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Resumen. La conversion de un area de bosque para la agricultura o el pastoreo homogeniza las propiedades del suelo y
las comunidades de macroinvertebrados. Este trabajo estudio6 si la diversidad (H’), densidad y heterogeneidad espacial
(tamafio de parche) de macroinvertebrados de hojarasca y suelo se recuperan en una secuencia sucesional pastizal
(Pas)-bosque secundario (Bsec)-bosque mesofilo maduro (BMM). En el sustrato hojarasca se observo un gradiente de
aumento para todas las variables estudiadas en la secuencia Pas-Bsec-BMM. Sin embargo, este patrén no se presentod
en el suelo, ya que la mayor diversidad y densidad (por taxén y total) se encontraron en el Bsec. Mediante un analisis
de variografia, en la hojarasca se encontraron distribuciones espaciales heterogéneas de los macroinvertebrados en
ambos bosques, mientras que en el pastizal la distribucién fue homogénea, lo que apoya la idea de que el disturbio
va acompaiado de una homogenizacion espacial de las comunidades de macroinvertebrados, pero la restructuracion
espacial se recupera en la sucesion temprana. En el suelo de los 3 sitios, la distribucion de todas las variables fue
en parches (5 a 60 m de diametro), pero no se encontré disminucién en la heterogeneidad espacial predicha para la

secuencia Pas-Bsec-BMM.
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Abstract. The conversion of forest to agriculture or pasture homogenizes soil properties, including the communities of
macroinvertebrates. This study examined whether the diversity (H’), density and spatial heterogeneity (patch size) of
litter and soil macroinvertebrate recover through the secondary successional sequence pasture (Pas)-secondary forest
(Bsec)- mature cloud forest (BMM). In the litter an increasing gradient for all variables was observed through the
successional sequence. However, this pattern was not present in the soil, where the highest diversity and density (per
taxon and total) were found in the Bsec. Using variography, we found heterogeneous spatial distributions of litter
macroinvertebrates in both forests, while their distribution was homogeneous in the pasture. This supports the idea that
disturbance is accompanied by a spatial homogenization of macroinvertebrate communities but spatial restructuring
occurs in early succession. However, in the soil, macroinvertebrate variables were distributed in patches (5 to 60 m in
diameter) in the 3 sites and, the decrease in spatial heterogeneity predicted for the sequence Pas-BSsec-BMM was not

observed.

Key words: disturbance, secondary succession, variogram, spatial variation, macroinvertebrates.

Introduccion

Los macroinvertebrados son importantes reguladores
de numerosos procesos del ecosistema como la aireacion,
retencion de agua, infiltracion y drenaje del suelo (Carter
et al., 1982), al crear estructuras biogénicas (como gale-
rias, nidos, camaras y bolas de excremento) que conceden
propiedades hidraulicas tnicas a la base mineral (Negrete-
Yankelevich et al., 2007a), cambian la distribucion, forma
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y tamaiio de los poros que afectan las propiedades fisicas
del suelo (Shaw et al., 1991; Lavelle, 2006).

La estructura espacial, diversidad y densidad de los
macroinvertebrados del suelo en el bosque mesofilo pueden
depender del mosaico de hojarascas que generan las dife-
rentes especies arboreas, recurso del que dependen estos
organismos (Amarasekare, 2003; Negrete-Yankelevich et
al., 2008). Los mosaicos de hojarasca pueden promover la
coexistencia de una comunidad muy diversa de macroin-
vertebrados determinada por el reparto de recursos, lo que
favorece una reduccion de presion competitiva (Amarase-
kare, 2003). Esto se debe a que las caracteristicas quimicas
foliares de ciertas especies pueden establecer un suelo con
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un régimen de nutrientes especificos (Negrete-Yankelevich
et al., 2008), generando manchones que potencialmente
proporcionan recursos nutritivos especificos (Jordan y
Murphy, 1978) a los cuales se adapta una comunidad de
especies particular. La distribucion espacial de la fauna
edafica influye, a su vez, en los patrones espaciales de
diversas funciones ecosistémicas como la descomposi-
cion de la materia organica y el suministro de nutrientes
(Ettema y Wardle, 2002).

La conversion de los bosques mesofilos del centro
de Veracruz para la agricultura, el pastoreo de ovinos o el
establecimiento de nuevos centros poblacionales provoca
modificaciones en la estructura y composicion floristica de
los remanentes forestales que detiene la sucesion forestal
natural (Williams-Linera, 2002), afecta la estructura del suelo
(Lin et al., 2006) y posiblemente a los macroinvertebrados
que en ¢l habitan. Una vez abandonados los campos produc-
tivos durante la sucesion secundaria en bosque mesofilo, el
numero de especies de arboles por hectarea se incrementa de
manera paulatina (Gonzalez-Espinosa et al., 1991). La pri-
mera parte de la sucesion en estos bosques se caracteriza por
la dominancia de una o pocas especies de arboles (con fre-
cuencia Pinus spp. y Quercus spp.) (Williams-Linera, 2002).
En ambientes perturbados, la distribucion espacial de los
macroinvertebrados se uniformiza y su diversidad y abun-
dancia disminuye (Negrete-Yankelevich et al., 2006). Estos
cambios hacen desaparecer los organismos dependientes
de la hojarasca de bosques maduros y deja que organismos
oportunistas invasores se desarrollen (Brown et al., 2001),
provocando cambios significativos en los perfiles de suelo
en periodos de tiempo sorprendentemente cortos. Por ejem-
plo, en la Amazonia la invasion hacia pastos derivados del
bosque original por la lombriz de tierra Pontoscolex core-
thrurus provocé una rapida evolucion de los oxisoles hacia
gleysoles (Lavelle et al., 2006).

