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Resumen

A pesar de la importancia ecoldgica de los humedales y de los servicios ecosistémicos que estos
ofrecen, el conocimiento de muchos aspectos de su ecologia es insuficiente. En particular, no se ha
evaluado adecuadamente la heterogeneidad espacial de su composicion floristica y su estructura.
El objetivo de esta investigacion fue caracterizar la estructura floristica (es decir, la composicion
de especies y sus abundancias relativas) y la estructura cuantitativa (en particular, la cobertura
vegetal) de las comunidades herbaceas de los humedales asociados al rio San Pedro Martir
(Tabasco, México), asi como explorar los factores potencialmente responsables de la variacion
dentro y entre estas comunidades. Para ello, la vegetacion se muestred en 10 sitios ubicados en un
tramo de ca. 40 km del rio San Pedro Martir, en los que se registro la riqueza de (morfo-) especies
y se evalud la cobertura vegetal por medio de fotografias digitales. Los datos se analizaron por
medio de modelos lineales generalizados de efectos mixtos (GLMMs) y de métodos de estadistica
multivariada (NMDS, PERMANOVA y Clasificacion con el Método de Ward), la diversidad se
analiz6 por medio de los nimeros de Hill. La riqueza total observada fue de 76 morfoespecies (67
de las cuales fueron identificadas hasta alguna categoria taxonémica). El descenso drastico en los
valores de diversidad verdadera conforme aumenta el coeficiente g (menor peso a las especies
raras) indica que se trata de comunidades hiperdominadas, donde la matriz comunitaria esta
conformada por muy pocas especies mientras que las especies restantes, aunque numerosas,
permanecen ocultas en los intersticios entre las especies dominantes. Respecto a la estructura de la
vegetacion, los valores de importancia relativa mas altos corresponden a dos especies de la familia
Cyperaceae, siendo Cladium jamaicense la especie mas frecuente y de mayor cobertura en estas
comunidades a lo largo del rio. El andlisis de clasificacion y la ordenacion NMDS sugieren la

existencia de tres grupos de sitios que representan sendas comunidades floristicamente diferentes.



Los GLMMs utilizados para analizar el efecto de la distancia desde el borde del cuerpo de agua
sobre la riqueza de especies mostro una relacion inversa, aunque débil, entre la riqueza de especies
y la distancia al rio. En el caso de la cobertura, entre los modelos seleccionados la distancia al cauce
del rio no explicé la variacion de este atributo. Conforme aumente nuestra comprension de la
relacion entre la vegetacion de los humedales herbaceos y las caracteristicas ambientales
determinadas por el cuerpo de agua asociado sera posible hacer mejores predicciones sobre

cambios futuros en la vegetacion causados por modificaciones en la dindmica fluvial de los rios.

Palabras clave: humedales, comunidades herbaceas, estructura floristica, estructura cuantitativa,

heterogeneidad espacial, diversidad.



1. Introduccidon

1.1 Presentacion

El estudio de los humedales ha adquirido gran relevancia debido a la importancia ecoldgica y
econOmica que tienen estos ecosistemas (Clarkson et al., 2013). Aunque es indudable el importante
papel que juegan en el mantenimiento de la biodiversidad y la provision de servicios ecosistémicos
(Turner et al., 2000), las presiones antropogeénicas a las que se ven sometidos han ocasionado la
pérdida de la mitad de su cobertura a nivel mundial (Zedler y Kercher, 2005). Esta situacion hace
que los humedales sean uno de los ecosistemas mas amenazados en el planeta.

Uno de los componentes méas caracteristicos de los humedales es la vegetacion que se
desarrolla en ellos, ya que las plantas presentes en estos ecosistemas tienen adaptaciones muy
particulares que les permiten sobrevivir en el medio acuatico (Cronk y Fennessy, 2001). No
obstante, pese a su importancia y su relevancia ecoldgica e incluso evolutiva, hay muy poca
informacion sobre las caracteristicas ecoldgicas de los humedales, quizd debido a su limitada
accesibilidad (Vis et al., 2003). En México, la mayor parte del conocimiento generado sobre los
humedales es producto de estudios taxonémicos sobre su componente vegetal (Mora-Olivo et al.,
2013; Lopez-Jiménez et al., 2020). Ademas, debido a su importancia ecoldgica y econémica, el
estudio de los humedales se ha centrado principalmente en las zonas costeras (Olmsted, 1993), en
las que se han llevado a cabo numerosos trabajos enfocados en manglares pero pocos dirigidos a
ecosistemas herbaceos y arbdreos de agua dulce (Landgrave y Moreno-Casasola, 2012; Ochoa-
Gaona et al. 2018; Chavez et al. 2020).

La cuenca del rio Usumacinta es una de las regiones con mayor diversidad de especies y de
ecosistemas de Mesoamérica (March y Castro, 2010; Meave et al. 2021). Actualmente, la tendencia

de aumento y concentracion de asentamientos humanos en las partes alta y media de la cuenca pone

3



en riesgo su estabilidad ecoldgica (March y Fernandez, 2003). Esta situacién motivo el desarrollo
de proyectos encaminados a hacer una evaluacién integral de esta region natural. Tal es el caso del
proyecto FORDECYT titulado “Cambio global y sustentabilidad en la cuenca del rio Usumacinta
y zona marina de influencia, bases para la adaptacion al cambio climéatico desde la ciencia y la
gestion del territorio”, el cual fue liderado por el Centro del Cambio Global y la Sustentabilidad
entre 2016 y 2019, y en el que participaron numerosas instituciones del centro y el sur de México.
Dentro del componente “Diagndstico Socioambiental” del proyecto, uno de los objetivos fue la
caracterizacion de los tipos de vegetacion presentes en la cuenca y la evaluacion de su estado de
conservacion (Informe Final FORDECyT, 2019).

Es en este contexto en el que se desarrollé este estudio, cuya finalidad fue contribuir al
conocimiento de las comunidades vegetales presentes en la cuenca, haciendo énfasis en las
comunidades herbaceas presentes en los humedales que constituyen uno de los ecosistemas

dominantes en la porcion baja del rio Usumacinta (Meave et al., 2021).

1.2 Humedales: importancia y definicion

Los humedales estan considerados como uno de los ecosistemas mdas valiosos del mundo en
términos ambientales y econdmicos (Clarkson ef al., 2013) debido al papel fundamental que juegan
en los procesos ecologicos a gran escala (Keddy, 2010). Entre sus funciones clave estan el
mantenimiento de la biodiversidad, la mejora de la calidad del agua, la reducciéon de las
inundaciones, el secuestro de carbono y la disponibilidad de recursos alimenticios (Greeson ef al.,
1979; Betancur et al., 2016). Se calcula que estos sistemas proporcionan el 39.6 % de los servicios
ecosistémicos renovables globales anuales, a pesar de cubrir menos del 9 % de la superficie de la

Tierra (Zedler y Kercher 2005).



Los humedales son ecosistemas propios de la zona de transicion entre los ecosistemas
terrestres y los acudticos (Mitsch y Gosselink, 2002; Keddy, 2010). Debido a su posicion
intermedia entre dos ambientes tan contrastantes, los humedales presentan caracteristicas
compartidas (Dodds, 2002). La gran variedad de condiciones hidrolégicas y de composicion de
especies, junto con la amplia distribucion geografica que cubren y la dificultad de trazar una linea
bien definida entre los ambientes himedos y secos, han obstaculizado proponer una definicion
unica que delimite con exactitud a los humedales (Mitsch y Gosselink, 2002). Sin embargo, existen
caracteristicas que permiten diferenciar claramente a estos ecosistemas de otros con los que

conviven cercanamente.

El factor ambiental determinante en los humedales es la inundacion (Braddock y Berntsen,
2007). La consecuencia mas importante de la saturacion temporal o permanente del sustrato es la
reduccién permanente en los niveles de oxigeno (Cherry, 2011). Esta condicién induce procesos
anaerdbicos que transforman la geoquimica del suelo, formandose asi suelos hidromérficos (Reddy
y Delaune, 2008). La interaccion entre el nivel del agua y las reacciones quimicas del suelo crean
un entorno Unico, donde solo ciertas plantas con diferentes adaptaciones morfologicas, tolerancias
ecologicas particulares y ciertas historias de vida pueden tener un buen desarrollo (Cronk y

Fennessy, 2001).

La gran variedad de hébitats que abarcan los humedales y la dificultad de delimitar con
precision un sitio de humedal ha propiciado la creacion de numerosos sistemas de clasificacion en
todo el mundo, los cuales por lo general solo pueden aplicarse a los humedales para los cuales
fueron creados (Finlayson y van der Valk, 1995; Scott y Jones, 1995). Aun asi, uno de los esquemas
de clasificacion mas ampliamente utilizados a nivel mundial es el propuesto por Cowardin ef al.

(1976). Este esquema reconoce cinco sistemas hidrologicos (Cuadro 1).



Cuadro 1. Clasificacion de los humedales propuesta por Cowardin et al. (1979)

Categoria de Caracteristicas de cada categoria
humedal
Humedales marinos Ubicados en areas a lo largo de las costas marinas en donde el agua

es predominantemente salada y que estan influenciados por el ciclo

de mareas diarias, las corrientes oceénicas, las olas y las tormentas.

Humedales estuarinos  Humedales costeros caracterizados por una mezcla de agua dulce y
salada, y que forman un &rea transicional dependiente del ciclo de

mareas Yy del agua dulce proveniente de tierras altas.

Humedales lacustres Sistemas ecoldgicos ubicados alrededor de lagos y embalses.

Humedales palustres Esta categoria incluye zonas inundables someras de agua dulce, que
puede presentar comunidades arboreas, arbustivas, herbaceas e

incluso no tener vegetacion.

Humedales riberefios  Incluyen a todos los humedales asociados a las corrientes activas,
llanuras aluviales, valles, laderas o terrazas de los rios con

antecedentes regulares de inundacién.

1.3 Vegetacion de los humedales

En términos generales, la vegetacion tipica de los humedales corresponde a una gran unidad
denominada vegetacion acuatica y subacuatica (Lot et al., 2015) Esta se ha definido como el
conjunto de comunidades vegetales que se encuentran ligadas al medio acuatico o a suelos que por

lo general estan saturados con agua (Huerta, 1978).

Las comunidades vegetales presentes en los humedales tienen un alto grado de heterogeneidad
floristica, estructural y de formas de crecimiento (Wheeler et al., 2002). Esta variacion esta
vinculada a diferentes condiciones ambientales, como la microtopografia, las caracteristicas del

sustrato, la quimica del agua, el contenido de nutrientes y, de manera muy importante, el nivel y



tiempo de inundacion (Flores-Verdugo et al. 2007; van der Valk, 2012). La descripcion del
componente vegetal de los humedales parte de la distincion de dos grandes unidades: las

comunidades arbdreas y las comunidades herbaceas (Moreno-Casasola y Lopez, 2009).

