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Resumen

Los bosques tropicales humedos (BTH) son comunidades vegetales que presentan
una alta diversidad y complejidad estructural, por lo que es un reto caracterizar sus
atributos comunitarios de forma adecuada. Para ello, se han realizado censos en
parcelas de tamafio variable en diferentes sitios, pero hasta ahora las areas que se
han censado en la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (EBT), una reserva
localizada en el estado de Veracruz (México), son pequefias si se comparan a las
establecidas en otras localidades del mundo. El unico estudio en el que censo6 una
hectarea se encuentra sobre un terreno relativamente plano, que es una condicion
poco frecuente en esta reserva de 640 ha. En este sentido, el objetivo del presente
trabajo fue complementar el conocimiento de la variacion asociada a los atributos
comunitarios del BTH presente en la EBT, mediante la realizacién del censo de una

parcela de 1 hectarea, ubicada sobre un terreno con topografia mas compleja.

En esta parcela se caracterizé y analizé la composicién, la estructura y la
diversidad de los arboles, arbustos, lianas y palmas con diametros = 1 cm. Los
resultados de este trabajo se compararon con los de otros censos realizados en la
EBT, tomando como referencia la misma superficie, que en la mayoria de los casos
fue menor a la del presente censo. Se esperaba que las diferencias con dichos
estudios fueran importantes debido a las condiciones contrastantes del relieve y la
heterogeneidad que se ha reportado en otros BTH del mundo. También se comparo
con censos de 1 ha en otras localidades del mundo, utilizando los mismos criterios

de inclusién (diametros minimos y formas de crecimiento incluidas) de cada estudio.

Se registréo un total de 189 especies pertenecientes a 137 géneros y 58
familias. Fabaceae (14 especies) fue la familia con el mayor numero de especies,
seguida de Bignoniaceae (10) y Piperaceae (10) mientras que los géneros que
destacaron al respecto fueron Piper (Piperaceae, 10 especies), Chamaedorea
(Arecaceae, 5) e Inga (Fabaceae, 5). Quince familias englobaron el 74 % del valor
de importancia relativa de familias (VIRF), que en conjunto incluyeron el 86 % de
los individuos, el 79 % del area basal y el 57 % de la riqueza. Las tres familias con

mayor VIRF (Arecaceae, Moraceae y Meliaceae) tuvieron una especie que las



representa en el mismo orden con respecto al valor de importancia relativa (VIR);
estas son Astrocaryum mexicanum (16.3 %), Pseudolmedia glabrata (4.6 %) y
Guarea glabra (4.0 %); estas tres especies, en conjunto con otras siete, sumaron el
44 % del VIR. De los 4375 individuos censados, el 90 % tuvieron diametros <10 cm
y el 53 % pertenecieron sélo a cinco especies, de las cuales la mas abundante fue
A. mexicanum (34 % del total). El area basal total fue de 43.35 m2y el 31 % de esta
variable se concentro en los individuos con diametros =2 60 cm. La diversidad fue
relativamente baja para todos los érdenes (°D = 189, 'D = 29.35 y 2D = 7.8), si se
compara con la de otros sitios en el mundo en los que se ha censado la misma area.
En particular, 'D y 2D presentaron valores bajos debido a la fuerte dominancia de
Arecaceae que se presento en los individuos menores de 10 m de altura, aunque
fue en esta misma categoria en la que se registraron la mayoria de las especies
arboreas (53 % del total). Los arboles y las lianas aportaron un porcentaje alto al
contingente floristico total de la hectarea (69 % y 22 %, respectivamente), pero los
primeros tuvieron un mayor numero efectivo de especies raras (89) y su
equitatividad también fue menor (FE = 0.1). Unicamente el 9 % de las especies

restantes fueron arbustos (9) y palmas (7).

Este estudio complementa a los realizados anteriormente en la EBT y permite
tener una medida de la variacion de los atributos evaluados. La composicion de
especies y la estructura vertical presentaron mayores diferencias con lo descrito
previamente, mientras que la composicion de familias, la densidad de individuos, el
area basal y el numero de especies por hectarea presentaron una fuerte similitud
con lo descrito, tanto en el area de estudio, como en otros BTH del mundo. Parte de
la similitud con estudios previos en el area puede atribuirse a que la parcela
estudiada se ubico en la misma variante de vegetacion que los demas, a pesar de
presentar un relieve mas complejo. Hasta la fecha, no existen estudios en los que
se hayan descrito los atributos comunitarios del BTH que se desarrolla en las partes
con mayor altitud o sobre suelos jévenes de la EBT, a pesar de que se han
reconocido como variantes de vegetacién dadas sus diferencias fisionémicas. Por

lo tanto, si los atributos evaluados contrastan cuando se comparan sitios cercanos,



es posible especular que estas diferencias seran mayores en otras variantes, lo que

podria evaluarse unicamente en la medida en que se realicen nuevos estudios.

Abstract

The tropical humid forests (THF) are plant communities that present a high diversity
and structural complexity, so it is a challenge to describe their community attributes
in an appropriate way. Censuses have been carried out in plots of variable sizes in
different sites in order to characterize these attributes, but until now the areas that
have been censused within the Los Tuxtlas Tropical Biology Station (TBE), a reserve
located in the state of Veracruz (Mexico), are relatively small when compared with
those established in other locations throughout the world. The only previous study in
which it was censused one hectare is on relatively flat terrain, which is a very rare
condition in this 640-ha reserve. In that sense, the objective of this study was to
complement the knowledge about variation of the THF community attributes in the

TBE, by conducting a census on a terrain with more complex topography.

In a 1 ha plot, the composition, structure and diversity of trees, shrubs, lianas
and palms with diameters of 2 1 cm were characterized and analyzed. The results
of this work were compared with those of other censuses conducted within the TBE,
taking as reference the same area, which in all cases was less than that of the
present study. It was expected that the differences between these studies would be
important due to differences in the topography and the heterogeneity reported in
other THFs of the world. The data was also compared with other censuses of 1 ha
in different areas worldwide, using the same inclusion criteria (minimum diameters

and growth forms included) in each study.

A total of 189 species belonging to 137 genera and 58 families were
registered. The families with the highest number of species were Fabaceae (14),
Bignoniaceae (10) and Piperaceae (10) while the genera were Piper (Piperaceae,
10 species), Chamaedorea (Arecaceae, 5) and the Inga (Fabaceae, 5). Fifteen
families contributed to 74 % of the total family importance value index (FIVI), which
combined included 86 % of the individuals, 79 % of the basal area and 57 % of the

richness. Each of the three families with the highest FIVI (Arecaceae, Moraceae and



Meliaceae) had one species that represents it in the same order with respect to the
relative importance value (RIV); these were Astrocaryum mexicanum (16.3 %),
Pseudolmedia glabrata (4.6 %) and Guarea glabra (4.0 %); these three species,
along with others seven, totaled 44 % of the RIV. Of the 4375 individuals surveyed,
90 % had diameters <10 cm and 53 % belonged to only five species, of which A.
mexicanum was the most abundant (34 % of the total). The total basal area was
43.35 m2 and 31 % of this variable was concentrated in individuals with diameters =
60 cm. The diversity was relatively low for all orders (°D = 189, 'D = 29.35 and 2D =
7.8), when compared to other sites in the world in which the same area has been
surveyed. In particular, 'D y 2D presented low values due to the strong dominance
of Arecaceae that occurred in individuals less than 10 m high, although it was in this
same category that most of the arboreal species were recorded (53 % of the total).
Trees and lianas contributed to a high percentage of the total floristic component of
the 1 ha plot (69 % and 22 %, respectively), but the first ones had a higher effective
number of rare species (89), and their evenness was also lower (EF = 0.1). Only 9

% of the remaining species were shrubs (9) and palms (7).

This study complements those previously reported in the TBE and allows to
have a measure of the variation of the attributes evaluated. The species composition
and the vertical structure showed higher differences than those previously
described, while the family composition, the individual density, the basal area and
the number of species per hectare were very similar with the described in the study
site, as well as in other THFs around the world. Part of this similarity can be attributed
to the fact that the study plot was located within the same vegetation variant as the
previous studies in the TBE, even though it presented a more complex topography.
To date, there have been no studies describing the community attributes of the THFs
that develops in areas with higher altitudes or on younger soils of the TBE, even
though their physiognomic differences has been noted. Thus, if there are differences
between the attributes evaluated in nearby sites, it is possible to speculate that these
will be greater in other vegetation variants, which could be evaluated only as far as

new studies are carried out.



1. INTRODUCCION

1.1. Los bosques tropicales humedos

En un sentido amplio, los bosques tropicales humedos (BTH) pueden definirse como
aquellos que se distribuyen en la regién intertropical, en sitios que presentan una
elevacion entre 0 y 1200 m, un régimen de lluvias generalmente superior a los 2000
mm anuales, una época seca de duracion variable o ausente y una temperatura
promedio anual que oscila entre 25 y 27 °C (Whitmore, 1998; Carson y Schnitzer,
2008; Corlett y Primack, 2011). Una de las caracteristicas biolégicas mas
sobresalientes de los BTH es el gran numero de especies que los habitan, el cual
representa alrededor del 50 % de la biodiversidad total del planeta, lo que permite
catalogarlos como uno de los ecosistemas terrestres mas importantes (Wilson,
1988; Richards, 1996; Montagnini y Jordan, 2005).

Desde el punto de vista de las comunidades biolégicas, los BTH presentan
ciertos atributos, entre los que se destacan por ser el tema de este trabajo: (i) la
composicion, en la que se describe la identidad y el numero de las familias, géneros
y especies que conforman la comunidad, (ii) la estructura, que se refiere a los
atributos que miden la biomasa (i.e. densidad de individuos y area basal) y el arreglo
espacial de éstos en la comunidad (Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974; Barkman,
1979; Bongers, 2001), y (iii) la diversidad, que es una medida de dos componentes:
la riqueza de especies y la distribucion relativa de sus abundancias (Halffter et al.,
2005; Magurran y McGill, 2011).

Los atributos comunitarios de los BTH pueden presentar una fuerte
heterogeneidad a distintas escalas espaciales. Ante la necesidad de cuantificar la
variacion de los atributos comunitarios y detectar posibles patrones en estos, se ha
realizado un considerable numero de estudios enfocados en caracterizar la
composicion, la estructura y la diversidad del BTH en parcelas de tamano variable
(0.1 a 52 ha) en distintas partes del mundo (e.g., Gentry, 1982; Gentry, 1988a,
1988b; Condit, 1995, 1998; Losos y Leigh, 2004; Zent y Zent, 2004; Zimmerman et
al. 2008; LU et al., 2010; Gonmadje et al. 2001). En las siguientes secciones se
describen algunos de los principales patrones de la composicién, estructura y

diversidad de los BTH y la variacion que pueden presentar.



1.2. Composicion floristica de los bosques tropicales humedos

Un porcentaje importante de la riqueza de especies de los BTH se debe a pocas
familias. Por ejemplo, a partir de censos en parcelas de 0.1 ha en los que se
incluyeron todas las plantas lefiosas (arboles, arbustos y lianas) con troncos con un
diametro a la altura del pecho (DAP) = 2.5 cm, Gentry (1988a) concluyé que
alrededor del 50 % de la riqueza total de los bosques tropicales se concentra en 12
familias (Annonaceae, Apocynaceae, Arecaceae, Bignoniaceae, Euphorbiaceae,
Fabaceae, Lauraceae, Meliaceae, Moraceae, Myristicaceae, Rubiaceae vy
Sapotaceae). Este patrén es similar a lo que se ha encontrado en estudios a escala
local en los que se han censado parcelas de mayor tamano (16-52 ha), en las que
se incluyeron arboles con DAP = 1 cm (Figura 1).

Sin embargo, la contribucién relativa de estas familias puede presentar una
fuerte varicion espacial (Chave, 2008). Por ejemplo, al comparar los estudios de 1
ha que se presentan el Cuadro 1 se puede observar que Fabaceae fue la primera y
la segunda familia con mas especies en cuatro sitios de América, pero no es
importante en otras partes del mundo; por el contrario, otras familias como
Lauraceae, Moraceae y Sapotaceae pueden encontrarse en el primer lugar con
respecto a su riqueza de especies. En la Figura 1 también puede observarse que la
contribucién que hace cada familia a la riqueza de especies total no es la misma
entre localidades.

Esta heterogeneidad puede presentarse entre parcelas relativamente
cercanas. En un estudio basado en una parcela de 3 ha contiguas en el bosque
amazonico de terra firme, en la regién del Rio Xingu (Brasil), Campbell et al. (1986)
encontraron que Fabaceae fue la mas importante, abarcando el 20 % de las
especies registradas. Sin embargo, los mismos autores mencionan que en otras
regiones del bosque amazoénico han encontrado que Euphorbiaceae vy
Myristicaceae (Acre, Brasil), Myrtaceae (Bahia, Brasil), Moraceae (Beni, Bolivia) y
Lecythidaceae (Amazonas, Brasil), destacan en este atributo comunitario (Prance
et al., 1976; Mori et al., 1983). De igual forma, otros estudios han reportado una alta
variacion tanto a nivel de familia como de especies entre parcelas de 1 ha

establecidas en las mismas localidades (Cuadro 2).
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Figura 1. Contribucion relativa a la riqueza de especies de arboles con diametro a la altura del pecho =1 cm de las familias
mas diversas en diferentes bosques tropicales humedos del mundo. La riqueza absoluta de cada parcela se
indica en la parte superior de la barra. Las dimensiones de cada parcela son: 16 ha (Luquillo), 20 ha (lturi), 25
ha (Sinharaja y Yasuni), 50 ha (Barro Colorado, Korup y Pasoh) y 52 ha (Lambir) (modificado de Ashton et al.,

2004).




Cuadro 1. Las tres familias con mayor numero de especies de arboles* con diametro a la altura del pecho = 10 cm en
parcelas de 1 ha en los continentes donde se presenta el bosque tropical humedo. Los valores de las familias con el primero,
segundo y tercer lugar en riqueza de especies en cada estudio se sefalan en negritas-subrayado, negritas-cursivas y

subrayado, respectivamente.

Familia Africa América Oceania
Scio, Costa Cuyabeno, Madidi, Isla Negros, Lore Lindu, Simbu, Papua
de Marfil! Ecuador? Indonesia® Nueva Guinea’

Annonaceae 8 9 6 0 — —

Arecaceae 0 6 6 0 - —

Euphorbiaceae 4 13 5 8 12 —

Fabaceae** 22 33 12 1 - -

Lauraceae 0 29 — 6 18 33

Malvaceae*** 7 14 4 2 - —

Meliaceae 3 9 — 2 15 16

Moraceae 2 21 7 13 14 24

Myrtaceae 0 10 1 4 - 16

Rubiaceae 4 7 7 5 4 10

Sapotaceae 5 25 7 3 - 3

Riqueza total 89 307 134 92 148 228

1. Nusbaumer et al. (2005)
2. Valencia et al. (1994)

3. de la Quintana (2005)
4. Milliken (1998)

* Referencias 1, 3, 4 y 7 incluyen lianas
** Incluye Caesalpinoidae, Faboideae, Mimosoidae.
*** Incluye Bombacaceae, Sterculiaceae y Tiliaceae.

5. Hamann et al. (1999)
6. Kessler et al. (2005)
7. Wright et al. (1997)



También es posible encontrar una similitud baja a nivel de especie entre sitios
relativamente cercanos. Por ejemplo, en el estudio ya citado de Campbell et al.
(1986) en el bosque amazédnico de terra firme, de las 265 especies registradas en
la parcela de 3 ha, sélo se compartieron el 15 % en las tres subparcelas de 1 ha, a
pesar de encontrarse contiguas. No obstante, las dos especies con mayor numero
de individuos (dominantes) fueron las mismas: Cenostigma macrophyllum y
Orbignya sp. Sin embargo, en otras localidades de la misma region, estas especies
se han registrado con densidades bajas o se encuentran ausentes (de Oliveira y
Mori, 1999; Pitman et al., 2008; Ter Steege et al., 2013). De igual forma, en un
estudio en la region de la Sierra Maigualida, (Venezuela), Zent y Zent (2004)
encontraron que en cuatro parcelas de 1 ha sélo se compartieron entre el 7.8 al 15.7
% de las especies, con un promedio del 11.7 % para las tres. Estos porcentajes de
similitud coinciden con el estudio previamente mencionado de Lu et al. (2010) y el
de Campbell et al. (1986), pero, contrario a este ultimo estudio, las especies
dominantes fueron diferentes en cada parcela (Cuadro 2).

La mayoria de los estudios mas recientes en los que se ha caracterizado la
composicion floristica de los BTH se han enfocado en parcelas de 1 o mas
hectareas. Uno de sus resultados a destacar es que un porcentaje relevante de las
especies censadas (~30-50 %) estan representadas por pocos individuos, por lo
que la probabilidad de detectarlas es baja en areas menores de 1 ha (Ter Steege et
al., 2013; Slik et al., 2015) y consecuentemente, no se obtiene una asintota al
relacionar el numero de especies registradas con el area censada, tal como lo habia
sefialado Gentry (1988b) (Figura 2). Sin embargo, también se ha sefialado que en
1 ha es posible registrar cerca del 50 % de las especies de una parcela de 50 ha
(Hubbell y Foster, 1983). De hecho, Duque et al. (2017) mencionan que 2 ha es una
superficie adecuada para caracterizar la diversidad local de arboles con diametro
=1 cm y que 10 ha lo serian para los arboles de =210 cm en la region del Amazonas.
Por lo tanto, 1 ha puede ser una superficie adecuada para caracterizar una parte
importante de la composicion floristica del BTH y es posible complementar el
conocimiento de este atributo en una localidad si se suma el esfuerzo de muestreo

preexistente.



Cuadro 2. Especies mas importantes, de acuerdo con el valor de importancia (excepto en Brasil, en el que se pondero la
abundancia) y familias con mas especies de arboles (excepto el estudio de Venezuela, donde también se incluyeron palmas
y lianas) con diametro a la altura del pecho > 10 cm en parcelas de 1 ha en diferentes regiones del mundo donde se
presenta el BTH. En cada renglén se indica la especie y la familia dominante al respecto en cada parcela.