En Veracruz, se realizaron simulacros que predicen
que la recuperacion de la diversidad arborea de un bos-
que puede alcanzarse después de 50 a 90 anos de sucesion
secundaria (Williams-Linera et al., 2002). Las propiedades
quimicas y fisicas de la hojarasca bajo el dosel de sucesion
temprana son muy homogéneas (Williams-Linera et al.,
2002). La comunidad de los macroinvertebrados en estas
condiciones es poco diversa y esta distribuida en grandes
parches, de alrededor de 350 m ( Chust et al., 2003; Negrete-
Yankelevich et al., 2006). Posiblemente esta distribucion
uniforme también tenga en la parcela un efecto importante
sobre la distribucion espacial de las estructuras biogénicas
generadas por estos organismos. Se sabe que en bosques
mesofilos de Oaxaca en 15 afos de sucesion, después de la
tala selectiva, la abundancia total de macroinvertebrados
es de solo el 20% y la riqueza de taxones se pierde en un
70% de lo encontrado en boques maduros. En 100 afios
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de sucesion secundaria, a pesar de que la diversidad de
hojarasca y la materia organica acumulada se recuperan,
las comunidades de macroivertebrados todavia difieren
de las encontradas en bosques naturales (Negrete-Yanke-
levich et al., 2007b). Por esta sensibilidad, se considera
que la comunidad faunistica del suelo y la hojarasca son
importantes indicadores de perturbacion y salud del suelo
(Brown et al., 2001; Uribe-Hernandez et al., 2010).

En este trabajo se investigd como es la estructuracion
espacial de las comunidades de macroinvertebrados del
suelo en 3 cubiertas vegetales derivadas del bosque meso-
filo de montana, pastizal (Pas), bosque secundario joven
(Bsec) y bosque mesofilo maduro (BMM) que representan
un gradiente sucesional después de un uso agricola. Se
plantearon 2 hipoétesis (Fig. 1). Primera, habra un aumento
en la densidad, riqueza y diversidad promedio de macroin-
vertebrados del suelo en el gradiente Pas-Bsec-BMM, y
segunda, dicho gradiente estara acompafiado de una dismi-
nucioén en el tamano de los parches en los que se encuentran
distribuidos los taxones mas comunes. Esto porque los
bosques mesofilos maduros mantienen una gran diversi-
dad vegetal y un alto grado de endemismo (Rzedowski,
1978; Challenger, 1998; Williams-Linera, 2007) y por lo
tanto proveen de una amplia diversidad de hojarasca que al
acumularse en el suelo como mantillo sirve de habitat y ali-
mento a muchos organismos (Lavelle, 1997). Sin embargo,
los arboles individuales crean parches de influencia bajo su
dosel con caracteristicas estructurales y quimicas propias
de su especie, por lo que la distribucion de la hojarasca
no es homogénea. Cuando se presenta una perturbacion
disminuye la diversidad arborea y por tanto los nichos en
el suelo, resultando en una disminucion en la diversidad y
abundancia de los macroinvertebrados (Trueba, 2005). En
una comunidad menos diversa de arboles es mas probable
encontrar arboles contiguos de la misma especie formando
un parche comtn de influencia sobre el suelo y por ello el
tamafio de los parches en los que se encuentran distribui-
dos los macroinvertebrados debiera ser mayor en etapas
sucesionales mas tempranas. El cambio esperado en diver-
sidad, abundancia, riqueza y tamafio de parche entre las
comunidades de pastizal y ecosistemas arbolados se espera
que sea mayor que entre las comunidades de Bsec y BMM
(Fig.1), debido a la transicion de una comunidad vegetal
practicamente homogénea a una heterogénea en el primer
caso y de una menos heterogénea a una mas heterogénea
en el segundo.

Materiales y métodos

Area de estudio. El estudio se realizd en la Reserva Ecolo-
gica La Cortadura (Fig. 2), que esta ubicada a 12.5 km del
municipio de Coatepec, Veracruz. Abarca 107 ha adminis-
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Figura 1. Representacion de las hipdtesis esperadas sobre
las variables de los macroinvertebrados y el tamafio de parche
promedio.

tradas por el municipio, de las cuales aproximadamente 45
ha se encuentran cubiertas por restos de bosque mesoéfilo
de montafa relativamente bien conservado. El clima es
templado himedo C(m) y se distinguen 3 periodos: una
temporada de lluvias de mayo a octubre; una época seca
y fria con influencia de nortes de noviembre a febrero y
una época seca y calida de marzo a abril (Mufioz-Villers,
2008). La precipitacion media anual es de 2 500 mm. La
temperatura media anual es de 18°C (Garcia, 1988). Los
suelos son de origen volcanico (andosoles umbricos)
(Meza y Geissert, 2007) y mantienen en la superficie una
capa de hojarasca en estado de descomposicion ligero que
varia de 8-10 cm de espesor. Para este estudio, se selec-
cionaron 3 laderas dominadas (>80% de su superficie)
por uno de los siguientes tipos de cubierta vegetal, bosque
mesoéfilo maduro (BMM), bosque secundario (Bsec) y pas-
tizal (Pas).