1.4 Comunidades herbaceas de los humedales

Las comunidades vegetales suelen describirse a partir de sus caracteres fisonémicos en particular
por el predominio de diferentes formas de crecimiento (e.g., arboles, arbustos o hierbas; van der
Maarel, 2005). Por ello, aunque de forma natural se pueden encontrar elementos lefiosos y
herbaceos entremezclados formando parte de una comunidad, la dominancia de una forma de

crecimiento sobre otra permite nombrar y diferenciar a la comunidad (Lot et al., 2015).

Las comunidades herbaceas de los humedales estan dominadas (mas del 75 %) por plantas
hidrofilas (Bryce, 2014) y la descripcion y clasificacion de estas comunidades se han hecho a partir
de las diferentes formas de crecimiento propuestas para las plantas acuaticas (Lot et al., 2015).
Estas formas de crecimiento se delimitan en funcidn de la profundidad del agua en la que crecen
las especies, dependiendo ademas de si estan enraizadas o en flotacion libre (Cronk y Fennessy,
2001; van del Valk, 2012). El sistema de clasificacion mas utilizado para las plantas de los
humedaldes es el propuesto por Sculthorpe (1967), quien agrup6 a las plantas en cinco categorias:
(1) hidrofitas enraizadas emergentes, (2) hidrofitas enraizadas de hojas flotantes, (3) hidrofitas
enraizadas sumergidas, (4) hidréfitas libremente flotadoras, y (5) hidrofitas libremente sumergidas.
Posteriormente se propusieron dos formas de crecimiento adicionales: epifitas y anfibias (Thomaz.

et al.,2008).

La distribucion espacial de las formas de crecimiento esta determinada por la profundidad del

agua (Spence, 1982). Las especies emergentes dominan en areas poco profundas mientras que las



sumergidas colonizan principalmente sitios mas profundos; ademas, las especies flotantes se

concentran en una zona intermedia entre los dos extremos de profundidad (Thomaz. et al., 2008).

La mayoria de las plantas herbaceas presentes en los humedales son perennes con crecimiento
clonal (van Groendael et al., 1996). Debido a que el habitat acuatico ejerce fuertes presiones sobre
la supervivencia de las plantas (Thomaz et al., 2008), la reproduccion vegetativa ha dominado
sobre la reproduccion sexual (Grace, 1993), lo que permite que las plantas se establezcan y
propaguen en entornos muy variables (van der Valk, 2012). Uno de los efectos de la expansion
clonal es la dominancia de este tipo de especies en los humedales, ya que la dispersion dentro del
humedal es predominantemente a través de mecanismos asexuales (van der Valk, 2012). Por esta
razon, cualquier modificacion en el crecimiento clonal de las especies de un afio a otro puede dar

como resultado cambios en las especies dominantes (van der Valk, 1998).

La forma de crecimiento predominante entre las plantas acuaticas herbaceas es la hidrofita
enraizada emergente (Lot ef al., 2013). Esta forma de crecimiento puede expandirse clonalmente,
formando rodales o manchones densos que cubren areas continuas grandes en comparacion con
otras agrupaciones (Lot et al., 2015), permitiendo que otras especies con diferentes formas de

crecimiento se establezcan y crezcan Uinicamente entre sus intersticios (Boutin y Keddy, 1993).

1.5 Caracteristicas de la zona ribereria

Las zonas riberefias son una fraccion sustancial del area total de los humedales en todo el mundo
(Hamilton, 2009). Estas zonas representan habitats dindmicos y de paisaje complejo (Naiman et
al., 1993) que poseen diferentes caracteristicas dependiendo de su localizaciéon en la red
hidrologica; por ejemplo, varian desde areas pequefias incrustadas en el bosque, localizadas en las

cabeceras de los rios, hasta llanuras de inundacion muy amplias en las que se establecen diversas



comunidades vegetales adaptadas a periodos estacionales de inundacion (Malanson, 1993; Naiman

y Décamps, 1997).

Los cambios constantes en los proceso hidrologicos y geomorfolégicos de las riberas hacen
que sus caracteristicas ecoldgicas sean muy variables, tanto en el espacio como en el tiempo
(Hamilton, 2009). En consecuencia, las comunidades vegetales propias de estos ambientes
presentan un alto grado de variabilidad estructural y de composicion de especies (Gregory et al.,
1991). Esta variacion no so6lo se observa a lo largo del rio, se da también de forma perpendicular
desde su cauce hacia tierra firme (Meli ef al., 2015), ya que las plantas se presentan a lo largo de
un gradiente de profundidad, en funcidn de su tolerancia a inundaciones y suelos anaerdbicos, pero
también en respuesta a interacciones con otras especies (Thomaz et al., 2008; Cherry, 2011). Otros
factores que influyen en la distribucion de las plantas son la cantidad de nutrientes, la exposicion a
la luz y la geomorfologia, en particular las diferencias en la elevacion del terreno (Meli et al., 2015;

Chéavez et al., 2020; Soloérzano et al., 2020).

1.6 Presentacion del problema de investigacion

A pesar de la gran importancia ecoldgica y de los servicios ecosistémicos que brindan los
humedales, éstos estan sometidos a fuertes presiones (Turner et al., 2000) asociadas a numerosas
actividades humanas como la agricultura y la ganaderia, la industria, la expansién urbana y el
turismo, que han causado el drenado y el relleno sistematico de los humedales (Clarkson et al.,
2013). Esta situacion esta causando la pérdida acelerada de estos ecosistemas (Mitsch y Gosselink,
2002). El conocimiento generado que permite entender y estudiar a los humedales ha sido
desequilibrado, ya que, aunque mas del 50 % de ellos se distribuye en las regiones tropicales y

subtropicales del planeta (Cronk y Fennessy, 2001), la investigacion sobre estos ecosistemas se ha



centrado principalmente en las regiones templadas de América del Norte y de Europa (Barba-
Macias et al., 2006).

En México, el 71 % de la extension de humedales del pais se localiza en los estados de
Campeche (17 %), Quintana Roo (12 %), Tabasco (9 %), Chihuahua (7 %), Sinaloa (6 %), Baja
California Sur (5 %), Veracruz (5 %), Tamaulipas (5 %), y Sonora (5 %) (DUMAC, 2020), siendo
los humedales costeros los de mayor distribucion en el pais (Olmsted, 1993). Se calcula que en el
pais se han perdido 69 684 km? de humedales, lo que equivale al 61 % de la superficie original de
humedales en todo el territorio nacional (Landgrave y Moreno-Casasola, 2012).

El estudio de los humedales mexicanos y de su vegetacion se ha llevado a cabo principalmente
en las zonas costeras del pais (Moreno-Casasola et al., 2010; Landgrave y Moreno-Casasola, 2012),
siendo los manglares los mas estudiados (Thom, 1967; Flores-Verdugo et al.,1992; Lopez-Portillo
y Ezcurra, 2002; Téllez-Garcia y Valdez-Hernandez, 2012; Lépez-Medellin y Ezcurra, 2012;
Rodriguez-Zufiiga et al., 2013; Chavez et al., 2020). Sin embargo, los manglares no son el Unico
tipo de vegetacion presente en los humedales, ni las zonas costeras son las Unicas regiones con
presencia de estos ecosistemas (Chavez et al., 2020). En lo que respecta al estudio de otros tipos
de comunidades vegetales presentes en los humedales mexicanos, la Planicie Costera del Golfo de
México ha sido la region més estudiada respecto a las comunidades herbaceas de humedal (Orozco-
Segovia y Lot, 1976; Gutiérrez y Zola, 1987; Lot, 1991; Ocafia y Lot, 1996; Lot; 2004; Novelo,
2006; Peralta-Peldez y Moreno-Casasola, 2009; Moreno-Casasola et al., 2010; Lot y Olvera, 2011;
Lopez-Jiménez et al. 2020). Asimismo, se han llevado a cabo estudios en las regiones de la
Peninsula de Yucatan, en la Planicie Costera del Pacifico, en el Altiplano Central de México y en
los estados de Michoacan, México, Durango y Nuevo Ledn (Lot y Novelo, 1988; Diego-Pérez et

al., 1993; Fonseca y Lozada, 1993; Bonilla-Barbosa y Novelo, 1995; Rojas y Novelo, 1995; Rico-
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Gray y Palacios-Rios, 1996; Velazco-Macias, 2008; Heynes-Silerio et al. 2017; Lobato-de
Magalhaes y Martinez, 2018). A pesar de los numerosos esfuerzos realizados para conocer a las
comunidades vegetales presentes en los humedales, es notable que la mayoria de los estudios han
sido trabajos taxondmicos y listados floristicos, siendo pocos los que abordan aspectos ecoldgicos,
al menos para el caso de las comunidades herbaceas.

La cuenca del rio Usumacinta es una de las regiones de mayor desarrollo hidrolégico de
Mesoamérica (March y Castro, 2010). Los grandes aportes de agua provenientes de la cuenca alta
en el estado de Chiapas y en Guatemala crean las condiciones necesarias para el desarrollo de
grandes areas de humedal en su porcion més baja (Rodriguez, 2014; Meave et al., 2021). A pesar
de que los humedales cubren una tercera parte de la cuenca baja, el conocimiento que se tiene sobre
estos ecosistemas es escaso y la mayoria de la informacion ha sido producida para la Reserva de la
Biosfera Pantanos de Centla (Guerra y Ochoa, 2005; Macossay-Cortez et al., 2011, Coérdova-
Avalos y Alcantara-Carbajal, 2019; Jesus-Garcia et al., 2019; L6pez-Jiménez, 2020), mientras que
para otras regiones la informacion es poca o nula.

Uno de los afluentes mas importantes del rio Usumacinta es el rio San Pedro Martir (Toledo,
2003). A pesar de su importancia, el conocimiento que se tiene acerca de la vegetacién asociada a
este rio es insuficiente y la informacion generada proviene en su mayoria de trabajos realizados en
su porcion mexicana. Los estudios de la region del rio San Pedro Martir incluyen un analisis de las
unidades geomorfoldgico-ambientales de las tierras bajas del rio Usumacinta (Solis-Castillo et al.,
2014), asi como estudios sobre peces y macroinvertebrados bentonicos de la regién (Estrada, 2008;
Estrada, 2011; Castillo-Dominguez et al., 2011). De hecho, mucho del conocimiento disponible
sobre la vegetacion de la regién es producto de estudios realizados en la reserva ecoldgica Cascadas
de Reforma (Palomeque et al., 2011; Castillo-Acosta et al., 2019) y de los enfocados a describir la

vegetacion del estado de Tabasco (Camara-Cabrales et al., 2019; Hernandez-Trejo et al. 2019), en
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los que se reporta la presencia de acahuales sobre las riberas del rio San Pedro Mértir, formados a
partir de la implementacién del plan Balancan-Tenosique (Camara-Cabrales et al., 2019).
Asimismo, se han realizado estudios que reportan la presencia de individuos de Rhizophora mangle
establecidos sobre las riberas del rio a mas de 200 km de la costa (Martinez-Camilo et al., 2020;

Aburto-Oropeza et al., 2021; Meave et al., 2021).