Localidad Especie dominante

Familia con mas especies

AN -

AON -

WN -~

1
2
3

Ngovayang, Camerun (Africa)’ (5 ha)
Guibourtia tessmannii
Oubanguia alata
Allanblackia floribunda
Didelotia letouzeyi
Coelocaryon preussii

Sierra Maigualida, Venezuela (América)? (4 ha)
Brosimum alicastrum
Attalea maripa
Micropholis egensis
Caraipa densifolia

Rio Xingu, Brasil (América)? (3 ha)
Cenostigma macrophyllum
C. macrophyllum
C. macrophyllum

Xishuangbanna, China (Asia)* (3 ha)
Barringtonia macrostachya
Terminalia myriocarpa
Pomentia tomentosa

Fabaceae*
Euphorbiaceae*
Fabaceae*
Fabaceae*
Clusiaceae*

Sapotaceae (11)

Fabaceae (19)

Burseraceae (14)

Burseraceae (13), Fabaceae (13)

Lauraceae (14)
Euphorbiaceae (10)
Euphorbiacae (13)

1. Gonmadije et al. (2011)
2. Zent y Zent (2004)

3. Campbell et al. (1986)
4. LU etal (2010).

* Familias con mayor valor de importancia
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Figura 2. Comparacion del numero de especies acumulado en funcién del area
muestreada en diferentes sitios de 1 ha en América (lineas sdlidas) y en
Asia (lineas punteadas). Las estrellas representan la riqueza de especies
en parcelas de menos de 1 ha en Africa. Modificado de Gentry (1988b).

1.3. Estructura de los bosques tropicales himedos

La estructura de una comunidad vegetal puede describirse desde diferentes
enfoques. En un sentido amplio, el término estructura se refiere al tipo, forma,
tamano y distribucidn espacial de los componentes de la comunidad. Entre estos
componentes se encuentran (Barkman, 1974; Mueller-Dombois y Ellenberg, 1974;
Spies, 1998; Bongers, 2001; Newton, 2007; Gadow et al., 2012): (i) el numero de
individuos por unidad de area (densidad), y (ii) el area basal de los tallos, que es
una medida indirecta para cuantificar la biomasa que aporta cada planta a la
comunidad. La densidad y el area basal puede variar dentro de un rango
relativamente amplio de valores que y depende de multiples factores. No obstante,
entre las caracteristicas estructurales mas generales que caracterizan a los BTH se
encuentran, una densidad alta de arboles y lianas, areas basales grandes que son
producto de una frecuencia alta de arboles con diametros que pueden llegar hasta
los 2 m y alturas de hasta 60 m (Richards, 1996; Corlett y Primack, 2011).
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Existe una fuerte evidencia de que la densidad, el area basal y la distribucion
de estas variables entre categorias de diametro y altura pueden predecirse debido
a su poca variacion (Barkman; 1974; Enquist y Niklas, 2001; McGill et al., 2007;
Enquist et al., 2009; Bastin et al., 2018), pero esta no es exactamente igual en todas
las localidades. Si se compara la densidad de arboles con DAP > 10 cm por hectarea
en diferentes BTH del mundo (Cuadro 3), ésta oscila entre 353 (Sierra Maigualida,
Venezuela; Zent y Zent, 2004) y 778 individuos (Gunung, Mulu, Malasia; Proctor,
1983) (n = 46, X = 534 arboles-ha! + 116). Si se realiza la misma comparacion para
el area basal en este mismo cuadro, la variacion es considerablemente menor con
un minimo de 20.2 y un maximo de 58.8 m2 (n = 41, x = 33.7 m2+ 9.4), aunque
algunos sitios pueden presentar valores que se alejan del valor promedio general
que es cercano a 30 m2-ha! (Dawkins, 1958; Leigh, 1999). Es conveniente destacar
el estudio realizado en Lore Lindu, Indonesia (Kessler et al., 2005), el cual presenta
un valor muy atipico (139.7 m2), por lo que no esta incluido en las cifras anteriores
y los autores atribuyen a la presencia de numerosos arboles del género Ficus
(Moraceae), uno de los cuales tuvo un DAP de 6 m (28.3 m2).

Esta variacion puede ser diferente dependiendo del tamario de los individuos
que se incluyen en la muestra. Por ejemplo, de acuerdo con los datos mostrados en
Losos et al. (2004), la densidad promedio de individuos estimada en 14 parcelas de
diferente tamafo en distintas partes del mundo es de 561.9 £ 209.5 individuos por
ha cuando el DAP = de 10 cm, pero es de 5824.57 + 2914.52 si se incluyen
individuos con DAP = 1 cm. En cambio, la variacién que presenta el area basal en
esas mismas parcelas no difiere de forma sustancial con respecto al diametro (35.2
m2 £ 5.51, DAP =2 1 cm; 30.16 m2 £ 5.2, DAP 2 10 cm). Igualmente, en la Figura 3,
que muestra la distribucion de la densidad y el area basal entre diferentes categorias
diamétricas, el tamafno de las barras en la primera de estas variables muestra una
mayor variacion en la primera categoria, en tanto que, para el area basal, las dos
categorias mayores son las que mas difieren.

La estructura es reflejo de procesos que operan a diferentes escalas, asi
como del funcionamiento de una comunidad (Spies, 1998; Gadow et al., 2012). Por

ejemplo, la mayoria de los individuos generalmente tienen diametros y alturas
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pequenas, por lo que la densidad se concentra en la parte baja del bosque, dando
como resultado una distribucién de J-invertida (Figura 3). Por el contrario, los
individuos que se encuentran en categorias de diametro y altura mayores tienen
una contribucién mayor al area basal, a pesar de estar representados por pocos
individuos. Esta forma en la que se distribuyen estas variables es generalizada para
los BTH y puede explicarse, parcialmente, por las estrategias de regeneracion de
las especies, que a su vez se relaciona con la germinacién, crecimiento y mortalidad
de los individuos (Pickett et al. 1987; Gadow et al., 2012; Martinez-Ramos et al.,
2016b). Entre otros factores que pueden afectar la estructura de los BTH se
encuentran algunas condiciones climaticas como la duracién de la época seca y la
precipitacién total anual (Gentry, 1982, 1988a; Ashton et al., 2004); el tipo de suelo
y la topografia también pueden afectar la estructura (Clark y Clark, 2000; DeWalt y
Chave, 2004; Valencia et al., 2004; Toledo et al., 2011; Navarrete-Segueda et al.,
2017), asi como ciertos fendmenos naturales, como los ciclones tropicales y otras
fuentes de disturbio natural (de Gouvenain y Silander, 2003; Nesheim et al. 2010).
Ademas, existe evidencia de que las actividades antropicas también pueden tener
un efecto sobre la estructura de los BTH (Martinez-Ramos, 1980; Losos et al., 2004;
Martinez-Ramos et al., 2016a).
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Cuadro 3. Densidad y area basal por hectarea en diferentes estudios en los que se han censado arboles (la mayoria
incluye palmas) y lianas con diametro = 10 cm ubicadas en distintos bosques tropicales humedos del mundo.

Continente Densidad (ind-ha") Area basal (m>ha) Referencia
Localidad Arboles Lianas Ambos Arboles Lianas  Ambos
Africa
Camerun: Bakundu 375 — — — — — 1
Camerun: Ngovayang 532* - — 36.04* - — 2
Costa de Marfil: Scio — — 413 — — 30.82 3
Madagascar: Antevialakoro 556 — — 31.1 — — 4
Uganda: Budongo 459 — — — — — 5
Ameérica
Belice: MPR 766 — — 21.9 — — 6
Bolivia: Madidi 505 14 519 - - 21.1 7
Brasil: Maré ** 646 16 662 ~28.0 ~3.0 31 8
Brasil: Neblina 493 20 513 — - - 9
Costa Rica: Corcovado 354 — — 45.8 — — 10
Costa Rica: La Selva ~512* ~10* 522* - - 24.22* 11
Ecuador: Cuyabeno 693 — — 25.7 — — 12
México: Yaxchilan 412 - - 26.6 - - 13
México: Los Tuxtlas 359 — — 34.9 — — 14
Panama: Gamboa 384 15
Perd: Yanamono 580 26 606 9
Venezuela: Sierra Maigualida*™  496* 7 503 - - 31.6* 16
Asia
Brunéi: Temburong ~429 - - ~31.0 - - 17

China: Xishuangbanna 428" - - 33.7 - - 18




Continente Densidad (ind-ha") Area basal (m%ha) Referencia
Localidad Arboles Lianas Ambos Arboles Lianas ~ Ambos
Filipinas: Isla Negros 645 = = 58.8 = = 19
India: Western Ghats 447~ - — 36.5* — — 20
Indonesia: Lore Lindu 543 — — 139.7 — — 21
Indonesia: Papua 575* - - 37.0* - - 22
Indonesia: Batang Gadis 583 — — 40.56 — — 23
Malasia: Gunung Mulu ~686* - - ~41.3* - - 24
Tailandia 680 — — 35.6 — — 25

Oceania
Australia: Queensland ~462 = = ~43.2 = = 26
Papua Nueva Guinea: Simbu ~680 ~13 693 ~36.8 ~0.3 37.1 27

* Valores promedio por hectarea
** Incluye estranguladores o plantas arborescentes
Africa Ameérica Asia Oceania

1. Richards (1963)

2. Gonmadje et al. (2011)

3. Nusbaumer et al. (2005)

4. de Gouvenain y
Silander (2003)

5. Eggeling (1947)

6. Meave y Kellman (1994)
7. de la Quintana (2005)

8. Milliken (1998)

9. Gentry (1988b)

10.
11.
12.
13.
14.
15.
16.

Hartshorn (1983)

Clark et al. (2015)
Valencia et al. (1994)
Valle-Démenech (2000)
Bongers et al. (1988)
Jiménez et al. (2016)
Zent y Zent (2004)

17. Small et al. (2004)
18. LU et al. (2010)
19. Hamman et al. (1999)
20. Ayapan y

Parthasarathy (2001)
21. Kessler et al. (2005)
22. Paijmans (1970)
23. Kartawinata et al. (2003)
24. Proctor et al. (1983)
25. Ogawa et al. (1965)

26. Beadle et al. (1981)
27. Wright et al. (1997)
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Figura 3. Distribucién de la densidad de individuos (A) y area basal promedio (B)
por hectarea de arboles entre diferentes categorias diamétricas en
ocho parcelas ubicadas en diferentes localidades del mundo. Las
dimensiones de cada parcela son: 16 ha (Luquillo), 20 ha (lturi), 25 ha
(Sinharaja y Yasuni), 50 ha (Barro Colorado, Korup y Pasoh) y 52 ha
(Lambir). El orden de las parcelas es el mismo que el de la Figura 1
(Losos et al., 2004).
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1.4. Diversidad de los bosques tropicales humedos

Los BTH se han descrito como las comunidades biolégicas con mayor diversidad
(Wilson, 1988; Terborgh, 1992; Richards, 1996; Montagnini y Jordan, 2005;
Corlett y Primack, 2011), lo que ha generado un gran interés en saber por qué
son tan diversos. Los procesos que se han postulado para explicar la diversidad
de los BTH pueden dividirse en tres grupos (Cavender-Bares et al., 2009; Brown
et al., 2014): (i) ecoldgicos, en los que los filtros ambientales y las interacciones
bioticas determinan la presencia o ausencia de las especies y eventualmente la
estructura de la comunidad en una escala temporal actual, (ii) historicos, donde
se considera la influencia de los eventos geoldgicos, climaticos y evolutivos del
pasado en una escala de miles o millones de afios y (iii) procesos neutrales o
estocasticos, en los que la dispersidn y las abundancias de las especies tienen
un papel importante. La diversidad local depende, entonces, de varios factores
que han interactuado a lo largo del tiempo y su importancia relativa cambia en

funcién de la escala temporal y espacial (Vellend, 2010).

Para comparar la diversidad entre distintas regiones en donde se localiza
el BTH, se requiere tener una medida que la cuantifique y una de las formas mas
usadas es el numero o riqueza de especies (Magurran, 2004; Halffter et al., 2005;
Magurran y McGill, 2011). La Figura 4 muestra que, en general, los sitios con
mayor precipitacion y mas cercanos al ecuador presentan una mayor riqueza de
especies. Sin embargo, también se observa que el numero de especies varia
fuertemente, aun cuando los valores de precipitacion y latitud son similares, lo
que puede deberse a que existen otros factores que afectan la riqueza local de
especies (Hill y Hill, 2001; Wright, 2002; Leigh et al., 2004; Ricklefs, 2004; Brown,
2014). Actualmente, el debate sobre cual BTH tiene la mayor riqueza del mundo
no esta completamente resuelto (Gentry, 1988b; Slik et al. 2015; Hubbell, 2015).

El numero de especies no es la unica forma de medir la diversidad. Otra
de las caracteristicas mas importantes de los BTH, ademas de su gran riqueza,
es que en ellos prevalecen las especies raras y pocas son abundantes. Cuando
la proporcion de ambos grupos de especies es mas cercana a 1, la comunidad
es mas equitativa (mas diversa). La equitatividad es un componente muy
importante de la diversidad, que también varia fuertemente entre localidades. En

la Figura 5, en la que se ordenan las especies de diferentes localidades de BTH
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de acuerdo con sus abundancias se compara el numero de especies y su
equitatividad a partir de la comparacién de la longitud de la curva y su pendiente,
respectivamente. Sin embargo, el numero de especies y de individuos
registrados depende, entre otros factores, del area censada, de modo que el
porcentaje de especies que no son registradas puede ser muy alto debido a la
alta diversidad de los BTH (Ter Steege et al., 2013; Hubbell, 2015; Duque et al.
2017).

Los indices de diversidad son otra forma de cuantificar la riqueza de
especies y sus abundancias y pueden complementar a las curvas de rango
abundancia. En la literatura existe una gran cantidad de indices de diversidad,
pero dos de los mas utilizados son el indice de Shannon (H’), el cual mide la
incertidumbre de predecir la especie de un individuo tomado al azar de una
muestra, y el indice de dominancia de Simpson (Si), que indica la probabilidad
de que dos individuos tomados al azar pertenezcan a la misma especie
(Magurran, 2004; Magurran and McGill, 2011). Sin embargo, ambos presentan
serias dificultades que impiden comparar sus valores entre diferentes localidades
(Jost, 2006; Moreno et al., 2011; Jost y Gonzalez-Oreja, 2012; Marcon et al.,
2014). Por ejemplo, los valores presentan poca variacién y no se encuentran en
las mismas unidades, por lo que no se puede estimar ni comparar con exactitud
la diversidad. Ademas, estos indices también se ven afectados por diferentes
factores inherentes a la muestra (e.g., esfuerzo de muestreo, riqueza de

especies, abundancia de la especie dominante, etc.).
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Figura 4. Relacién entre la precipitacién y la latitud con la riqueza de especies. Las especies observadas se obtuvieron de estudios
donde se han censado parcelas de 1 ha y las especies predichas se basaron en un modelo lineal generalizado de efectos
mixtos (Ver Anexo 3). Los colores calidos y frios indican una mayor y menor riqueza, respectivamente. Simbolos: Africa
(circulos), América (triangulos), Asia (cuadrados), Oceania (circulo con cruz).
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Figura 5. Curvas de rango-abundancia en diferentes parcelas de BTH en el mundo. Modificado de Zimmerman et al. (2008).
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Jost (2006) propuso una forma mas precisa de medir y comparar la diversidad
entre diferentes localidades. Dicho autor sefala que todos los indices no
paramétricos estan basados en la funcion Y, pi. Cuando g = 0 no influyen las
abundancias de las especies, por lo que el valor de diversidad resultante equivale a
la riqueza. Conforme el valor de g se incrementa, las abundancias de las especies
tienen mayor importancia y la diversidad se expresa como el numero de especies
que habria en una comunidad si todas tuvieran las mismas abundancias. Entre las
ventajas de esta forma de medir la diversidad es que los valores siempre estan en
las mismas unidades (numero de especies); ademas, la diversidad de orden uno
(cuando g = 1) se obtiene faciimente mediante el exponencial del indice H” cuando
este es calculado con el logaritmo natural (D = e"’), mientras que la diversidad de
orden dos se obtiene con el inverso del indice de Si (2D = 1/Si). En el Cuadro 4 se
muestran los indices de H" y D con sus respectivas transformaciones en diferentes
estudios de 1 ha en el mundo. En dicho cuadro la diversidad puede entenderse
facilmente si se considera que la equitatividad es mayor cuando los valores de

diversidad verdadera disminuyen conforme se aumenta el orden de diversidad.
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Cuadro 4. indice de Shannon (H"), Simpson (Si), diversidad de orden 0 (°D), orden 1 ('D = e") y orden 2 (2D = 1/Si) en
estudios basados en parcelas de 1 ha con diferentes diametros y formas de crecimiento incluidos.

Localidad Latitud Formas de crecimiento H’ Si D D’ D?
Africa
Camerun: Ngovayag" (10) 3.14 Arboles 3.9 - 99 48.82 -
Camerun: Ngovayag' (10) 3.16 Arboles 3.93 - 105 50.30 -
Camerun: Ngovayag' (10) 3.10 Arboles 391 - 106 49.31 -
Camerun: Ngovayag' (10) 3.11 Arboles 411 - 118 60.19 -
Camerun: Ngovayag' (10) 3.23 Arboles 412 - 121 60.79 -
América
México: Macuspana*2 (1) 17.60 Arboles y palmas 253 - 71 1246  —
México: Los Tuxtlas? (1) 18.60 Arboles, arbustos y palmas 3.22 0.1 142 25.03 9.9
México: Yaxchilan4 (1) 16.84 Arboles, arbustos, y palmas 3.51 — 194 33.09 -
México: Tenosique*® (25 17.25 Arboles 358 - 196 35.48 -
México: Bonampak*6 (3-3) 16.73 Arboles 3.3 160 26.96

Venezuela: Sierra Maigualida’ (10 5.46 Arboles, lianas y palmas 445 0.01 133 84.47 65.86

Venezuela: Sierra Maigualida’ (19 6.31 Arboles, lianas y palmas 479 0.01 191 118.56 91.08

Venezuela: Sierra Maigualida’ (10 5.35 Arboles, lianas y palmas 436 0.02 182 77.22  35.98

Venezuela: Sierra Maigualida’ (10 5.68 Arboles, lianas y palmas 441 0.03 187 81.17  33.92
Asia

China: Xishuangbanna8 (10) 21..45  Arboles 408 0.03 84 58.41 30.77
China: Xishuangbanna8 (10) 21.53 Arboles 3.93 0.03 94 50.30 31.65
China: Xishuangbanna8 (10) 21.95 Arboles 3.45 0.07 106 31.17 12.84
Filipinas: Isla Negros® (10) 10.68 Arboles 3.87 0.03 92 47.6 31.25

1. Gondmadje et al. (2011) 4. Valle-Démenech (2000) 7. Zenty Zent (2004)

2. Zarco et al. (2010) 5. Vazquez-Negrin et al. (2011) 8. LU et al. (2010)

3. Bongers et al. (1988) 6. Meave del Castillo (1990) 9. Hammann et al. (1999)

*Valores promedio de H’, Si, D'y D' para cuatro parcelas de 0.25 ha.
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1.5. El bosque tropical himedo de Los Tuxtlas

Se estima que el BTH en México tiene una extension total de 98,983 km? en las
cuales habitan entre 3,343 especies de plantas vasculares o hasta 5,902 si se
considera al BTH en un sentido mas amplio (Villasefor et al., 2018). La regién de
Los Tuxtlas, en el estado de Veracruz, resguarda apenas un 3.3 % de del total del
BTH en México, en el cual se estima que habitan cerca de 2548 de plantas
vasculares, es decir, un 43 % de la riqueza total para ese tipo de vegetacion en
México. Aunque estos valores pueden variar dependiendo de las fuentes
consultadas (Sousa 1968; Castillo-Campos y Laborde, 2004), lo que es un hecho
es que un porcentaje alto de especies del BTH se encuentran amenazadas en esta
region (Dirzo y Garcia, 1992; Arroyo-Rodriguez y Mandujano, 2006),
particularmente aquellas con densidades poblacionales bajas.