Meétodo de campo y laboratorio. En la cara norte de cada
una de las laderas de los 3 sitios de estudio se trazé un
transecto perpendicular a la pendiente de 120 m con 15
puntos de muestreo cada uno. La distancia entre un punto
y otro fue aumentando del centro del transecto (punto 8)
hacia las orillas (disefio anidado). El transecto comenzo
con 0.5 m de separacion y aumentd sucesivamente a Im,
3m, 5 m, 20 m, 30 m y 60 m de separacion, hasta alcan-
zar una distancia maxima de 120 m entre el primero y el
ultimo punto de muestreo. Este disefio permite generar
pares de observacion a distancias progresivamente mayo-
res y, de este modo, estudiar la variacion espacial en un
gradiente de escalas (Fortin y Dale, 2005). En las horas
de luz, durante los meses de octubre a diciembre, en cada
uno de los puntos se extrajo un monolito (bloque de suelo)
de 25%25%10 cm de profundidad, separando hojarasca y
suelo para revisarlo inmediatamente de manera manual in
situ, buscando cuidadosamente invertebrados de cualquier
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dimension mayor a 2 mm (que de aqui en adelante se
denominaran macroinvertebrados). Todos los encontrados
se preservaron en alcohol al 70% (excepto lombrices y
enquitreidos, conservados en formol al 4%) para su poste-
rior identificacion bajo el microscopio estereoscopico. Los
macroinvertebrados fueron contados y clasificados en 20
taxones mayores (clases, 6rdenes y familias) y en 3 gru-
pos de estados inmaduros (larvas de dipteros, coledpteros
y otros). Los individuos con un diametro mayor a 2 mm
fueron considerados representantes de la mesofauna (por
ejemplo colémbolos, acaros y enquitreidos). La metodo-
logia de muestreo aqui ocupada no es idonea para estos
grupos, porque es selectiva para los organismos de mayor
tamafio. Sin embargo, dichos grupos han sido incluidos en
este estudio debido a la escasa informacion que se tiene
sobre su distribucion espacial. Los resultados para estos
taxones deben considerarse preliminares, pero ttiles como
antecedente para futuros estudios.

Procesamiento de datos y andlisis estadistico. Para cada
punto de muestreo se extrapold la densidad total y por
taxon de macroinvertebrados a individuos por metro cua-
drado y se calculo, la riqueza de taxones (S) y el indice
de diversidad de Shannon-Wiener (H”), todo ello separado
por los estratos de hojarasca y suelo. En el ecosistema de
pastizal, el pasto verde y el tapete radicular superficial
fueron considerados como hojarasca. Se estimaron como
los taxones mas comunes aquellos que tuvieran un prome-
dio en las muestras de cada sitio mayor a 16 individuos
m? en el caso de la hojarasca y mayor a 32 individuos m?
en el suelo. Se eligio una densidad minima menor en la
hojarasca (16 individuos m?) debido a que en los bos-
ques mesofilos ésta alberga una comunidad menos densa
(Negrete-Yankelevich et al., 2007b).

Andalisis estadistico de medias. Se realizaron analisis de
varianza (ANDEVA) para determinar si existen diferencias
significativas entre las cubiertas vegetales (BMM, Bsec y
Pas) en densidad total de macroinvertebrados y de los taxo-
nes mas comunes, riqueza y diversidad. Para estos analisis,
solo se considerd una submuestra de las observaciones que
cumpliera con una distancia minima de separacion para la
cual fueran espacialmente independientes (véase analisis
espacial abajo). Por ello, los tamafios de muestra (n) difie-
ren entre taxones. Los grados de libertad del tratamiento
sitio siempre fueron 2. Para evitar incurrir en un error tipo
I por realizar pruebas de hipétesis secuenciales se utilizo
la técnica de False Discovery Rate (FDR) (Benjamini y
Hochberg, 1995). En una lista de hipétesis secuenciales,
la técnica de FDR calcula la proporcion esperada de hipo-
tesis nulas incorrectamente rechazadas y reduce el nivel
de confianza de acuerdo con esta proporcion (Benjamini y
Hochberg, 1995). Las comparaciones post-hoc entre sitios
se hicieron mediante el método de sobrelapamiento de
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error estandar, debido a que evita incrementar la probabi-
lidad de error tipo I por realizar un nimero alto de pruebas
de hipoétesis sucesivas.

Andlisis estadistico de variacion espacial. Para estudiar
la distribucion espacial de las comunidades de macroin-
vertebrados se empled la variografia  (herramienta
geoestadistica; Webster y Oliver, 2001). A las densidades
individuales de los taxones mas comunes y a las medias de
diversidad y riqueza se les construyeron variogramas expe-
rimentales con el programa R 2.8.1 (http://www.R-project.
org/), utilizando los paquetes geoR y sp que contienen la
programacion de las funciones requeridas en los calculos
de los variograma y sus modelos (Ribiero y Diggle, 2001).
Posteriormente se ajustaron modelos teoricos a cada vario-
grama mediante minimos cuadrados. Los variogramas
son una representacion grafica del comportamiento de la
semivarianza (estadistico inversamente proporcional a la
autocorrelacion) a medida que aumenta la distancia entre
los puntos muestreados. La asintota de un variograma
indica la distancia entre muestras a la cual se alcanza la
independencia espacial y, con ello el diametro promedio
de los parches de distribucion de las variables. Para elegir
la submuestra de los analisis paramétricos (véase arriba),
s6lo se consideraron puntos de muestreo que estuvieran
minimamente separados por la distancia a la que el vario-
grama alcanzo la asintota. En casos en los que alguno de
los 3 variogramas de una variable (calculados para los 3
sitios) fue monotonico (no alcanzd una asintota), se uti-
liz6 como distancia de independencia la mayor distancia
de autocorrelacion alcanzada por los variogramas que si
fueron asintdticos.

