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CAPITULO 13

RELACIONES ENTRE LA FRAGMENTACION DEL
BOSQUE DE NIEBLA Y LA DIVERSIDAD DE RANAS
EN UN PAISAJE DE MONTANA DE MEXICO*

Eduardo Pineda & Gonzalo Halffter

* Una primera version de este trabajo aparecié en Biological Conservation, 117: 499-
508, 2004

Resumen: Se evaluaron las diversidades alfa (riqueza de especies en un fragmento o
parche), beta (recambio de especies entre parches) y gamma (todo el paisaje) de
ranas en un bosque de niebla en el centro de Veracruz, México, con el propdsito de
determinar (1) la influencia de la fragmentacién del bosque sobre los ensambles de
especies, (2) laimportancia de los diferentes elementos de la matriz del paisaje en la
conformacion de la diversidad de especies, y (3) los gremios de ranas mas afectados
por la transformacion del habitat. Entre mayo de 1998 y noviembre de 2000 se
muestrearon 10 sitios del paisaje: cinco fragmentos de bosque de niebla y cinco habi-
tats transformados (tres plantaciones de café bajo sombra y dos pastizales para
ganado). En todo el paisaje se registraron 21 especies, las cuales pertenecen a seis
familias y nueve géneros. En el conjunto de fragmentos de bosque de niebla se regis-
tr6 al 100% de las especies, mientras que en los habitats transformados por el ser
humano se encontré al 62%. La diversidad gamma esta determinada mas por el re-
cambio de especies (diversidad beta) que por la riqueza de especies a nivel local
(diversidad alfa). El fragmento de bosque de niebla mas grande y mas rico no es
capaz de preservar la diversidad actual de anuros, aunque tampoco lo es el conjunto
de plantaciones de café bajo sombra que rodean e interconectan a los fragmentos de
bosque. Al parecer, la variacion altitudinal, el grado de conservacién del dosel y el
tamafio del fragmento o parche determinan la diversidad de especies en este paisaje.
Las especies de talla grande, aquellas con habitos terrestres y las que ovipositan fuera
del agua pero que tienen el desarrollo larvario dentro del agua, son las especies mas
afectadas por la transformacion del habitat. EI mantenimiento de un conjunto de frag-
mentos de bosque de niebla distribuidos ampliamente (altitudinal y horizontalmente) en
conexion o vecindad con plantaciones de café bajo sombra (lo cual constituye un
sistema de habitats heterogéneo) puede funcionar como una estrategia para conservar
a las especies de anuros del paisaje.

Palabras clave: Diversidad alfa, beta y gamma, bosque de niebla, cafetales con som-
bra, ensambles de ranas, anidamiento, México.

Cloud forest fragmentation and frog diversity in a montane landscape in Mexico

Abstract: Alpha (within-patch species richness), beta (spatial turnover between
patches) and gamma (landscape) diversities of frogs were evaluated in a tropical mon-
tane cloud forest (TMCF) in central Veracruz, Mexico in order to assess (1) the influ-
ence of forest fragmentation on frog assemblages, (2) the importance for species
diversity of the various elements of the landscape matrix, and (3) to identify the frog
guilds most affected by habitat transformation. Between May 1998 and November 2000
ten sites were sampled: five TMCF fragments and five anthropogenic habitats (three
shaded coffee plantations and two cattle pastures). For the entire landscape, 21 spe-
cies belonging to six families and nine genera were recorded. 100% of these species
were found in the TMCF fragments and 62% in the surrounding mosaic of transformed
habitats. Gamma diversity is determined to a greater extent by species exchange (beta
diversity) than by local species richness (alpha diversity). The degree of conservation
of the vegetation canopy, fragment size and altitudinal variation appear to determine
the species diversity of this landscape. Large species, terrestrial species, those whose
eggs develop outside water and those whose larvae develop in the water seemed to be
most affected by habitat transformation. On its own even the largest and most species-
rich cloud forest fragment is not capable of preserving the current anuran diversity,
neither are the intervening shaded coffee plantations that link the patches of TMCF.
However, together they form a diverse system of habitats crucial to species conserva-
tion in this landscape.

Key words: Alpha, beta and gamma diversity, cloud forest, shaded coffee plantations,
frog assemblages, nestedness, Mexico.
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1. Introduccién

La fragmentacion del habitat es considerada una de las
mayores amenazas para la biodiversidad, especialmente
en regiones tropicales donde la diversidad biologica es
altay las tasas de deforestacion son elevadas. El bosque
de niebla es considerado uno de los ecosistemas terres-
tres mas amenazados a nivel mundial, debido princi-
palmente al nivel de deforestacion que enfrenta, incluso,
en algunas regiones la tasa de deforestacion excede a la
de las selvas tropicales lluviosas (Hamilton et al.,
1995). La manera en la que la fragmentacion de los
bosques tropicales afecta la diversidad de especies varia
de manera notable dependiendo de la escala a la cual se
estudie el fenomeno (Haila, 2002; Laurance et al., 2002;
Arellano & Halffter, 2003). En un bosque fragmentado,
tanto los remanentes del habitat original como la matriz
de ambientes transformados participan en la dinamica
de especies en el paisaje (Gustafson & Gardner 1996;
Gascon ef al., 1999). Para entender la relacion entre la
diversidad biologica y la fragmentacion del habitat es
necesario considerar que el paisaje es un espacio geogra-
fico que ambientalmente no es uniforme (Haila, 2002),
especialmente en ecosistemas tropicales de montana.

En México, el bosque de niebla (conocido también
como bosque mesoéfilo de montafia) se distribuye de
manera discontinua en menos del 1% del territorio, en
altitudes intermedias (800 — 2000 msnm) de zonas mon-
tafiosas. En este tipo de vegetacion habita cerca del 10%
de la flora de México (Rzedowski 1998) y el 12% de los
vertebrados terrestres (Flores-Villela & Gerez, 1994).
Es asi que se reconoce como el ecosistema mas diverso
por unidad de superficie en el pais. Esta alta diversidad
de especies se relaciona con una notable heterogeneidad
ambiental y una historia biogeografica compleja, donde
estan presentes elementos tropicales, templados y una
gran cantidad de endémicos (Rzedowski, 1998; Chal-
lenger, 1998; Campbell, 1999a). Por otro lado, la exten-
sion del bosque de niebla en México ha disminuido
como resultado de su transformacion en pastizales para
ganado, cultivos de café, frutales y asentamientos hu-
manos (Challenger, 1998; Williams-Linera et al., 2002).
De esta manera, la fragmentacion del habitat causada
por actividad humana ha actuado sobre un ecosistema
heterogéneo y rico en especies cuya distribucion natural
es discontinua y restringida.