Uno de los trabajos mas recientes y exhaustivos en la regién de Los Tuxtlas
es el de Arroyo-Rodriguez et al. (2013) quienes evaluaron la diversidad beta de
arboles, arbustos, lianas, palmas y hierbas con didmetro = 2.5 cm entre paisajes
con diferentes grados de fragmentacion. Dichos autores registraron 364 especies
en 4.5 ha y encontraron que la similitud de especies entre los tres paisajes
evaluados fue del 20.3 %, mientras que el 59.6 % de las especies se registraron en
uno solo de los paisajes, 33 de las cuales fueron especies con un solo registro.
Ademas, en ese mismo estudio encontraron una considerable disimilitud (< 9 %) en
composicion de especies entre los 45 fragmentos de bosque evaluados.

Dentro de la region de Los Tuxtlas se encuentra la Estacion de Biologia
Tropical Los Tuxtlas (EBT), la cual esta conformada por 640 ha de BTH. La
vegetaciéon de la EBT presenta tres variantes fisionomicas de acuerdo con Ibarra-
Manriquez et al. (1997). Sin embargo, a pesar de que la vegetacion de la EBT ha
sido estudiada desde hace varias décadas, la mayoria de los estudios se han
enfocado en la variante que se desarrolla en suelos profundos, la cual se encuentra
en areas con menos de 350 m de elevacion. Ademas, la mayoria de los trabajos
que se han realizado en la EBT han censado areas menores a 1 ha y como
consecuencia, los atributos comunitarios del BTH de la Estacion no se encuentran

descritos de forma precisa.
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Algunos de los trabajos que se han realizado en la EBT en los que se
caracterizan la composicion, estructura y diversidad del BTH se encuentran
resumidos en el Cuadro 5. El trabajo de Flores (1971) es el unico que se ha
enfocado en la vegetacion que se desarrolla en las cimas de las montafias y este
autor encontré que la composicion de especies y los atributos estructurales de la
vegetacion responden a un gradiente altitudinal. Los estudios de Bongers et al.
(1988) y el de Popma et al. (1988) pueden ser considerados como dos de los
estudios mas exhaustivos que se han realizado dentro de la EBT, no sélo por el
tamano de la parcela utilizada (1 ha), superior al de la mayoria de los estudios
realizados previamente, sino también por la inclusién de individuos desde 1 cm de
diametro de arboles, arbustos, palmas y lianas.

Entre los patrones mas generales que se han reportado en los estudios que
se han realizado en la EBT se encuentra que, entre las familias arbéreas con mayor
numero de especies destacan Fabaceae, Meliaceae, Moraceae, Rubiaceae, en
tanto que en las lianas estan Bignoniaceae, Malpighiaceae, Sapindaceae y
Vitaceae. Hallazgos similares a los de la EBT se han descrito para otras localidades
de la region, asi como para el Neotropico (Flores, 1971; Pifero et al., 1977,
Carabias, 1980; Gentry, 1982; 1988a, 1990, 1991; Gentry y Dodson, 1987; Bongers
et al., 1988; Carson y Schnitzer, 2008; Arroyo-Rodriguez et al., 2009). A nivel de
especies, la similitud floristica no ha sido evaluada con detalle. Es dificil saber
cuanto varia la composicion a este nivel taxondmico a escala local debido, en parte,
a las diferencias metodolégicas de cada estudio y a las areas pequefias que han
censado (Cuadro 5). No obstante, en la mayoria de los censos, la palma
Astrocaryum mexicanum ha sido la especie con mayor abundancia. Algunas otras
especies comunes que se han reportado en dichos estudios son Chamaedorea
oblongata, C. tepejilote, Myriocarpa longpies. Pseudolmedia glabrata y Trophis
mexicana.

En cuanto a la estructura, los valores de densidad y area basal en la son
similares a los de otros BTH, aunque Popma et al. (1988) sefalan que en la parcela
que estudiaron, existe una mayor frecuencia de arboles grandes (DAP = 60 cm), y

como consecuencia una mayor area basal. Estos ultimos autores también
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mencionan que existe cierta estratificacion vertical a nivel taxondmico, ya que
Fabaceae, Moraceae y Lauraceae fueron importantes a alturas > 8 m, mientras que
Arecaceae y Rubiaceae lo fueron en el sotobosque (plantas < 8 m de altura); en esa
misma categoria de altura, A. mexicanum (Arecaceae) fue muy dominante, con
cerca del 60 % de los individuos censados. mientras que Nectandra ambigens
(Lauraceae) fue comun en el dosel (alturas entre 24 a 32 m) y Pseudolmedia
oxyphyllaria (sinbnimo de P. glabrata, Moraceae), fue muy abundante en el sub-
dosel (hasta 24 m).

La riqueza de especies registrada en la parcela de 1 ha de Bongers et al.
(1988) en la EBT fue menor comparada con practicamente todos los demas BTH
del mundo. Ademas, Popma et al. (1988) indican que cerca del 50 % de las especies
registradas en la parcela presentan alturas menores a 8 m; de hecho, unicamente
24 especies alcanzan los 24 m de altura y 43 individuos de 18 especies tienen entre
24 y 32 m de altura, de las cuales 20 pertenecen a Nectandra ambigens. Como
resultado de esto, el indice de dominancia de Simpson fue mas alto entre las
especies con DAP entre 24 y 32 m, lo que puede interpretarse como un dosel poco
diverso. Por el contrario, el mayor valor del indice de H” se encontré entre las
especies con altura entre 8 y 16 m. No obstante, no es posible establecer que estos
resultados sean generalizables debido a que el area que se ha censado hasta la
fecha no es suficiente. Por lo tanto, es necesario aumentar el area censada para
cuantificar de manera mas adecuada no solo la diversidad sino también la estructura

y la composicién de la EBT.
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Cuadro 5. Densidad, area basal, especies raras (n < 5) y diversidad (D) de orden 0, 1y 2 en diferentes censos de vegetacion
en la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (A), en la region de Los Tuxtlas (B), en otras areas de Veracruz (C) y otros
estados de México (D). Los valores de 'D y 2D fueron obtenidos mediante el exponencial del indice de Shannon (e") y el
inverso del indice de Simpson (1/Si), respectivamente. En el caso de valores de parcelas separadas, se reportan los
promedios. Los valores no reportados en las fuentes originales, 'D y 2D fueron calculados a partir de la lista de especies y
sus abundancias presentadas por los autores citados. Valores maximos para A, B, C y D se indican en negritas.

Lugar Area Formade Diametro Densidad Area Basal Especies %D D 2D
(ha) crecimiento minimo (cm)* (ind-ha) (m2-ha') raras

Al 1.0 A aLyP 1 3344 ~38.07 ~96 185 33.5 124
A2 ~0.1™ A,ayP 5 3100 155 58 70 291 143
A3 036 A,ayP 3.3 2100 36.6 80 93 15.3 4.2
A4 0.1 A aLyP 25 2160 150 27 53 - -
BS 1.5 A a,LyP 25 1907 - 155 253 99.2 514
BS 1.5 A aLyP 25 2680 98.3*** 49 160 724 432
BS 1.5 A a LyP 25 1702 - 90 180 75.8 443
(0 5.0 A 28.6 109 24.76 43 71 37.5 251
c’ ~3.0 A,ayP 1 ~4368 ~38.66 - 131 275 153
cs 032 A 4.77 803 - 21 30 10.3 54
BX 1.0 AyP 1 3789 ? - 71 131 -
D10 1.0 AyP 25 4773 ? - 196 37.0 -
D™ 0.5 Aya 3.1 1098 34.49 24 51 28.6 18.2
D12 1.0 A ayP 1 4930 30.4 83 194 331 -

1. Bongers et al. (1988) 5. Arroyo et al. (2009) 9. Zarco et al. (2010)

2. Flores (1971) 6. Vazquez-Torres (1991) 10. Vazquez-Negrin et al. (2011)

3. Pifero et al. (1977) 7. Godinez-lIbarra y Lopez-Mata (2002) 11. Maldonado-Sanchez y

4. Arroyo y Mandujano (2006) 8. Basanez et al. (2008) Maldonado-Mares (2010)

12. Valle-Démenech (2000)
* Formas de crecimiento: Arboles (A), Arbustos (a), Lianas (L) y Palmas (P)
** Soélo parcelas en bosque maduro
*** Se reporta el valor presentado en Arroyo y Mandujano (2006)
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2. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

Para el BTH de la EBT se ha reportado una relevante variacion en su composicion
floristica, estructura y diversidad (Flores, 1971; Ibarra-Manriquez, 1985; Ibarra-
Manriquez et al., 1997). En las secciones anteriores se ha descrito la
heterogeneidad que pueden presentar los atributos comunitarios del BTH, pero, a
pesar de esa evidencia, hasta la fecha no existe una medida clara de la variacion
que podrian presentar dichos atributos en esta reserva; los estudios previos en el
area sugieren una variacion espacial de la composicion, estructura y diversidad
(Cuadro 5 y 6) pero en estos se han censado areas pequefias de vegetacion. Esta
situacion es menos critica en los trabajos de Bongers et al. (1988) y Popma et al.
(1988), pero lo descrito en esos trabajos podria no ser generalizable para toda la
Estacion, particularmente si se considera que la parcela que ellos estudiaron fue
establecida en un area relativamente plana (Figura 6). Existe una importante
evidencia del efecto que tiene el relieve en las propiedades del BTH a diferentes
escalas (e.g., Lieberman et al., 1996; Valle-Domenech, 2000; Valencia et al., 2004;
Gunatilleke et al., 2006; Baldeck et al., 2013; Clark et al., 2015; Jucker et al., 2018),
lo que aumenta la expectivativa de encontrar diferencias importantes en los atributos
comunitarios de la vegetacién en una parcela establecida en un terreno mas
heterogéneo.

Considerando lo anterior, el presente estudio se enfoca en describir la
composicion, la estructura y la diversidad de una parcela de 1 ha de BTH en la
Estacion, localizada en un area con un relieve heterogéneo (Figura 9) y comparar
dichos atributos con los descritos en estudios previos en el area, en particular con
los de Bongers et al (1988) y Popma et al. (1988) quienes censaron la misma
superficie. Con ello, se espera complementar el conocimiento sobre la variaciéon de
estos atributos comunitarios en la vegetacién de la EBT. Ademas, también se
comparé con otras localidades en el mundo donde se distribuye el BTH,

particularmente con los que se han realizado en una superficie de 1 ha.
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3. OBJETIVOS
3.1. Objetivo general

Contribuir al conocimiento de la variacién espacial de la composicién, la estructura
y la diversidad del bosque tropical humedo en la Estacién de Biologia Tropical Los
Tuxtlas, Veracruz, a partir de la comparacién de estos atributos con otros estudios

en el area.

3.2. Objetivos especificos

3.2.1. Determinar cuales son las familias y géneros con mayor numero de especies
en una parcela de 1 ha.

3.2.2. Caracterizar las familias y especies mas relevantes en términos de sus
parametros estructurales en la parcela.

3.2.3. Estimar la densidad, el area basal y el numero de especies de la parcela.
3.2.4. Describir la distribucion de la densidad, el area basal y el numero de especies
entre distintas categorias diamétricas y de altura.

3.2.5. Estimar la densidad, area basal y diversidad entre las distintas formas de
crecimiento representadas en la parcela.

3.2.6. Determinar las similitudes y diferencias de estos atributos entre la parcela
estudiada y la de Bongers et al. (1988), asi como comparar los resultados obtenidos
con otros censos de vegetacion realizados previamente en el area de estudio, asi
como con otros bosques tropicales humedos del mundo, con énfasis en los que han

censado la misma superficie.
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4. AREA DE ESTUDIO

4.1. Localizaciéon geografica

La parcela estudiada se encuentra en la Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas
(EBT), una reserva perteneciente a la Universidad Nacional Autbnoma de México
ubicada en la vertiente este del Volcan San Martin Tuxtla, municipio de San Andrés
Tuxtla, Veracruz, México (Figura 6 A), en el km 30 de la carretera Catemaco-
Montepio, dentro de la regidén de Los Tuxtlas (Figura 6 B). La extension total de la
EBT es de 640 ha y presenta elevaciones que van desde 150 hasta 650 m
(Gonzalez-Soriano et al., 1997). Las partes mas altas de la EBT corresponden a dos
macizos montafosos: el cerro El Vigia, hacia el sur, y el cerro Lazaro Cardenas,

hacia el oeste (Figura 6 C).

[l songers etal. (1988)
Parcela "El Vigia”
"} Limite de la EBT
D Limite municipal
=== Carretera federal
weeeen Carretera estatal
|:| Laguna de Sontecomapan
Elevacion [m s.n.m.]
[ Max: 1680
e Min:0

Figura 6. (A) Ubicacién de la region de Los Tuxtlas en el estado de Veracruz. (B)
Localizacién de la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (EBT) en el
estado de Veracruz, México. (C) Ubicacion de la parcela estudiada (El
Vigia) dentro de la EBT. Se muestra la ubicacion de la parcela de
Bongers et al. (1988).
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4.2. Aspectos climaticos

El tipo de clima que se presenta en la Estacidn es calido humedo con lluvias todo el
afno [Af(m)w™’(i")], aunque hay una época con una precipitacion marcadamente
menor entre abril y mayo y poca oscilacion de la temperatura promedio a lo largo
del afo (Soto y Gama, 1997; Garcia, 2004). La temperatura promedio anual de la
EBT es de 24.2 °C, con una normal mensual maxima de 30.4 °C (mayo) y minima
de 18.1°C (enero) y la precipitacion total anual es de 3433 mm, con maxima de
551.00 mm (octubre) y minima de 78.2 (abril) (Figura 7).

4.3. Geologia y suelos

El relieve general de la regién de Los Tuxtlas se debe a procesos fluviales y
emisiones volcanicas y se conforma principalmente de basaltos y basanitas
volcanicas del Terciario y Cuaternario. La morfologia del suelo es relativamente
uniforme, debido a que las condiciones de temperatura y humedad son
comparativamente homogéneas, aunque sus propiedades fisicas y quimicas
pueden variar dependiendo del sitio. En general, se pueden presentar suelos de tipo
Andosol, Regosol, Luvisol, Gleysol, Leptosol o Feozem, aunque en la EBT
predominan los suelos tipo Andosol. Los estudios que se han realizado dentro de la
EBT indican que, en su mayoria, los suelos son jovenes con un contenido alto de
nutrientes y materia organica (Rico-Bernal, 1972; Chizén-Sanchez, 1984; Martin-
Del Pozzo, 1997; Flores-Delgadillo et al., 1999; Diaz-Gonzalez, 2010)

4.4. Flora y vegetacién

La flora de la regidén de Los Tuxtlas corresponde al Reino Biogeografico Neotropical,
con algunos elementos de la flora austral y boreal, asi como taxones endémicos
(Ibarra-Manriquez et al., 1997). En la EBT se han reportado 943 especies incluidas
en 545 géneros y 137 familias, la mayoria de las cuales son son arboles (298),
seguidos por las hierbas (286), epifitas (157), lianas (91), arbustos (23) y plantas
parasitas (4) (Ibarra-Manriquez y Sinaca, 1995; 1996 a, b). Entre las familias con
mayor numero de especies se encuentran Orchidaceae (107), Polypodiaceae (62),
Asteraceae (59), Fabaceae (58) y Rubiaceae (39), y los géneros mas ricos en
especies son Epidendrum (16), Ficus (15), Piper (13) y Psychotria (11).
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De acuerdo con Sousa (1968), existen nueve tipos de vegetacion en la region
de Los Tuxtlas. Sin embargo, en la EBT unicamente se encuentra la selva alta
perennifolia (SAP, de acuerdo con Miranda y Hernandez-X., 1963), bosque tropical
perennifolio (Rzedowski, 1978), o bosque tropical humedo de baja altitud (tropical
wet forest, Holdridge, 1996). Todas estas clasificaciones se refieren al mismo tipo
de vegetacion que se definié anteriormente como BTH. El area de estudio se
encuentra cercana al limite septentrional de este tipo de vegetacion en el Neotrépico
(Castillo-Campos y Laborde, 2004; Corlett y Primack, 2011).