Para cumplir con los supuestos de homogeneidad
espacial en media y varianza (homocedasticidad) se trans-
formaron las densidades de cada taxdn (raiz cuadrada).
Para la construccion de variogramas se utilizo una distan-
cia maxima de 60 m, porque se recomienda que se utilice
solamente el 60% de la distancia entre puntos mas distan-
tes en el estudio (Webster y Oliver, 2001) con el propdsito
de comparar la correlacion espacial solo de aquellas dis-
tancias para las que se cuenta con un numero substancial
de pares de puntos. Para que el modelo fuera confiable, el
ajuste por minimos cuadrados de los modelos tedricos se
hizo ponderando las observaciones de acuerdo con un peso
proporcional al nimero de pares representados por cada
punto del variograma (Gallardo y Maestre, 2008).

Aunque existen varios modelos teéricos posibles para
describir la dependencia espacial entre observaciones,
en este estudio se probd para cada variable la bondad de
ajuste (R?) de 5 que son los mas utilizados en ecologia:

Esférico (y(|h|) = C-[3h/2a) — (1/2 -(h/a)*]
Exponencial (y(|4]) = C-[1- exp ( - |h])/a)’]
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Gaussiano (y(J4]) =C-[1- exp (-(3 |h|*/a?)]
Lineal (y(|#]) = C- |h|
Efecto pepita (nugget puro) (y(|4|) =0

De estos modelos se selecciond el que presentd una R?
mayor. Cuando ninguno de los modelos ajustd con una R2,
al menos de 0.20, se aceptd el modelo nulo (nugget puro).

Resultados

Riqueza, diversidad y abundancia de macroinvertebra-
dos en diferentes etapas sucesionales La densidad total
de macroinvertebrados fue significativamente mayor en el
suelo del Bsec comparada con el Pas y el BMM (Fig. 3a). La
riqueza y la diversidad tuvieron valores significativamente
mas altos en el suelo del Bsec, intermedios en el BMM y
mas bajos en el Pas (Figs. 3c, e). En cambio, en la hoja-
rasca se encontr6 que la densidad, la riqueza y la diversidad
aumentaron significativamente en la serie sucesional Pas-
Bsec-BMM (Figs. 3b, d, f). Considerando la reparticion
de abundancias por taxon en las 3 cubiertas vegetales, se
encontré que tanto para hojarasca como suelo existe una
disminucion en la dominancia a lo largo del gradiente Pas-
Bsec-BMM, aunque los taxones mas dominantes cambiaron
entre ecosistemas y entre estratos (Fig. 4).

Dadas sus densidades, en la hojarasca fueron conside-
rados como comunes 11 taxones del BMM, 4 del Bsec y
1 del Pas; y en el suelo, 3 taxones del BMM, 14 del Bsec
y 6 del Pas (Cuadro 1). Al comparar las densidades entre
cubiertas vegetales para cada taxon comun se encontr6 que
para todos, excepto Aranea, Coleoptera, Enchytracidac y
Formicidae en la hojarasca y otras larvas y pupas en el
suelo, hubo diferencias significativas (Cuadro 1).

En la hojarasca para Collembola, Diplopoda, Hemip-
tera, larvas de Coleptera ¢ Isopoda las mayores densidades
se encontraron en el BMM; en cambio, Acari, Diplura y
larvas de diptero presentaron mayor densidad en los sitios
arbolados que en el Pas (Cuadro 1). En el suelo, la densidad
de 5 taxones (Chilopoda, Coleoptera, Diplopoda, Formi-
cidae y larvas de Diptera) fue mayor en los ecosistemas
arbolados que en el Pas (Cuadrol). Siete taxones (Acari,
Aranea, Collembola, Diplura, Hemiptera, Enchytracidae
y Pseudoescorpiones) presentaron densidades mayores en
el suelo del Bsec que en las otras cubiertas (Cuadro 1) y
la densidad de las larvas de Coleoptera fue superior en el
suelo del BMM que en los otros sitios (Cuadro 1). Para
todos los taxones la densidad en el Pas fue menor que en
los ecosistemas arbolados.