Los efectos de la fragmentacion del paisaje sobre
la diversidad de las especies se pueden evaluar a través
del estudio de las diversidades alfa (local), beta (entre
localidades) y gamma (del paisaje) mediante el uso de
un grupo indicador (Halffter, 1998). La riqueza de espe-
cies de todo el paisaje fragmentado, es decir la diversi-
dad gamma, es el resultado de las diversidades alfa y
beta, las cuales reflejan la heterogeneidad del paisaje
(pre y post-fragmentacion). Asi, la diversidad gamma es
una funcion de la sensibilidad de las especies a las
diferencias o cambios en el paisaje, por lo que en paisa-
jes modificados donde el original (prefragmentacion)
era relativamente homogéneo, esperariamos que el
nimero total de especies presentes fuera similar al
numero de especies del fragmento o parche mas rico en
especies. En este escenario, la composicion de especies

en los fragmentos o parches restantes serian subconjun-
tos del fragmento mas rico y, por lo tanto, la diversidad
gamma estaria influida en mayor medida por la diversi-
dad alfa. Por el contrario, la riqueza de especies en
paisajes heterogéneos sera notablemente mayor que la
del parche mas rico y el nimero de especies en el
paisaje sera un resultado de la disimilitud en la com-
posicion de los ensambles de los parches que consti-
tuyen el paisaje. Por lo tanto, se esperarian altos valores
de diversidad beta. Esta manera de dividir los elementos
de la diversidad es esencial para entender la con-
tribucion de los procesos locales y regionales a la diver-
sidad de especies (Schluter & Ricklefs, 1993; Lande,
1996). Asimismo, si se considera el papel que juegan
tanto los fragmentos del bosque como los habitats trans-
formados, sera posible establecer estrategias adecuadas
para el manejo y conservacion de la biodiversidad en el
paisaje.

Los anfibios han sido considerados como buenos
bioindicadores de la calidad del habitat (Wyman, 1990;
Wake, 1991; Blaustein ef al., 1994) debido principal-
mente a que (1) la mayoria de las especies tienen un
ciclo vital bifasico, por lo que en etapa larvaria o como
adultos, requieren de distintos hébitats y tipo de ali-
mento; (2) exhiben gran diversidad en sus modos repro-
ductivos; (3) su piel altamente permeable los hace par-
ticularmente vulnerables a cambios quimicos y fisicos
tanto en habitats terrestres como acudticos; y (4) tienen
poca vagilidad y fuerte filopatria (Crump, 1974;
Wyman, 1990; Wake, 1991; Blaustein et al., 1994;
Lips, 1998). Se ha sugerido que la transformacion y la
fragmentacion del habitat estan entre las principales
causas que han provocado la declinacion de diversas
poblaciones de anfibios a nivel global (Alford & Rich-
ards, 1999; Heyer, 2000; Blaustein & Kiesecker, 2002;
Stuart et al., 2004), sin embargo, para verificar ésto
existen pocos estudios que evalten la relacion entre la
fragmentacion del habitat y la diversidad de anfibios en
latitudes tropicales (Zimmerman & Bierregard, 1986;
Tocher et al., 1997; Gascon et al., 1999; Vallan, 2000).

En este trabajo dividimos la diversidad de espe-
cies en sus componentes (alfa, beta y gamma) para
evaluar la influencia de la fragmentacion del bosque de
niebla sobre la diversidad de especies de ranas y para
identificar los determinantes de la diversidad de espe-
cies a escala local y mesoescala en un paisaje tropical
de montafia. Asimismo, evaluamos los patrones de
distribucion espacial de los ensambles de especies, asi
como el papel de los remanente del bosque y del mosai-
co de habitats transformados en el mantenimiento de la
diversidad de ranas. Finalmente, identificamos los gre-
mios de ranas mas afectados por la transformacion del
habitat. Mediante este estudio pretendemos contribuir a
un mejor comprension de la respuesta de ensambles de
ranas ante la transformacion del habitat en sistemas
altamente diversos y espacialmente heterogéneos. De
esta manera se aportan elementos utiles para determinar
las estrategias apropiadas para la conservacion de espe-
cies, las que consideran tanto a los fragmentos del bosque
nativo como a los habitats creados por el ser humano.



Fragmentacion del bosque de niebla y diversidad de ranas

Fig. 1. Ubicacion de los diez
sitios de estudio en un paisa-
je tropical de montafia en el
centro de Veracruz, México.
Los sitios se describen en la
Tabla I.

2. Métodos

2.1. AREA Y SITIOS DE ESTUDIO
El estudio se realizo6 en los alrededores de Xalapa, Ve-
racruz, México (19° 34’ lat. N, 96° 56’ long. O), entre
1120 y 1590 msnm en la parte alta de la cuenca del rio
La Antigua. La temperatura media anual en la region
oscila entre 17 °C, en las altitudes mayores, y 20 °C en
las altitudes inferiores; mientras que la precipitacion
total anual fluctaa entre 1600 y 1900 milimetros (Soto
& Gomez, 1990). El principal componente geoedafico
es de origen volcanico y la topografia es accidentada
(Geissert & Campos, 1993). El tipo de vegetacion que
originalmente cubria la zona era, en su mayoria, bosque
de niebla. En la region, la transformacion del bosque
hacia sistemas agricolas adquiere mayor relevancia de
finales del siglo XIX a mediados del siglo XX con el
auge del café (Challenger, 1998; Williams-Linera,
2002). Los remanentes de bosque de niebla conservado
o poco perturbado cubren en la actualidad poco mas del
10% del area original (Williams-Linera et al., 2002), y
estan inmersos en un mosaico constituido de pastizales
para ganado, plantaciones de café bajo sombra (los dos
habitats mas extensos del area), cultivos de azucar y
citricos, vegetacion secundaria y asentamientos.