Fisionbmicamente, la vegetacion de la EBT presenta arboles de mas de 25
m de alto, frecuentemente con contrafuertes, troncos rectos de hasta 1 m de
diametro o mas en algunos casos, corteza externa lisa, asi como una gran
abundancia de lianas, palmas y epifitas (Castillo-Campos y Laborde, 2004). Ibarra-
Manriquez et al. (1997) mencionan que la vegetacion de la EBT puede presentar
tres variantes, de acuerdo con el sustrato sobre el que se desarrolle: 1) SAP sobre
suelos profundos, 2) SAP sobre suelos jovenes, con rocas abundantes y 3) SAP de
cimas de montafa. La parcela estudiada se encuentra sobre la variante de suelos

profundos.
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Figura 7. Diagramas ombrotérmicos para la Estacién de Biologia Tropical Los Tuxtlas (EBT) y las localidades de Coyame
y Sontecomapan, Veracruz. Los datos para la EBT fueron proporcionados por el personal de ésta y estan
basados en 7 afios de observaciones, mientras que los de Coyame y Sontecomapan corresponden a 60 afios
de observaciones de las Estaciones Meteoroldgicas de la CONAGUA (2010).
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5. METODOS

5.1. Ubicacion y caracteristicas de la parcela de estudio

La parcela se ubica en la ladera este del cerro El Vigia (95° 04’ 34" O y 18° 34’56”
N), razén por la cual en adelante se referira a ella como parcela El Vigia. Esta
presenta tres caracteristicas destacables: (1) se encuentra a una distancia de
aproximadamente 1 km de la parcela descrita por Bongers et al. (1988) y Popma et
al. (1988) (Figura 6 C); con el objetivo de facilitar las comparaciones posteriores, la
hectarea de dichos autores sera nombrada en adelante parcela Lyell, debido a que
se encuentra cercana al sendero del mismo nombre, (2) a diferencia de la parcela
Lyell, el relieve de la parcela El Vigia es mas heterogéneo, ya que presenta una
canada en la parte baja y central y otra cerca de la esquina sur y comprende una
diferencia de alrededor de 70 m entre el punto mas bajo, localizado, en la esquina
sur, y el mas alto, ubicado en la esquina norte, con una altitud promedio de 131.1 m
+ 22.7 (Figura 8), (3) no se observan signos de disturbio humano recientes. El
perimetro de la parcela fue ajustado con ayuda de un topégrafo quien también
obtuvo las curvas de nivel. La parcela fue subdividida en 100 cuadros de 10 x 10 m
(100 m?2) para facilitar el censo de las plantas (Figura 9) y para la implementacién

de algunos analisis (ver seccion 5.3).
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Figura 8. Esquema tridimensional del relieve de la parcela El Vigia. La linea amarilla
representa los limites de la parcela. Se indican ademas las coordenadas
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Figura 9. Esquema bidimensional de la parcela El Vigia en la que se ilustran las
curvas de nivel a 1 m y la numeracioén de los cuadros de 10 x 10 m. La
numeracion comienza en la esquina inferior izquierda (Cuadro 01) y se
contintia de abajo hacia arriba de manera suceciva para cada fila.
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5.2. Censo de las plantas

Dentro de cada cuadro de 100 m2 se censaron los arboles, los arbustos, las lianas
y las palmas que tuvieron un didmetro = 1 cm. Se consideraron como lianas aquellas
especies incluidas en Ibarra-Manriquez et al. (2015). No se incluyeron en el censo
especies lefosas epifitas o hemiepifitas (p. ej., Clusia flava (Clusiaceae),
Coussapoa purpusii (Urticaceae) o Juanulloa mexicana (Solanaceae)). En el caso
de las especies estranguladoras (Ficus spp.), sélo se incluyeron aquellos individuos
en los que se observaron troncos establecidos en el suelo. Cada individuo fue

marcado con una etiqueta de aluminio y se registro la siguiente informacion:

a) Diametro: con una cinta diamétrica, se midio el diametro a la altura
del pecho (DAP, a 1.3 m del punto de enraizamiento y de forma paralela al tronco)
de arboles, arbusots y palmas; el diametro de las lianas se midi6é en la base que
estaba enraizada en el suelo. Se registraron todos los tallos que tuvieran un
diametro = 1 cm. Para los individuos con contrafuertes o con irregularidades en el
tronco, las mediciones fueron tomadas por encima de estas estructuras.

b) Altura total: para individuos pequefios se midid la altura con un
flexdbmetro (base del tronco hasta el final de la copa). Para los individuos mas
grandes, la altura fue estimada visualmente por el Sr. Santiago Sinaca Colin durante
todo el censo. Para el caso de los individuos policaules, la altura total corresponde
a la del tallo mas alto.

c) Identidad taxonémica: los individuos fueron determinados a nivel de
especie por dos expertos en la flora de la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas
(EBT): un parataxéonomo, el Sr. Santiago Sinaca Colin, y el Dr. Guillermo Ibarra
Manriquez. En el caso de individuos de identidad dudosa, se hicieron colectas de
las ramas con hojas, flores y/o frutos, para su posterior determinacion en el herbario
de la EBT.
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5.3. Analisis de los datos

5.3.1. Composicion floristica

Las familias a las que pertenecen las especies censadas estan clasificadas de
acuerdo con el sistema de la APG IV (2016). Se calculd la riqueza de especies por
familia y el numero de familias y especies en toda la parcela. Estos valores fueron
comparados con los de otros estudios de 1 ha procurando utilizar los mismos
criterios de inclusién de los individuos de cada estudio. También se compararon
otros trabajos similares realizados en el area de estudio, aunque en éstos no se
utilizara la misma area de muestreo, con el objetivo de determinar las diferencias

particulares con la parcela El Vigia.

5.3.2. Parametros estructurales de la comunidad

Para describir la estructura de la comunidad y poder compararla con otros estudios,
se calcularon variables comunmente utilizadas en la literatura (Mueller-Dombois y
Ellenberg, 1974; Mateucci y Colma, 1982):

a) Area basal (AB): Se obtuvo con la férmula del area de una
circunferencia dividiendo el diametro de cada tallo entre dos para obtener el radio
(r), es decir:

AB=1r"r?
Se sumb el area basal de cada tallo y el de cada individuo para obtener el area por
especie.

b) Densidad (D): Es el numero de individuos de cada especie por unidad
de superficie. Para este estudio se reporta como numero de individuos por hectarea.

c) Frecuencia (F): Numero de cuadros de 10 x 10 m en los que fue
registrada una especie

d) Valor de Importancia Relativa (VIR): Es la suma de los valores
relativos de diferentes variables estructurales por familia y por especie, como se

describe en la seccion 5.3.3.

La densidad y el area basal, asi como otros atributos relacionados con la

composicion y la diversidad (numero de familias y diversidad verdadera de orden 0,
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1y 2) fueron descritos por separado para diferentes categorias de diametro y altura.
Ademas, con el fin de comparar con otros estudios de 1 ha se obtuvieron estas
variables para diferentes combinaciones de diametros minimos y formas de
crecimiento.

5.3.3. Cuantificacion de las familias y especies con mayor importancia estructural
Para determinar la importancia estructural de las familias que conforman la
comunidad se calcul6 el Valor de Importancia Relativa de Familias (VIRF), a partir
de la suma de los valores relativos de area basal, densidad y riqueza de especies

pertenecientes a cada familia (Mori et al., 1983), es decir:

VIRF = Abr + Dr + R,

Donde:

Area basal de la familia

Abr (Area basal relativa) = - ,
Area basal en la hectarea

Numero de individuos de la familia

Dr (DenSIdad relatlva) "~ Namero de individuos en la hectirea

Numero de especies pertenecientes a la familia

Rr (Riqueza relativa) =

Numero total de especies en la hectirea
En el caso de las especies, también se calculé el Valor de Importancia
Relativa (VIR) a partir de la suma de los valores relativos del area basal, la densidad

y la frecuencia de cada especie:

VIR = Abre + Dre + Fre,
Donde:

Area basal de la especie

ABre =

Area basal en la hectirea

Numero de individuos de la especie

Dre =

B Numero total de individuos en la hectarea

Frecuencia de la especie

Fre =

Suma de las frecuencias de todas las especies

5.3.4. Diversidad
La diversidad de la parcela fue cuantificada con el numero efectivo de especies o

diversidad verdadera de orden 0, 1y 2, cuyo algoritmo es el siguiente (Jost, 2006):
ap = (Zplfl)wm-q)
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Donde:
pi = la proporcion de individuos de la i-esima especie.
9D = diversidad del orden q.

El valor de q depende de la importancia que se le dé a la abundancia de las
especies. Cuando g = 0 (°D = diversidad de orden 0), la abundancia de las especies
no influye en el valor de q, por lo que este numero equivale a la riqueza de especies.
Conforme aumenta el valor de g, las especies son ponderadas matematicamente
de acuerdo con su abundancia, de modo que se obtiene el numero de especies que
habria en la comunidad si todas tuvieran exactamente el mismo numero de
individuos. Cuando q = 1 (D = diversidad de orden 1), tienen mayor relevancia las
especies comunes y equivale al exponencial del indice de Shannon cuando es
calculado con el logaritmo natural (D = e"'). Cuando q = 2 (2D = diversidad de orden
2), la mayor influencia es aportada por las especies con la mayor abundancia, es
decir, las dominantes y equivale al inverso del indice de dominancia de Simpson (2D
= 1/S). El cociente 2D / °D equivale al factor de equitatividad (FE), el cual indica qué
tan equitativamente se distribuyen las abundancias de las especies; entre mas

cercano a 1 sea FE, la comunidad es mas equitativa (Jost, 2010).
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6. RESULTADOS

6.1. Composicion floristica
En la parcela El Vigia se censaron 189 especies pertenecientes a 137 géneros y 58
familias (Anexo 1). Las familias con mayor numero de especies fueron Fabaceae
(14), Bignoniaceae (10), Piperaceae (10), Arecaceae (9) y Rubiaceae (9). La adicion
de siete familias permite englobar al 32 % de las especies censadas (Cuadro 6);
ademas, el 50 % de las familias son monotipicas. Algunas de las familias con mayor
rigueza de especies también resultaron relevantes con respecto al niumero de
géneros que incluyen, de las cuales destacan Fabaceae con 9, Malvaceae y
Bignoniaceae con 7 y Asteraceae, Euphorbiaceae, Celastraceae y Moraceae con 6.
La forma de crecimiento con mas especies fueron los arboles (68.8 %),
aunque la contribucion de las lianas a la riqueza total también fue importante, pues
representa el 23 %; los arbustos y las palmas representan el 4.8 % y el 3.7 %,
respectivamente. Las familias y géneros con mayor riqueza de especies arboreas y
arbustivas son similares a lo descrito para el total de la hectarea (Cuadro 6). Con
respecto a las lianas, estuvieron representada por 20 familias y 35 géneros. Entre
las primeras destacan Bignoniaceae (9), Celastraceae (5) y Malpighiaceae,
Menispermaceae y Vitaceae (3) las cuales suman en total el 53 % de la riqueza total
de lianas (Cuadro 6). De las 20 familias de lianas, 10 fueron exclusivas de esta

forma de crecimiento las cuales suman 13 especies.
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Cuadro 6. Familias con mayor numero de especies (S) y géneros (G) en la parcela El Vigia.

Arboles y arbustos Lianas Total

Familia S G Familia S G Familia S G
1 Fabaceae 13 8 Bignoniaceae 9 6 Fabaceae 14 9
2 Piperaceae 10 1 Celastraceae 5 4 Bignoniaceae 10 7
3 Malvaceae 8 7 Malpighiaceae 3 3 Piperaceae 10 1
4 Moraceae 8 6 Menispermaceae 3 3 Arecaceae 9 4
5 Rubiaceae 8 5 Vitaceae 3 2 Rubiaceae 9 5
6 Arecaceae 7 3 Apocynaceae 2 2 Celastraceae 8 6
7 Lauraceae 7 4 Arecaceae 2 1 Malvaceae 8 7
8 Euphorbiaceae 6 6 Asteraceae 2 2 Moraceae 8 6
9 Sapotaceae 6 3 Sapindaceae 2 1 Lauraceae 7 4
10 Annonaceae 5 5 Smilacaceae 2 1 Asteraceae 6 6
11 Meliaceae 5 2 Euphorbiaceae 6 6
12 Myrtaceae 5 2 Sapotaceae 6 3
13 Asteraceae 4 4 Annonaceae 5 5
14 Urticaceae 4 3 Meliaceae 5 2

34 restantes 50 44 10 restantes 11 25 44 restantes 78 66

Total 48 familias 146 103 20 familias 43 35 58 familias 189 137




6.2. Estructura

6.2.1. Valor de importancia relativa

Las 15 familias con mayor Valor de Importancia Relativa (VIRF) suman el 222.3 del
total e incluyen el 86 % de los individuos, el 79 % del area basal y el 57 % de las
especies (Cuadro 7). Arecaceae presenta la mayor densidad, lo que la ubica en el
primer lugar en importancia, mientras que Moraceae y Meliaceae, que destacan por
su area basal, ocupan el segundo y tercer lugar, respectivamente. Fabaceae, que
es la que abarca el mayor numero de especies, se ubico hasta la quinta posicion.
Las 15 familias mas importantes respecto al VIRF estan representadas,
fundamentalmente, por especies arbdreas, excepto Bignoniaceae y Celastraceae,
que incluyen principalmente especies de lianas y se ubican en la posicion 14 y 15,
respectivamente. Entre las especies que mas aportan a la densidad y area basal de
las familias con mayor VIRF se encuentran Pseudolmedia glabrata (10 individuos,
1.29 m2), Omphalea oleifera (8 individuos, 2.85 m2), Poulsenia armata (7 individuos
0.29 m?2), Clarisia biflora (6 individuos, 1.93 m2), Pterocarpus rohrii (6 individuos,
1.08 m?2), Brosimum alicastrum (4 individuos, 1.03 m2) y Alchornea latifolia (3
individuos 0.57 m?2).

La importancia estructural de Arecaceae también se observd a nivel de
especies, ya que A. mexicanum (Arecaceae) presenta un VIR cuyo valor triplica el
de las siguientes dos especies dominantes, Pseudolmedia glabrata (Moraceae) y
Guarea glabra (Meliaceae); de estas dos ultimas, las tres variables que se usan
para el calculo del VIR tienen una contribucion similar para P. glabrata, mientras
que para la ultima la que mas aporta es el area basal (Figura 10). Ademas, A.
mexicanum fue la Unica en toda la hectarea con una frecuencia del 100 % y su
densidad fue mas de seis veces a la que se registré para las siguientes especies
mas importantes para esta variable (Myriocarpa longipes (Urticaceae) y Trophis
mexicana (Moraceae); Anexo 1). Sin embargo, A. mexicanum presenté DAP
menores a 10 cm y nunca presentd una altura mayor a los 8 m (Figura 11 A).
Respecto al area basal, G. glabra presenté el valor mayor (3.97 m?), seguida por A.

mexicanum (3.84 m2) y Calatola uxpanapensis (Metteniusaceae) (2.65 m?2).
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Cuadro 7. Las 15 familias mas importantes subordinadas de acuerdo con el Valor de Importancia Relativa (VIRF) y su
contribucién absoluta y relativa a la densidad, area basal y riqueza. Se sefalan con negritas los valores maximos para
cada variable.

Familia Densidad (ind-ha') Area basal (m*ha') Riqueza VIRF
Absoluta Relativa Absoluta Relativa  Absoluta Relativa

1  Arecaceae 1887 43.13 3.96 9.02 9 4.76 56.91
2 Moraceae 534 12.21 6.86 15.60 8 4.23 32.04
3 Meliaceae 116 2.65 4.56 10.37 5 2.65 15.67
4 Fabaceae 54 1.23 2.10 4.79 14 7.41 13.43
5 Urticaceae 302 6.90 1.90 4.32 4 212 13.34
6 Malvaceae 95 217 2.63 5.98 8 4.23 12.38
7  Euphorbiaceae 86 1.97 2.86 6.50 6 3.17 11.64
8 Rubiaceae 153 3.50 0.88 2.00 9 4.76 10.26
9 Piperaceae 162 3.70 0.37 0.85 10 5.29 9.84
10 Sapotaceae 55 1.26 1.88 4.28 6 3.17 8.71
11 Anacardiaceae 17 0.39 2.98 6.77 2 1.06 8.22
12 Metteniusaceae 72 1.65 2.57 5.84 1 0.53 8.01
13 Lauraceae 76 1.74 1.07 2.43 7 3.70 7.87
14 Bignoniaceae 94 215 0.15 0.35 10 5.29 7.79
15 Celastraceae 69 1.58 0.15 0.35 8 4.23 6.16

43 familias restantes 603 13.78 9.04 20.57 82 43.39 77.74

Total 4375 100.00 43.95 100.00 189 100.00 300.00
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Figura 10. Contribucién relativa del area basal (barras blancas), la densidad (barras
negras) y la frecuencia (barras grises) al Valor de Importancia Relativa
(VIR) para las 10 especies con mayor importancia estructural de acuerdo
a este ultimo indice en la parcela El Vigia en la Estacion de Biologia
Tropical Los Tuxtlas. Las especies se encuentran subordinadas, de
izquierda a derecha por el VIR (en negritas encima de las barras).
Especies: Am (Astrocaryum mexicanum), Pg (Pseudolmedia glabrata),
Gg (Guarea glabra), Ml (Myriocarpa longipes), Tm (Trophis mexicana),
Cu (Calatola uxpanapensis), Co (Chamaedorea oblongata), Gi (Garcinia
intermedia), Oo (Omphalea oleifera), Cb (Clarisia biflora).

6.2.2. Estructura diamétrica

Se registraron 4375 individuos, 5623 tallos y un area basal de 43.35 m2 en la ha. El
numero de taxones y las variables estructurales se relacionan de manera inversa
en la medida que se incrementa el diametro de los individuos (Cuadro 8). A partir
de los 10 cm de DAP, el numero de las familias se reduce de 60.3 % a 29.3 %, con
la misma tendencia para las especies (42.9 a 13.2 %). La mayoria de los individuos
censados (90 %) presentan diametros menores a los 10 cm (Figura 11 A), con un
maximo de 140 cm (Sideroxylon portoricense subsp. minutiflorum, Sapotaceae). La
densidad de individuos arbéreos con DAP = 60 cm representan unicamente el 0.7

% del total, pero la suma de su area basal representa el 31 % (Figura 11 B). Las
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palmas contribuyen de manera importante en la primera categoria diamétrica, tanto
para la densidad como para el area basal, pero no se registran en ninguna de las
otras categorias, mientras que la menor contribucion fue para los arbustos (Figura
11). Con respecto a las lianas, unicamente 2 individuos pertenecientes a Pisonia

aculeta (Nyctaginaceae), rebasan los 10 cm de diametro.

Cuadro 8. Numero de taxa, tallos, individuos y area basal (AB) de la hectarea
censada utilizando diferentes diametros minimos.