Estructuracion en el espacio de la comunidad de macroin-
vertebrados. En este estudio ni la diversidad, ni la riqueza
taxonomica de macroinvertebrados presentaron estructu-
racion autocorrelacionada en el espacio, en las hojarascas
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Cuadro 1. Medias (individuos por m?), error estandar y resultados de ANDEVA entre ecosistemas de los taxones mas comunes
Taxa Pas Bsec BMM N& F P n
Hojarasca
Acari 9.60 (4.07)° 48.00(13.96)* 66.13 (14.00)* 6.48 10.123 <0.001 45
Aranea 13.86 (5.37) 8.53(2.64) 25.60 (7.29) 0.85 2.130 0.131 45
Coleoptera 21.33 (5.55) 23.46 (8.09) 77.86 (15.60) 0.63 1.080 0.349 37
Collembola 2.13 (2.13) 20.26 (12.72)° 83.20 (19.51)* 11.36 16.630 <0.001 45
Diplopoda 0.00 (0.00) 13.87 (5.60)° 88.53 (17.52)* 15.69 43.168 <0.001 45
Diplura 0.00 (0.00)° 4.26 (2.45)* 40.53(13.14)" 0.85 4.390 0.019 37
Enchytraeidae 8.53(4.37) 0.00 (0.00) 25.60 (14.96) 1.29 3.120 0.054 45
Formicidae 1.06 (1.06) 24.53 (10.92) 13.86 (10.22) 1.10 1.819 0.177 37
Hemiptera 2.13 (1.45)" 6.40 (2.09)° 49.00 (14.60) 4.67 9.200 <0.001 45
Isopoda 0.00 (0.00)° 2.10 (1.50)° 31.00 (8.50) 3.89 14.200 <0.001 45
LC 3.20 (2.31)° 6.40 (3.04)° 20.26 (6.14)* 1.40 5.458 0.007 45
LD 9.60 (4.36)° 4.26 (2.45)* 37.33 (9.70)* 1.05 3.840 0.030 33
Suelo
Acari 71.46 (22.23)° 215.45(31.91) 34.13 (7.30)° 18.23 21.974 <0.001 39
Aranea 12.80 (3.88)° 133.33 (24.27)" 43.73(12.63)° 12.58 15.700 <0.001 45
Chilopoda 0.00 (0.00)° 208.00 (34.24) 212.27 (31.59) 45.72 109.200  <0.001 45
Coleoptera 78.93 (17.76)° 184.53 (25.55) 219.73 (63.95) 6.79 6.390 0.003 45
Collembola 14.93 (5.28)° 230.00 (53.74) 32.00 (7.32)° 25.09 39.640 <0.002 45
Diplura 0.00 (0.00)¢ 266.70 (42.32)* 59.73 (11.42)° 37.30 45.600 <0.001 45
Doplopoda 0.00 (0.00)° 130.10 (17.31) 172.80 (23.59) 36.57 168.500  <0.001 45
Enchytraeidae 52.26 (20.26)° 125.86 (44.84) 17.00 (9.55)¢ 7.56 5.190 0.009 45
Formicidae 10.66 (7.43)° 453.30 (70.96) 150.40 (47.45) 21.79 15.030 <0.001 25
Hemiptera 3.20 (1.71) 72.53 (17.72)* 32.00 (5.84)° 7.66 13.280 <0.001 45
LC 168.53(31.57)° 117.33 (27.78)° 222.93 (36.56) 3.41 5.141 0.010 45
LD 33.00 (6.33)° 64.00 (12.49)" 82.13 (14.12)* 4.03 7.060 0.002 45
Otras larvas y pupas 66.13 (35.67) 61.86 (13.86) 33.00 (7.06) 2.75 2.550 0.089 45
Pseudoescorpionidae 0.00(0.00)* 109.86 (30.63)" 32.00 (7.48)° 14.99 26.590 <0.002 45

Los niveles umbral de significancia después de la correccion de FDR son p= 0.046 en suelo y p= 0.033 para hojarasca. En negritas,
valores de P significativos. Pas, pastizal; Bsec, bosque secundario; BMM, bosque maduro; entre paréntesis, error estandar. Letras dis-
tintas indican diferencias entre sitios. SC,suma de cuadrados; F, estadistico de prueba; LC, larvas de coledpteros; LD, larvas de diptera.

o suelos de los 3 sitios (Cuadro 2). En la hojarasca del
BMM, de los 11 taxones comunes, las poblaciones de 4
(Coleoptera, Diplura, Enchytraeidae y larvas de Diptera)
presentaron autocorrelacion espacial en las escalas estu-
diadas, en cambio, en el Bsec 2 taxones comunes de 4
(Collembola y Formicidae) y en el Pas, los coléopteros no
presentaron estructuracion espacial en las escalas estudia-
das (Cuadro 2). Respecto al tamafio promedio de parche de
la distribucion espacial de los taxones comunes, la hoja-
rasca del BMM presentd 3 taxones con parches de grandes
dimensiones (mayores a 10 m de diametro), Coleoptera
(11 m, Fig. 5a), Diplura (12 m, Fig. 5b) y larvas de Diptera
(42 m, Fig. 5d). Enchytraeidae no alcanzo la independen-
cia espacial dentro de la distancia estudiada (el tamafio de
parche promedio supera la dimensién maxima estudiada,
Fig. 5¢). Para el Bsec se obtuvieron parches mas pequeiios,
puesto que los taxones alcanzaron la independencia espa-
cial a una distancia menor o igual a los 10 m: Collembola
(10 m, Fig. 5e) y Formicidae (9.5 m, Fig. 5f).

En el suelo, de los 13 taxones comunes en BMM, sélo
a 3 (Coleoptera, Formicidae y larvas de Coleoptera) se les
encontrd estructuracion espacial (distribuida en parches
o gradientes) (Cuadro 2). Para los coledpteros y sus lar-
vas la autocorrelacion continud a distancias mayores a las
consideradas en este estudio mostrando una distribucion
en gradiente o parchada en una escala mayor a la estudiada
(Figs. 6a, ¢); en cambio para Formicidae, la independen-
cia fue alcanzada a los 35 m de separacion entre muestras
(Fig. 6b). En el Bsec a 7 de 14 taxones (Acari, Coleoptera,
Diplopoda, Diplura, Formicidae, Hemiptera y Pseudoescor-
pionidae) se les encontrd una distribucion estructurada en
el espacio (Cuadro 2). En este ambiente la autocorrelacion
de los coledpteros, dipluros y hemipteros ceso cerca de los
60 m (Figs. 6e, g, 1), en cambio para los otros 4 taxones el
variograma no alcanzo una asintota y mostro una distribu-
cion en gradiente (Figs. 6d, £, h, j). En el Pas a 3 de 6 taxones
comunes en el suelo (Acari, larvas de Diptera y otras larvas
y pupas) se les encontr6 una distribucion estructurada en el
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Cuadro 2. Modelos ajustados a los variogramas de autocorrelacion espacial para cada taxon en los 3 sitios de ambos sustratos*