Los sitios de estudio se seleccionaron con base en
el analisis de imagenes aéreas digitales (INEGI, 1995) y
recorridos en campo para confirmar lo detectado en las
imagenes. Los criterios para la seleccion fueron: (1)
cada sitio deberia representar so6lo un tipo de uso de
suelo, (2) todos los sitios deberian tener por lo menos
un rio o arroyo para asegurar que la ausencia de agua no
fuese un factor limitante para los anuros que requieren
un cuerpo de agua para completar su ciclo de vida, y (3)
la distancia entre los sitios deberia ser mayor de 500 m
para asegurar la independencia de muestras durante la
medicion de la diversidad local. Los diez sitios selec-
cionados (Figura 1, Tabla I) incluyen cinco fragmentos
de bosque de niebla y cinco parches de habitat modifi-
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Tabla I. Caracteristicas de los diez sitios estudiados en un
paisaje tropical fragmentado en Veracruz, México.

I - Area Cobertura 104
Sitio Tipo de habitat (ha) Forma +dgs¢|e£l (%) (msnm)
1 Bosque de niebla 72 210 92124 1510
2 Bosque de niebla 62 320 8928 1550
3 Bosque de niebla 55 221 84137 1570
4 Bosque de niebla 17 3.38 8826 1560
5 Bosque de niebla 16 3.79 83+3.2 1180
6 Cafetal con sombra 122 146 60+7.2 1180
7 Cafetal con sombra 104 1.39 52+7.1 1250
8 Cafetal con sombra 41 1.34 48+ 11.1 1120
9 Pastizal 40 1.73 7+38 1420
10 Pastizal 11 297 5+26 1530

cado (tres plantaciones de café bajo sombra y dos pasti-
zales para ganado).

En los fragmentos de bosque de niebla se distin-
gue una alta diversidad de especies arboreas, principal-
mente de los géneros Quercus, Liquidambar, Ulmus,
Clethra, Carpinus, Oreopanax y Platanus, asi como
una gran abundancia de epifitas y lianas (Williams-
Linera et al., 2002). Las plantaciones de café bajo som-
bra son del tipo “policultivo tradicional” segtin la clasi-
ficacion de Moguel & Toledo (1999) y destacan espe-
cies cultivadas de los géneros Inga (jinicuiles), Citrus
(naranjas y limones), Musa (platanos), Psidium
(guayaba) y Persea (aguacates), asi como elementos
nativos de los géneros Ulmus, Heliocarpus, Oreopanax
y Platanus, los cuales proporcionan sombra para los
cafetos. En este tipo de habitat las epifitas también son
abundantes. En los pastizales hay pocos arboles, al-
gunos individuos de los géneros Liguidambar, Quercus
y Acacia se utilizan para proporcionar sombra al
ganado.
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2.2. MUESTREO DE RANAS

Las ranas fueron colectadas mediante biisquedas direc-
tas en tiempo fijo (Scott, 1994) en todos los microhabi-
tats posibles de cada uno de los diez sitios. Los periodos
de muestreo fueron de mayo a noviembre de 1998, 1999
y 2000. En cada sitio dos personas realizaron busquedas
en horario crepuscular (nocturno y diurno) y durante la
noche. Los primeros individuos capturados de cada
especie se preservaron en alcohol al 70% como especi-
menes testigo. El resto de los individuos capturados,
después de ser identificados, fueron liberados en el
lugar de colecta. Para asegurar que habiamos registrado
al menos el 80% de la riqueza de especies estimada para
cada sitio y en todo el paisaje (y asi validar las com-
paraciones) usamos una funcion asintética de acumu-
lacion de especies (Soberon & Llorente, 1993) y tres
pruebas no paramétricas: ICE, Chao2 y Bootstrap
(Colwell, 1997). El esfuerzo del muestreo fue medido
como horas persona (una busqueda = 1.5 horas X 2
personas = 3 horas persona). El tiempo de busqueda en
los diez sitios vari6 entre 33 y 39 horas persona y fue de
345 horas persona para todo el paisaje.

2.3. ANALISIS DE DATOS
Consideramos a la diversidad gamma como el nimero
total de especies registradas en todo el paisaje. La di-
versidad alfa o diversidad local describe la riqueza de
especies o numero de especies que hay en un sitio o
localidad, donde sitio o localidad es la unidad minima
en términos de espacio y tiempo que contiene un en-
samble o comunidad. La diversidad beta se defini6 de
dos maneras: 1) Para determinar la diversidad entre
todos los sitios usamos el ntimero de especies que no se
registraron en un sitio promedio (Lande, 1996) y lo
calculdbamos como 3 =y — o, donde y es el nimero de
especies en todo el paisaje y a es la riqueza de especies
promedio de los sitios estudiados (Lande, 1996). La
estimacion anterior proporciona una medida basada en
el nimero de especies, la cual es comparable con la
diversidad alfa y expresa la cantidad de especies en
promedio que se distribuyen en el resto de los fragmen-
tos o parches del paisaje (Veech et al., 2002). 2) Para
determinar la diversidad beta entre pares de sitios, es
decir la diferencia en la composicion de especies entre
dos sitios, también conocida como complementariedad
(Colwell & Coddington, 1995), usamos la siguiente
ecuacion:
Co Sj + Sk —2Vjk
Sj + Sk —Vijk
donde Sj y Sk son el nimero de especies registradas en
los sitios j y k respectivamente, y Vjk es el numero de
especies compartidas entre ambos sitios. La comple-
mentariedad (C) flucta entre 0% (cuando las listas de
especies de los dos sitios son idénticas) y 100% (cuando
las listas son totalmente diferentes). Para comparar la
riqueza de especies entre sitios utilizamos curvas de
acumulacion de especies suavizadas, generadas con el
programa EstimateS 6.0bl (Colwell, 2000; con 500
permutaciones al azar).
Para detectar alguna asociacion de las diversi-
dades alfa y beta con atributos locales (de los sitios) y