Diametro (cm) Familias Especies Tallos Individuos AB (m?)

21 58 189 5623 4375 43.95
225 56 168 3831 3109 43.50
25 51 135 2545 2181 4217
=210 35 81 635 459 36.65
220 28 55 264 217 32.67
= 30 24 43 168 132 28.38
240 19 32 95 78 23.08
= 50 17 25 62 50 18.69

6.2.3. Estructura vertical

En la Figura 12 se puede observar la importancia de las familias con respecto a su
abundancia por intervalos de altura. Arecaceae es la familia mas importante por
debajo de los 8 m (53 % de los individuos); de hecho, los unicos tres individuos de
dicha familia que rebasaron esa medida no llegaron a los 9 m. En la segunda
categoria (8—-16 m), destacan Euphoribaceae, Fabaceae, Malvaceae, Meliaceae,
Metteniusaceae, Moraceae, Piperaceae, Rubiaceae y Urticaceae. Estas familias,
con excepcion de las tres ultimas, son las familias mas importantes del dosel (altura
= 16 m) ya que en conjunto representan el 68 % de los individuos. Apocynaceae,
Moraceae y Myristicaceae son las unicas familias que alcanzan la parte mas alta
del bosque (= 32 m), cada una representada por una sola especie (Aspidosperma

megalocarpon, Ficus yoponensis'y Virola guatemalensis, respectivamente).

a4



4000 Al

3000

=
)
>
o
"
-
=)
1

Densidad (Ind-ha™1)
N
o
o
o
Area basal (m?)

-
o
o
o

0 | —
1-10 10.1-20 20.1-30 30.1-40 40.1-50 50.1-60 >60
Categorias diamétricas

SI I I

1-10 10.1-20 20.1-30 30.1-40 40.1-50 50.1-60 >6

Categorias diamétricas

Figura 11. Distribucion de la densidad (A) y el area basal (B) entre categorias
diamétricas. Se muestra la contribucion de las diferentes formas de

Altura (m)

crecimiento a cada variable.

Categoria de altura, ind-ha™

30.0

VI, 13
35 familias
24.0 restantes VI, 71
20.0 -V, 70
16.0 -1V, 101
12.0 -1l 138
8.0 -1, 942
40 -1, 2637
1.3 : o
0 25 50 75 100
Abundancia (%)

a. Arecaceae
b. Rubiaceae
c. Piperaceae
d. Urticaceae
e. Sapotaceae
f. Malvaceae
g. Clusiaceae
h. Lauraceae

i. Metteniusaceae

j- Meliaceae

k. Euphorbiaceae

|. Fabaceae
m. Moraceae

Figura 12. Importancia de algunas familias por clases de altura. Sélo se incluyeron
arboles, arbustos y palmas con DAP =1 cm.
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La distribucion vertical de la densidad es similar a la de las clases diamétricas
y, en general, el diametro y la altura de los individuos tienen una fuerte correlacién
(Figura 13). El 71 % de los individuos tienen una altura <5 m, con un maximo de 40
m (Ficus yoponensis, Moraceae). Dada la poca representaciéon de individuos altos
(altura = 30 m), el area basal que éstos incluyen también fue poca (1.51 m2) si se
compara con la contribucion de los individuos incluidos en el resto de las categorias
(Figura 13 A). Por el contrario, la suma del area basal de los individuos con altura =
5 m equivale a cerca del 88 %. Por ultimo, el 28 % de las especies alcanzan una
altura maxima de 5 m (Figura 13 B).
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Figura 13. A. Distribucion vertical acumulada del area basal y la densidad. B. Altura
maxima de cada una de las especies registradas en la hectarea. No se
incluyeron lianas
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6.3. Diversidad

En general, la comunidad presenta una alta dominancia, ya que cerca del 34 % de
los individuos pertenecen a la palma A. mexicanum y si se incluyen las seis primeras
especies, este valor alcanza un 52.5 % (Figura 14). El 68 % de las 189 especies
registradas estan representadas por menos de 10 individuos, de las cuales 23 (13
%) estan representadas por un individuo (Anexo 1). Entre las 10 especies con mayor
abundancia, tres son palmas y cinco son arboles, de manera que soélo se registra
una especie arbustiva (Piper aequale (Piperaceae), 111 individuos) y una liana

(Forsteronia acouci (Apocynaceae), 84 individuos).
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Astrocaryum mexicanum , 1483
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- - usto
6 - Mynoctarpa fqng:pes , 228 $ liana
Trophis mexicana , 220 ® Palma
Pseudolmedia glabrata , 200

Chamaedorea oblongata, 168
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Figura 14. Curva de rango-abundancia de las especies registradas en la hectarea.
Se sefialan con diferentes colores las formas de crecimiento de las
especies.

El nimero de especies comunes (D) en la hectarea es de 29.35, mientras
que el de especies dominantes (2D) es de 7.8. La diversidad verdadera también fue

analizada con base en el diametro alcanzado por los individuos pertenecientes a
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una o a combinaciones de las formas de crecimiento censadas. Con respecto a la
riqueza de especies (°D), ldgicamente sus valores maximos se alcanzan al incluir
todas o la mayoria de las formas de crecimiento y diametros pequefios (Cuadro 9).
Por el contrario, las cifras mas altas para 'D se dan en combinaciones en las que
se excluyen las palmas (D = 60.46) o los arbustos (D = 58.21) con el diametro
menor analizado (1 cm). Para 2D, su mayor valor se encuentra al considerar
Unicamente arboles y lianas con diametros minimos de 5 cm (2D = 28.23) y de 10
cm (2D = 28.35). Finalmente, el factor de equitatividad (2D/°D) es muy cercano a
cero siempre que se consideran a las palmas, con el valor mayor cuando se

consideran los arboles con DAP minimo de 60 cm.

Cuadro 9. Riqueza de especies (°D), numero efectivo de especies comunes (D),
numero efectivo de especies dominantes (2D) y factor de equitatividad (FE) para
diferentes formas de crecimiento y diametros minimos. Se indican en negritas las
combinaciones en las que la dominancia es alta (FE < 0.1).

Formas de crecimiento °D D 2D FE (2DI°D)

Diametro minimo 1 cm
Arboles, arbustos, lianas y palmas 189  29.35 7.80 0.041

Arboles, arbustos y lianas 182 60.46 7.34 0.040
Arboles, arbustos y palmas 146  21.64 6.49 0.044
Arboles, lianas y palmas 180 27.51 7.34 0.041
Arboles y arbustos 139 4353 2214  0.159
Arboles y lianas 173 5821 2791  0.161
Arboles y palmas 137  20.00 6.06 0.044
Arboles 130 4113 2053 0.158
Diametro minimo 5 cm
Arboles, lianas y palmas 134 10.57 2.93 0.022
Arboles y lianas 132 53.37 2823 0.214
Arboles y palmas 110  8.49 2.65 0.024
Arboles 108 4284 2315 0.214
Diametros minimos > 10 cm
Arboles y lianas (> 10) 80 4251 28.35 0.354
Arboles (> 10) 79 42.02 2812  0.356
Arboles (> 20) 55 31.53 2050 0.373
Arboles (> 40) 32 22.82 15.68  0.490
Arboles (> 60) 19 16.24  13.70  0.726
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Al analizar la diversidad verdadera entre categorias de altura (Figura 15) se
observa que °D es mayor en la primera de éstas (altura < 5m), en el cual se
encuentran cerca del 71 % de todas las especies registradas en la hectarea. Sin
embargo, la abundancia alta de individuos en dicha categoria propicia que la caida
de la diversidad de °D a "D y 2D sea muy drastica. En general, 9D tiene una relacién
inversa con la altura, lo que no acontece con los otros dos ordenes de diversidad,
cuyos valores mayores se presentan en la categoria de 10.1-15 m, aunque en esta
ultima, el valor de 2D es similar al encontrado en la categoria de 20.1 a 25 m. De

hecho, es a partir de esta ultima categoria donde los valores de los tres indices son

similares.
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Figura 15. Distribucion vertical de la diversidad de orden 0, 1 y 2. Se muestran
arboles, arbustos y palmas con DAP =1 cm.
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Al relacionar el numero efectivo de especies de las cuatro formas de
crecimiento reconocidas en el censo en funcion del orden de diversidad q, se
observa que su comportamiento no es similar (Figura 16 B). Particularmente, los
arboles tuvieron mayor °D (130 especies), con una marcada disminucién cuando q
=1 (41.13) y a q = 2 (20.53). Por el contrario, las lianas tuvieron una °D de 43
especies, pero la diversidad soélo disminuy6é un 51 % y un 70 % para 'D y 2D,
respectivamente, por lo que presentaron una mayor equitatividad (FE = 0.29). Las
palmas y los arbustos tuvieron una baja diversidad para todos los ordenes de
diversidad. Al promediar la diversidad de las diferentes formas de crecimiento, el

comportamiento de la curva es similar a la descrita para los arboles (Figura 16 A).
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Figura 16. A. Diversidad alfa promedio de orden q de la hectarea considerando las
formas de crecimiento que fueron censadas. B. Comparacion de la
diversidad de orden q entre las diferentes formas de crecimiento.
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7. DISCUSION

En este estudio se cumplio el objetivo general de complementar el conocimiento de
la variacion de la composicion, estructura y diversidad de la vegetaciéon de la EBT.
La detallada comparacion con los estudios de Bongers et al. (1988) y Popma et al.
(1988) fue posible gracias a que se contd con la misma area y se utilizé el mismo
diametro minimo que ellos utilizaron en su parcela. Las formas de crecimiento
fueron también las mismas, aunque algunas especies difirieron en este aspecto e
incluso, varias de éstas, principalmente con habito arbustivo, se excluyeron en el
presente trabajo al no considerarse como criterio de muestreo a los individuos con
altura =2 0.5 m. En este sentido, la lista de especies de la parcela Lyell fue revisada
con detalle para tratar de homogeneizarla con la del presente. De esta forma fue
posible realizar una comparacion mas precisa para determinar similitudes y
diferencias de los atributos comunitarios evaluados entre ambas parcelas. Por otro
lado, comparar los resultados presentados en este trabajo con otros estudios en la
EBT es dificil debido, entre otros aspectos, a diferencias metodoldgicas (e.g. tamafo
de la parcela, diametro minimo) y del conocimiento taxonémico de la flora (Flores,
1971; Pifiero et al., 1977; Carabias, 1980). No obstante, estos estudios también se

incluyeron en la comparacién tomando en cuenta estas limitantes.

La dificultad de comparar resultados también se presenta con estudios
realizados en otras partes del mundo. Para el caso particular de los censos de 1 ha,
el limite de diametro en el que se muestrean los individuos suele ser 210 cm y la
mayoria solo incluye arboles (Anexo 2). En este estudio, el limite menor de inclusion
de los individuos fue de 1 cm de diametro, que es el valor mas pequefio que se ha
utilizado en los censos mas exhaustivos del BTH, ademas de incluir arboles,
arbustos, lianas y palmas. Estos criterios permitieron comparar datos del censo con
los de otros estudios basados en parcelas de 1 ha, aun cuando incluyeran diametros

minimos y formas de crecimiento diferentes.
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7.1. Familias con mayor riqueza de especies en Los Tuxtlas
La composicion de familias de la parcela estudiada coincide fuertemente con lo
descrito previamente para la EBT. Bongers et al. (1988) reportaron a las mismas
familias arbéreas (Fabaceae, Moraceae y Rubiaceae) como las mas importantes en
cuanto a su numero de especies, lo que es esperable tomando en cuenta su relativa
cercania (Figura 6). Otros autores también han encontrado resultados similares en
areas menores a 1 ha en la EBT (Flores, 1971; Carabias, 1980), e incluso, Arroyo-
Rodriguez et al. (2009) también senalaron la importancia de estas tres familias en
un area de 4.5 ha en toda la regién de Los Tuxtlas.

Si bien lo anterior sugiere que la composicion floristica de la EBT varia poco
a nivel de las familias con mayor riqueza, no es una tendencia clara. Por ejemplo,
Pifiero et al. (1977) encontraron que Meliaceae y Sapotaceae destacaron mas en
rigueza que Fabaceae, Moraceae y Rubiaceae en un area censada menor (0.36
ha). Ademas, al revisar la lista de especies presentada por Bongers et al. (1988), el
numero de familias fue el mismo que el de este estudio (58), pero destaca el hecho
de que cada parcela registro siete familias exclusivas. Otro aspecto que resulta
interesante es que el numero de especies por familia resulto relativamente diferente.
Por ejemplo, aunque en ambos estudios Fabaceae fue la mas importante, en la
parcela El Vigia se censaron 14 especies, mientras que en la parcela de Bongers et
al. (1988) se registraron casi el doble (24). La misma situacién se presenté para
algunas familias conformadas principalmente por lianas, como Celastraceae, la cual
fue la segunda mas diversa para esa forma de crecimiento (5 especies) y la cuarta
en toda la parcela (Cuadro 6); en el trabajo de Bongers et al. (1988), de las cuatro
registradas, solamente Salacia cordata fue liana.

La similitud floristica de la EBT con otras localidades es alta. El predominio
de Fabaceae, Moraceae y Rubiaceae concuerda con lo encontrado en censos de 1
ha de BTH realizados en México (Valle-Démenech, 2000; Zarco et al., 2010;
Vazquez-Negrin et al., 2011), asi como en otros paises de América y Africa (Cuadro
1). De igual forma, de las 11 familias mas importantes en el Neotrépico (Gentry,
1988a), todas destacaron por su riqueza (Cuadro 6), con excepcién de

Myristicaceae, la cual registro sélo una especie en la reserva.
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En lo que respecta a las lianas, con excepcion de Arecaceae y
Menispermaceae, las otras familias de lianas incluidas en el Cuadro 6 han sido
mencionadas entre las mas relevantes para el Neotropico (Gentry, 1991). No
obstante, destaca la posicion de Bignoniaceae y Celastraceae las cuales tuvieron la
mayor aportacion al contingente floristico de la parcela (ca. 10 %). Esto es
consistente no solo con el trabajo de Bongers et al. (1988), sino también con otros
censos de lianas alrededor del mundo (Gentry y Dodson, 1987; Gentry, 1988a,
1990; Ibarra-Manriquez y Martinez-Ramos, 2002; Schnitzer et al., 2015).

La variacién del numero de especies registrado para las familias mas
importantes podria obedecer a la amplitud de la distribucion de sus integrantes. Por
ejemplo, en el caso particular de las lianas, Ibarra-Manriquez et al. (2015) indican
que Bignoniaceae y Celastraceae ocupan el séptimo y 14° lugar en cuanto a su
rigueza de especies en México, respectivamente. En contraste, Apocynaceae que
ocupa el primer lugar en la lista de dichos autores, solo registr6 una especie
(Forsteronia acouci) en El Vigia, que es la misma especie que registraron Bongers
et al. (1988). Esto podria explicarse si se considera que, de las 158 especies de
lianas registradas en Apocynaceae en México, el 10.8 son microendémicas
(registradas unicamente en un estado del pais), mientras que las especies de

Bignoniaceae y Celastraceae no presentan microendemismos.

7.2. Estructura

7.2.1. Familias y especies con mayor importancia estructural

La comparacion del valor de importancia relativa entre diferentes localidades no es
en todos los casos posible, ya que las variables involucradas en su obtencién
pueden ser diferentes entre estudios, aunque generalmente se utilizan los valores
relativos de area basal y densidad, en conjunto con una tercera variable, que en el
caso de las familias (VIRF) es la riqueza de especies, mientras que para las
especies (VIR) es la frecuencia. Por ello, a menudo estos indices son utilizados
desde un enfoque descriptivo para cuantificar la importancia ecolégica de cada

taxdn en una comunidad (Mori et al., 1983; Gonmadije et al., 2011). En este sentido,
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es posible discutir los valores de estos indices entre localidades diferentes
ponderando cada una de las variables.

La familia con mayor VIRF fue Arecaceae (56.9) y su destacada importancia
se debe principalmente a su densidad relativa (43 %). Esta variable es la que mas
aporta (75.7 %) al VIRF de la familia, aunque también destaca su posicidén respecto
a su area basal (tercer lugar) y riqueza de especies (sexto lugar). ElI VIRF de
Arecaceae casi duplica el valor de la segunda familia en importancia (Moraceae,
32.04) y es mayor que la suma de las 40 familias con el menor valor de este indice
(54.07). La importancia de Arecaceae ha sido sefalada en todos los trabajos que
se han realizado en la EBT. De hecho, si se calcula el VIRF para algunos de estos
estudios, la familia ocupa practicamente siempre el primer lugar, principalmente por
su abundancia (Cuadro 10). Para el caso particular de Popma et al. (1988) el 62 %
de los 3344 individuos registrados pertenecen a esta familia, aunque todos ellos se
encuentran por debajo de los 8 m de altura, lo cual es otro aspecto que coincide
fuertemente con el presente estudio.

La relevancia de Arecaceae, en términos de su valor de importancia como de
su abundancia, ha sido sefalada no sélo en la EBT sino también en otros BTH de
México y de Sudamérica (Mori et al., 1983; Ibarra-Manriquez, 1988; Miliken, 1998;
Valle-Domenech, 2000; de la Quintana, 2005; Vazquez-Negrin et al. 2011; Zarco et
al. 2010), aunque su contribucion al area basal y a la riqueza de especies también
es importante. Por el contrario, la destacada posicion de Moraceae y Meliaceae con
respecto a su VIRF en El Vigia no puede relacionarse claramente con una sola
variable; para Los Tuxtlas, la importancia estructural de estas dos se debe
principalmente a la gran area basal que acumulan, pero en otros lugares su
importancia puede deberse tanto a su riqueza como a su densidad (Cuadro 10).
Ademas, al comparar las 10 familias con mayor VIRF en otros BTH del mundo, la
mayoria se comparten con las de El Vigia, pero el lugar de importancia que cada
una ocupa es diferente.