1.7 Objetivo

El objetivo de esta investigacion fue caracterizar la estructura floristica (es decir, la composicion
de especies y sus abundancias relativas) y la estructura cuantitativa (en particular la cobertura
vegetal) de las comunidades herbaceas de los humedales asociados al rio San Pedro Martir

(Tabasco), asi como la variacion espacial a lo largo del rio y en cada sitio.
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2. Region de estudio

2.1 Cuenca del rio Usumacinta

La cuenca del rio Usumacinta es una de las seis cuencas fronterizas del sur de México (Garcia-
Garcia y Kauffer-Michel, 2011). Abarca un area de 73,192 km?, de los cuales 58.08 % corresponden
a Guatemala, 41.91 % a México y solo 0.01 % a Belice (Soares y Garcia, 2017). Esta cuenca
trinacional es una de las mas importantes no solo de México sino de toda América del Norte
(Gonzélez- Villela y Montero- Martinez, 2017); esto se debe a su impresionante red hidrolédgica, la
cual resulta de su ubicacion en una de las regiones con los niveles de precipitacion mas altos de
toda Mesoamérica (March y Castro, 2010). La cuenca se conforma principalmente por los
tributarios La Pasion, Lacantin, Chixoy, Salinas y San Pedro Martir, los cuales se unen al cauce
principal, el rio Usumacinta, en algin punto de su trayecto (Meave et al. 2021), cuyo caudal
promedio anual es de 3,727 m?/s de agua, que lo convierte en la segunda corriente mas importante

del Golfo de México y la séptima en el ambito mundial (Kolb y Galicia, 2012).

En funcién del papel hidrolégico que desempeia, la cuenca del Usumacinta puede dividirse
en tres secciones con caracteristicas muy diferentes en términos ambientales y de su vegetacion;
estas secciones se conocen como cuenca alta (30 %), cuenca media (48.5 %) y cuenca baja (21.5
%) (Garrido et al., 2010; Saavedra et al., 2015; Meave et al., 2021). La mayor parte de las cuencas
alta y media se encuentra en Guatemala, mientras que la cuenca baja es casi exclusivamente
mexicana (81.31 %). En esta Ultima seccidon de la cuenca se desarrolla un sistema grande y
complejo de canales y humedales (Rodriguez, 2014; Saavedra et al., 2015), del cual forman parte

las comunidades de humedal investigadas en este estudio.
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2.2 Rio San Pedro Martir

El rio San Pedro Martir, denominado de aqui en adelante solo como San Pedro, es un rio
compartido entre México y Guatemala, que se origina en el departamento de Petén, en el norte de
Guatemala, y desemboca en el rio Usumacinta, en el estado de Tabasco (Castillo-Dominguez et al.,
2011). Este rio tiene una longitud de 728.85 km y forma parte de la red hidrolégica de la cuenca
del rio Usumacinta, siendo uno de los rios secundarios mas importantes y caudalosos de ese sistema
hidrolégico (Toledo, 2003; Saavedra ef al., 2019). La subcuenca del rio San Pedro se localiza en el
margen sur de la plataforma de roca caliza de la Peninsula de Yucatdn, y su cauce fluye en el limite
entre dos formaciones geologicas diferentes, la Plataforma de Yucatan y la Sierra de Chiapas (Islas
et al., 2006; Bauer-Gottwein et al., 2011). Esta composicion rocosa le confiere su caracteristica
fisica de coloracion azul turquesa (West et al., 1985). El clima de la region es calido himedo con
abundantes lluvias en verano y con una temperatura promedio anual que oscila entre los 26 y 28 °C

y una precipitacion total anual que varia entre 1,500 y 2,500 mm (Arriaga-Cabrera et al., 2000).

A lo largo de su recorrido por Guatemala, el rio San Pedro fluye en direccion oeste, pero justo
en el punto donde entra a territorio mexicano por el municipio de Tenosique, en el sureste de
Tabasco, cambia de direccion y contintia fluyendo hacia el norte hasta el poblado de San Pedro en
el municipio de Balancan (Aburto-Oropeza ef al., 2021). A partir de ese punto retoma nuevamente
la direccion oeste, conservandola hasta su desembocadura en el rio Usumacinta (Castillo-
Dominguez et al., 2011). En su recorrido por México, el ancho del cauce del San Pedro tiene un
valor promedio de 145 m, y sus llanuras de inundacion corresponden a ambientes fluviales de
corriente aloctona, pues los sedimentos que las componen provienen de otras regiones (Estrada,
2011; Solis-Castillo ef al., 2014). Aunque Castillo-Acosta et al. (2019) reportan que su patrén de

drenaje es recto durante la mayor parte de su trayecto, observaciones de campo indican que el
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patron a drenaje anastomosado esta presente en muchos tramos de su recorrido, sobre todo cerca
de su desembocadura, en la reserva de ecologica Cascadas de Reforma. Este patron de drenaje es
tipico de un rio de gran caudal que fluye a través de un terreno muy plano y bajo, situacion que le
permite migrar lateralmente de manera muy activa, dando lugar a una geomorfologia fluvial
compleja, caracterizada por la presencia de meandros pronunciados, numerosos canales laterales
de distintas anchuras, cambios notables de anchura en el cauce y presencia de segmentos
cercenados del cauce conocidos como lagos de herradura (oxbow lakes) (Christopherson y Byrne,

2006; Charlton, 2008).

2.2.1 Vegetacion

Sobre las riberas se establecen diferentes comunidades vegetales adaptadas a la planicie fluvial
carbonatada del rio San Pedro (Castillo-Acosta ef al., 2019). En estos ambientes se ha reportado la
presencia de los siguientes tipos de vegetacion: selva mediana perennifolia de pukté, selva baja
perennifolia de tinto, matorral bajo, pastizales naturales y cultivados, vegetacion acuatica, ademas
de vegetacion secundaria compuesta por acahuales altos y medianos (Estrada, 2011; Camara-
Cabrales et al., 2019; Castillo-Acosta et al., 2019; Meave et al., 2021). Uno de los distintivos de la
vegetacion asociada al rio es la presencia de Rhizophora mangle a més de 200 km, en linea recta,
de la costa (Martinez-Camilo et al., 2020; Aburto-Oropeza ef al., 2021). Los individuos de esta
especie pueden estar asociados a la selva mediana de pukté o presentarse de forma solitaria sobre

las margenes del rio (Hernandez-Trejo et al., 2019).

La vegetacion acuatica forma parte de los humedales asociados al cauce del rio. Estrada (2011)
reporta que los humedales cubren un area de 10,271.35 ha a lo largo del recorrido del rio San Pedro

en México y que llegan a tener valores maximos de 1,031 m de ancho y 2,468 m de largo.
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Figura 2.1. Ubicacion de la region de estudio. Del lado izquierdo se muestra el rio Usumacinta y
del lado derechos el rio San Pedro Martir y los 10 sitios muestreados.
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3. Método

3.1 Seleccion de los sitios de estudio

En mayo de 2017 se realizé una salida de prospeccion a la region de estudio, durante la cual se
recorrieron en lancha aproximadamente 12 km del canal principal del rio San Pedro y uno de los
canales secundarios. Se hicieron anotaciones sobre aspectos de la vegetacion como su altura y la
densidad de las plantas, y se registraron posibles sitios de estudio. La seleccion final de los sitios
se hizo en campo aplicando el criterio de que los sitios no tuvieran indicios de perturbacion, es
decir, que no estuvieran quemados o que no hubiera presencia de ganado. Este procedimiento
permiti6 elegir 10 sitios de muestreo a lo largo del rio. Los sitios mas lejanos entre si estuvieron

separados por una distancia de aproximadamente 40 km.

3.2 Muestreo de la vegetacion
El trabajo de campo se llevo a cabo en mayo de 2018, al final de la temporada seca, y el inicio de
la temporada de lluvias. Estas fechas consideraron la temporalidad de las lluvias a fin de maximizar

el acceso a los sitios de estudio, evitando el periodo de niveles méximos de agua.

La unidad de muestreo de la vegetacion fue un area de 48 m?, distribuida en 12 cuadros de
2x2 m (4 m?). Con excepcion del sitio 7 en donde el area de muestreo fue de solo la mitad, pues
solo se muestrearon 6 cuadros. Este tamafio de cuadro se baso en la recomendacion de Kent (2012)
para vegetacion herbacea conformada por plantas de tallas medianas. En cada sitio los cuadros se
colocaron a intervalos de 5 m a lo largo de dos lineas paralelas y perpendiculares al cauce del rio.
Cada linea tenia una longitud de 37 m y aunque la distancia entre las lineas fue variable en todos
los sitios, se intentd que no fuera menor que 30 m para maximizar la variabilidad de la vegetacion

(Figura 3.1).
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En cada cuadro se registraron las morfoespecies presentes y se tomaron entre cinco y ocho
fotografias con una camara Evorok Adventure I1I de 20 megapixeles. Las fotografias se tomaron en
el centro del cuadro desde la parte superior. Para ello, la cdmara se colocd en un soporte adosado a
una estructura en forma de L construida con tubos de PVC, la cual permitié mantener la camara

sobre la vegetacion a una altura aproximada de 3 m (Figura 3.2).

5m
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Figura 3.1 Esquema del disefio de la unidad de muestreo de la vegetacion de humedal herbaceo en
las riberas del rio San Pedro, Tabasco.

La toma de fotografias permitid agilizar el trabajo de campo, ya que con ellas se registrd la
cobertura total y la cobertura por especie de cada cuadro. El uso de fotografias para evaluar la
cobertura de las plantas en el campo se puso a prueba en noviembre de 2017 con un muestreo piloto
realizado en un humedal herbaceo de Pantanos de Centla. De manera complementaria, la cobertura
de algunas especies se estimd y registrd en campo, pues se considerd que no serian captadas por
las fotografias, ya fuera porque se encontraban debajo de otras plantas o por tener tamafios muy

pequeios.
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Figura 3.2 Estructura utilizada para la toma de fotografias (a). Fotografias de los cuadros tomadas
en los sitios 4 (b), 1(c) y 6 (d).

Ademas de registrar las morfoespecies observadas, se recolectaron muestras de las plantas la
primera vez que aparecieron; en algunos casos, se repitid la colecta de algunas morfoespecies
debido a que se encontraron ejemplares que si presentaron estructuras reproductoras (flores o

frutos), las cuales facilitarian su identificacion.

3.3 Estimacion de la cobertura de las plantas

El primer paso para la estimacion de la cobertura de las especies presentes en los cuadros consistio
en un proceso de correccion de las fotos con el programa Adobe Photoshp CC 2018, a fin de reducir
la distorsion esférica producida por la lente gran angular de la camara. Una vez hecha la correccion,
se procedio a estimar la cobertura de cada morfoespecie presente en los cuadros. Para ello, las fotos
de los cuadros se dividieron varias veces, en cuatro secciones iguales (Figura 3.3). El objetivo de

esta division fue facilitar el uso de la modificacion a la escala de nueve valores ordinales (Ordinal
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Transfer Value u OTV) propuesta por van der Maarel (1979), que utiliza el promedio de los

extremos de cada intervalo de cobertura (Cuadro 3.1).

