 

cambios en las comunidades del suelo, por lo que debe considerarse el realizar una 

evaluación con un mayor número de etapas o un diseño experimental que permita 

seguir el desarrollo del proceso con un mayor número de réplicas de cada claro.  
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VII. CONCLUSIONES 
 

A pesar de que existe una tendencia a la disminución en la apertura del dosel y la 

etapa de regeneración, está no se encuentra relacionada con las estrategias 

regenerativas de las especies de plantas.  

Se identificaron pocas variaciones en la estructura y composición de la comunidad 

de plantas en el gradiente de regeneración natural, la mayoría asociadas a las 

formas de vida arbustivas y herbáceas.  

Se detectó un comportamiento de la riqueza de especies como lo planteado por 

Connel en la Hipótesis del Distubio Intermedio. 

La clasificación tradicional de las especies en pioneras o tolerantes a la sombra no 

resulta adecuada ya que muchas se desarrollan en un gradiente del recurso luz y 

no específicamente en alguno de sus extremos. 

Existen especies que podrían actuar como moduladoras de la estructura de la 

comunidad, como es el caso de la palma Astrocaryum mexicanum.  

Existen pocas variaciones en las propiedades físicas, químicas y las comunidades 

microbianas del suelo a lo largo del gradiente de regeneración. Las principales 

variaciones estuvieron relacionadas a la disponibilidad de N y P.  

El agua en el suelo fue un importante descriptor de la variación durante el proceso 

de regeneración.  

La estructura y biomasa de la comunidad microbiana del suelo no se modificaron 

con la etapa de regeneración; las bacterias fueron el grupo dominante.  

No se identificaron las relaciones causales establecidas con base en la literatura en 

el modelo de regeneración natural.  

El contenido de agua debe ser considerado como un elemento de control en 

diversos procesos dentro de la regeneración del bosque tropical perennifolio.  

Existe una alta heterogeneidad en el bosque tropical perennifolio, aún en sitios de 

bosque maduro.  
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Familia Especie ER 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 

Acanthaceae Aphelandra aurantiaca var. Aurantiaca TS 
             

1 
 

 
Schaueria calycobractea Hilsenb. & D.L.Marshall TS 

          
2 

    

Anacardiaceae Spondias radlkoferi Donn.Sm. TS 
   

12 
  

1 
     

2 
  

Annonaceae Cymbopetalum baillonii R.E.Fr. TS 
      

1 1 
  

1 1 
   

 
Rollinia mucosa (Jacq.) Baill. P 

              
3 

Apocynaceae Stemmadenia donnell-smithii Woodson P 
        

2 
 

1 
    

 
Tabernaemontana alba Mill. P 

      
1 

        

Aquifoliaceae Ilex valeri TS 
           

1 
   

Araceae Anthurium schlechtendalii subsp. Schlechtendalii TS 
    

3 1 
         

 
Dieffenbachia seguine (Jacq.) Schott TS 

  
2 

  
3 1 

        

 
Monstera acuminata K.Koch TS 

         
1 

     

 
Monstera deliciosa Liebm. TS 

    
2 1 

         

 
Rhodospatha wendlandii Schott TS 

     
1 

 
1 

 
1 

  
3 

  

 
Spathiphyllum cochlearispathum (Liebm.) Engl. TS 

  
1 1 

   
1 

 
1 1 1 2 1 

 

 
Syngonium podophyllum var. Podophyllum TS 

     
1 

    
1 

    

Araliaceae Dendropanax arboreus (L.) Decne. & Planch. TS 
        

5 
  

1 
  

2 

Arecaceae Astrocaryum mexicanum Liebm. ex Mart. TS 1 18 2 5 7 3 3 7 5 10 10 8 1 4 1 

Bignoniaceae Arrabidaea florida DC. TS 
 

1 
             

Bombacaceae Quararibea funebris subsp. Funebris TS 
     

1 
         

Caricaceae Carica papaya L. TS 
      

2 
        

 
Jacaratia dolichaula (Donn.Sm.) Woodson TS 

  
1 

            