Las tres familias mas importantes de este estudio (Arecaceae, Moraceae y
Meliaceae) tuvieron una especie que las representa, en el mismo orden, con

respecto a su valor de importancia (Figura 10). En primer lugar, se encuentra A.
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mexicanum predominando hacia la parte baja del bosque, lo cual coincide con la
mayoria de los estudios que se han realizado en la EBT que también reportan a ésta
como la mas importante estructuralmente (Cuadro 11). La abundancia de esta
palma en el sotobosque es similar a lo que se ha registrado para otras especies,
como las del género Rinorea (Violaceae) en México (Valle-Démenech, 2000;
Maldonado-Sanchez y Maldonado-Mares, 2010; Zarco et al., 2010; Vazquez-Negrin
et al., 2011) y otras palmas en Sudamérica (Pitman et al., 2008; ter Steege et al.,
2013). En segundo y tecer lugar se encuentran Pseudolmedia glabrata y Guarea
glabra, las cuales también han sido sefaladas entre las especies mas importantes
no solo en la EBT, sino en otras regiones de México (Cuadro 11).

Los factores que explican la importancia estructural de las especies con
mayor VIR en este trabajo pueden ser diversas. Por ejemplo, para el caso de A.
mexicanum, Martinez-Ramos et al. (2016a) documentaron el comportamiento de
sus poblaciones en la EBT a lo largo de 40 afios y reportaron una disminucién en la
diversidad de especies y un aumento en la densidad de la palma. También se ha
evaluado el efecto negativo de la fragmentacion en la abundancia de esta especie
a escala regional (Hernandez-Ruedas, et al. 2018). Por otro lado, A. mexicanum se
presenta en otras regiones de México, pero no es tan abundante (Cuadro 11). El
mismo caso se presenta para P. glabrata (Moraceae) y G. glabra (Meliaceae), las
cuales han sido descritas como especies importantes no solo en la EBT, sino en
varios estudios en México, pero su abundancia varia entre sitios. Por ultimo, no se

ha cuantificado la importancia de estas especies en otras areas de la EBT.
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Cuadro 10. Familias con mayor valor de importancia relativa (VIRF) en diferentes
censos de vegetacién en la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas (A), en México
y en Sudamérica (B). Se indica la contribucion relativa de cada una de las variables
al VIRF y en negritas se indica el valor maximo de las tres familias que se reportan.

Familia Riqueza Densidad AreaBasal VIRF
relativa relativa Relativa

A Los Tuxtlas

Arecaceae 4.8 47.3 9.2 61.3

Moraceae 55 13.4 15.8 34.7

Meliaceae 3.4 2.9 10.5 16.9

Fabaceae 7.4 1.23 4.79 13.4
A2 Los Tuxtlas

Arecaceae 2.2 48.2 4.1 54.5

Lauraceae 2.2 2.9 28.1 33.2

Fabaceae 5.4 1.4 21.2 28.0

Moraceae 5.4 7.6 11.1 24.2
A3 Los Tuxtlas

Arecaceae 4.4 59.0 4.7 68.1

Lauraceae 3.3 1.0 37.5 41.8

Moraceae 6.6 9.5 17.7 33.8

Fabaceae 11.0 1.8 6.3 19.1
A Los Tuxtlas

Moraceae 7.2 9.0 35.5 51.8

Fabaceae 8.7 94 11.1 29.2

Arecaceae 1.4 23.9 1.0 26.3

Lauraceae 5.8 5.8 13.1 24.7
BS Bahia (Brasil)

Myrtaceae 15.1 21.3 15.9 52.2

Sapotaceae 11.1 14.3 13.9 39.4

Fabaceae 7.8 8.7 12.0 28.5
B6 Maré (Brasil)

Lecythidaceae 8.0 16.7 16.0 40.8

Fabaceae 11.0 18.6 7.3 36.9

Sapotaceae 11.4 6.8 12.8 31.0
B’ Madidi (Bolivia)

Arecaceae 4.47 22.4 16.4 43.3

Malvaceae 4.47 14.0 7.0 25.5

Moraceae 3.5 7.7 8.8 20.0

1. Este estudio

2. Pifero et al. (1977)
3. Carabias (1980)

4. Flores (1971)

5. Mori et al. (1983)

6. Milliken (1998)

7. de la Quintana (2005).
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Cuadro 11. Comparacion de las tres especies arbdéreas con mayor abundancia (dominantes) de diferentes censos de
vegetacidon en México con las registradas en el presente esudio. Las especies compartidas estan sefialadas en negritas y
entre paréntesis se indica su abundancia en dicho estudio y la abundancia respectiva por hectarea en este trabajo
separando con una diagonal y utilizando el mismo diametro minimo del estudio con el que se compara.

Localidad

Diametro (cm) Area (ha) Especies dominantes

Estudio

Veracruz

Estacion Los Tuxtlas

Estacion Los Tuxtlas

Estacion Los Tuxtlas

Estacion Los Tuxtlas

Regién Los Tuxtlas (LDL)

Regién Los Tuxtlas (IDL)

Uxpanapa

1*

ND*

3.3

2.5

2.5

28.6

1.0

0.2**

~0.1**

0.36

1.5

1.5

5.0

Astrocaryum mexicanum
(2324/1483)

Chamaedorea tepejilote
(1079/60)

Chamaedorea schiedeana (1011)
Chamaedorea sp. (439)

A. mexicanum (342/1483)
Acalypha skutchii (140)

A. mexicanum (74/1269)
Lonchocarpus sp (22)

Trophis mexicana (21/66)

A. mexicanum (275/1476)
Faramea occidentalis (37/34)
Pseudolmedia glabrata (25/95)
A. mexicanum (216/1480)
Myriocarpa longipes (148/175)
Orthion oblanceolatum (117/2)
Siparuna thecaphora (260/3)
A. mexicanum (233/1480)
Vochysia guatemalensis
(227/1)

Guarea glabra (54/21)

Dialium guianense (41)
Brosimum alicastrum (38/4)

Bongers et al. (1988)

Carabias (1980)

Flores (1971)

Pifero et al. (1977)

Arroyo et al. (2009)

Arroyo et al. (2009)

Vazquez-Torres (1991)
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Localidad

Diametro (cm) Area (ha)

Especies dominantes

Estudio

Misantla

Papantla

Tabasco
Agua Blanca

Nifios Héroes

Yu-Balkah

Chiapas
Yaxchilan

Naja

1

4.77

2.5

3.1

NA

~3.0

0.32

1.0

1.0

0.5

1.0

1.0

Psychotria costivenia (907)
Pleurantodendron lindenii
(743/17)

Nectandra ambigens (299/12)
Heliocarpus microcarpus (95)
Bursera simaruba (41/7)

B. alicastrum (24/12)

Rinorea guatemalensis (882/11)
A. mexicanum (159/1483)

P. glabrata (128/200)

R. guatemalensis (663/5)

P. glabrata (324/114)

Piper amalago (223/10)
Ampelocera hottleii (93/3)
Blepharidium mexicanum (32)

F. occidentalis (29/35)

Rinorea hummelii (818)

Piper yucatanensis (596)

C. tepejilote (428/60)
Sideroxylon salicifolium (1109)
D. guianense (662)
Alchornea latifolia (647/14)

Godinez-lbarra y Lopez-
Mata (2002)

Basariez et al. (2008)

Zarco et al. (2010)

Vazquez-Negrin et al.
(2011)

Maldonado-Sanchez y
Maldonado-Mares (2010)

Valle-Démenech (2000)

Duran-Fernandez et al.
(2018)

* Se incluyen individuos con altura = 0.5 m.

** Solo parcelas en bosque maduro.
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7.2.2. Patrones estructurales del bosque tropical humedo de Los Tuxtlas

La densidad obtenida en el presente estudio (4375 ind-ha ') representa el maximo
valor reportado por hectarea para la EBT, aun si se exluyen las lianas (396 ind-ha
1) las cuales rara vez han sido censadas en estudios previos. La densidad estimada
o reportada anteriormente oscila entre 2100 y 3344 ind-ha' (Cuadro 5). Si se
relaciona el numero de individuos acumulado por cada subparcela de 100 m2en las
que fue dividida la hectarea, se obtiene una linea casi recta, que indica una
acumulacién paulatina (Figura 17); al insertar el numero de individuos por area que
se han registrado en estudios previos en la EBT, sus valores son cercanos a la linea,
considerando que los diametros difieren entre estudios. En cuanto al area basal, se
observd el mismo comportamiento al relacionarla con el area muestreada y los
valores de estudios previos; de hecho, esta fue muy similar a lo reportado por
Bongers et al. (1988) en una hectarea. Esto reafirma la idea de que la densidad y el
area basal presentan poca variaciéon en los BTH.

Al comparar la densidad de individuos de El Vigia (459 ind-ha') con la
obtenida en parcelas de 1 ha en el mundo (Figura 18), sus valores son similares, en
particular cuando sélo se consideran arboles con DAP = 10 cm (x = 534, EE = 17.1),
lo que concuerda también con lo indicado al respecto por Losos et al. (2004) en
distintas parcelas del mundo (x = 561.9 arboles-ha-!, EE = 56.0). Por el contrario, es
dificil comparar el numero de individuos con DAP = 1 cm registrados en El Vigia
(4375 ind-ha') ya que los valores reportados en los estudios de la Figura 18 son
mas variables (x = 2725, EE = 502). No obstante, la comparacién particular con
Bongers et al. (1988) indica que en su parcela registraron menos individuos para
ambas categorias diamétricas (~ 20 % menos). Un posible factor que puede explicar
estas diferencias es el distinto relieve de las parcelas, que es mas heterogéneo en
la parcela El Vigia, lo que podria inducir una mayor frecuencia de caida de arboles,
ocasionando la apertura de claros. Si bien no es posible una comparacion directa
ente ambas parcelas, esta hipdtesis es parcialmente apoyada por que en El Vigia
el numero y abundancia de las especies pioneras es mayor (28 especies y 538

individuos) que en la parcela Lyell (20 especies y 439 individuos).
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Las comparaciones del area basal entre hectareas censadas en el BTH en
otras partes del mundo y la de El Vigia, favorecen, en lo general, a esta ultima,
independientemente del diametro que se compare (Figura 18). Ambas parcelas de
Los Tuxtlas tienen un area basal similar tanto para los individuos con DAP =1 cm
(El Vigia 43.9 m2, Lyell 38.1 m2) como para los de DAP = 10 cm (El Vigia 36.65 m?2,
Lyell 34.9 m2). De acuerdo con los datos de Losos et al. (2004) y con los estudios
de la Figura 18, el area basal promedio por hectarea de individuos con DAP =1 cm
(35.2y 34.53 m?-ha™', respectivamente) es menor que las cifras reportadas en las
parcelas de Los Tuxtlas. Para el caso de los individuos con DAP = 10 cm, el
promedio de ambas parcelas de Los Tuxtlas (41 £ 4.1 m2-ha') es mayor al promedio
general (32 m2) que se ha estimado en otros estudios (Dawkins 1958; Leigh, 1999),
por lo que se puede concluir que esta variable tiende a ser mas mayor en la EBT.

Considerando que el numero de individuos con diametro < 10 cm es muy
variable y que contribuyen poco al area basal de la comunidad, la variacion espacial
que puede tener esta variable depende mas del numero de individuos con diametros
grandes. Al ser una variable continua, establecer una categorizar a los individuos
grandes es de alguna manera arbitrario, pero para el caso particular de Los Tuxtlas,
se puede considerar un DAP = 60 cm. Trece familias prestaron dicho valor de DAP
en la parcela El vigia, las cuales engloban 13.8 m? de area basal, mientras que
Bongers et al. (1988) indican 16.5 m2 en esa categoria diamétrica. Entre las familias
que pueden alcanzar DAP = 60 cm destacan Anacardiaceae, Burseraceae,
Euphorbiaceae, Fabaceae, Meliaceae, Moraceae, y Sapotaceae.

Uno de los factores que podria explicar los resultados de estructura obtenidos
en este estudio es la topografia. Valle-Démech (2000) encontré que la
heterogeneidad topografica de la parcela que estudio fue responsable de la menor
area basal que registré comparada con la de Bongers et al. (1988) en Los Tuxtlas,
cuya parcela se ubicé en un terreno relativamente plano. Sin embargo, en El Vigia,
el area basal registrada fue mayor que la obtenida en ambos trabajos y el relieve
parece ser mas heterogeneo que el de las otras dos parcelas. Entender las
relaciones entre la estructura y la topografia u otras variables (e. g. suelo,

disponibilidad de luz o microclima) en la EBT requiere de estudios mas detallados.
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1.Bongers etal. (1988)

2. Carabias (1980)

3. Flores (1971)

4. Pinero etal. (1977)

5. Arroyo y Mandujano (2006)
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Figura 17. Numero de individuos (A) y area basal (B) acumulada por cada
subcuadro de 100 m2 en los que fue dividida la parcela de 1 ha (linea
negra) comparados con los valores reportados en otros censos de
vegetacion (cruces rojas) en la Estacion de Biologia Tropical Los Tuxtlas.

7.2.3. Estructura diamétrica y vertical

La tendencia general descrita para los BTH, en la que la densidad se concentra en
las categorias mas pequefias de diametro y altura, con un comportamiento contrario
al que se observa para el area basal (Figura 3), también se presenté en este trabajo.
El 80.5 % de los individuos tienen DAP < 10 cm, los cuales tienen un area basal
total de 7.04 m2. Por el contrario, los individuos con DAP > 60 cm muestran una
densidad baja (29 arboles-ha'), pero con una aportacion alta al area basal (13.8
m?). Si se relacionan las categorias diamétricas con la altura, se observa que los
individuos con DAP < 10 cm se encuentran escencialmente en la parte baja del
bosque (hasta 10 m) y unicamente el 5 % (207 individuos) alcanzan los 15 m. Para
el caso de arboles con DAP > 60, por lo general presentan alturas = 20 m. Popma

et al. (1988) encontraron resultados muy similares en el area de estudio.
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El patron estructural descrito anteriormente puede discutirse en conjunto con
la composicion floristica. Las especies que se encuentran en la parte baja del
bosque o sotobosque pertenecen principalmente a Arecaceae, Piperaceae y
Rubiaceae (Figura 12), lo cual coincide con lo observado por Popma et al. (1988) y
con otros censos de vegetacién en el BTH (Gentry y Dodson, 1987; Meave del
Castillo, 1990; Valle-Démenech, 2000; Ashton et al., 2004; LU y Tang, 2010;
Vazquez-Negrin et al., 2011). Con respecto a los arboles con alturas > 16 m,
pertenecen principalmente a Euphorbiaceae, Fabaceae y Moraceae; de éstas,
unicamente las dos ultimas son mencionadas por Popma et al. (1988) entre las mas
importantes del estrato alto. Por el contrario, destacan a Lauraceae, lo cual es reflejo
de la alta abundancia de Nectandra ambigens, pero ninguno de estos taxa fue
importante en El Vigia.

En resumen, la estructura diamétrica y vertical de la parcela estudiada es casi
idéntica a lo que se ha descrito previamente en la EBT (e. g. Flores, 1971; Popma
et al., 1988), excepto desde un punto de vista floristico. La composicién de la
comunidad de arboles del dosel presenta una mayor variaciéon espacial que las del
sotobosque. Esto es evidente si se considera que, entre las familias mas
importantes en el sotobosque de la mayoria de los estudios en el BTH, tanto en
México como en el Neotrépico, estan Arecaceae, Rubiaceae, Urticaceae y

Piperaceae (Gentry, 1982).
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7.3. La diversidad del bosque tropical himedo de Los Tuxtlas

Los resultados en encontrados en este estudio sugieren que el numero de especies
por unidad de area presenta poca variacion espacial en la EBT. En el analisis de
rarefaccion que se muestra en la Figura 19 A se puede observar que, con el mismo
esfuerzo de muestreo de estudios previos, se obtienen valores de 9D similares.
Incluso, al comparar con el estudio de Bongers et al. (1988), la diversidad es
practicamente idéntica, aunque cabe sefalar que, considerando que el area
muestreada fue la misma, la diversidad de la parcela El Vigia es ligeramente menor
debido a que hay un mayor numero de individuos. Lo anterior se ve reflejado en la
diversidad de orden 1 y 2, ya que en El Vigia ésta fue menor que en el estudio
citado, lo que indica que existe mayor dominancia (Cuadro 13).

En general, la diversidad de este estudio es baja al compararla con otros
trabajos considerando la misma area censada. Una evidencia de ello es que, las
189 especies de arboles, arbustos, palmas y lianas registradas en este estudio
constituyen cerca del 46 % d las 412 especies de esas formas de crecimiento
reportadas para la EBT (Cuadro 12). Ademas, al comparar esas especies con las
registradas por Bongers et al. (1988), se comparten 107 especies (56 % del total) y
el porcentaje de especies con respecto a toda la EBT se incremente al 66.5 % al
complementar ambas hectareas (Cuadro 12). A esto se suma el hecho de que el
numero de especies registradas en otros trabajos es similar si se considera la misma

area censada (Figura 19 B).

Cuadro 12. Numero de especies por formas de crecimiento registradas en este
estudio (El Vigia), complementadas con las registradas en Bongers et al. (1988)
(Lyell), indicando el numero de especies compartidas y el porcentaje de especies
que acumulan con respecto a las registradas en la Estacion de Biologia Tropical Los
Tuxtlas (EBT) por Ibarra-Manriquez y Sinaca (1995; 1996 a, b).

Forma de El Vigia EIl Vigiay Lyell Especies Total, EBT (%)

crecimiento compartidas

Arboles 130 177 79 298 (59.4)
Arbustos 9 17 7 23 (73.9)
Lianas 43 67 17 91 (73.6)
Palmas 7 13 4 13 (100)
Total 189 274 107 ~412 (~66.5)
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El porcentaje relativamente alto de especies que se compartieron entre el
presente estudio con el de Bongers et al. (1988) puede explicarse, en parte, por la
cercania de ambas parcelas. Ademas, la similitud entre ambas parcelas puede ser
mayor debido al nivel de determinacion de algunos taxa incluidos en Bongers et al.
(1988), por ejemplo, Bignoniaceae, Lauraceae, Eugenia (Myrtaceae) e Inga
(Fabaceae). No obstante, debe considerarse que las parcelas tuvieron un
porcentaje importante de especies raras (entre 12.2 y ~ 18.5 %) y que ciertas
especies comunes en la parcela Lyell, no lo fueron en El Vigia (e. g. Acalypha
skutchii, Bernoulia flammea, Croton schiedeanus, Dussia mexicana,
Mortoniodendron guatemalense, Nectandra ambigens, Rinorea guatemalensis).