x100

del paisaje, respectivamente, elegimos cuatro variables
para caracterizar a cada sitio: area, forma, cobertura del
dosel y altitud; y cinco para describir la heterogeneidad
del paisaje: distancia entre sitios, diferencias en area, en
forma, en cobertura del dosel y en altitud entre sitios. El
area y la forma de los diez sitios, asi como la distancia
geografica entre estos, se obtuvo mediante el analisis de
fotografias aéreas digitales (INEGI, 1995) con el pro-
grama ArcView 3.2. La forma del sitio (F) se calculd

como [ = P/ 2./m A donde P es el perimetro del sitio y

A es el area (Patton, 1975). El valor minimo de F es 1
cuando la forma del sitio es un circulo perfecto, el valor
de F aumenta conforme la forma del sitio es mas irregu-
lar ya que el valor del perimetro tiende a ser mayor que
el del area. La cobertura del dosel se midié con den-
siometro esférico en 20 puntos (separados cada 20 m)
en el interior de cada sitio. La altitud se obtuvo con un
altimetro Thommen. La Tabla I muestra las caracteristi-
cas de los diez sitios.

Para detectar aquellas variables locales que pu-
dieran estar relacionadas con la diversidad alfa y gene-
rar ademas un modelo que prediga la riqueza de espe-
cies en cada sitio del paisaje, efectuamos un analisis de
regresion multiple (backward stepwise) mediante el
programa STATISTICA 5.1 (StatSoft, 1997). Para de-
terminar si los atributos de la heterogeneidad del paisaje
estaban relacionados con la diversidad beta entre sitios
utilizamos una prueba de Mantel (Miller, 1997), la cual
estima la asociacion entre dos matrices de disimilitud
independientes que describen las mismas entidades, y
determina si la asociacion es mas fuerte de aquella es-
perada por azar (Sokal & Rohlf, 1995). La asociacion
entre la diversidad beta y las cinco matrices de disimili-
tud (distancia entre los sitios y las diferencias en area,
en forma, en cobertura del dosel y en altitud) fue esti-
mada para todos los pares posibles de los diez sitios
(con 500 permutaciones en cada analisis).

Para detectar si la composicion de ensambles de
anuros a lo largo del paisaje era al azar o no, llevamos a
cabo un analisis de patrones de anidamiento. El anida-
miento se refiere a una distribucion no azarosa de espe-
cies, en la cual los ensambles de especies de los sitios
menos ricos son subconjuntos de la biota de los sitios
mas ricos (Wright & Reeves, 1992). Si la extincion o la
colonizacién de la especie es similar o predecible en
cada sitio de un paisaje, entonces se espera que los
ensambles en los sitios mas pequefios o mas transfor-
mados sean subconjuntos de los ensambles encontrados
en sitios mas grandes o mejor conservados. Por otro
lado, si la extincion o la colonizacion local es total-
mente al azar e independiente tanto del sitio como de la
identidad de la especie, entonces no se manifiesta un
patréon de distribucion anidado.

El nivel de anidamiento en el paisaje lo evaluamos
mediante el programa Nestedness Temperature Calcula-
tor (Atmar & Patterson, 1995) el cual calcula un valor
denominado 7 que mide la desviacion que hay entre una
matriz de presencia-ausencia observada, y una matriz
del mismo tamafio pero anidada perfectamente. Los
valores de T varian entre 0° para ensambles que estdn
perfectamente anidados, y 100° para ensambles que
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Tabla Il. Matriz de datos que representa las frecuencias de observacion de las especies de ranas registradas
y sus atributos de historia natural en diez sitios de una paisaje tropical fragmentado en Veracruz, México

Especie

Bufonidae
Bufo cristatus Wiegmann, 1833
Bufo valliceps Wiegmann, 1833

Atributos de historia natural
7 8 9 10 Tamaio Habito MR

Sitios
5 6

G T |
G

—

Centrolenidae
Hyalinobatrachium fleischmanni (Boettger, 1893)

o
>

Hylidae

Hyla arborescandens Taylor, 1939

Hyla mixomaculata Taylor, 1950

Hyla miotympanum Cope, 1863

Hyla picta (Glnther, 1901)

Hyla taeniopus Gunther, 1901

Smilisca baudini (Duméril y Bibron, 1841)
Scinax staufferi (Cope, 1865)

ADNOI W
| W1l N |

| O ww

N1 oo |

TOOUTZEZZO
>>>>>>>

Leptodactylidae

Eleutherodactylus alfredi (Boulenger, 1898)
Eleutherodactylus berkenbuschii Peters, 1870
Eleutherodactylus cystignathoides (Cope, 1877)
Eleutherodactylus decoratus Taylor, 1942
Eleutherodactylus mexicanus (Brocchi, 1877)
Eleutherodactylus pygmaeus Taylor, 1937
Eleutherodactylus rhodopis (Cope, 1867)
Eleutherodactylus spatulatus Smith, 1939
Leptodactylus fragilis Brocchi 1877

& |
I dpOl »w|

W20~ wo |
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Microhylidae
Gastrophryne usta (Cope, 1866)

- 11

o
O

Ranidae

Rana berlandieri Baird, 1854 6 7

2

6 7 G

Diversidad alfa 1311

10

810108 7 3 3

Los sitios se describen en la Tabla I. Tamafio (longitud hocico-cloaca): P- pequefia (< 31 mm), M- mediana (31 a 50
mm), G- grande (> 50 mm). Habito: T- terrestre, A- arboricola, C— cavador. MR= Modo reproductivo: |- oviposicion y
desarrollo larvario en el agua, ll- oviposicion fuera del agua y desarrollo larvario en el agua, Ill- oviposicién y desar-

rollo larvario fuera del agua.

estan ordenados totalmente al azar. El valor 7 fue calcu-
lado para todos los sitios del estudio, asi como por
separado para los fragmentos de bosque de niebla y para
el mosaico de habitats transformados. La probabilidad
de que el valor 7 de la matriz observada se ajustara a un
patron de distribucion al azar se determind mediante
una prueba de Monte Carlo (500 simulaciones).