Celastraceae Salacia megistophylla Standl. L 
      

1 
        

Commelinaceae Tradescantia zanonia (L.) Sw. TS 
    

5 
          

Tabla 12. Listado de especies y el número de individuos registrados en cada uno de los claros del gradiente de regeneración 

natural del bosque tropical perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. Se incluye la estrategia regenerativa (ER): pionera (P), 

tolerantes a la sombra (TS) y lianas (L).   
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Compositae Koanophyllon pittieri (Klatt) R.M.King & H.Rob. P 
   

1 
  

1 
   

1 
   

14 
 

Neurolaena lobata (L.) R.Br. ex Cass. P 
         

1 
 

1 
   

 
Vernonanthura patens (Kunth) H.Rob. P 

              
1 

Convolvulaceae Ipomea philomega TS 
      

1 
        

Dioscoreaceae Dioscorea galeottiana Kunth TS 
      

1 
        

Ebenaceae Diospyros digyna Jacq. TS 
          

1 
    

Euphorbiaceae Acalypha diversifolia Jacq. P 
            

1 
  

 
Acalypha skutchii I.M.Johnst. TS 

    
3 

 
1 4 

   
1 

 
2 1 

 
Alchornea latifolia Sw. TS 

            
1 

  

 
Croton shiedeanus L. P 

       
1 

       

 
Dalechampia scandens L. P 

   
1 

           

 
Omphalea oleifera Hemsl. TS 1 

 
6 

     
1 

    
1 

 

 
Tetrorchidium rotundatum Standl. P 

              
2 

Fabaceae Acacia hayesii Benth. P 
          

1 
    

 
Cynometra retusa Britton & Rose TS 

           
1 

   

 
Inga jinicuil Schltdl. TS 

      
1 

        

 
Pterocarpus rohrii Vahl TS 

           
1 

 
1 

 

 
Swartzia guatemalensis (Donn.Sm.) Pittier TS 1 

         
1 

  
1 

 

Flacourtiaceae Lunania mexicana Brandegee TS 
      

1 
        

 
Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Sleumer P 

       
1 

       

Guttiferae Garcinia intermedia (Pittier) Hammel TS 
       

1 1 
      

Icacinaceae Calatola laevigata Standl. TS 
  

1 
 

1 
          

Lauraceae Licaria capitata (Cham. & Schltdl.) Kosterm. TS 
  

1 
 

2 
 

3 
  

1 
     

 
Nectandra ambigens (S.F.Blake) C.K.Allen TS 

         
1 

     

 
Nectandra globosa (Aubl.) Mez TS 1 
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Liliaceae Smilax domingensis Willd. TS 
   

1 
           

Malvaceae Hampea nutricia Fryxell P 
    

2 
          

Meliaceae Guarea bijuga C.DC. TS 
        

1 
      

 
Guarea glabra Vahl TS 

           
1 

   

 
Trichilia breviflora S.F.Blake & Standl. TS 

       
2 

 
1 

     

Monimiaceae Siparuna thecaphora (Poepp. & Endl.) A.DC. TS 
   

1 
  

2 
     

1 
 

2 

Moraceae Brosimum alicastrum subsp. Alicastrum TS 
         

1 
   

13 2 
 

Cecropia obtusifolia Bertol. P 
   

4 1 
 

3 
 

1 
 

1 
    

 
Ficus yoponensis Desv. TS 2 

              

 
Poulsenia armata (Miq.) Standl. TS 

        
1 3 1 3 1 1 

 

 
Pseudolmedia glabrata (Liebm.) C.C.Berg TS 

     
1 

     
1 2 

 
1 

 
Trophis mexicana (Liebm.) Bureau TS 

    
1 

 
3 2 1 1 

 
3 1 1 

 

Musaceae Heliconia uxpanapensis C.Gut.Báez P 
            

1 
  

Myristicaceae Virola guatemalensis (Hemsl.) Warb. TS 1 
     

1 
        

Myrsinaceae Ardisia compressa Kunth TS 
           

1 
   

 
Parathesis conzattii (Blake) Lundell TS 

      
1 

        

Myrtaceae Eugenia acapulcensis Steud. TS 
  

1 
            

Palmae Bactris trichophylla Burret TS 
     

1 
 

1 
   

1 1 
  

 
Chamaedorea alternans H.Wendl. TS 

       
1 1 

      

 
Chamaedorea concolor Mart. TS 

  
1 

            

 
Chamaedorea ernesti-augusti TS 

 
1 

   
1 

  
2 

  
1 

   