Los factores que determinan el numero y la distribucion de las especies del
BTH son complejos, por lo que es dificil obtener el area necesaria para caracterizar
adecuadamente la riqueza local. No obstante, es posible hacer una aproximacién
mediante una curva de acumulacién de especies basada en el area (Colwell. et al.
2004; Mao et al., 2005; Colwell et al., 2012) y los datos de la hectarea censada en
este trabajo, la cual es asintética al alcanzar las 5 ha, con una riqueza estimada de
~258 especies. Al comparar el area censada en otros trabajos en la EBT con la
curva obtenida se observa que los valores °D son similares. Por otro lado, el nimero
de especies que se obtiene si se complementan las plantas registradas en la parcela
El Vigia con las de Lyell es mayor a dicha estimacién (Figura 19 B; Cuadro 12).

Censos de hasta 50 ha en el BTH han encontrado que esta area es la minima
necesaria para alcanzar un porcentaje considerable de la riqueza local de especies.
Lo anterior se debe en parte a la alta proporcidon de especies raras que habitan en
los BTH y a que, generalmente las plantas tienen una distribucién agregada, que
puede asociarse a un ambiente particular (Harms et al., 2001; He et al., 1997,
Valencia et al., 2004). De esta forma, la subestimacion de la curva de acumulacién
tiene sentido si se considera que la parcela El Vigia se establecié en la misma
variante de vegetaciéon (suelos profundos) en la que se han realizado los demas
censos de la EBT (Ibarra-Manriquez et al., 1997). Por tanto, es posible especular
que estudios en otras variantes de la vegetacién permitiran complementar el

conocimiento sobre la diversidad del area de estudio.
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Figura 19. Comparacién de %D en funcion del nimero de individuos (A) y el area (B)
del presente trabajo con diferentes censos de vegetacion en la Estacion
de Biologia Tropical Los Tuxtlas (Cruces rojas). Las estimaciones estan
basadas en Chao et al. (2014) y Mao et al. (2005), respectivamente. Se
indican la %D observada (linea continua) y la °D estimadas (linea
discontinua). Las cruces azules indican los valores respectivos al
complementar ambas parcelas de 1 ha en Los Tuxtlas.
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Al comparar los valores de %D considerando los mismos didametros minimos
y formas de crecimiento incluidas en estudios de 1 ha en el mundo (Figura 20), el
de Los Tuxtlas resulta casi siempre menor, lo cual fue sefialado anteriormente por
Bongers et al. (1988). La ubicacion marginal de Los Tuxtlas es un factor importante
que explica esta baja diversidad, pero probablemente no sea el unico. Ademas, la
precipitacién no parece ser un factor tan determinante de la diversidad en Los
Tuxtlas comparado con otras localidades de México, ya que a pesar de contar con
registros totales anuales de ~4000 mm, sitios menos lluviosos presentan una
diversidad marginalmente mayor (Meave del Castillo, 1990; Valle-Domenech, 2000;
Vazquez-Negrin et al., 2011). Los valores bajos de D y 2D pueden explicarse por
la la inclusion de las palmas (Cuadro 9); la especie que tiene un mayor efecto sobre
la diversidad de la parcela es A. mexicanum, debido a su alta abundancia (34 % del
total de los individuos). La dominancia de dicha especie es evidente si se considera
que el factor de equitatividad de individuos con diametros < 10 cm es muy bajo
cuando se incluyen las palmas y que la diversidad disminuye drasticamente al pasar
0D a 2D entre los individuos con altura <5 m 0 <10 m. No obstante, la diversidad de
Los Tuxtlas es menor para todos los 6rdenes comparados con los de otros estudios,

aun cuando en ellos no se incluyen las palmas (Cuadro 13).
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Figura 20. Comparacioén de la riqueza de especies de otros estudios de 1 ha con el presente trabajo. En el eje de las
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Cuadro 13. Diversidad de orden 0, 1 y 2 de estudios de 1 ha para distintas localidades del mundo y su valor respectivo
para la hectarea censada en el presente estudio, separados por una diagonal. En los estudios de Camerun, China y
Venezuela se censaron varias parcelas de 1 ha, pero se muestran el valor maximo y minimo para cada localidad.

Localidad Forma de crecimiento (DAP, cm) °D D D
Camerun: Ngovayang' Arboles (10) 121/79 62/42.02 —
Camerun: Ngovayang' Arboles (10) 99/79 49/42.02 —

*México: Macuspana? Arboles y palmas (1) 71137 12.46/20 -

México: Los Tuxtlas® Arboles, arbustos, lianas y palmas (1) 185/189  33.09/29.35 12.34/7.8
México: Los Tuxtlas 3 Arboles, arbustos y palmas (1) 142/146  25.03/21.64  9.9/6.49
México: Yaxchilan* Arboles, arbustos y palmas (1) 194/146  33.09/21.64  —

*México: Tenosique® Arboles (2.5) 196/125  35.48/17.4 —

*México: Bonampak® Arboles (3.3) 160/122  26.96/13.63  —
Venezuela: Sierra Maigualida’  Arboles, lianas y palmas (10) 191/81 121.09/42.51 91.08/28.35
Venezuela: Sierra Maigualida’  Arboles, lianas y palmas (10) 133/81 78.25/42.51 33.92/28.35
China: Xishuangbanna® Arboles (10) 106/79 59.42/42.02 31.68/28.12
China Xishuangbanna @ Arboles (10) 84/79 31.48/42.02 12.85/28.12
Filipinas: Isla Negros® Arboles (10) 92/79 47.6/42.02 31.25/28.12

* Datos para cuatro parcelas de 0.25 ha. Promedios para 'D y 2D

1. Gonmadije et al. (2011)
2. Zarco et al. (2010)
3. Bongers et al. (1988)

4. Valle-Démenech (2000)
5. Vazquez-Negrin et al (2011)
6. Meave del Castillo (1990)

7. Zenty Zent (2004)
8. LU et al. (2010)
9. Hamann et al. (1999)
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8. CONCLUSIONES

El presente estudio contribuye a complementar el conocimiento de la variacion
asociada a los atributos comunitarios de la vegetacién en la EBT. En particular, las
hectareas de El Vigia y Lyell presentaron una alta similitud respecto a las familias
con mayor riqueza. Otras cifras coincidentes se obtuvieron con el nimero de
especies, densidad y el area basal, asi como también la distribucion de estas tres
variables entre categorias de diametro y altura, aunque cabe mencionar que el
numero de individuos fue mas alto en El Vigia cuando se consideran individuos con
DAP < 10 cm. Ademas, el porcentaje de especies que se comparten entre ambas
parcelas fue relativamente alto. Esta similitud puede explicarse, en parte, por que
ambos trabajos se realizaron en las partes de menor altitud de la EBT, hacia el NE
del cerro El Vigia, en donde también se han llevado a cabo practicamente todos los
demas censos de vegetacion. Estos atributos también muestran gran concordancia

con lo que se ha descrito para el BTH en otras areas de México y del mundo.

Es importante destacar que algunos otros aspectos de la composicion, la
estructura y la diversidad presentaron diferencias con relacién al estudio de Bongers
et al. (1988). Ambas parcelas presentaron familias y especies exclusivas, lo que
enfatiza su complementariedad, particularmente si se considera que el numero de
especies por familias fue diferente y que en ambas se registré una alta proporcién
de especies raras. En cuanto a la estructura, esta fue muy diferente desde un punto
de vista floristico, ya que las familias dominantes en las categorias de mayor altura
en la parcela El Vigia fueron distintas a las de Lyell. La diversidad de la parcela
estudiada fue menor que la de la mayoria de los estudios de 1 ha con los que se
comparo, pero tomando en cuenta que el numero de especies estimado para 5 ha
es de poco mas de la mitad de las especies lefiosas conocidas para la EBT, es
evidente que se requiere un esfuerzo de muestreo mayor para registrar las especies

faltantes.

Las diferencias descritas en el parrafo anterior son reflejo de que los atributos
comunitarios del BTH en la Estacidn varian a escala local, tal como se ha reportado

en localidades con vegetacion similar en el mundo. Si esta heterogeneidad puede
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observarse en sitios relativamente cercanos la porciéon noreste de la EBT, es
razonable suponer que las areas mas alejadas presentaran diferencias mas
grandes, por ejemplo, las areas localizadas hacia el noroeste, mas cercanas hacia
el Volcan San Martin. Es relevante mencionar que el conocimiento que se tiene de
la vegetacion que crece en las partes mas altas de la EBT o sobre suelos poco
desarrollados con roca superficial abundante (“Pedregal”), es escaso, a pesar de
que se han sefalado las posibles diferencias floristicas y estructurales en estas
variantes del bosque (Ibarra-Manriquez et al., 1997). Adicionalmente, si bien el
relieve podria explicar las diferencias descritas en este trabajo, no existen todavia
estudios detallados en el area que permitan saber en qué medida éste y otros
factores ambientales (e. g. propiedades del suelo, composicion e intensidad de luz)

afectan los atributos comunitarios, los cuales seria importante evaluar a futuro.

Estudios relativamente recientes en otros BTH del mundo han revelado
patrones interesantes y gracias a que se han censado areas hasta de 52 hay en
los que se incluyen individuos con diametros de > 1 cm, ha sido posible cuantificar
la variacion en los atributos del BTH, y los factores que los afectan, tanto a escala
local como a escala global. Ante la crisis global de la biodiversidad, el conocimiento
que se ha generado con estos estudios deberia ser la base de nuevas estrategias
de conservacion del BTH del mundo, por lo que es crucial contar con censos de
vegetacion en areas grandes. Sin embargo, este tipo de informacidén aun sigue

faltando en varias partes del mundo y México no es la excepcion.

Contar con un area realmente extensa y permanente con estas
caracteristicas en la EBT o incluso en otras areas con BTH en México, incluyendo
la regién de Los Tuxtlas, permitiria no solo caracterizar de forma mas completa los
atributos comunitarios de la vegetacién, sino también ponerlos en perspectiva con
los descritos recientemente para otras partes del mundo. Ademas, seria una
herramienta muy util para el manejo y conservacion de la biodiversidad del area, ya
que se podrian evaluar los cambios de la vegetacion y los factores que los causan.
Se espera que los resultados del presente estudio promuevan la implementacion de

estos estudios en un futuro cercano.
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Anexo 1. Lista de las especies registradas en la parcela de 1-ha censada en este trabajo. Se indica la familia a la que
pertenece cada especie de acuerdo a la clasificacién de APG IV (2016), asi como la forma de crecimiento y sus respectivos
valores de densidad (D), area basal (AB), numero de tallos (T) y altura maxima (AM). Los valores con el primero, segundo

y tercer lugar para cada variable se sefalan en negritas-subrayado, negritas-cursivas y subrayado, respectivamente.

Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)
1 Abuta panamensis (Standl.) Krukoff & Menispermaceae Liana 4 140.79 4 NA
Barneby ]
2 Acacia mayana Lundell Fabaceae Arbol 1 16.05 1 6.0
3 Acalypha diversifolia Jacq. Euphorbiaceae Arbol 19 130.39 48 4.1
4 Aegiphila costaricensis Moldenke Lamiaceae Arbol 7 105.24 7 6.0
5 Aiouea inconspicua van der Werff Lauraceae Arbol 2 48.14 2 2.1
6 Alchornea latifolia Sw. Euphorbiaceae Arbol 14 5787.28 14 25.0
7 Allophylus camptostachys Radlk. Sapindaceae Arbol 3 1063.09 3 12.5
8 Ampelocera hottlei (Standl.) Standl. Ulmaceae Arbol 3 4808.67 3 26.9
9 Amphitecna tuxtlensis A.H. Gentry Bignoniaceae Arbol 5 100.35 7 8.0
10 Anemopaegma chrysanthum Dugand Bignoniaceae Liana 9 55.55 9 NA
11 Ardisia compressa Kunth Primulaceae Arbol 1 1.54 1 1.7
12 Ardisia conzattii S.F. Blake Primulaceae Arbol 1 23.54 1 6.4
13 Ardisia tuerckheimii Donn. Sm. Primulaceae Arbusto 1 2.86 1 2.7
14 Aristolochia ovalifolia Duch. Aristolochiaceae Liana 6 63.13 6 NA
15 Aspidosperma megalocarpon Mull. Arg. Apocynaceae Arbol 4 3613.31 4 35.0
16 Astrocaryum mexicanum Liebm. ex Mart. Arecaceae Palma 1483 37794.99 1483 8.5
17 Bactris mexicana Mart. Arecaceae Palma 7 64.88 13 4.0
18 Brosimum alicastrum Sw. Moraceae Arbol 18 11519.37 18 28.0
19 Bunchosia lindeniana A. Juss. Malpighiaceae Arbol 21 347.35 24 6.5
20 Bursera simaruba (L.) Sarg. Burseraceae Arbol 9 16258.98 9 29.0
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)

21 Calatola uxpanapensis P. Vera & T. Wendt Metteniusaceae  Arbol 72 25665.31 84 23.0
22 Calyptranthes lindeniana O. Berg Myrtaceae Arbol 3 274.23 4 8.0
23 Capparidastrum mollicellum (Standl.) Capparaceae Arbol 7 507.19 7 15.0

Cornejo & lltis )
24 Capparidastrum tuxtlense Cornejo & lltis Capparaceae Arbol 1 53.45 2 7.0
25 Carica papaya L. Caricaceae Arbol 2 36.47 2 4.3
26 Casearia sylvestris Sw. Salicaceae Arbol 2 218.66 3 14.0
27 Cecropia obtusifolia Bertol. Urticaceae Arbol 63 7557.02 63 28.0
28 Cestrum nocturnum L. Solanaceae Arbol 1 20.12 1 6.0
29 Cestrum racemosum Ruiz & Pav. Solanaceae Arbol 3 114.20 3 71
30 Chamaedorea alternans H. Wendl. Arecaceae Palma 89 459.32 89 51
31 Chamaedorea ernesti-augusti H. Wendl. Arecaceae Palma 45 84.84 45 4.0
32 Chamaedorea oblongata Mart. Arecaceae Palma 168 297.87 168 7.3
33 Chamaedorea pinnatifrons (Jacq.) Oerst. Arecaceae Palma 32 42.54 32 3.5
34 Chamaedorea tepegjilote Liebm. Arecaceae Palma 60 871.08 133 6.5
35 Chrysophyllum venezuelanense (Pierre) Sapotaceae Arbol 1 118.57 1 12.0