Para detectar si los gremios de ranas fueron
afectados por la transformacion del bosque y de qué
manera fueron afectados, todas las especies se carac-
terizaron, con base en observaciones de campo e infor-
macion bibliografica (Duellman, 1970; Lee, 1996;
Mendelson, 1997; Vogt et al., 1997; Campbell, 1999a
1999b; Campbell & Savage, 2000), de acuerdo a tres
atributos: tamafio, habito y modo reproductivo. Con
respecto al tamafio (valor promedio de la longitud ho-
cico-cloaca) las especies se clasificaron en: 1) pequefias
(<31 mm), 2) medianas (31-50 mm) y 3) grandes (>50
mm). Las clases del atributo habito fueron: 1) ar-
boricola, 2) terrestre y 3) cavador. Con respecto al
modo reproductivo, siguiendo los criterios sugeridos
por Crump (1974), las especies se caracterizaron de
acuerdo a los sitios de oviposicion y de desarrollo de la
larva, dando por resultado tres modos: I) tanto la ovi-
posicion como el desarrollo larvario es en agua, II) la
oviposicion es fuera del agua y el desarrollo larvario es
en agua, y III) tanto la oviposicién como el desarrollo
larvario son fuera del agua. Posteriormente, para
evaluar si existia alguna relacion entre la variacion de

los gremios y aquellas variables de sitio que tuvieron
alguna correlacion con la diversidad alfa, usamos una
prueba de correlacion de rangos de Spearman (Zar,
1999).

3. Resultados

3.1. DIVERSIDADES ALFA Y GAMMA

La diversidad gamma de todo el paisaje fue de 21 espe-
cies de anuros, las cuales pertenecen a seis familias y
nueve géneros (Tabla II). El 76% (16) de las especies
registradas pertenecen a las familias Hylidae y Lepto-
dactylidae. En el conjunto de fragmentos del bosque se
registraron todas las especies de ranas mientras que en
los hébitats del mosaico circundante se encontro al 62%
de las especies (13 en cafetales bajo sombra y cuatro en
pastizales para ganado). Ocho especies (Tabla II ) se
encontraron exclusivamente en los fragmentos de
bosque, mientras que no hubo una sola especie exclu-
siva de los habitats modificados. Se encontraron tres
especies (Eleutherodactylus pygmaeus, Hyla miotympa-
num 'y Rana berlandieri) en todos los tipos de habitat,
de hecho, las dos ultimas estuvieron presentes en casi
todos los sitios evaluados.

El modelo de Clench y tres métodos no pa-
ramétricos para estimar la riqueza indican que el nivel
del inventario en cada sitio fue superior al 80%, mien-
tras que en todo el paisaje fue mayor de 94% (Tabla
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Fig. 2. Curvas de acumulacion
de especies de ranas en diez
sitios y en todo el paisaje en el
centro de Veracruz, México.
(a) La comparacion de todos lo
sitios se hizo en la fase asinto-
tica de las curvas. Los niimeros
indican los sitios estudiados,
las figuras con fondo negro
indican fragmentos de bosque
de niebla y las figuras con
fondo blanco indican habitats

transformados. (b) Especies
observadas, estimadores no
e - 7]
paramétricos de la riqueza de 5]
especies y registros unicos y o
duplicados en todo el paisaje. 8_
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Esfuerzo de muestreo (horas-persona)

II). Las curvas de acumulacion de especies de cada
sitio alcanzaron una fase asintotica con el esfuerzo de
muestreo aplicado (Figura 2a). Para el paisaje completo,
las curvas de acumulacion alcanzaron una meseta con
un esfuerzo de muestreo de 210 horas persona aproxi-
madamente, y alrededor de las 300 horas persona los
registros unicos y los duplicados practicamente desa-
parecieron (Figura 2b).

La diversidad alfa de ranas, en promedio, fue de
8.3 especies y vario notablemente entre sitios, oscilando
entre 13 especies en un fragmento de bosque de niebla
(62% de las especies registradas en todo el paisaje) y
tres especies (14% del total de todo el paisaje) en los
dos sitios mas pobres, los cuales fueron los pastizales
para ganado. Dos sitios cuyo habitat estaba transfor-
mado (cafetales con sombra, sitios 6 y 7) fueron igual o
mas ricos en especies que algunos fragmentos de
bosque de niebla (Figura 2).

El analisis mediante regresion multiple mostr6 que
la diversidad alfa aumenta de manera logaritmica con-
forme existe mayor cobertura del dosel (como la vari-
able mas importante) y el area del sitio es mas grande
(F3,7,=289.38,p<0.001, R2=0.95). Asi, el modelo resul-
tante es Logjoa = 0.41252 + 0.00604C + 0.00178 A,
donde a es el nimero de especies, C es la cobertura del
dosel y 4 es el area del sitio.

Finalmente, la diversidad gamma de todo el
paisaje se puede expresar de acuerdo a la ecuacion de la
division aditiva de la diversidad (Lande, 1996) como:
21 especies (y) = 8.3(a) + 12.7(B).

3.2. COMPLEMENTARIEDAD Y ANIDAMIENTO

El promedio del valor de complementariedad entre
pares de sitios fue de 67% (oscilando entre 30 y 92%;
Tabla IV), es decir, en promedio, dos tercios de las
especies de ranas encontradas en un par de sitios estan
presentes exclusivamente en uno u otro sitio.
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Tabla lll. Riqueza de especies observada y estimada para
diez sitios y todo el paisaje. NEO = Niumero de especies
observado.

Numero de especies estimado Nivel del

Sitio NEO . : a
ICE Chao2 Bootstrap Clench inventario
1 13 134 135 13.6 15.5 84-97
2 11 114 113 1.7 13.8 80-98
3 10 10.1 10.0 10.0 12.4 81-100
4 8 80 8.0 8.3 9.6 83-100
5 10 10.0 10.0 10.5 12.5 80-100
6 10 109 11.0 10.9 12.5 80-92
7 8 84 85 8.5 10.0 80-95
8 7 70 7.0 71 8.6 81-100
9 3 30 30 3.1 3.7 81-100
10 3 30 30 3.0 3.6 83-100
Paisaje 21 21.0 21.0 21.2 22.4 94-100

Los sitios se describen en la Tabla |.  : Porcentaje de la rique-
za estimada (minimo-maximo).