Cuadro 3.1 Intervalos de porcentajes de cobertura correspondiente a cada valor de la escala de van
der Maarel. En la tercera columna se presenta la modificacion hecha en este estudio, la cual
consistio en el calculo del promedio entre los valores extremos de cada intervalo de cobertura. c,
cobertura.

Valor de la escala (OTV) Intervalo interpretado de Cobertura promedio %
cobertura (%)

1 0<c=<0.5 0.25
2 05<c<15 1

3 1.5<c<3 2.25
4 3<c<5 4

5 5<c<125 8.75
6 125<c¢<25 18.75
7 25<c<50 37.5
8 50<c<75 62.5
9 c>75 87.5

Las coberturas porcentuales de cada planta asi estimadas fueron transformadas a coberturas

expresadas en area (m?) por medio de la siguiente féormula:

_ Cobertura % X Area del cuadro
B 100 %

donde el area del cuadro =4 m?.
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La identificacion de las morfoespecies registras en campo se llevd a cabo con el material

3.4 Analisis de datos

3.4.1 Composicion floristica

recolectado. Este fue determinado a nivel de familia, género y, en algunos casos, especie. Para este
fin se utilizaron claves taxonomicas (Standley y Steyermark, 1946; Davidse ef al., 1994; Davidse
etal., 1995; Stevens et al., 2001; Lot et al., 2013) y ademas se consulté a especialistas en diferentes
familias. El material no determinado corresponde a muestras que no presentaron las estructuras
necesarias (principalmente estructuras reproductivas) para asignarles una identidad taxondémica
con certeza. Sin embargo, este material fue examinado cuidadosamente para evitar tener especies
no identificadas repetidas en el conjunto y con claves diferentes, lo que resultaria en una

sobreestimacion de la diversidad.

3.4.2 Diversidad
La diversidad de las comunidades de estudio fue evaluada con base en el concepto de ntimero

efectivo de especies utilizando ntimeros de Hill (1973) de tres 6rdenes de diversidad: diversidad de

orden 0 (D), diversidad de orden 1 (“D), y diversidad de orden 2 (°D) (Jost, 2006). El componente
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°D ignora las frecuencias o abundancias de las especies y solo toma en cuenta el nimero total de
ellas (S), de modo que representa la riqueza o el nimero total de especies en la comunidad; ‘D da
un peso mayor a las especies comunes y se calcula mediante el exponencial del indice de diversidad
de Shannon (se interpreta como el nimero de especies comunes); y 2D da un peso mucho mayor a
las abundancias de las especies, de modo que favorece a las especies dominantes, y se calcula como

el inverso al indice de Simpson.

D = exp(H) = 2 (COBL->L (COBi)
— XpLH) = exXp COByoe/ " \COBo;

=1

1
(COB,)(COB; — 1)
(COBot)(COByo — 1)

ZD:

donde COB; = cobertura de la i,,, especie y COB.,; = cobertura total de todas las especies.

Se utilizaron las ecuaciones sugeridas por Chao ef al. (2014) para reportar los valores de
diversidad de orden 1 y 2, con las adaptaciones propuestas por Lopez- Olmedo (2001) a los indices
de Shannon y Simpson para su uso en comunidades en las que el crecimiento predominantemente
clonal no permite la diferenciacion de individuos, por lo que sus abundancias se estiman por medio

de las coberturas y no de sus densidades.

Con los datos de la diversidad de orden 0 (°D) se construyeron curvas de rarefaccion para las
comunidades de humedal herbaceo de todo el rio en general y para las comunidades locales de cada
sitio por separado. Para ello, se utilizo el paquete de R iNext (Hsieh et al. 2016). En el caso del
Sitio 7, en el que solo se muestreo la mitad de los cuadros, se construy6 una curva de extrapolacion

para estimar el numero de especies en un area igual a la muestreada en los otros sitios.
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3.4.3 Estructura cuantitativa de la vegetacion

La descripcion de la estructura cuantitativa de la comunidad de humedal herbaceo se basé en la
cobertura de las plantas. Para ello, en se calcularon las coberturas individuales (i.e., de cada planta
presente en los cuadros). Posteriormente, se sumaron las coberturas individuales para calcular la
cobertura total de cada especie por sitio, y finalmente se obtuvo la cobertura total de cada sitio por
medio de la suma de la cobertura de todas las especies. A continuacién, se calculd la cobertura
relativa de cada especie (COB,;) con la siguiente férmula:

COBye = % x 100

donde COB,,= cobertura de la especie y COB;,=cobertura total del sitio

Para evaluar la contribucion de las especies a la estructura comunitaria, ademas de la cobertura

de cada especie, se calculo su frecuencia por sitio, utilizando la siguiente féormula:

F numero de cuadros en los que aparece la especie 100
= ~ X
numero total de cuadros

Para obtener los valores relativos de estas frecuencias, primero se calculd la suma de las
frecuencias de las especies presentes en el sitio y después la frecuencia relativa (Fr) se obtuvo con

la siguiente ecuacion:

Fr=fs—p>< 100

fm

donde f;;, = frecuencia de la especie y f;,, = suma de las frecuencias de las especies.
Finalmente, los valores relativos de cobertura y frecuencia de cada especie fueron sumados
para obtener el valor de importancia relativa (VIR) de las especies por sitio:

VIR = Fr + CR
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3.4.4 Andlisis de la heterogeneidad floristica

Para visualizar las relaciones floristicas entre los sitios de humedal herbaceo muestreado a lo largo
del rio San Pedro se utilizO un Escalamiento Multidimensional No Métrico (Non-metric
Multidimensional Scaling o NMDS), el cual consiste en una ordenacidon no paramétrica basada en
los rangos de las distancias (disimilitud floristica) entre los sitios (se utilizé este método debido a
que las relaciones entre especies suelen ser no lineales). Para detectar diferencias significativas
entre la composicion de especies entre los sitios se usdé un Analisis de Varianza Multivariado
Permutacional (Permutational Multivariate Analysis of Variance o PERMANOVA). Las especies
que mas contribuyeron a la disimilitud observada entre sitios fueron identificadas con el

procedimiento de desglose de porcentaje de similitud (Similarity Percentages o SIMPER).

Ademas de la ordenacidon NMDS, los sitios se sometieron a un proceso de clasificacion
mediante el método de Ward, con distancias euclidianas como distancias de unién y utilizando
tanto los datos de presencia-ausencia de las especies como los valores de importancia relativa (es

decir, se hicieron dos clasificaciones).

3.4.5 Andlisis del efecto de la distancia al cauce

Para evaluar el efecto de la distancia al cauce del rio sobre los atributos de las comunidades de
humedal herbaceo de las zonas riberefias se ajustaron modelos lineales de efectos mixtos y modelos
lineales generalizados de efectos mixtos. Se usaron dos tipos de modelos debido a que la familia
de distribucién del error cambia en funcidn de la variable de respuesta (Gaussiana para la cobertura,
que es una variable continua, y Poisson para la riqueza, que es una variable de conteo), y los
modelos lineales generalizados permiten el andlisis de datos con distribucion diferente a la
Gaussiana. Los cinco modelos que se construyeron incluyeron un modelo nulo (i.e., sin efecto de

la distancia al rio) y cuatro modelos donde si existe este efecto (Cuadro 3.2); en estos ultimos la
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variable explicativa (distancia al rio) se uso tal cual (como se midi6 en el campo), o elevada al
cuadrado, al cubo, o transformada a logaritmo natural, debido a la posibilidad de que la relacién
no fuera lineal. Los modelos ajustados se compararon mediante el Criterio de Informacion de
Akaike (AIC), considerando como indistinguibles entre si (igualmente apoyados) a aquellos con
AAIC < 2 (Burnham y Anderson 2002). Dado que varios de los modelos analizados tanto para la
riqueza de especies como para la cobertura vegetal fueron estadisticamente indistinguibles, se
construyd un modelo promedio para cada variable de respuesta. Los modelos fueron ajustados

usando las funciones /mer (cobertura) y g/mer (riqueza) del paquete Ime4 (Bates et al., 2015) de R

(R Core Team, 2020).

Cuadro 3.2 Modelos utilizados para evaluar el efecto de la distancia al cauce del rio sobre dos
atributos comunitarios de la comunidad de humedal herbaceo. Vr, la variable de respuesta (riqueza
de especies o cobertura); D.rio, distancia al rio (variable explicativa); (1 | sitio), factor aleatorio. El
primer modelo representa el modelo nulo, el cual supone que la variable de respuesta no esta
explicada por la distancia al cauce del rio.

Modelo
Vi~ 1+ (1] sitio)
Vr~D. rio + (1| sitio)
Vr ~D. rio? + (1 | sitio)
Vr ~D. rio’® + (1| sitio)
Vr ~log D. rio + (1 | sitio)

N KA W N =
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4. Resultados

4.1 Composicion floristica

En los 10 sitios de muestreo de los humedales herbaceos del rio San Pedro se registraron en total
76 morfoespecies, de las cuales 45 (58.4 %) fueron determinadas a nivel de especie, 12 (15.5 %)
hasta género y otras 10 (13.2 %) solo a nivel de familia. En total, los taxones determinados incluyen
31 familias, 45 géneros y 45 especies. La fraccion no determinada a ningun nivel taxonémico
(debido a la falta de estructuras que permitieran su identificacion) incluyé nueve morfoespecies

(11.8 %), las cuales quedaron clasificadas como especies desconocidas.

De las 67 morfoespecies asignadas a alglin nivel taxonémico, la gran mayoria (95.5 %) fueron
angiospermas y solo una fracciéon muy pequeiia (4.5 %) fueron helechos. Dentro del grupo de las
angiospermas, un poco mas de la mitad (54.7 %) pertenecio a las eudicotiledoneas, el 43.7 % fueron
monocotiledéneas y el 1.6 % restante corresponde a una especie que pertenece al orden
Nymphaeales (Cuadro 4.1). La lista completa de los taxones determinados y de las especies
desconocidas se presenta en el Apéndice 1. Cyperaceae fue la familia mas rica, tanto en nimero de
especies (12) como de géneros (6), y estuvo seguida de Poaceae (11 especies, 4 géneros), y
Fabaceae (6 y 5). El resto de las familias estuvieron representadas por una o dos especies, a
excepcidn de Convolvulaceae (4 especies), Asteraceae y Verbenaceae (3 especies cada una) (Figura
4.1). En cuanto a la riqueza de especies por género, los géneros mas ricos fueron Eleocharis
(Cyperaceae), Fuirena (Cyperaceae), [pomoea (Convolvulaceae) y Phyla (Verbenaceae), con tres

especies cada uno.
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Cuadro 4.1 Numero de familias, géneros y especies presentes en los cuadros de muestreo en los
humedales herbaceos del rio San Pedro, Tabasco. La clasificacion de los grupos de plantas emplea

los sistemas de clasificacion taxonémica APG IV (angiospermas) y PPG I (helechos).