T.D. Penn.
36 Cissus gossypiifolia Standl. Vitaceae Liana 21 405.50 24 NA
37 Cissus microcarpa Vahl Vitaceae Liana 2 29.17 2 NA
38 Citharexylum affine D. Don Verbenaceae Arbol 1 165.47 1 14.0
39 Clarisia biflora Ruiz & Pav. Moraceae Arbol 22 19573.73 23 28.0
40 Coccoloba hondurensis Lundell Polygonaceae Arbol 1 3.46 1 1.5
41 Coccoloba montana Standl. Polygonaceae Arbol 3 350.74 6 8.0
42 Combretum laxum Jacq Combretaceae Liana 23 505.68 27 NA
43 Connarus schultesii Standl. Connaraceae Liana 16 213.99 20 NA
44 Cordia megalantha S.F. Blake Boraginaceae Arbol 1 4447.16 1 28.0
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)
45 Crateva tapia L. Capparaceae Arbol 2 31.95 2 5.0
46 Critonia daleoides DC. Asteraceae Arbusto 2 7.98 2 4.0
47 Crossopetalum parviflorum (Hemsl.) Celastraceae Arbol 1 4.21 2 3.0
Lundell
48 Croton schiedeanus Schiltdl. Euphorbiaceae Arbol 7 1238.91 15 15.0
49 Cupania glabra Sw. Sapindaceae Arbol 1 5.35 1 6.0
50 Cymbopetalum baillonii R.E. Fr. Annonaceae Arbol 15 8870.25 15 25.0
51 Dendropanax arboreus (L.) Decne. & Araliaceae Arbol 16 6082.85 18 28.0
Planch.
52 Desmoncus chinantlensis Liebm. ex Mart.  Arecaceae Liana 1 1.40 1 NA
53 Desmoncus orthacanthos Mart. Arecaceae Liana 2 23.82 10 NA
54 Desmopsis trunciflora (Schltdl. & Cham.) Annonaceae Arbol 3 156.04 6 8.5
G.E. Schatz )
55 Diospyros nigra (J.F. Gmel.) Perr. Ebenaceae Arbol 3 32.77 3 3.4
56 Disciphania calocarpa Standl. Menispermaceae Liana 2 21.86 2 NA
57 Dolichandra unguis-cati (L.) L.G. Lohmann Bignoniaceae Liana 1 16.89 3 NA
58 Erythrina folkersii Krukoff & Moldenke Fabaceae Arbol 3 159.10 3 8.0
59 Eugenia aeruginea DC. Myrtaceae Arbol 3 952.29 3 15.0
60 Eugenia colipensis O. Berg Myrtaceae Arbol 6 273.22 6 13.0
61 Eugenia karwinskyana O. Berg Myrtaceae Arbol 2 33.54 4 5.0
62 Eugenia macrocarpa Roxb. Myrtaceae Arbol 13 196.16 15 12.0
63 Faramea occidentalis (L.) A. Rich. Rubiaceae Arbol 64 3410.61 76 15.0
64 Ficus apollinaris Dugand Moraceae Arbol 3 3510.17 3 30.0
65 Ficus aurea Nutt. Moraceae Arbol 4 1194.55 19 29.0
66 Ficus yoponensis Desv. Moraceae Arbol 5 1740.23 8 40.0
67 Forsteronia acouci (Aubl.) A. DC. Apocynaceae Liana 84 1757.26 93 NA
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)
68 Fridericia candicans (Rich.) L.G. Lohmann Bignoniaceae Liana 9 196.46 10 NA
69 Fridericia chica (Bonpl.) L.G. Lohmann Bignoniaceae Liana 4 43.39 4 NA
70 Fridericia florida (DC.) L.G. Lohmann Bignoniaceae Liana 2 22.51 2 NA
71 Fridericia schumanniana (Loes.) L.G. Bignoniaceae Liana 6 123.43 6 NA
Lohmann )
72 Garcinia intermedia (Pittier) Hammel Clusiaceae Arbol 83 7849.00 84 18.0
73 Gouania lupuloides (L.) Urb. Rhamnaceae Liana 1 11.27 1 NA
74 Guamia glabra sp. nov. Annonaceae Arbol 6 69.05 6 4.0
75 Guarea glabra Vahl Meliaceae Arbol 45 39767.67 54 25.0
76 Guarea guidonia (L.) Sleumer Meliaceae Arbol 5 3042.08 5 30.0
77 Hamelia longipes Standl. Rubiaceae Arbol 19 801.82 35 7.0
78 Hampea nutricia Fryxell Malvaceae Arbol 1 72.58 1 10.0
79 Heliocarpus appendiculatus Turcz. Malvaceae Arbol 2 267.03 2 13.0
80 Hippocratea volubilis L. Celastraceae Liana 1 2.24 1 NA
81 Hyperbaena mexicana Miers Menispermaceae Arbol 1 29.34 1 6.0
82 Inga acrocephala Steud. Fabaceae Arbol 11 1465.01 11 14.0
83 Inga mexicana (T.D. Penn.) M. Sousa Fabaceae Arbol 3 7.67 7 2.5
84 Inga paterno Harms Fabaceae Arbol 7 76.67 7 8.0
85 Inga pavoniana G. Don Fabaceae Arbol 2 11.97 2 4.5
86 Inga semialata (Vell.) Mart. Fabaceae Arbol 1 1.66 2 2.0
87 Ipomoea philomega (Vell.) House Convolvulaceae Liana 16 115.28 17 NA
88 Koanophyllon galeottii (B.L. Rob.) R.M. Asteraceae Arbol 3 157.29 4 7.5
King & H. Rob. )
89 Lacistema aggregatum (P.J. Bergius) Lacistemataceae Arbol 1 2.68 1 2.7
Rusb
90 Licari); velutina van der Werff Lauraceae Arbol 30 2757.00 39 17.0
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)
91 Lonchocarpus guatemalensis Benth. Fabaceae Arbol 4 720.09 4 25.0
92 Lonchocarpus sericeus (Poir.) Kunth ex Fabaceae Arbol 1 82.16 2 4.2
DC.
93 Lunania mexicana Brandegee Salicaceae Arbol 13 1593.99 14 17.0
94 Machaerium floribundum Benth. Fabaceae Liana 5 108.83 7 NA
95 Mansoa verrucifera (Schltdl.) A.H. Gentry  Bignoniaceae Liana 17 255.21 17 NA
96 Mappia multiflora Lundell Icacinaceae Arbol 1 225.22 1 8.0
97 Mascagnia vacciniifolia Nied. Malpighiaceae Liana 3 26.16 3 NA
98 Maytenus purpusii Lundell Celastraceae Arbol 2 59.31 2 7.2
99 Maytenus schippii Lundell Celastraceae Arbol 6 727.94 9 10.0
100 Mikania hookeriana DC. Asteraceae Liana 4 48.63 4 NA
101 Mollinedia viridiflora Tul. Monimiaceae Arbol 4 31.52 7 4.0
102 Mortoniodendron guatemalense Standl. &  Malvaceae Arbol 1 88.77 1 20.0
Steyerm. )
103 Myriocarpa longipes Liebm. Urticaceae Arbol 228 11008.57 484 12.2
104 Nectandra ambigens (S.F. Blake) C.K. Lauraceae Arbol 12 4932.45 19 24.0
Allen
105 Nectandra lundellii C.K. Allen Lauraceae Arbol 24 2175.22 26 25.0
106 Nectandra salicifolia (Kunth) Nees Lauraceae Arbol 690.70 6 12.0
107 Neurolaena lobata (L.) Cass. Asteraceae Arbol 11 156.34 12 7.0
108 Ochroma pyramidale (Cav. Ex Lam.) Urb.  Malvaceae Arbol 2 2254.51 2 23.0
109 Ocotea heydeana (Mez & Donn. Sm.) Lauraceae Arbol 3 61.44 6 7.0
Bernardi )
110 Ocotea rubriflora Mez Lauraceae Arbol 1 7.49 1 4.1
111 Odontocarya mexicana Barneby Menispermaceae Liana 16 68.10 18 NA
112 Omphalea oleleifera Hemsl|. Euphorbiaceae  Arbol 42 16865.64 43 28.0
113 Orthion oblanceolatum Lundell Violaceae Arbol 2 253.48 2 11.0
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)
114 Ouratea theophrasta (Planch.) Baill. Ochnaceae Arbusto 2 3.14 2 2.5
115 Palicourea faxlucens (Lorence & Dwyer) Rubiaceae Arbol 1 486.63 1 7.5
Lorence
116 Palicourea tetragona (Donn. Sm.) C.M. Rubiaceae Arbol 42 2663.10 51 14.0
Taylor & Lorence
117 Paullinia clavigera Schltdl. Sapindaceae Liana 13 96.55 16 NA
118 Paullinia venosa Radlk. Sapindaceae Liana 1 21.24 1 NA
119 Piper aduncum L. Piperaceae Arbusto 6 69.56 21 5.8
120 Piper aequale Vahl Piperaceae Arbusto 111 915.94 461 3.8
121 Piper amalago L. Piperaceae Arbol 16 2233.25 39 13.0
122 Piper arboreum Aubl. Piperaceae Arbol 1 3.74 2 1.8
123 Piper auritum Kunth Piperaceae Arbol 2 14.09 3 2.3
124 Piper fraguanum Trel. Piperaceae Arbusto 4 59.96 14 4.2
125 Piper hispidum Sw. Piperaceae Arbusto 15 77.63 60 3.5
126 Piper lapathifolium (Kunth) Steud. Piperaceae Arbusto 1 3.78 2 2.1
127 Piper sanctum (Miq.) Schitdl. Ex C. DC. Piperaceae Arbol 5 337.68 17 8.0
128 Piper yzabalanum C. DC. Ex Donn. Sm. Piperaceae Arbusto 1 1.54 1 2.5
129 Pisonia aculeata L. Nyctaginaceae Liana 4 410.60 5 NA
130 Platymiscium dimorphandrum Donn. Sm. Fabaceae Arbol 2 6160.44 2 32.0
131 Pleuranthodendron lindenii (Turcz.) Salicaceae Arbol 17 2751.47 20 15.0
Sleumer
132 Poulsenia armata (Miqg.) Standl. Moraceae Arbol 62 3804.30 70 30.0
133 Pouteria campechiana (Kunth) Baehni Sapotaceae Arbol 1 2.50 1 2.2
134 Pouteria durlandii (Standl.) Baehni Sapotaceae Arbol 14 2291.58 17 19.0
135 Pouteria reticulata (Engl.) Eyma Sapotaceae Arbol 1 11.27 1 4.1
136 Pouteria rhynchocarpa T.D. Penn. Sapotaceae Arbol 18 810.49 24 11.0
137 Prestonia mexicana A. DC. Apocynaceae Liana 1 2.07 1 NA
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)
138 Pristimera caribaea (Urb.) A.C. Sm. Celastraceae Liana 17 135.35 19 NA
139 Pristimera celastroides (Kunth) A.C. Sm. Celastraceae Liana 5 64.69 6 NA
140 Pseudolmedia glabrata (Liebm.) C.C. Berg Moraceae Arbol 200 21716.10 219 28.0
141 Psychotria flava Oerst. Ex Standl. Rubiaceae Arbol 5 114.44 5 6.0
142 Psychotria sarapiquensis Standl. Rubiaceae Arbol 1 2.15 1 24
143 Psychotria simiarum Standl. Rubiaceae Arbol 18 1287.90 20 13.0
144 Pterocarpus rohrii Vahl Fabaceae Arbol 12 11214.82 14 29.0
145 Quararibea funebris (La Llave) Vischer Malvaceae Arbol 40 10959.77 46 24.0
146 Quararibea yunckeri Standl. Malvaceae Arbol 42 8411.48 45 25.0
147 Randia pterocarpa Lorence & Dwyer Rubiaceae Arbol 2 18.32 2 2.7
148 Randia retroflexa Lorence & M. Nee Rubiaceae Liana 1 1.40 1 NA
149 Rinorea guatemalensis (S. Watson) Violaceae Arbol 11 1051.52 12 15.0
Bartlett
150 Robinsonella mirandae Gémez Pompa Malvaceae Arbol 2 231.57 2 24.0
151 Rollinia mucosa (Jacq.) Baill. Annonaceae Arbol 1 27.68 3 3.5
152 Salacia cordata (Miers) Mennega Celastraceae Liana 31 474.46 36 NA
153 Sapium lateriflorum Hemsl. Euphorbiaceae Arbol 1 1.68 1 2.3
154 Saurauia yasicae Loes. Actinidiaceae Arbol 7 1314218 22 20.0
155 Sideroxylon portoricense Urb. subsp. Sapotaceae Arbol 20 15578.03 20 25.5
minutiflorum (Pittier) T.D. Penn.
156 Siparuna thecaphora (Poepp. & Endl.) A. Siparunaceae Arbol 13 59.99 16 4.9
DC.
157 Smilax aristolochiifolia Mill. Smilacaceae Liana 3 20.03 4 NA
158 Smilax domingensis Willd. Smilacaceae Liana 1 13.33 2 NA
159 Solanum schlechtendalianum Walp. Solanaceae Arbol 2 34.82 4 5.0
160 Spondias radlkoferi Donn. Sm. Anacardiaceae Arbol 7 15630.40 7 29.0
161 Stigmaphyllon lindenianum A. Juss. Malpighiaceae Liana 8 101.78 8 NA
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM
crecimiento (m)
162 Stizophyllum riparium (Kunth) Sandwith Bignoniaceae Liana 24 255.25 41 NA
163 Strychnos panamensis Seem. Loganiaceae Liana 2 66.06 2 NA
164 Styphnolobium parviflorum M. Sousa & Fabaceae Arbol 1 1007.15 1 32.0
Rudd
165 Tabernaemontana donnell-smithii Rose Apocynaceae Arbol 4 1569.77 4 15.0
166 Talisia macrophylla (Mart.) Radlk. Sapindaceae Arbol 2 45.33 2 6.0
167 Tanaecium pyramidatum (Rich.) L.G. Bignoniaceae Liana 17 454.83 20 NA
Lohmann
168 Tapirira mexicana Marchand Anacardiaceae Arbol 10 14135.55 15 28.0
169 Tetracera volubilis L. Dilleniaceae Liana 1 32.69 5 NA
170 Tetrapterys glabrifolia (Griseb.) Small Malpighiaceae Liana 1 28.73 1 NA
171 Tetrorchidium rotundatum Standl. Euphorbiaceae Arbol 3 4552.84 3 22.0
172 Tontelea hondurensis A.C. Sm. Celastraceae Liana 6 49.26 8 NA
173 Trema micrantha (L.) Blume Cannabaceae Arbol 9 1282.26 9 14.0
174 Trichilia breviflora S.F. Blake & Standl. Meliaceae Arbol 59 1988.70 84 16.2
175 Trichilia martiana C. DC. Meliaceae Arbol 3 655.29 4 12.0
176 Trichilia moschata Sw. Meliaceae Arbol 4 127.34 5 55
177 Trichospermum galeottii (Turcz.) Kosterm.  Malvaceae Arbol 5 3983.48 5 26.0
178 Tridimeris hahniana Baill. Annonaceae Arbol 1 52.81 1 6.0
179 Trophis mexicana (Liebm.) Bureau Moraceae Arbol 220 5494.13 282 15.0
180 Turpinia occidentalis (Sw.) G. Don Staphyleaceae Arbol 1 39.57 1 2.2
181 Tuxtla pittieri (Greenm.) Villasefor & Asteraceae Liana 3 115.61 5 NA
Strother
182 Urera glabriuscula V.W. Steinmann Urticaceae Arbol 5 263.06 24 5.3
183 Urera simplex Wedd. Urticaceae Arbol 6 153.08 16 5.0
184 Vatairea lundellii (Standl.) Killip ex Record  Fabaceae Arbol 1 8.44 1 4.0
185 Vernonia patens Kunth Asteraceae Arbol 3 3.04 3 2.2
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Nombre cientifico Familia Forma de D AB(cm?) T AM

crecimiento (m)
186 Virola guatemalensis (Hemsl.) Warb. Myristicaceae Arbol 24 5698.28 28 35.0
187 Vitis tilifolia Humb. & Bonpl. ex Schult. Vitaceae Liana 2 18.32 2 NA
188 Vochysia guatemalensis Donn. Sm. Vochysiaceae Arbol 1 751.83 1 21.0
189 Zanthoxylum acuminatum (Sw.) Sw. Rutaceae Arbol 1 145.77 1 12.0
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Anexo 2. Estudios en bosques tropicales humedos en los que se han censado parcelas de 1 ha que fueron utilizados para
comparar con el presente trabajo. Formas de crecimiento: Arboles (A), Arbustos (a), Lianas (L) y Palmas (P).

Continente Latitud Elevacion Precipitacion Area Formasde Diametro Referencia
Pais: Localidad (°decimales) (ms.n.m.) (mm) (ha) crecimiento (cm)

Africa
Camerun: 4.63 259 2347 1.5 A 10 1
Bakundu
Camerun: 3.10-3.23 369-650 2096 5 A 10 2
Ngovayang
Costa de 6.87 230 1712 1 AyL 10 3
Marfil: Scio
Madagascar: -16.80 10 3600 1 A 10 4
Antevialakoro
Uganda: 1.79 1000 2080 1 A 10 5
Budongo

América
Bolivia: Madidi -14.60 280 2444 1 APyL 10 6
Brasil: Manaus 7
Brasil*: Maré -1.75 60 2100 1 A L 10 8
Brasil: Neblina -0.83 ~100 3000 1 AyL 10 9
Costa Rica: 8.53 ~42 ~3500 1 A 10 10
Corcovado
Costa rica: 10.27-10.42 129-954 3946-7451 5 A PyL 10 11
La Selva
Costa Rica: 10.40 100-1000 3300 5 A PyL 10 12
La Selva
Ecuador: 0.00 260 3555 1 AyP 5 13
Cuyabeno
México: 18.60 150 4639 1 A a,PyL 1 14
Los Tuxtlas
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México™™*:
Bonampak
México: Yaxchilan
México™ *:
Tenosique
México:
Uxpanapa
México™**:
Macuspana
Panama: Balboa
Peru: Allpahuayo
Peru: Yanamono
Venezuela**:
Sierra Maigualida

Asia

Brunéi:
Temburong
China:
Xishuangbanna
Filipinas:

Isla Negros
Indonesia:

Lore Lindu
Indonesia:
Batang Ghadis
Indonesia:
Borneo
Malasia:
Gunung Mulu
Tailandia: Sakaerat

Oceania

16.73

16.84
17.25

17.27
17.60
9.12
-3.94
-3.27
5.35-6.32
4.55
21.45-21.95
10.68
-1.85
0.60

-9.0

4.00

14.51

350

300
420

120

150

144
~150
~100
155-440
65
581-730
1000
1050
650
~500

~ 5-250

~400

2609

1950
3500

3364
2650
2225
+2500
3500
2556
4000
1539
4650
2500
~4000
+2300
5110 -5700

~1200

A ayP

A ayP

A

A

A
A

AL P

> > r > » » »r »r

yP

yP

yP
yL

10
10
10
10

10

10

10

10

10

10

15

16
17

18

19

20
21

22

23

24

25

26

27

28

29

30
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Australia -17.00 13 3600 ~1 A 10 31
Papua Nueva -6.72 900 6400 1 AyL 10 32
Guinea:

Africa 11. Clark et al. (2015) Asia

1. Richards (1963)

2. Gonmadie et al. (2011)

3. Nusbaumer et al. (2005)

4. de Gouvenain y Silander (2003)
5. Eggeling (1947)

América

6. de la Quintana (2005)
7. Oliveira et al. (2008)
8. Milliken (1998)

9. Gentry (1988b)

10. Hartshorn (1983)

*Incluye hemiepifitos y estranguladores

12.
13.
14.
15.
16.
17.
18.
19.
20.
21.
22.

Lieberman et al. (1996)
Valencia et al. (1994)
Bongers et al. (1988)
Meave (1990)
Valle-Démenech (2000)
Vazquez-Negrin et al. (2011)
Vazquez-Torres (1991)
Zarco et al. (2010)
Jiménez et al. (2016)
Zarate et al (2013)
Zent y Zent (2004)

**Incluye estranguladores y especies arborescentes

***Cuatro parcelas de 0.25 ha

23. Small et al. (2004)
24. LU et al. (2010)

25. Hamann et al. (1999)
26. Kessler et al. (2005)

27. Kartawinata et al. (2003)

28. Paijmans (1970)
29. Proctor et al. (1983)
30. Lamotte et al. (1998)

Oceania

31.Beadle et al. (1981)
32. Wright et al. (1997)
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Anexo 3. Relacién entre la precipitacion y la latitud con la riqueza de especies. Se analiz la relacion de la riqueza de
especies con la precipitacion y la latitud con un modelo lineal multiple generalizado con el paquete “Ime4” de R 3.5.1 (R
core Team, 2018) usando datos de diferentes estudios de 1 ha en el mundo (Anexo 2). En todos los modelos se incluyo el
efecto aleatorio de las formas de crecimiento y los diametros minimos utilizados para el censo de las plantas en los
diferentes estudios. Se us6 como funcion de enlace una binomial negativa. Adicionalmente, se estimé el porcentaje de la
varianza explicada y el valor de p del modelo (pseudo-R2 = 0.35, p = 0.0001, n = 40). Después de seleccionar el mejor
modelo utilizando el criterio de Akaike, el mas parsimonioso fue aquel que incluye el efecto independiente de cada variable
y el de su interaccion.

A. Seleccion del modelo de acuerdo con el criterio de Akaike

Modelo AICc
glm(Riqueza ~ Latitud * Precipitacion) 436.3
glm(Riqueza ~ Latitud + Precipitacion) 438.6
glm(Riqueza ~ Latitud) 440.3
glm(Riqueza ~ Precipitacion) 451.5
gim(Riqueza ~ 0) 455.9

B. Coeficientes del modelo mas parsimonioso de acuerdo con el valor de AlCc.

Coeficiente Estimado Error estandar Valor Z Valor p
Intercepto 5.318 0.164 32.41 2.00x10-16
Latitud -0.290 0.070 -4.28 2.12x1005
Precipitacion 0.085 0.047 1.82 0.0831
Latitud : Precipitacion  -0.150 0.065 -2.24 0.024
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Anexo 4. Distribucion de la densidad entre categorias diamétricas para todos los individuos censados en la hectarea (A),
para los individuos con DAP < 10 cm (B), para estos mismos, pero excluyendo a Astrocaryum mexicanum (C) y para
lianas con diametro < 10 cm (D).
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