Tabla IV. Matriz que representa los valores de comple-
mentariedad (en porcentaje) entre pares de sitios.

Sitio 2 3 4 5 6 7 8 9 10

1 40 47 38 79 79 69 75 77 77
2 50 42 76 76 64 71 83 83
3 62 8 57 71 79 70 70
4 80 88 8 8 78 63
5 46 62 58 92 82
6 50 30 82 82
7 33 78 78
8 75 75
9 50
10

Los sitios se describen en la Tabla I. El promedio de la com-
plementariedad es 67%.

La prueba de Mantel mostré que la composicion
de ensambles entre dos sitios tiende a ser distinta con-
forme 1) la altitud entre sitios es mayor (Zyue; = 7172,
p =0.002, »=0.60) y 2) la diferencia en cobertura del
dosel es mas grande (Zymer = 1259, p = 0.003, r =
0.56).

El analisis de patrones de anidamiento indic6 que
los ensambles de ranas en el paisaje fragmentado tuvie-
ron una distribucioén anidada entre todos los sitios de
estudio (7' = 36.12°, p = 0.014), y entre los sitios con
habitat transformado (7' = 16.75° p = 0.021), sin em-
bargo, entre los fragmentos de bosque de niebla esto no
fue asi (T=45.80° p =0.69).

3.3. TRANSFORMACION DEL BOSQUE Y GREMIOS
AFECTADOS

La cobertura del dosel y el area del sitio, las dos varia-
bles que tuvieron una correlacion significativa con la
diversidad alfa, estuvieron relacionadas de diferente
manera con la variacion de los gremios de ranas en cada
sitio. Conforme la cobertura del dosel disminuye, la
proporcion de especies de talla grande también dismi-
nuye (Spearman: r;=0.778, p = 0.008, n = 10). El por-
centaje de aquellas especies cuya oviposicion es fuera

del agua y el desarrollo larvario es en el agua (modo
reproductivo IT) también disminuye conforme se reduce
la cobertura arborea (Spearman: ;= 0.634, p=0.049, n
=10). Las variaciones en las proporciones relativas del
resto de los gremios fueron independientes de la cober-
tura del dosel. Por otro lado, una reduccion en el area
del fragmento o parche esta asociada con un descenso
en la proporcion de especies terrestres (Spearman: ry=
0.782, p = 0.007, n = 10), pero con un aumento en la
proporcion de especies arboricolas (Spearman: 7 = -
0.782, p = 0.007, n = 10). Debido a que sblo registra-
mos una especie con habito cavador (Gastrophryne
usta) decidimos excluirla del analisis. Finalmente, entre
el area del sitio y el porcentaje de especies cuya ovipo-
sicion y desarrollo larvario es en el agua (modo repro-
ductivo I) hubo una correlacion negativa (Spearman: 7,
=-0.784, p = 0.007, n = 10). Las variaciones en las
proporciones relativas del resto de los gremios fueron
independientes del area de los sitios.

4. Discusion

Nuestros resultados muestran que la diversidad beta
tiene mayor influencia sobre la diversidad gamma, que
la que tiene la diversidad alfa. Las especies de ranas
responden de manera diferencial a la fragmentacion del
habitat dada la notable variacion en el nimero de espe-
cies y en la composicion de ensambles en los diferentes
componentes del paisaje. Las diferencias en el grado de
transformacion del habitat, asi como la variacion altitu-
dinal de la franja donde el bosque de niebla se distribuia
originalmente, parecen ser los elementos que determi-
nan la diversidad de especies de ranas en el paisaje
estudiado.

4.1. VARIACION DE ALFA A LO LARGO DEL PAISAIJE,
BETA EL PRINCIPAL DETERMINANTE DE GAMMA.

Las diferencias en la riqueza de especies de los sitios
estudiados indican que las ranas responden fuertemente
aunque de manera distinta, al grado de transformacion
del habitat, esto tltimo representado por la reduccion de
la cobertura del dosel y del area del habitat. Asimismo,
el tamafio de los ensambles de especies varia a través de
los componentes del paisaje fragmentado. Un hecho
interesante fue que dos de las plantaciones de café bajo
sombra fueron tan o incluso mas ricas en especies de
ranas que tres fragmentos de bosque de niebla. Estas
dos plantaciones tuvieron de 23 a 36% menos cobertura
del dosel que los fragmentos de bosque, pero fueron
notablemente mas grandes en extension (de 2 a 7 ve-
ces). Al parecer, habitats (cafetales con sombra) trans-
formados por el hombre pero con extensiones grandes,
pueden mantener el mismo nimero de especies de ranas
(o incluso mas) que los fragmentos de bosque mas pe-
quefios. Esto puede indicar que mientras la disminucion
de la cobertura arbodrea esta asociada con una reduccion
en la complejidad estructural del habitat, un area mas
grande (con nivel intermedio de transformacion) pueden
ofrecer mas microhabitats amortiguando con ello el
impacto en la alteracion del ambiente.
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La diversidad alfa no parece ser un determinante
importante en la conformacioén de la diversidad del
paisaje (diversidad gamma), ya que el nimero de espe-
cies registrado en el fragmento de bosque mas rico no se
asemeja (solo el 62%) a la riqueza de todo el paisaje.
Una tendencia parecida se observo en escarabajos co-
pronecrdéfagos en el mismo paisaje (en el fragmento de
bosque mas rico se registro al 59% de la riqueza en el
paisaje; Arellano & Halffter 2003). En contraste, en un
estudio en Manaos, Brasil se encontr6 que el fragmento
de selva mas rico estaba ocupado por el 86% del total
de especies registradas en todo el conjunto de fragmen-
tos (Tocher et al., 1997). Asimismo, en una selva llu-
viosa en Madagascar, Vallan (2000) informé que en el
fragmento mas rico se registro al 81% de las especies de
ranas encontradas en todo el paisaje. En ambos estu-
dios, a diferencia de nuestros resultados, la diversidad
gamma esta influida en gran medida por la diversidad
alfa.