No. de familias No. de géneros No. de especies
Helechos 3 3 3
Fudicotileddneas 20 26 35
Monocotiledoneas 7 15 28
Nymphaeales 1 1 1
Cyperaceae
Poaceae
Fabaceae

Conveolvulaceae
Asteraceae
Verbenaceae
Polygonaceae
Rubiaceas
Hydroleaceae
Vitaceae
Typhaceae
Thelypteridaceae
Sclanaceae
Sapotaceae
Salviniaceae
Pontederiaceae
Passifloraceae
Orchidaceae
Onagraceae
Nymphaeaceae
Malvaceae
Loganiaceae
Euphorbiaceae
Cucurbitaceae
Combretaceae
Chrysobalanaceae
Blechnaceae
Araliaceae
Apocynaceae
Amaryllidaceae

Alismataceae

o

10 5 10 15

Géneros Especies

Figura 4.1. Numero de géneros y especies por familia presentes en 10 sitios de muestreo. Las
morfoespecies que no pudieron ser asignadas a alguna familia botanica no estan incluidas en la
figura.
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4.2 Diversidad de la comunidad completa de humedal herbaceo y de las comunidades locales

La curva de rarefaccion de especies para toda el area muestreada (i.e., combinando todos los sitios
de estudio) no mostro la estabilizacion de su pendiente (Figura 4.2); esto indica que si hubiera sido
posible aumentar el area de muestreo hubieran seguido apareciendo otras especies que no fueron
registradas en el muestreo. La riqueza total observada (°D) en todo el muestreo fue de 76 especies;
sin embargo, la estimacion de diversidad asintotica (riqueza total promedio) calculada mediante la
funcién ChaoRichness() del paquete iNEXT fue de 115.65 especies (intervalo de confianza de 95%
=76 a 181.55), lo que indica que una completitud moderada del muestreo en este estudio (65.72

%). Los valores de diversidad que dan mas peso a las especies abundantes ('D) y las especies

dominantes (?D) fueron de 11.89 y 4.99, respectivamente.

80

60

201

0 120 240 360 480
Area (m?)

Figura 4.2. Curva de rarefaccion de especies de los 10 sitios de muestreo en los humedales
herbaceos del rio San Pedro, Tabasco, obtenida a partir del calculo de la diversidad de orden 0 (°D)
mediante el paquete de R iNEXT (Hsieh et al. 2016). El area sombreada representa el intervalo de
confianza de 95 %.
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Las curvas de rarefaccion de especies respecto al area obtenidas para los 10 sitios de muestreo
por separado (Figura 4.3) muestran un comportamiento diferente para cada uno de ellos, con
pendientes muy pronunciadas en algunos casos y mas bien bajas en otros. Sin embargo, todas ellas
muestran que el area muestreada no fue suficiente para llegar a las asintotas teoricas, es decir, el
muestreo nunca registro la totalidad de especies en la comunidad. Aun asi, solo dos sitios tuvieron

una completitud < 60 % y en cuatro sitios la completitud fue > 70 % (Cuadro 4.2).

Cuadro 4.2. Sintesis de la evaluacion de la diversidad floristica en los humedales herbaceos del rio
San Pedro, Tabasco. Se presenta el numero promedio de especies observado por cuadro y su
desviacion estandar, la riqueza asint6tica, la completitud y los valores de diversidad de verdadera
de cada sitio. La diversidad verdadera esta representada por tres medidas, riqueza de especies (°D),
nimero efectivo de especies comunes (‘D) y numero efectivo de especies dominantes (D).

o Nmenpemeled wp up  p  Kmes Compeind
Sitio 1 11.17 (£ 2.07) 27 7.11 3.76 35.25 76.60
Sitio 2 7.5 (+1.32) 20 3.28 2 32.37 61.79
Sitio 3 5.43 (£ 2.25) 16 2.92 1.69 29.75 53.78
Sitio 4 6.67 (£ 2.43) 21 2.47 1.52 30.78 68.23
Sitio 5 5.42 (£ 2.18) 16 3.15 2.44 27.46 58.27
Sitio 6 9.17 (£ 1.52) 26 10.28 7.94 41.67 62.40
Sitio 7%* 6.67 (£ 1.6) 16 2.50 1.57 22.80 70.18
Sitio 8 8.75 (£ 2.13) 29 4.13 2.21 40.09 72.34
Sitio 9 6.25 (£ 1.42) 15 2.48 1.59 18.82 79.70
Sitio 10 8 (£ 1.83) 20 10 9.16 31.23 64.04

* Nota: en este sitio solo fue posible muestrear una drea equivalante a la mitad del &rea muestrada en los

sitios restantes.
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Figura 4.3 Curvas de rarefaccion de especies de cada
sitio obtenidas a partir de la diversidad de orden 0 (°D)
mediante el paquete de R iNEXT (Hsieh et al. 2016).
El area sombreada representa intervalos de confianza
de 95 %. La linea punteada del sitio 7 representa la
curva extrapolada que permitio estimar la riqueza en
un area del doble de la muestreada en ese sitio.
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Los valores de riqueza total observada fueron iguales o mayores a 20 especies, con excepcion
de los Sitios 3, 5y 7, con 16 especies cada uno, y el Sitio 9, con 15 especies. No obstante, cabe
recordar que en el Sitio 7 solo fue posible hacer el muestreo de la vegetacion en un area equivalente
a la mitad del 4rea muestreada en otros sitios debido a problemas logisticos; por lo tanto, la
extrapolacion realizada para estimar el nimero de especies en 48 m? arrojé un valor de

aproximadamente 20 especies.

Es notable que los valores de diversidad verdadera (Cuadro 4.2) presentaron reducciones muy
grandes en el numero efectivo de especies como resultado de dar un peso cada vez mayor a sus
abundancias relativas, tanto para el total de los humedales herbaceos presentes a lo largo del rio
como para los sitios por separado: aunque los valores de °D fueron altos en general, 'D y 2D
disminuyeron drasticamente, indicando la presencia de un nimero muy alto de especies raras en

estas comunidades y de una dominancia muy marcada por parte de unas pocas.

4.3 Estructura cuantitativa de la comunidad

El area total muestreada fue de 456 m?; en ella se registrd un valor total de 361.22 m? de cobertura
vegetal, lo que equivale a un poco menos del 80 % de la superficie. La especie con mayor cobertura
fue Cladium jamaicense, con un valor total de 149.3 m?, equivalente al 41.3 % de la cobertura
vegetal total en toda la comunidad muestreada a lo largo del rio. Ademas, cabe destacar que esta
fue también la especie més frecuente, ya que se registr6 en todos los sitios y estuvo presente en una

proporcion alta (67.0 %) de los cuadros.

Solo dos especies tuvieron valores de importancia relativa (VIR) > 10. Aun asi, la
discontinuidad entre ambas especies fue considerable (casi 30 unidades de VIR), siendo Cladium

Jjamaicense la especie con el valor mas alto (46.08), seguida de Eleocharis interstincta (16.68). A
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partir de esta especie disminuy6 la discontinuidad en los valores, con una prevalencia de especies
conun VIR bajo (Apéndice II). De las dos variables que componen el VIR, la frecuencia contribuy6
mas a su valor en la mayoria de las especies, excepto en Cladium jamaicense, Eleocharis
interstincta y Eleocharis cellulosa, para las cuales la cobertura tuvo una contribucion de mas del

85 % al valor del VIR.

En general, se detectd una asimetria muy grande en cuanto a la importancia de las especies,
ya que en todos los sitios hubo una especie claramente dominante, con valores de cobertura y VIR
altos, mientras que el resto de las especies presentaron VIR mucho mas bajos (Figura 4.4). La
excepcion a este patron fue el Sitio 10, en donde tres especies presentaron valores de VIR y
cobertura similares (Ilpomoea carnea, Scleria macrophylla 'y Wedelia acapulcensis), representando
en conjunto el 56.3 % de la cobertura vegetal total del sitio. Ademas, a diferencia de lo observado
en otros sitios en los que hubo una especie muy dominante con un valor de VIR > 60, en el Sitio
10 ninguna de las especies mas importantes tuvo un VIR > 30, ademas de que las diferencias de
los valores de las especies mas importantes respecto a las que les siguieron en orden no fueron tan

marcados.

Cladium jamaicense fue la especie dominante en mas de la mitad de los sitios, en los que
representd generalmente mas del 60 % de cobertura vegetal total del sitio y con diferencias muy
grandes (< 40) en su VIR en comparacién con las especies en segundo lugar en importancia; este
fue el caso en los Sitios 1, 2, 7, 8 y 9. En contraste, en el Sitio 6 la dominancia de Cladium
jamaicense no fue tan marcada, ya que alli su cobertura fue de aproximadamente el 30 % de la
cobertura total; eso hizo que su VIR solo fuera ligeramente mayor (39 vs. 22) que el de Wedelia
acapulcensis, la especie con el segundo VIR mas alto y con una cobertura de aproximadamente 12

% del total dentro de este sitio.
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En contraste con los sitios donde la comunidad estuvo dominada por Cladium jamaicense,
llama la atencién que en los Sitios 3 y 4 la especie dominante fue Eleocharis interstincta. La
dominancia de esta especie fue evidente en ambos sitios, representando mas del 70 % de la
cobertura total, con valores de VIR mayores a 90 y una diferencia de mas de 70 unidades con la
especie que le sigue en importancia. En ambos casos, la especie que ocup6 el segundo lugar fue
Phyla stoechadifolia, para la cual la variable que mas contribuy6 al VIR fue la frecuencia, ya que

en los dos sitios tuvo valores muy pequefios (ca. 4%) de la cobertura total en cada sitio.

Finalmente, el Sitio 5 también difirié de la mayoria en términos de la dominancia, ya que en ¢l la
especie mas importante fue Eleocharis cellulosa, con un VIR de ca. 80 (58 % de la cobertura total
del sitio). Curiosamente, la especie con el segundo VIR mas alto (44) fue Cladium jamaicense, la

cual tuvo un poco mas del 30 % de la cobertura vegetal total del sitio.

4.4 Clasificacion de los sitios y analisis de similitud

4.4.1 Andlisis de clasificacion de los sitios

Con la informacién binaria de presencia-ausencia de las especies y los valores de importancia
relativa, utilizando el Método de Ward con distancias euclidianas, se obtuvieron los dendrogramas
que se muestran en la Figura 4.5. Ambos dendrogramas sugieren la existencia de tres grupos cuya
estructura y homogeneidad interna es similar, al usar una distancia de unién = 6 en el anélisis
basado en datos de presencia-ausencia, y de ca. 110 en el anélisis basado en los valores de

importancia relativa.

En ambas clasificaciones, el primer grupo en formarse es el compuesto por los Sitios 3 y 4, el
cual constituye un grupo particular, cuyos componentes son muy parecidos entre si, pero muy
diferentes a todos los demas sitios, de forma tal que se une con ellos cuando la distancia de union

(distancia euclidiana) se hace mucho mas grande. Los otros grupos se unen casi en el mismo orden,
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quedando un grupo grande conformado por cinco sitios y otro grupo mas heterogéneo formado por
tres. En la linea de corte se producen esencialmente los mismos grupos con la diferencia de que el
Sitio 1 y el Sitio 10 se intercambian entre dos grupos. En funcidon de los valores de presencia-
ausencia de las especies, es evidente que el Sitio 1 es floristicamente semejante a los Sitios 6 y 5,

pero cuando se clasifican los sitios en funcion de los valores de importancia relativa, entonces el

Sitio 10 se parece mas a los Sitios 5 y 6.
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Figura 4.5. Clasificacion de los 10 sitios de muestreo obtenida por el método de Ward. La distancia

de union se calculd con distancias euclidianas a partir de los datos de presencia-ausencia de las
especies (a) y de los valores de importancia relativa (b).
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4.4.2 Ordenacion

La ordenacion (NMDS) basada en los datos de cobertura de las especies presentes en los 114
cuadros (Figura 4.6) mostr6 que a lo largo del eje principal (Eje 1), la distribucion de los sitios es
discontinua, ya que se observa una clara separacion entre conjuntos de sitios que representan tres

comunidades floristicamente diferentes.