Sitio Taxones Modelo Pepita Asintota Intervalo R’
(nugget) Co (sill) (range)
Co+C (m)
Hojarasca
Pastizal
Coleoptera Nugget puro 0.240 - - 0.780
Diversidad (H”) Nugget puro 0.013 - - 0.847
Riqueza Nugget puro 0.257 - - 0.850
Bosque secundario
Acari Nugget puro 0.170 - - 0.740
Coleoptera Nugget puro 0.790 - - 0.780
Collembola Esférico 0.000 1.34 10.04 0.310
Formicidae Esférico 0.040 1.28 9.59 0.210
Diversidad (H”) Nugget puro 0.018 - - 0.781
Riqueza Nugget puro 0.197 - - 0.817
Bosque maduro
Acari Nugget puro 0.130 - - 0.800
Aranea Nugget puro 0.480 --- --- 0.800
Coleoptera Esférico 0.340 1.16 10.93 0.220
Collembola Nugget puro 1.310 - - 0.820
Diplopoda Nugget puro 0.100 - - 0.820
Diplura Exponencial 0.140 0.53 12.68 0.240
Enchytraeidae Esférico 0.490 387.78 > 60m 0.780
Hemiptera Nugget puro 1.650 - - 0.760
Isopoda Nugget puro 0.000 - - 0.760
Larvas de Coleoptera ~ Nugget puro 0.450 - - 0.860
Larvas de Diptera Esférico 0.210 0.47 42.06 0.230
Diversidad (H”) Nugget puro 0.005 - - 0.739
Riqueza Nugget puro 0.099 --- --- 0.727
Suelo
Pastizal
Acari Esférico 0.320 1.91 5.17 0.280
Coleoptera Nugget puro 1.440 - - 0.797
Enchytraeidae Nugget puro 2.120 - - 0.790
Larvas de Coleoptera ~ Nugget puro 0.541 - - 0.869
Larvas de Diptera Esférico 0.217 0.43 51.54 0.370
Otras larvas y pupas Esférico 0.913 799.28 > 60m 0.267
Diversidad (H”) Nugget puro 0.014 - - 0.762
Riqueza Nugget puro 0.106 - - 0.806
Bosque secundario
Acari Gaussiano 0.680 1549.88 > 60m 0.600
Aranea Nugget puro 1.820 - - 0.680
Chilopoda Nugget puro 0.320 - - 0.790
Coleoptera Esférico 0.240 1.93 57.75 0.830
Collembola Nugget puro 0.510 - - 0.790
Diplopoda Gaussiano 0.150 174.01 > 60m 0.430
Diplura Esférico 0.000 2.68 56.12 0.910
Enchytraecidae Nugget puro 1.410 - - 0.790
Formicidae Gaussiano 1.810 6.90 > 60m 0.830
Hemiptera Esférico 1.070 2.08 58.36 0.460
Larvas de Coleoptera ~ Nugget puro 1.430 - - 0.770
Larvas de Diptera Nugget puro 0.100 - - 0.730

Otras larvas y pupas Nugget puro 0.400 - - 0.790
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Taxones Modelo Pepita Asintota Intervalo R’
(nugget) Co (sill) (range)
Co+C (m)
Pseudoescorpionidae Gaussiano 0.440 299.55 >60 m 0.520
Diversidad (H”) Nugget puro 0.0003 - - 0.697
Riqueza Nugget puro 0.0210 - - 0.671
Bosque maduro

Acari Nugget puro 0.770 - - 0.810
Aranea Nugget puro 0.900 --- --- 0.860
Chilopoda Nugget puro 1.250 - - 0.790
Coleoptera Gaussiano 0.050 0.37 > 60 m 0.880
Collembola Nugget puro 0.440 - - 0.820
Diplopoda Nugget puro 0.220 - - 0.750
Diplura Nugget puro 0.350 --- --- 0.800
Formicidae Esférico 0.420 1.18 35.13 0.520
Hemiptera Nugget puro 0.180 - - 0.730
Larvas de Coleoptera Guassiano 0.040 281 > 60 m 0.920
Larvas de Diptera Nugget puro 0.340 - - 0.780
Otras larvas y pupas Nugget puro 0.570 - - 0.810
Pseudoescorpionidae Nugget puro 0.170 - - 0.830
Diversidad (H”) Nugget puro 0.001 - - 0.772
Riqueza Nugget puro 0.022 --- --- 0.841

* Cuando el mejor ajuste fue un modelo de nugget puro (ausencia de correlacion espacial en las escalas estudiadas, modelo nulo), los

parametros asintota e intervalo no existen.

espacio (Cuadro 2). La densidad de los acaros alcanzd un
tamafo de parche promedio de 5 m (Fig. 6k) mientras que
para las larvas de los dipteros el tamafio de parche promedio
fue de 51.5 m (Fig. 61). Las otras larvas y pupas estuvieron
distribuidas en un gradiente que continud después de los 60
m (Fig. 6m).

Discusion

Composicion y diversidad del ensamble de macroinver-
tebrados eddficos en ecosistemas derivados de BMM.
La primera hipotesis planteada en este estudio fue que
habria un aumento en la densidad, riqueza y diversidad de
macroinvertebrados del suelo en el gradiente Pas-Bsec-
BMM. Esta hipotesis esta apoyada por los resultados de
la comunidad de macroinvertebrados de la hojarasca,
donde la densidad total, diversidad, riqueza y densidad
de 8 de 12 de los taxones mas comunes cumplen con
este gradiente, al menos en el sentido de que los valores
mas altos se presentaron en los sistemas arbolados. Este
hallazgo es congruente con el postulado de que los bos-
ques maduros presentan una composicion vegetal diversa
y por lo tanto una capa de hojarasca igualmente diversa
(Collins, 1980) que provee a su vez de una diversidad alta
de nichos para los macroinvertebrados. Cuando se pre-
senta una perturbacion a la estructura vegetal, disminuye
la diversidad arborea, la hojarasca se homogeniza y, por