 
Chamaedorea oblongata Mart. TS 1 2 

    
1 3 3 9 

  
1 

  

 
Reinhardtia gracilis (H.Wendl.) Burret TS 1 

       
1 

  
1 

   

Passifloraceae Passiflora ambigua Hemsl. TS 
   

1 
           

Phytolaccaceae Phytolacca rivinoides Kunth & C.D.Bouché P 
      

1 
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Rivina humilis L. P 

      
1 

        

Piperaceae Piper aequale Vahl TS 
      

2 4 
 

1 
     

 
Piper hispidum Sw. P 

    
2 

    
1 1 

   
2 

 
Piper peltatum L. P 

              
1 

Rubiaceae Faramea occidentalis (L.) A.Rich. TS 1 
     

1 
 

1 
      

 
Psychotria chiapensis Standl. TS 1 

   
1 

        
4 1 

 
Psychotria faxlucens Lorence & Dwyer TS 

      
1 

        

 
Psychotria limonensis K.Krause TS 

         
1 

     

 
Psychotria simiarum Standl. TS 

       
2 

       

Rutaceae Zanthoxylum kellermanii P.Wilson TS 
              

1 

Sapindaceae Cupania glabra Sw. P 
    

1 
          

 
Paullinia pinnata L. TS 

   
1 

  
1 

    
1 

   

Sapotaceae Pouteria durlandii subsp. Durlandii TS 
    

1 
          

 
Sideroxylon portoricense subsp. minutiflorum (Pittier) T.D.Penn. TS 

        
1 

      

Solanaceae Cestrum nocturnum L. P 
      

1 
        

 
Lycianthes nitida Bitter P 

         
1 

     

 
Solanum schlechtendalianum Walp. P 

   
1 

  
1 

 
1 

     
1 

Staphyleaceae Turpinia occidentalis subsp. Occidentalis TS 
   

1 
  

1 
        

Tiliaceae Heliocarpus appendiculatus Turcz. P 
   

7 
  

2 
       

2 

Ulmaceae Ampelocera hottlei (Standl.) Standl. TS 
       

1 
       

 
Aphananthe monoica subsp. Monoica TS 

      
1 

        

 
Trema micrantha var. Micrantha TS 

              
1 

Urticaceae Myriocarpa longipes Liebm. P 
  

1 
       

1 
 

11 
  

Verbenaceae Citharexylum hexangulare Greenm. TS 
             

1 
 

 
Lantana camara L. P 

              
1 
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Violaceae Rinorea guatemalensis (S. Watson) Bartlett TS 
      

1 2 
   

1 
   

Vochysiaceae Vochysia guatemalensis Donn. Sm. TS 
        

1 
      

Zingiberaceae Costus scaber Ruiz & Pav. TS 
  

1 1 
    

1 
      

 
Renealmia mexicana Klotzsch ex Petersen TS 

      
1 

     
1 
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Familia Especie ER 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 

Aquifoliaceae Ilex valeri TS    1  
  

 
 

 
  

   

Araceae Dieffenbachia seguine (Jacq.) Schott TS      
  

 
 

 7 
 

   
 

Rhodospatha wendlandii Schott TS      
  

 
 

1 
  

   
 

Spathiphyllum cochlearispathum (Liebm.) Engl. TS   1   
  

1 
 

 1 
 

2 1  

Araliaceae Dendropanax arboreus (L.) Decne. & Planch. TS      
  

 
 

 1 
 

   

Arecaceae Astrocaryum mexicanum Liebm. ex Mart. TS 6 16 7 10 8 16 3 11 7 9 8 10 11 9 4 

Bombacaceae Quararibea yunckeri var. Yunckeri TS      
  

1 
 

 
  

 1  

Caricaceae Jacaratia dolichaula (Donn.Sm.) Woodson TS      
  

1 
 

 
  

   

Euphorbiaceae Croton shiedeanus L. P      1 
 

 
 

 
  

   
 

Omphalea oleifera Hemsl. TS      3 
 

 
 

 
  

   

Fabaceae Erythrina folkersii Krukoff & Moldenke TS     1 
  

 
 

 
  

   
 

Inga acrocephala Steud. TS      
 

1  
 

 
  

   
 