En la porcidon derecha del especio de ordenacion se ubica una comunidad integrada por los
Sitios 3 y 4. A su vez, del lado izquierdo de la ordenacion se observa que la mayoria de los sitios
estan sobrepuestos, por lo que podemos considerarlos como una misma unidad de vegetacion,
constituyendo una comunidad grande y ampliamente distribuida, pero también muy heterogénea.
En lo que respecta el Sitio 5, éste parece representar a una comunidad distinta que difiere de todas
las demas, ya que no se sobrepone en lo mds minimo con los demas sitios en el espacio de

ordenacion.

Respecto al segundo eje, los Sitios 3 y 4 son muy homogéneos, a diferencia del conjunto més
grande, en el que los sitios estan mas dispersos sobre este eje. Es notorio que sobre el eje dos existe

una clara segregacion del Sitio 5, siendo los sitios mas distantes entre si los Sitios 5 y 10.

El PERMANOVA aplicado a los datos de la ordenacion mostré que el conjunto formado por
los Sitios 3 y 4 difiere significativamente de todos los demas, mas no entre si (Cuadro 4.3). Al
analizar el conjunto més grande, de todos los sitios que comparten el mismo espacio de ordenacion,
hay uno (Sitio 2) que difiere significativamente de todos, y tres sitios que no presentan diferencias
significativas con solo uno de los sitios del conjunto (6 y 1,9y 7, 10y 7). Los Sitios 1, 7y 8 no
difirieron entre si y de algunos otros sitios del conjunto. En cuanto al Sitio 5, este difirid

significativamente de todos los sitios, con excepcion del Sitio 7.
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Cuadro 4.3 Resumen del analisis de varianza multivariado permutacional (PERMANOVA) y el
andlisis de porcentaje de similitud (SIMPER); ambos analisis se realizaron comparando pares de
sitios. El PERMANOVA considera como significativamente diferentes entre si a las parejas de
sitios con valore de P > 0.05 (los valores mayores estan marcados en rojo). El SIMPER muestra

las contribuciones porcentuales promedio de las especies a la disimilitud de los sitios.

Sitios PERMANOVA SIMPER
comparados
Sitio  Sitio P Especies con una contribuciéon > 0.05
1 2 0.045 Clad jama (0.18), Poac_sp03 (0.07), Isch_lati (0.05)
0.045 Eleo_inte (0.30), Clad_jama (0.30), Poac_sp03 (0.07)
4 0.045 Eleo inte (0.32), Clad_jama (0.29), Poac_sp03 (0.07)
5 0.045 Eleo_cell (0.23), Clad _jama (0.21), Poac_sp03 (0.07)
6 0.135 Clad jama (0.18), Poac_sp03 (0.07), Mimo_pigr (0.05)
7 0.675 Clad jama (0.21), Poac_sp03 (0.07)
8 0.135 Clad jama (0.18), Poac_sp03 (0.07), Eleo_sp0O1 (0.05)
9 0.045 Clad jama (0.23), Poac_sp03 (0.07)
10 0.045 Clad jama (0.28), Scle_macr (0.09), Ipom_carn (0.08),
Poac_sp03 (0.07), Wede acap (0.06)
2 3 0.045 Clad jama (0.40), Eleo_inte (0.33), Isch_lati (0.06)
4 0.045 Clad_jama (0.39), Eleo_inte (0.35), Isch lati (0.06)
5 0.045 Eleo_cell (0.26) Clad jama (0.22) Isch_lati (0.06)
6 0.045 Clad jama (0.23) Isch_lati (0.06) Phra aust (0.05)
7 0.045 Clad_jama (0.08), Isch_lati (0.05)
8 0.045 Isch_lati (0.05), Clad_jama (0.05), Eleo_spO1 (0.05)
9 0.045 Clad _jama (0.09), Isch_lati (0.05)
10 0.045 Clad_jama (0.37), Scle_macr (0.10), Ipom_carn (0.09),
Wede acap (0.07), Isch_lati (0.06)
3 4 1.000 Eleo_inte (0.19)
5 0.045 Eleo inte (0.36), Eleo cell (0.30), Clad_jama (0.19)
6 0.045 Eleo inte (0.36), Clad jama (0.17), Wede acap (0.06),

Phra_aust (0.06), Mimo_pigr (0.05), Thyp domi (0.05)
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7 0.045 Clad jama (0.44), Eleo_inte (0.34)

8 0.045 Clad_jama (0.37), Eleo_inte (0.34), Eleo_sp01 (0.06)

9 0.045 Clad_jama (0.46), Eleo_inte (0.32)

10 0.045 Eleo inte (0.35), Scle macr (0.12), Ipom_carn (0.10),
Wede acap (0.09)

5 0.045 Eleo_inte (0.39), Eleo_cell (0.28), Clad_jama (0.18)

6 0.045 Eleo _inte (0.39), Clad jama (0.16), Wede acap (0.06)
Phra_aust (0.06), Mimo_pigr (0.05)

7 0.045 Clad jama (0.43), Eleo_inte (0.37)

8 0.045 Eleo_inte (0.36), Clad_jama (0.36), Eleo_sp01 (0.05)

9 0.045 Clad jama (0.44), Eleo_inte (0.35)

10 0.045 Eleo_inte (0.38), Scle_ macr (0.11), Ipom_carn (0.10),
Wede acap (0.09)

6 0.045 Eleo cell (0.28), Clad jama (0.15), Wede acap (0.06),
Phra_aust (0.05), Mimo_pigr (0.05), Thyp domi (0.05)

7 0.090 Clad jama (0.27), Eleo_cell (0.26)

8 0.045 Eleo cell (0.26), Clad jama (0.22), Eleo_sp01 (0.05)

9 0.045 Clad_jama (0.28), Eleo_cell (0.25)

10 0.045 Eleo_cell (0.27), Clad_jama (0.17), Scle_macr (0.11),
Ipom carn (0.10), Wede acap (0.08)

7 0.045 Clad_jama (0.27), Phra_aust (0.05), Wede acap (0.05)

8 0.045 Clad jama (0.22), Eleo_sp01 (0.05), Phra_aust (0.05)

9 0.045 Clad_jama (0.30), Phra_aust (0.05)

10 0.045 Clad_jama (0.15), Scle_macr (0.11), Ipom_carn (0.09),
Wede acap (0.09), Phra_aust (0.05), Mimo_pigr (0.05)

8 1.000 Clad_jama (0.11) Eleo_sp0 (0.05)

9 1.000 Clad jama (0.11)

10 0.090 Clad jama (0.41), Scle_macr (0.10), Ipom_carn (0.08),
Wede acap (0.07)

9 0.045 Clad _jama (0.11), Eleo_sp01 (0.05)

39



10 0.045 Clad jama (0.35), Scle_macr (0.10), Ipom_carn (0.09),
Wede acap (0.07), Eleo_sp01 (0.05)
9 10 0.045 Clad jama (0.43), Scle_macr (0.10), Ipom_carn (0.09),
Wede acap (0.07)

4.5 Heterogeneidad interna de los humedales: efecto de la distancia al cauce del rio

Del conjunto de modelos evaluados para analizar la variacién de la cobertura y la riqueza en
funcién de la distancia al cauce del rio no se obtuvo un unico modelo con el mejor ajuste; cabe
recordar que se considero que todos los modelos con AAIC < 2 tenian el mismo apoyo en los datos.
Por lo tanto, para las dos variables de respuesta se construyé un modelo promedio que integré los

coeficientes de los modelos que tuvieron el mejor ajuste (Cuadro 4.4).

En el caso de la cobertura, el modelo nulo se encontrd entre los mejores modelos, ya que de
hecho tuvo un valor de AAIC = 0: el modelo nulo representa una situacion en la que no hay ningtin
efecto de la distancia al cauce sobre la cobertura vegetal en esos humedales herbaceos. Sin
embargo, tanto el modelo promedio como los demas modelos seleccionados si indican que hay
algunos cambios en la cobertura respecto a la distancia al rio, aumentando un poco a la mitad del

trayecto (15 m) y disminuyendo en su parte final (Figura 4.7 a).

A diferencia de la cobertura, en el caso de la riqueza como variable de respuesta el modelo
nulo no estuvo entre los modelos mejor apoyados en los datos. De hecho, todos los modelos
muestran claramente que la riqueza presenta sus valores mas altos justo en la orilla del rio y a partir
de alli desciende de manera monotonica hasta alcanzar su valor mas bajo en la porcién del trayecto

mas alejada del cuerpo de agua (Figura 4.7 b).

40



Cuadro 4.4. Resumen de los modelos seleccionados bajo el criterio de AAIC < 2. AIC= criterio de
informacion de Akaike, AAIC = diferencia en el valor del AIC del mejor modelo y un modelo dado.

El asterisco (*) indica el modelo nulo.

Cobertura Riqueza
Modelo AIC AAIC Modelo AIC AAIC
1* 266.98 0 522.94 0
3 267.45 0.47 523.05 0.10
268.14 1.16 524.45 1.51

Figura 4.7 Efecto de la distancia al cauce del rio sobre la cobertura vegetal (a) y la riqueza de
especies (b). Los puntos grises representan los valores individuales de cobertura (a) y de riqueza
(b) de las unidades de muestreo de todos los sitios. La linea amarilla corresponde al modelo
promedio, formado por los modelos con valores de AAIC < 2 unidades (lineas discontinuas).
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5. Discusion

5.1 Consideraciones generales sobre los atributos de la vegetacion de los humedales herbaceos

del rio San Pedro

El ambiente acuatico caracteristico de los humedales constituye barrera dificil de superar para el
establecimiento de las plantas que habitan en estos ecosistemas. Sin embargo, las plantas han
desarrollado adaptaciones especiales que les permiten vivir en entornos de inundacion constante o
permanente (Duarte ef al., 1994). En la composicion floristica de los humedales riberefios
estudiados se observa una clara dominancia de angiospermas (95.52 %) y una baja
representatividad de los helechos (4.48 9%); esta caracteristica es propia de las comunidades
vegetales que se desarrollan en ambientes de agua dulce, cuya fisonomia ha estado dominada por

las angiospermas acuaticas desde su aparicion en el Cretacico Inferior (Martin-Closas, 2003).