tanto, los nichos resultantes, lo que provoca una dismi-
nucion en la diversidad y abundancia de la macrofauna
(Trueba, 2005). Sin embargo, en la comunidad del suelo
este patron no se observo porque la mayor densidad,
riqueza y diversidad de macroinvertebrados, asi como la
densidad de la mayoria de los taxones comunes, se encon-
traron en el Bsec y no el BMM. Estos resultados apoyan
la observacion de que la fauna edafica se encuentra pre-
ferentemente en la hojarasca de los bosques conservados,
mientras que en los bosque perturbados abundan mas en
el suelo (Negrete-Yankelevich et al., 2007b). Una posible
explicacion es que cuando ocurre una perturbacion (por
la apertura del dosel para obtencién de madera) cambian
factores como la temperatura, insolacién y cantidad de
materia organica, lo que afecta a algunos taxones resi-
dentes de la hojarasca (e.g. Lumbricidae; Vanbergen et
al., 2007), que migran verticalmente hasta el suelo bus-
cando refugio (Bezkorovainaya y Yashikhin, 2003). Otra
posible causa que pudo contribuir al aumento de la diver-
sidad y abundancia de macroinvertebrados en el suelo del
Bsec respecto al BMM pudo haber sido el incendio que
se presento en ese bosque (hace 20 afios). Es posible que
la ceniza aportara importantes cantidades de nutrimentos
(Asbjorsen et al., 2005) que incrementaron las poblacio-
nes de consumidores primarios y en consecuencia las
de comunidades de macroinvertebrados que de ellos se
alimentan.
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ESTADO DE VERACRUZ, MEXICO

MUNICIPIO DE COATEPEC, VERACRUZ

AREADE ESTUDIO.

Transectos en laderas

Figura 2. Area de estudio. Transectos (linea negra) de las 3 cubiertas vegetales, bosque mesofilo maduro (BMM), bosque secundario

(Bsec) y pastizal (Pas).

El que la diversidad y abundancia de macroinvertebra-
dos en el suelo fueran mayores en el Bsec que en el BMM
también concuerda con lo propuesto por Oliver (1981) de
que el valor maximo de diversidad se alcanza en una etapa
intermedia en el proceso sucesional, ya que en estas etapas
pueden convivir taxones caracteristicos de etapas tempra-
nas con los de etapas tardias que comienzan a aparecer
(Brown et al., 2004).

La diversidad de macroinvertebrados en la hojarasca
se ha propuesto como indicador de perturbacion del suelo,
ya que es sensible al impacto provocado por las activida-
des humanas y permite distinguir entre bosques primarios
y sitios secundarios (Neher, 1999; Negrete-Yankelevich
et al., 2007b). Los resultados de este estudio apoyan esta
hipotesis pues la riqueza de taxones mas alta la encontra-
mos en la hojarasca del BMM (10.8 taxones). Sin embargo,
esta riqueza es baja en comparacion con la registrada en
otros estudios (14-16 taxones en Veracruz, Brown et al.,
2004) y por ello, es de suponerse que el estudiado sea
un bosque secundario en sucesion relativamente avanzada,
pero que no se ha recuperado por completo.

La disminucion hallada en la dominancia de pocos
taxones a medida que avanza la sucesion es similar a lo
encontrado por Brown et al. (2001), quienes en una base
de datos documentada en varios ecosistemas muestran

que la distribucion de la abundancia total de organismos,
comparada con ecosistemas perturbados, se observa mas
equitativa en bosques. Este aumento en la equidad de la
comunidad pudiera estar relacionado con el aumento en la
diversidad de plantas con la sucesion, puesto que un incre-
mento en la diversidad de hojarasca facilita la coexistencia
de especies a través de la particion de recursos (Okwakol,
1994; Amaserake, 2003; Bardgett et al., 2005; Negrete-
Yankelevich et al., 2008).

Estructuracion espacial de las comunidades de macroin-
vertebrados eddficos en distintos ecosistemas derivados
del BMM. La segunda hipétesis planteada en este estu-
dio es que el gradiente de aumento en la diversidad de
macroinvertebrados con la sucesion estd acompanado por
una disminucion en el tamafio de los parches en los que
se encuentran distribuidos, y que dicho cambio sera mas
abrupto entre el Pas y los ecosistemas arbolados. Aun-
que el gradiente de disminucion del tamafio de parche de
distribucion de los taxones previsto para la secuencia Pas-
Bsec-BMM no se cumplio, en la hojarasca de los bosques
(BMM y Bsec) se encontraron distribuciones parchadas,
mientras que en el Pas, la distribucion del taxén mas
comun (Coleodptera) fue homogénea. Esta evidencia apoya
la segunda parte de la hipotesis que supone que el disturbio
ocasiona una homogenizacion espacial de los macroinver-
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Bosque Mesofilo Maduro
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Bosque Mesoéfilo Maduro
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tebrados, pero es factible que la estructura se recupere para
muchos taxones con la sucesion temprana.

En el suelo de los 3 sitios se encontraron agregaciones
de macroinvertebrados; sin embargo, ¢l gradiente de dis-
minucion del tamafo de parche predicho para la secuencia
sucesional tampoco se cumpliod, predominando los grandes
parches (mayores a 10 m) y los gradientes en los 3 sitios.
Es factible que la distribucion espacial de los organismos
en este estrato esté relacionada con la distribucion de
nutrientes provenientes de la descomposicion de materia
organica acumulada en el suelo de etapas serales anterio-
res (Gallardo, 2003). Formicidae es el tinico taxon cuya
estructuracion espacial en el suelo cumplio con la hipotesis
planteada, habiendo una disminucion del tamafio de parche
en la secuencia sucesional (con distribucion homogénea
en el Pas, parches de >60m en el Bsec y parches de 35m
en el BMM). Es posible que para estos organismos, al ser
muchos de ellos consumidores de hojarasca, a pesar de
habitar el suelo, su presencia refleje mas la distribucion de
la hojarasca que las condiciones fisico-quimicas del suelo
(Negrete-Yankelevich et al., 2007a).