Los valores de complementariedad entres sitios
fueron altos, con un promedio de 67%. La amplia varia-
cion en la composicion de especies entre sitios esta
asociada con las franjas altitudinales sobre las que se
localiza el bosque de niebla, asi como con los distintos
niveles de transformacion del habitat que existen en el
paisaje, particularmente con la pérdida de cobertura del
dosel. La altitud y las diferencias en cobertura del dosel
son los dos factores ambientales mas importantes que
determinan la diversidad beta en el paisaje estudiado, y
por lo tanto, determinan la diversidad gamma.

En la misma franja altitudinal también se han
observado cambios notables en la composicion de en-
sambles de salamandras plethodontidas, de hecho, para
estos organismos hay un recambio total de especies
entre el piso altitudinal superior (1800 msnm) y el piso
inferior (1000 msnm) de este paisaje (Wake et al.,
1992). La cobertura del dosel afecta no s6lo al nimero
de especies en cada sitio, también parece influir en la
composicion de los ensambles. Para el mismo paisaje se
ha informado sobre los valores de complementariedad
en otros grupos bioldgicos. Los valores promedio de
complementariedad para arboles y arbustos entre frag-
mentos de bosque fueron de 84% y 80%, respectiva-
mente (Williams-Linera, 2002). Para escarabajos copro-
necrofagos el promedio del valor de complementariedad
entre bosque, cafetales con sombra y pastizales para
ganado fue de 41% (Arellano & Halffter, 2003).

Los ensambles de especies de ranas presentan una
distribucion anidada entre todos los sitios de estudio, asi
como entre los sitios cuyo habitat ha sido transformado
por el hombre (cafetales y pastizales para ganado), pero
no entre los remanentes de bosque de niebla. Lo anterior
sugiere que previo a la fragmentacion del paisaje, el
conjunto de especies tenia una distribucion heterogénea,
debido posiblemente a la alta diversidad ambiental y a
la compleja historia biogeografica de este tipo de vege-
tacion en Mesoamérica (Rzedowski, 1998; Challenger,
1998; Campbell, 1999a), asi como a la distribucion
agregada, que es comun en muchas especies de anfibios
(Zimmerman & Bierregaard, 1986). Subsecuentemente,
la fragmentacion del habitat pudo haber influido en los
procesos de extincion y colonizacién local, los cuales

dieron como resultado un arreglo anidado de la diversi-
dad entre sitios. De esta manera, la fragmentacion del
habitat pudo provocar un cambio, de aleatorio a no
aleatorio, en los patrones de distribucion de especies de
ranas en el paisaje estudiado. El anidamiento es un
fendmeno comun en la naturaleza (Wright et al., 1998),
sin embargo, el nivel de anidamiento que encontramos
entre fragmentos de bosque (T = 45.8°, p = 0.69) es
notablemente inferior al que informan en otros estudios,
ademas de que no es estadisticamente significativo. Por
ejemplo, en la Amazonia brasilefia, el valor de anida-
miento (7) entre fragmentos de selva lluviosa fue de
2.7° (Zimmerman & Bierregaard, 1986); en el medio-
oeste de los Estados Unidos, Kolozsvary & Swihart
(1999) reportan un valor 7' de 7.29° y en Madagascar,
Vallan (2000) report6 un valor 7' de 22.07°; todos esta-
disticamente significativos, en contraste con el valor
que aqui sefialamos. Consideramos que una razoéon del
nivel bajo de anidamiento entre fragmentos de bosque
en el paisaje estudiado, es la distribucion de los ensam-
bles previa a la reduccion y fragmentacion del bosque
por actividades humanas. La topografia compleja del
area sugiere que la distribucion de ensambles de espe-
cies ya era heterogénea, pero ademas, el paisaje que
hemos estudiado se localiza en una zona de transicion
entre una region tropical y una templada, lo cual incor-
pora otra dimension a la variacion del microclima y la
heterogeneidad ambiental asociadas con el intervalo
altitudinal.

4.2. FRAGMENTOS DE BOSQUE Y MOSAICO DE
HABITATS TRANSFORMADOS: SUIMPORTANCIA EN LA
CONFORMACION DE LA DIVERSIDAD EN EL PAISAJE.
Los fragmentos de bosque de niebla son de una notable
importancia para ocho especies de ranas, cinco de las
cuales (Bufo cristatus, Hyla arborescandens, H. mixo-
maculata, H. taeniopus 'y Eleutherodactylus berkenbus-
chii) han sido registradas inicamente en bosques de
niebla bien conservados (Duellman, 1970; Mendelson,
1997; Campbell & Savage, 2000), lo cual sugiere que
son altamente sensibles a la transformacion del habitat,
en particular del bosque de niebla. Las otras tres espe-
cies (Hyla picta, Eleutherodactylus spatulatus y Lepto-
dactylus fragilis) también han sido registradas en otros
tipos de vegetacion, asi como en habitats perturbados
(Lee, 1996; Vogt et al., 1997; Campbell, 1999a) y su
limite altitudinal coincide con la franja altitudinal del
boque de niebla. De esta manera, las ocho especies
mencionadas previamente parecen ser vulnerables a la
extincion local si el bosque de niebla continua redu-
ciéndose en el paisaje. Las poblaciones de estas espe-
cies necesitan ser evaluadas continuamente y mantener
los fragmentos donde habitan para conservarlas en el
paisaje.