La division de las angiospermas en monocotiledoneas y eudicotiledoneas mostrd que el grupo
de las eudicotiledoneas tiene una riqueza de especies ligeramente mayor (54.7 %) que las
monocotiledoneas (43.7 %); no obstante, las familias con mayor riqueza de especies y géneros
(Cyperaceae y Poaceae) pertenecen al grupo de las monocotiledoneas. Esta riqueza tan alta
concuerda con la informacion referente a la prevalencia de las monocotiledoneas acudticas y
subacuaticas a nivel nacional, ya que en estas dos familias se concentra la mayoria de los géneros

y especies (Lot, 2012).

El andlisis estructural reveld que las ciperdceas, de acuerdo con los valores de importancia
relativa, son el componente predominante en los humedales estudiados, en particular como
resultado de sus altos valores de cobertura. Esta dominancia puede ser producto de la habilidad que
tiene la mayoria de las especies presentes en los humedales de reproducirse vegetativamente, lo

que les ha permitido colonizar de manera exitosa ambientes acudticos (van Groenendael et al.,
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1996). Esta misma caracteristica explica por qué especies como Cladium jamaicense, Eleocharis
interstincta 'y Eleocharis cellulosa presentan valores de importancia relativa tan altos en los sitios
donde fueron registradas, pues la reproduccion asexual es el tipo de dispersion local predominante
en los humedales herbaceos (van del Valk, 2012). Esta caracteristica explica el tipico patron que
tienen los humedales herbaceos, consistente en tener una especie predominante acompafiada por
varias especies raras que crecen entre los espacios dejados por la especie dominante (Boutin y
Keddy, 1993). No obstante, este patrén no es universal porque, a diferencia de los demas sitios, el
Sitio 10 no tiene una especie claramente hiperdominante, pues el 56.25 % de la cobertura vegetal
total del sitio se repartid en tres especies y sus valores de importancia relativa no fueron tan

marcados respecto a las que las especies que les siguieron en orden.

5.2 Heterogeneidad de la comunidad de humedal herbaceo a lo largo del rio

Los resultados de este estudio sugieren que lo que hemos denominado comunidad de humedal
herbaceo no es uniforme, sino que esta compuesta por al menos dos o tres comunidades vegetales
diferentes, las cuales difieren notablemente en sus caracteristicas estructurales y en la composicion
de especies. La estrecha relacion que existe entre la vegetacion y el ambiente hace que exista una
correlacion entre algunas propiedades del ambiente y la diversidad de la vegetacion (Mueller-
Dombois y Ellenberg, 1974; Houston,1994; Terradas, 2001). Bajo este supuesto, es posible que la
variacion observada a lo largo de los humedales riberefios estudiados sea producto de la variacion

inducida por la dindmica fluvial del rio y la variacion edafica.

Una primera posibilidad es que la heterogeneidad observada tenga alguna relacion con la
geomorfologia fluvial del rio. El San Pedro es un sistema dindmico de canales serpenteantes
propios de caudales fluviales de alta energia, que por procesos constantes de erosion y deposicion

migra lateralmente de forma constante (Charlton 2008). Esta dindmica fluvial ha propiciado una
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alta heterogeneidad en la morfologia tanto del rio como de las llanuras aluviales asociadas a este
(Figura 5.1). La variacion en las unidades geomorfoldgicas proporciona diferentes habitats sobre
los que se establecen las comunidades vegetales asociadas a la corriente, lo que da como resultado
diferencias en sus caracteristicas, dependiendo de la unidad donde se establezcan (Gregory et al.,
1991; Naiman y Decamps, 1997; Hamilton 2009). En principio, esto puede explicar por qué el
analisis PERMANOVA no detect6 diferencias significativas entre pares de sitios que se establecen
en las zonas de erosion del rio (1, 5, 7, 8, 9 y 10). Ademas, esta variacion en las llanuras aluviales
explica por qué la curva de rarefaccion no alcanzé la diversidad asintotica, pues otras unidades
geomorfologicas, tales como lagos, ramificaciones del canal principal y paleocanales, que no
fueron muestreadas en este trabajo, podrian albergar otras especies que se desarrollan mejor en
cuerpos de agua menos turbulentos, por ejemplo, las especies que estdn completamente sumergidas

o las de flotacion libre (Madsen ef al., 2001).

Sin embargo, existe la posibilidad de que la dindmica fluvial del rio no sea el Unico factor
causante de la heterogeneidad de la comunidad a lo largo de la corriente. Esto se debe a que el San
Pedro se ubica en el limite entre dos formaciones geoldgicas contrastantes, que son la plataforma
de roca caliza que forma la Peninsula de Yucatan, por un lado, y la Sierra de Chiapas, por el otro
(Islas et al., 2006). Como consecuencia, las llanuras fluviales de este rio son propensas de presentar
una alta variabilidad edafica. Por lo tanto, es probable que el eje principal de variacion de la
ordenacion NMDS, la cual separ6 a las comunidades que comprenden los Sitios 3, 4 y 5 del resto,
corresponde a esta variacion geologica. Las caracteristicas visuales (suelos de coloracion verdosa,
con presencia de costras blanquecinas poco adheridas al sustrato, que parecen ser biopeliculas) de
los suelos sobre los que se establecen las comunidades de los Sitios 3, 4 y 5 dan indicio de que su

material parental es diferente a la de los suelos circundantes. La presencia de Fuirena stephani,
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ciperacea reportada como endémica de Campeche y los reportes de costras blanquecinas en la
superficie de los suelos de humedales en el noreste de la Peninsula de Yucatan (Sedov et al., 2008;
Gonzalez-Elizondo et.al, 2018), sugieren que estos suelos pueden ser producto de la meteorizacion
de afloramientos de la roca que prevalece en la Plataforma de Yucatan. Este proceso dio origen a
suelos inusuales (Hulshof y Spasojevic, 2020), cuyo aislamiento espacial y propiedades diferentes
a la de suelos circundantes permitio el establecimiento de comunidades vegetales diferentes, en las
que especies del género Eleocharis son las dominantes (Eleocharis interstincta y E. cellulosa), a

diferencia del resto de los sitos en los que Cladium jamaicense fue claramente dominante.

Figura 5.1 Heterogeneidad geomorfologica del rio San Pedro. (a) Diferentes unidades
geomorfologicas presentes en el rio, tales como (b) ramificaciones del canal principal, (c)
paleocanales, (d) meandros cortados y la isla producto de ese corte, y (e) lagos de herradura
formados por meandros abandonados.
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5.3 Heterogeneidad interna de los humedales

Los modelos utilizados para evaluar el efecto de la distancia al cuerpo de agua permitieron apreciar
un nivel més de heterogeneidad de las comunidades de estudio, pero esta vez asociada al gradiente
que se forma entre el borde del rio y tierra adentro. De manera interesante, los resultados mostraron
que la riqueza de especies es mayor en las zonas cercanas al cauce del rio, y que ésta disminuye
conforme aumenta la distancia desde el cauce. Este patron de diversidad decreciente revelado por
los modelos puede indicar una respuesta de la comunidad vegetal al disturbio natural de las zonas
riberenas, tales como la erosion de las riberas o eventos de inundacion, los cuales son mas
frecuentes en las areas cercanas al canal activo (Lite et al., 2005). Estos procesos de disturbio
estarian reduciendo la exclusion competitiva causada por las especies clonales hiperdominantes,
caracteristicas de la matriz comunitaria de los humedales herbéceos, lo que resulta en un aumento
de la diversidad de las areas sujetas a disturbio (Huston, 1994). Esto explica, en parte, los resultados
de los modelos seleccionados para la cobertura vegetal, pues en dos de ellos se observa que los

valores de cobertura son menores en las zonas cercanas al cauce del rio.

5.4 Necesidades futuras de investigacion

A pesar de los avances logrados con este estudio para el entendimiento de los atributos de la
comunidad de humedal herbaceo del rio San Pedro, es evidente que persisten incognitas que
deberan ser resueltas en investigaciones futuras. En particular, en este estudio no fue posible hacer
una caracterizacion del medio fisico en el que se desarrollan estas comunidades, por lo que a futuro
seria necesario estudiar las propiedades del suelo y del agua que anega estos sitios. De esta manera
seria posible determinar si las relaciones hipotéticas entre la comunidad vegetal y el ambiente son
realmente las causantes de la heterogeneidad observada. Sobre este punto, los resultados de este

este estudio sugieren que los suelos aparentemente derivados de la roca caliza tienen propiedades
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especificas que afectan a las plantas de estas comunidades de forma muy diferente a los otros

suelos.

Otro punto que requiere mas atencion se refiere a la clara hiperdominancia que presentan estas
comunidades vegetales por parte de un nimero reducido de especies, ya sea del género Cladium o
de Eleocharis. Aunque la dominancia de humedales herbaceos por estos taxa es un fendmeno
ampliamente descrito, en realidad no estan claros los mecanismos que explican la relacion de

dominancia-subordinacion que establecen las especie dominantes y sus especies asociadas.

Las comunidades que fueron determinadas en este estudio como como “raras” por haberse
registrado en pocos sitios, y la presencia de una comunidad dominada por Eleocharis interstincta
a 15 km en linea recta de la comunidad vegetal semejante mas cercana, demuestran la necesidad
de realizar un mapeo de las diferentes comunidades vegetales que conforman este sistema de
humedal herbaceo, ya que solo asi se podrd determinar con precision si dichas comunidades raras
realmente estan restringidas o, por el contrario, si simplemente se requiere de un muestreo mas

exhaustivo.

5.5 Implicaciones para el manejo y la conservacion de las comunidades de humedal herbaceo

A partir de la implementacion del Plan Balancan-Tenosique en 1972, la principal actividad
econdmica del oriente de Tabasco ha sido la ganaderia (Isaac-Marquez et al., 2008). Esta actividad
econdmica se lleva a cabo principalmente sobre las llanuras de inundacion, pues las inundaciones

constantes limitan su uso agricola (Isaac-Marquez et al., 2005).

Cualquier esquema de conservacion futuro enfocado a salvaguardar los relictos de vegetacion
presentes en la zona de estudio debera tomar en consideracion dos aspectos; el primero esta

relacionado con la perturbacion ocasionada por los incendios forestales productos de las
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actividades agropecuarias, pues los incendios en conjunto con un aumento en los niveles de agua,
eventos caracteristicos de los humedales riberefios, resultan en el aumento de la mortalidad de
Cladium jamaicense y la pérdida de la dominancia de esta especie (Herndon et al., 1991). El otro
aspecto para tomar en cuenta es la heterogeneidad encontrada en este estudio. Los futuros esfuerzos
de conservacion deben considerar que el tramo del rio a conservar debe contener a todas las
comunidades vegetales presentes a lo largo de su curso, principalmente aquellas que en el estudio
se determind que estaban restringidas (por ejemplo, las comunidades dominadas por Eleocharis

intersticta y E. cellulosa), con la finalidad de evitar su desaparicion.