Es notorio que para ninguno de los ecosistemas estu-
diados la diversidad y riqueza de macroinvertebrados
haya presentado estructuracion en el espacio, a pesar de
que muchos de los taxones mas comunes la presentaran
para su densidad individual en los sitios boscosos. Esto
apoya la idea de que ni en suelo ni en hojarasca se encuen-
tran manchones de recursos idoneos que favorezcan islas
de diversidad de organismos, sino que existen comunida-
des diferentes asociadas a distintos recursos, todas con
una diversidad equivalente (Negrete-Yankelevich et al.,
20006)

En el suelo del bosque secundario se encontraron mas
taxones con distribuciones autocorrelacionadas que en el
BMM, lo que concuerda con los resultados para promedios
de abundancia y diversidad, que también son mas altos en
el Bsec. Es posible que el suelo del Bsec mantenga recur-
sos mas diversos y heterogéneos que el BMM, debido a la
acumulacion de materia organica de ctapas sucesionales
previas.

La escala a la cual se realizo este estudio y en la que
muchos taxones presentaron autocorrelacion fue de 0.5-
60 m. Sin embargo, la estructuracion espacial de algunos
taxones probablemente sea en una escala mayor o menor
a las aqui estudiadas porque no se les detectd una sefial de
autocorrelacion. En este estudio, los colémbolos solo pre-
sentaron estructuracion espacial en la hojarasca del Bsec a
una distancia de 10 m, distancia similar a la de 2-8 m, que
Morris y Dress (2003) encontraron en un bosque dominado
por roble. Estos autores también atribuyen esta estructura-
cion a la presencia de arboles dominantes. Por otro parte,
en una escala mayor, Fromm et al. (1993) encontraron una
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estructuracion espacial de colémbolos a distancias mayo-
res alos 200 m y Chust et al. (2003) de 345 m, que coincide
con un gradiente de carbono en el suelo. Es factible que los
taxones de este estudio, que se distribuyeron en gradientes
y por lo tanto su distribucion esta parchada a escalas mayo-
res, obedezcan también a grandes gradientes como el del
carbono. El que no se hallara una estructuracion espacial
en las medias de diversidad y riqueza indica que existe una
homogenidad de estas variables en los 3 sitios.

Es frecuente que en la literatura se hagan recomenda-

ciones estandarizadas de distancias de muestreo para los
macroinvertebrados (Anderson e Ingram, 1993; Moreira
et al., 2008). Sin embargo, los resultados de este estudio
sugieren que si se desea tener muestras independientes
en el espacio, para cumplir con los supuestos de inde-
pendencia de los analisis estadisticos mas comunes, es
necesario realizar estudios preliminares que indiquen las
distancias mas adecuadas, ya que éstas pueden variar entre
sistemas, taxones y estratos. El método de muestreo de
acaros y colémbolos no es el mas adecuado, por lo que los
resultados del presente estudio deben considerarse como
preliminares.
Perspectivas. El estudio de la biota edafica es un reto,
por la inmensa diversidad y densidad de organismos en
el suelo. En México, Brown et al. (2001), al realizar 127
muestreos de macrofauna edafica en 37 localidades que
incluian 9 ecosistemas (bosque, vegetacion secundaria,
pastos, canaverales, cafetales, citricos, cocotales, planta-
ciones de cacao y milpas), calcularon que existen mas de
14 500 especies de 18 grupos. La falta de especialistas
en algunos grupos como Blattaria, Isopoda, Dermaptera,
Chilopoda y Pseudoescorpionidae y la falta de muestreo
en otras zonas de estudio y en ecosistemas hacen que
el conocimiento de esta diversidad sea muy preliminar.
Aunado a lo anterior, los analisis espaciales son parti-
cularmente demandantes en esfuerzo de muestreo, por lo
que existen pocos estudios espacialmente explicitos de la
biota edafica; sin embargo, los que hay son cruciales, ya
que ofrecen informacion relevante sobre la distribucion
de grupos de organismos de los que dependen funciones
ecosistémicas esenciales, como el ciclaje de nutrientes y
la formacion y estructuracion de suelos.

Este estudio, una de las primeras contribuciones en
este ambito tan poco estudiado, permitié conocer cuales
son las escalas a las que los macroinvertebrados estan
estructurados en el espacio en 3 sitios con distinto nivel
de perturbacion; por tanto, permitira disefiar apropiada y
eficientemente las distancias e intensidades de muestreo en
futuros estudios, dependiendo del taxdén y sistema abor-
dado. Ademas, permitio explorar qué grupos taxonomicos
pudieran ser los mas sensibles al disturbio y cuales parecen
tener menor capacidad de recuperacion a través de la suce-
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sion secundaria, abriendo paso a nuevas investigaciones.
Finalmente, este articulo muestra los primeros resultados
de como el disturbio pudiera estar alterando la diversidad
espacial de las comunidades de macroinvertebrados del
bosque mesofilo veracruzano. Los estudios que cuenten
con réplica de los ecosistemas permitiran determinar si las
diferencias halladas entre los sitios son generalizables para
los ecosistemas derivados del bosque mesofilo de la zona.
En el nivel especifico, una mejor resolucion taxondémica
permitira determinar los cambios que ocurren a raiz de la
perturbacion y la sucesion secundaria
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