El conjunto de fragmentos de bosque de niebla es
capaz de mantener a las 21 especies de ranas registradas
en el paisaje, mientras que 62% de dichas especies
también son mantenidas en los habitats antropogénicos.
Sin embargo, entre los hébitats transformados por el ser
humano, particularmente entre cafetales con sombra y
pastizales para ganado, la capacidad para mantener a la
anurofauna varia notablemente. El nimero de especies
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registrado en las plantaciones de café (13 especies en el
conjunto de cafetales, el 62% de las encontradas en el
paisaje) sugiere que este ambiente es atractivo para un
numero relativamente alto de especies y que ademas de
reunir los requerimientos de habitat para esas especies,
les permite desplazarse libremente a través del paisaje,
debido quiza a las similitudes estructurales y ambienta-
les que tiene con el bosque original (Perfecto et al.,
1996; Moguel & Toledo, 1999). Por otro lado, el bajo
numero de especies registrado en los pastizales para
ganado y la ausencia total de especies exclusivas de
ambientes abiertos y soleados, sugiere que en el paisaje
original (previo a la fragmentacidon) no habia fauna de
ranas que fuese exclusiva de claros o habitats perturba-
dos intensamente. En el mismo paisaje se ha reportado
un resultado similar para escarabajos del estiércol, Are-
llano & Halffter (2003). Por lo tanto, si bien los habitat
antropogénicos no proporcionan una complementarie-
dad de especies a la diversidad del bosque de niebla
estudiado, si tienen (especialmente los cafetales con
sombra) una influencia importante en la conectividad
entre fragmentos y en la dindmica del paisaje. Algunos
hallazgos similares se han reportado en estudios con
ranas de un bosque tropical fragmentado en la Amazo-
nia brasilefia (Gascon ef al., 1999) y en otro grupos de
vertebrados (Laurance et al., 2002), aunque el mosaico
de habitats transformados que ellos estudiaron comple-
mentaba a la diversidad de todo el paisaje entre un 8 y
25%, dependiendo del taxa. Estos resultados confirman
que el mosaico de vegetacion que rodea a los fragmen-
tos de bosque puede ser cualquier cosa excepto un vacio
biologico.

4.3. TRANSFORMACION DEL HABITAT Y GREMIOS
AFECTADOS

Conforme la cobertura del dosel se pierde, las propor-
ciones de especies de talla grande y de especies con
modo reproductivo II (oviposicion fuera del agua y
desarrollo larvario en el agua) disminuyen, y conforme
el area del fragmento o parche se reduce, la proporcion
de especies con habito terrestre también se reduce. Todo
esto sugiere que la pérdida de la cobertura del dosel y la
reduccion del area dan como resultado una pérdida de
las condiciones necesarias para mantener a dichos gre-
mios. Las razones de tales tendencias podrian ser ecolo-
gicas y fisiologicas. La remocion de la cobertura arbo-
rea provoca, entre otros fenémenos, un aumento en la
temperatura, disminuciéon de la humedad del suelo y
atmosférica, asi como una mayor velocidad del viento
(Saunders et al., 1991; Murcia, 1995). Los anfibios
necesitan mantener himeda su piel para intercambiar
gases y dependen de la temperatura ambiental para
regular su temperatura corporal (Duellman & Trueb,
1994). Los huevos de las especies con modo reproduc-
tivo IT estan expuestos a la atmosfera, asi frente a una
disminucion de la humedad ambiental serian mas vulne-
rables a la desecacion. Una reduccion de la cobertura
del dosel conlleva generalmente una simplificacion de
la estructura espacial del habitat, reduciéndose de esta
manera los microespacios que actiian como refugio ante
las oscilaciones extremas del microclima, las especies

mas grandes tendrian por lo tanto menos espacio dispo-
nible para evadir condiciones adversas. La disminucion
del area del parche o fragmento esta relacionada con
una reduccion de la heterogeneidad ambiental a nivel de
suelo, dando como resultado una pérdida de microhabi-
tat, de sitios para la reproduccion y de territorio para
varias especies (Zimmerman & Bierregaard, 1986). Por
lo tanto, las especies que viven a nivel del suelo serian
las més afectadas.

En contraste, la proporcion de especies arboreas y
la de especies con modo reproductivo I aumenta ante la
reduccion del area del fragmento o parche. Para las
especies arboreas una razon puede ser que a pesar de
una disminucion del area del sitio, si el dosel es abun-
dante, entonces se mantiene cierto grado de heteroge-
neidad vertical. Lo cual puede amortiguar los cambios
microclimaticos adversos y evitar la desaparicion de
microhabitats usados por las especies que viven en los
arboles. Para las especies con modo reproductivo I
(oviposicion y desarrollo larvario dentro del agua), la
reduccion del area del fragmento o parche esta relacio-
nado comiinmente con una disminucion en la disponibi-
lidad de microhabitats tales como estanques y arroyos,
necesarios para la puesta de huevos. Por lo tanto, en los
fragmentos o parches mas pequefios se espera que haya
una proporcion baja de especies con modo reproductivo
1. En este trabajo observamos so6lo a dos especies, Hyla
miotympanum 'y Rana berlandieri, reproduciéndose en
arroyos o estanques de cada sitio estudiado, indepen-
dientemente de la cobertura del dosel o tamafio del
parche. Esto sugiere que para estas especies la presencia
de un cuerpo de agua, tiene un efecto positivo mas fuer-
te que los efectos negativos de la remocion de la cober-
tura arborea o la reduccion del tamafio del fragmento.
Ambas especies parecen sobrevivir y reproducirse en
varios habitats, independientemente de los niveles de
disturbio en la vegetacion y teniendo como factor clave
la presencia de un cuerpo de agua.

5. Conclusiones

La actividad humana no genera unicamente dos tipos de
escenario extremos: habitats bien conservados y habitats
altamente empobrecidos. En realidad, los habitats an-
tropogénicos ubicados a lo largo del paisaje representan
un gradiente de transformacion, y estos habitats tienen
diferentes efectos sobre la dinamica de las especies y la
biodiversidad. La fragmentacion del habitat no actia
directamente sobre el ensamble de especies. Los cam-
bios en las condiciones ambientales actian sobre cada
especie (particularmente sobre cada poblacion) de ma-
nera independiente, asi el cambio en el nimero de espe-
cies de cada ensamble es el resultado acumulado de una
serie de eventos especificos. Desde una perspectiva de
conservacion, el fragmento de bosque de niebla mas
grande y mas rico no es suficiente para conservar la
fauna de anuros de este paisaje. El mantenimiento de un
conjunto de fragmentos de bosque ampliamente distri-
buidos (altitudinal y horizontalmente) en vecindad con
plantaciones de café bajo sombra (del tipo policultivo
tradicional), podria ser una estrategia apropiada para
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mantener la diversidad de ranas (y la diversidad de otro
tipo de flora y fauna) de paisajes como el estudiado, asi
como para reducir el riesgo de extincion local de aque-
llas especies mas vulnerables a la transformacion del
bosque de niebla.
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