5.6 Conclusiones

Los humedales herbaceos a lo largo del rio San Pedro son muy heterogéos, con comunidades
vegetales que difieren en su composicion, riqueza, diversidad y estructura. La comunidad
predominante es la dominada por Cladium jamaicense; sin embargo, es importante revisar si la
proporcion de area que ocupa efectivamente corresponde con lo encontrado en este estudio, o si
fue resultado de un sesgo en el muestreo. En el caso de que las comunidades de Eleocharis sean
efectivamente raras, como lo sugiere el estudio, entonces es necesario hacer un mayor esfuerzo
para su conservacion, ya que se trata una comunidad con diferente dominancia, asi como otras
caracteristicas y posiblemente otra dindmica y otras relaciones con el ambiente. Dado el grado de
deterioro que actualmente afecta a las comunidades vegetales a lo largo del rio San Pedro,
esperamos que el analisis aqui presentado permita contar con mas herramientas para poder hacer

un mejor manejo y conservacion de estos sistemas, asegurando su permanencia en el futuro.
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Apéndice I. Listado de taxones de plantas presentes en la vegetacion herbacea de los humedales
del rio San Pedro (Tabasco, México) colectadas en los diez sitios de muestreo. La lista se baso en
los sistemas de clasificacion APG IV (angiospermas) y PPG I (helechos). Las morfoespecies que
no fueron determinadas en ningun nivel taxonémico quedaron clasificadas como desconocidas.

Pteridofitas
Polypodiopsida
Familia Especie Abreviatura
Blechnaceae Blechnum serrulatum Rich Blec-serr
Thelypteridaceae Cyclosorus interruptus (Willd.) H. Ito. Thel-inte
Salviniaceae Salvinia auriculata Aubl. Salv-auri
Angiospermas
Familia Especie Abreviatura
Nymphaeaceae Nymphaea ampla (Salisb.) DC. Nymp-ampl
Monocotiledoneas
Familia Especie Abreviatura
Alismataceae Sagittaria lancifolia L. Sagi-lanc
Amaryllidaceae Crinum americanum L. Crin-amer
Cyperaceae Cladium jamaicense Crantz Clad-jama
Cyperaceae sp.01 Cype-sp.01
Cyperus articulatus L. Cype-arti
Cyperus lundellii O'Neill Cype-lund
Eleocharis cellulosa Torr. Eleo-cell
Eleocharis interstincta (Vahl) Roem. & Schult. Eleo-inte
Eleocharis sp.01 Eleo-sp.01
Fuirena camptotricha C.Wright Fuir-camp
Fuirena simplex Vahl Fuir-simp
Fuirena stephani Ramos & Diego Fuir-step
Rhynchospora aft. colorata (L.) H.Pfeiff Rhyn-colo
Scleria macrophylla J.Presl & C.Presl Scle-macr
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Orchidaceae Bletia purpurea (Lam.) A.DC. Blet-purp

Poaceae Coleataenia rigidula (Bosc ex Nees) LeBlond Cole-rigi
Ischaemum latifolium (Spreng.) Kunth Isch-lati
Panicum sp.01 Pani-sp.01
Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud. Phra-aust
Poaceae sp. 01 Poac-sp.01
Poaceae sp. 02 Poac-sp.02
Poaceae sp. 03 Poac-sp.03
Poaceae sp. 04 Poac-sp.04
Poaceae sp. 05 Poac-sp.05
Poaceae sp. 06 Poac-sp.06
Poaceae sp. 07 Poac-sp.07

Pontederiaceae Pontederia cordata var. sagittata (C.Presl) Schery ~ Pont-cord

Typhaceae TBypha domingensis Pers. Thyp-domi

Eudicotiledoneas

Familia Especie Abreviatura

Apocynaceae Pentalinon andrieuxii (Miill. Arg.) B.F.Hansen & Pent-andr
Wunderlin

Apiaceae Hydrocotyle leucocephala Cham. & Schltdl. Hydr-leuc

Asteraceae Ageratina malacolepis (B.L.Rob.) R.M.King & Ager-mala
H.Rob. Mika-sp.01
Mikania sp.01 Wede-acap
Wedelia acapulcensis Kunth

Chrysobalanaceae Chrysobalanus icaco L. Chry-icac

Combretaceae Bucida buceras L. Buci-buce

Convolvulaceae Convolvulaceae sp.01 Conv-sp.01
Ipomoea carnea Jacq. Ipom-carn
Ipomoea sagittata Poir. Ipom-sagi
Ipomoea sp.01 Ipom-sp.01

Cucurbitaceae Cucurbitaceae sp.01 Cucu-sp.01
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Euphorbiaceae Caperonia palustris (L.) A.St.-Hil. Cape-palu
Fabaceae Dalbergia glabra (Mill.) Standl. Dalb-glab
Lonchocarpus sp.01 Lonc-sp.01
Mimosa pigra L. Mimo-pigr
Vigna sp.01 Vign-sp.01
Vigna sp.02 Vign-sp.02
Zygia recordii Britton & Rose Zygi-reco
Hydrophyllaceae Hydrolea sp.01 Hydr-sp.01
Hydrolea spinosa L. Hydr-spin
Loganiaceae Mitreola petiolata (J.F.Gmel.) Torr. & A.Gray Mitr-peti
Malvaceae Hibiscus sp.01 Hibi-sp.01
Onagraceae Ludwigia aff. octovalvis (Jacq.) P.H.Raven Ludw-octo
Passifloraceae Passiflora foetida L. Pass-foet
Polygonaceae Polygonum sp.01 Poly-sp.01
Rumex sp.01 Rume-sp.01
Rubiaceae Rubiaceae sp.01 Rubi-sp.01
Spermacoce densiflora (DC.) Alain Sper-dens
Sapotaceae Manilkara zapota (L.) P. Royen Mani-sapo
Solanaceae Physalis sp.01 Phys-sp.01
Verbenaceae Phyla nodiflora (L.) Greene Phyl-nodi
Phyla stoechadifolia (L.) Small Phyl-stoe
Phyla strigulosa (M.Martens & Galeotti) Moldenke Phyl-stri
Vitaceae Cissus verticillata (L.) Nicolson & C.E.Jarvis Ciss-vert
Desconocidas
Abreviatura
Desconocida sp. 01 Desc-sp.01
Desconocida sp. 02 Desc-sp.02
Desconocida sp. 03 Desc-sp.03
Desconocida sp. 04 Desc-sp.04
Desconocida sp. 05 Desc-sp.05
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Desconocida sp. 06

Desconocida sp. 07

Desconocida sp. 08

Desconocida sp. 09

Desc-sp.06
Desc-sp.07
Desc-sp.08
Desc-sp.09

Apéndice II. Valores de importancia relativa (VIR) de las 76 especies presentes en la vegetacion
herbacea de los humedales del rio San Pedro. Se desglosan los diferentes componentes del VIR, la
frecuencia hace referencia a los sitios en que estuvo presente la especie. Las especies estan referidas
por su abreviatura y estan en orden descendente de acuerdo con su VIR.

Especies Cobertura Cobertura Frecuencia Frecuencia VIR
(m?) relativa relativa

Clad-jama 149.3 41.229 100 4.854 46.084
Eleo-inte 53.362 14.736 40 1.942 16.678
Wede-acap 21.52 5.943 80 3.883 9.826
Typh-domi 9.65 2.665 70 3.398 6.063
Eleo-cell 19.6 5413 10 0.485 5.898
Ludw-octo 5.484 1.514 80 3.883 5.398
Ipom-sagi 2.196 0.606 80 3.883 4.490
Blec-serr 7.06 1.950 50 2.427 4.377
Pass-foet 3.534 0.976 70 3.398 4.374
Ipom-carn 8.41 2.322 40 1.942 4.264
Fuir-simp 3.73 1.030 60 2913 3.943
Eleo-sp01 7.81 2.157 30 1.456 3.613
Scle-macr 9.39 2.593 20 0.971 3.564
Cype-lund 2.24 0.619 60 2913 3.531
Rubi-sp01 1.83 0.505 60 2913 3.418
Hydr-spin 1.704 0.471 60 2913 3.383
Ager-mala 3.352 0.926 50 2.427 3.353
Poac-sp01 4.21 1.163 40 1.942 3.104

69



Mimo-pigr
Nymp-ampl
Dalb-glab
Phyl-stoe
Sper-dens
Sagi-lanc
Phra-aust
Pent-andr
Cape-palu
Lonc-sp01
Isch-lati
Blet-purp
Rhyn-colo
Hydr-leuc
Cucu-sp01
Pani-sp01
Crin-amer
Ciss-vert
Phyl-stri
Cype-arti
Cype-sp01
Pont-cord
Hydr-sp01
Cole-rigi
Mitr-peti
Mika-sp01
Conv-sp01
Desc-sp.09
Poac-sp04
Desc-sp08
Phys-sp01

5.96
1.65
3.27
3.814
1.65
1.37
4.2
1.73
1.332
1.11
4.36
0.83
0.82
0.78
0.75
0.58
0.27
1.77
1.1
0.742
0.48
0.29
0.27
0.21
0.17
0.14
0.13
0.13
0.08
1.5
1.14

1.646
0.456
0.903
1.053
0.456
0.378
1.160
0.478
0.368
0.307
1.204
0.229
0.226
0.215
0.207
0.160
0.075
0.489
0.304
0.205
0.133
0.080
0.075
0.058
0.047
0.039
0.036
0.036
0.022
0.414
0.315

30
50
40
30
40
40
20
30
30
30
10
30
30
30
30
30
30
20
20
20
20
20
20
20
20
20
20
20
20
10
10

1.456
2.427
1.942
1.456
1.942
1.942
0.971
1.456
1.456
1.456
0.485
1.456
1.456
1.456
1.456
1.456
1.456
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.971
0.485
0.485

3.102
2.883
2.845
2.510
2.397
2.320
2.131
1.934
1.824
1.763
1.689
1.686
1.683
1.672
1.663
1.616
1.531
1.460
1.275
1.176
1.103
1.051
1.045
1.029
1.018
1.010
1.007
1.007
0.993
0.900
0.800
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Poac-sp03
Desc-sp05
Vign-sp02
Poac-sp02
Fuir-step
Poac-sp07
Phyl-nodi
Poac-sp05
Desc-sp01
Desc-sp07
Poac-sp06
Zygi-reco
Fuir-camp
Buci-buce
Chry-icac
Desc-sp02
Desc-sp03
Desc-sp06
Mani-sapo
Poly-sp01
Rume-sp01
Salv-auri
Thel-inte
Vign-sp01
Desc-sp04
Hibi-sp01
Ipom-sp01

1.01
0.75
0.67
0.51
0.41
0.35
0.31
0.16
0.092
0.09
0.09
0.09
0.08
0.04
0.04
0.04
0.04
0.04
0.04
0.04
0.04
0.04
0.04
0.04
0.024
0.024
0.012

0.279
0.207
0.185
0.141
0.113
0.097
0.086
0.044
0.025
0.025
0.025
0.025
0.022
0.011
0.011
0.011
0.011
0.011
0.011
0.011
0.011
0.011
0.011
0.011
0.007
0.007
0.003

10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10
10

0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485
0.485

0.764
0.693
0.670
0.626
0.599
0.582
0.571
0.530
0.511
0.510
0.510
0.510
0.508
0.496
0.496
0.496
0.496
0.496
0.496
0.496
0.496
0.496
0.496
0.496
0.492
0.492
0.489
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