Pterocarpus rohrii Vahl TS   1  2 
  

 
 

 
  

1   

Flacourtiaceae Lunania mexicana Brandegee TS      
  

 
 

 
  

  1 

Guttiferae Garcinia intermedia (Pittier) Hammel TS   1   
 

2  
 

 
  

1   

Lauraceae Licaria capitata (Cham. & Schltdl.) Kosterm. TS 1  1  1 
 

1  
 

 
  

1   
 

Nectandra salicifolia (Kunth) Nees TS      
  

 
 

 
 

1    

Loganiaceae Strychnos tabascana Sprague & Sandwith L   4   
  

 
 

 
  

   

Malpighiaceae Malpighia glabra L. TS      
 

1  
 

 
  

   

Malvaceae Hampea nutricia Fryxell P      
  

1 
 

 
  

   
 

Guarea glabra Vahl TS      
 

2 1 
 

 
  

   
 

Guarea grandifolia DC. TS      
 

1  
 

 
  

   

Tabla 13. Listado de especies y el número de individuos registrados en cada uno de los sitios de referencia del bosque tropical 

perennifolio en Los Tuxtlas, Veracruz. Se incluye la estrategia regenerativa (ER): pionera (P), tolerantes a la sombra (TS) y lianas 

(L).  
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Trichilia breviflora S.F.Blake & Standl. TS   1   

 
1 1 1  

 
1    

Monimiaceae Mollinedia pallida Lundell TS      
  

 
 

 1 
 

   

Monimiaceae Siparuna thecaphora (Poepp. & Endl.) A.DC. TS      
 

1  
 

 
  

1   

Moraceae Brosimum alicastrum subsp. Alicastrum TS      
  

 
 

 
  

 4  
 

Clarisia biflora Ruiz & Pav. TS      
  

 
 

 
  

2   
 

Ficus yoponensis Desv. TS   1   
  

 
 

 
  

   
 

Poulsenia armata (Miq.) Standl. TS      
  

2 
 

 1 
 

1 
 

 
 

Pseudolmedia glabrata (Liebm.) C.C.Berg TS 1  1 1  
  

2 
 

1 2 
 

2  3 
 

Trophis mexicana (Liebm.) Bureau TS 3    2 
 

4  
   

1 1 
 

 

Myrsinaceae Parathesis lenticellata Lundell TS     1 
  

 
 

 
  

   

Myrtaceae Eugenia acapulcensis Steud. TS     1 
 

1  
 

 
  

   

Palmae Bactris trichophylla Burret TS      
  

1 
 

 
 

1  1 1 
 

Chamaedorea alternans H.Wendl. TS      
  

4 
 

 
  

   
 

Chamaedorea ernesti-augusti TS      
  

 3  
  

   
 

Chamaedorea oblongata Mart. TS 2 1 3  4 
  

1 
 

1 
  

2 3  
 

Reinhardtia gracilis (H.Wendl.) Burret TS      
  

6 1  
  

1 1 1 

Piperaceae Piper aequale Vahl TS      
 

3  
 

 
  

  1 
 

Piper hispidum Sw. P     3 
  

 
 

 
  

   

Rubiaceae Faramea occidentalis (L.) A.Rich. TS 1   1  
 

5  1  
  

   
 

Psychotria chiapensis Standl. TS      
  

 1  
  

1   
 

Psychotria faxlucens Lorence & Dwyer TS      
  

 2 1 
  

1  12 
 

Psychotria simiarum Standl. TS      
  

 
 

 
  

  1 

Sapindaceae Paullinia pinnata L. TS     1 
  

 
 

 
  

   

Tiliaceae Heliocarpus appendiculatus Turcz. P     1 
  

 
 

 
  

   
 

Aphananthe monoica subsp. Monoica TS      
  

 
 

 
 

1    
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Urticaceae Myriocarpa longipes Liebm. P      
  

 
 

1 
  

   

Violaceae Orthion oblanceolatum Lundell TS      
 

1  
 

 
  

 1 1 
 

Rinorea guatemalensis (S. Watson) Bartlett TS      
  

1 
 

 
 

7    

Vochysiaceae Vochysia guatemalensis Donn. Sm. TS      
  

 1  
  

   

Zingiberaceae Costus scaber Ruiz & Pav. TS   1   
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